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Аннотация
Лишайники – древнейшие экстремофильные организмы, 
представляют собой ассоциации между грибом (мико-
бионт) и водорослями и/или цианобактериями (фотобион-
ты). Фотобионтный состав лишайника может определять 
специфичность стрессового ответа на действие абиотиче-
ских факторов, в том числе на действие неблагоприятных 
температур. В настоящей работе были изучены стресс-ин-
дуцированные изменения фотосинтетической активно-
сти и содержания хлорофиллов и каротиноидов в близ-
кородственных лишайниках Peltigera canina и Peltigera 
aphthosa, различающихся фотобионтным составом, при 
действии повышенной температуры. Стрессовая обработ-
ка приводила к снижению фотохимической активности 
ФСII обоих лишайников. Анализ стресс-индуцированных 
изменений в содержании фотосинтетических пигментов в 
лишайниках показал, что воздействие повышенной темпе-
ратурой на лишайник P. canina индуцировало накопление 
астаксантина, тогда как в лишайнике P. aphthosa наблю-
далось снижение содержания хлорофилла а и ксантофил-
лов. Выявленные значительные отличия в составе хлоро-
филлов и каротиноидов у исследуемых лишайников могут 
свидетельствовать о различных механизмах стрессового 
ответа на действие повышенной температуры, обуслов-
ленных особенностями их фотобионтного состава.

Abstract
Lichens are ancient symbiotic organisms that can survive 
in extreme conditions through unique resistance mecha-
nisms. Lichens are associations between a fungus (myc-
obiont) and algae and/or cyanobacteria (photobionts). The 
photobiont composition of lichen can determine the spec-
ificity of the stress response to abiotic factors, including 
unfavorable temperatures. This work analysed stress-in-
duced changes in the photosynthetic activity and content 
of chlorophylls and carotenoids on the closely related Pel-
tigera canina and Peltigera aphthosa lichens, which differ 
by photobiontic composition, under elevated temperature. 
Stress treatment resulted in a decrease in the photochem-
ical activity of photosystem II (PSII) in both lichens. By the 
analysis of stress-induced changes in the content of pho-
tosynthetic pigments in lichens, the exposure to elevated 
temperature of the P. canina lichen induced astaxanthin 
accumulation but P. aphthosa significantly decreased in 
the content of chlorophyll а and xanthophylls synthesized 
from β-carotene. Thus, the identified significant differences 
in the composition of chlorophylls and carotenoids in the 
studied lichens suggest the involvement of various mecha-
nisms of stress response to the action of elevated tempera-
ture due to the specificity of their photobiontic composition.
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Введение
Растения-экстремофилы, способные выживать в не-

благоприятных условиях, давно привлекают внимание 
исследователей. К таким организмам относятся и лишай-
ники, представляющие собой ассоциации между грибом 
(микобионт) и водорослями и/или цианобактериями (фо-
тобионты). Несмотря на то, что фотобионт составляет все-
го лишь около 5 % от общей массы лишайника, он играет 
важную роль в жизнедеятельности лишайникового сим-
биоза, осуществляя фотосинтез и снабжая весь организм 
органическими субстратами. Функциональная активность 
фотосинтетического аппарата (далее – ФСА) является не-
обходимым условием для поддержания жизнеспособности 
фотосинтезирующих организмов в стрессовых условиях. 
Известно, что у растений большой вклад в защиту ФСА 
вносят каротиноиды: они проявляют антиоксидантную 
активность, защищают от УФ-лучей, действуя как экрани-
рующие пигменты, повышают устойчивость фотосинтети-
ческих мембран, связываясь с белками и липидами [1, 2]. 
Спектр каротиноидов ряда лишайников изучен достаточно 
подробно [3, 4], однако роль каротиноидов в стрессовой 
устойчивости лишайников – недостаточно.

Интересным объектом для изучения стрессовых воз-
действий являются лишайники рода Peltigera, так как 
они имеют относительно высокое содержание фотобионта 
и, следовательно, богаты пигментами, а также обладают 
высокой фотосинтетической активностью [5]. Эти лишай-
ники произрастают преимущественно в умеренном кли-
мате и широко распространены по всему миру [6]. Боль-
шинство видов Peltigera в качестве фотобионта содержат 
цианобактерии, небольшое число – цианобактерии и зеле-
ные водоросли, и лишь несколько видов – только зеленые 
водоросли. Особенности в составе фотобионтов у Пель-
тигеровых лишайников могут определять специфику их 
стрессового ответа. 

Температурный стресс – достаточно обычное явление 
для лишайников в условиях их произрастания [7]. Высокая 
устойчивость лишайников к низким температурам, обу-
словленная наличием криопротекторов, достаточно хоро-
шо изучена, в то время как механизмы, обеспечивающие 
толерантность лишайников к высоким температурам, оста-
ются недостаточно раскрытыми [8–10]. Известно, что боль-
шинство лишайников чрезвычайно устойчивы к высоко-
температурному стрессу в состоянии низкой оводненности, 
тогда как талломы с высоким содержанием влаги очень 
чувствительны к изменению температур [8, 11]. Показано, 
что наибольшие изменения при действии неблагоприят-
ных температур наблюдаются именно у фотобионтов [8, 12].

Цель работы – выявление изменений в фотосинтети-
ческой активности фотосистемы II (далее – ФСII), и со-
держании хлорофиллов и каротиноидов у двух близко-
родственных представителей лишайников рода Peltigera, 
отличающихся по составу фотобионтов, в условиях высо-
котемпературного стресса.

Полученные данные позволят установить различия 
в составе фотосинтетических пигментов у исследуемых 

лишайников, выявить пигмент-опосредованную специ-
фичность их стрессового ответа в зависимости от состава 
фотобионтов на действие повышенной температуры.

Материалы и методы
Лишайник P. aphthosa собран в Республике Коми, Рос-

сия (55°53' 21.3'' с. ш. 48°38' 14.3'' в. д.) в мае 2022 г., ли-
шайник P. canina – на территории Айшинского лесничества 
Республики Татарстан, Россия (55°53' 21.3'' с. ш. 48°38' 14.3'' 
в. д.) в июне 2023 г. 

После предварительной очистки талломы лишайников 
высушивали при комнатной температуре. Высушенный ма-
териал хранили при –20 °C до использования в экспери-
ментах.

Талломы лишайника гидратировали в течение 2 суток 
при температуре +10 °С. Перед стрессовой обработкой кон-
тейнеры с гидратированными талломами оставляли на 2 ч 
при комнатной температуре и естественном освещении. 
Оводненность талломов лишайников определяли на ана-
лизаторе влажности АВГ-60 (Госметр, Россия).

Температурный стресс создавали выдерживанием ги-
дратированных талломов в климатической камере в тече-
ние 3 ч при температуре + 40 °С, освещении 45–50 мкмоль 
фотонов/м2/с и относительной влажности среды 50–60 %. 
Контролем служили гидратированные талломы лишайни-
ков, выдержанные в течение того же времени при комнат-
ной температуре +23 °С, такой же интенсивности освеще-
ния и относительной влажности воздуха.

Оценка фотосинтетической активности ФСII. Моду-
лированную флуоресценцию хлорофилла a измеряли на 
флуориметре FMS1+ (Hansatech Instruments, Великобри-
тания). После периода темновой адаптации (10 мин) про-
изводили вспышку насыщающего света интенсивностью 
9100 мкмоль фотонов/м2/с для измерения максимальной 
фотохимической эффективности ФСII, обозначаемой как 
FV/FM, где FM – максимальная флуоресценция и FV – пере-
менная флуоресценция, или (FM – F0), где F0 – начальная 
флуоресценция. Затем включали непрерывный действу-
ющий свет с интенсивностью потока 105 мкмоль фотонов/
м2/с. После снижения эффективности флуоресценции до 
стационарного уровня FT включали второй насыщающий 
импульс для определения максимального выхода флуо-
ресценции F’M в адаптированном к свету состоянии и для 
расчета относительной скорости линейного переноса 
электронов rETR (rETR = 0.5 × PAR × ФФСII), где PAR – фото-
синтетически активное излучение, а ФФСII – действитель-
ный квантовый выход фотохимических реакций в ФСII на 
свету, рассчитываемый как (F’M – FT)/FM. Рассчитывали 
также коэффициент относительного уменьшения флуо-
ресценции Rfd, который также называют коэффициентом 
жизненности ФСII: Rfd = (FM – FТ) / FТ [13].

Исследование состава и содержания хлорофиллов 
и каротиноидов. Пробоподготовку и анализ хлорофиллов 
и каротиноидов осуществляли согласно работе [4] c не-
большими модификациями. Образец лишайника (фраг-
менты талломов) растирали в жидком азоте, из получен-
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ного порошка отбирали навеску массой 0,1 г, переносили  
в пробирку эппендорф и полностью экстрагировали аце-
тоном при условиях: соотношение материал : экстрагент 
1:10 (m/v), обработка в ультразвуковой ванне (Сапфир, 
Россия) в течение 5 мин при мощности 60 %, настаивание – 
15 мин. Полученный экстракт высушивали на роторном 
испарителе RV 8 (IKA, Германия). Исследование состава  
и содержания пигментов проводили с помощью высокоэф-
фективной жидкостной хроматографии (далее – ВЭЖХ) на 
хроматографе LicArt 62 (Лабконцепт, Россия). Для ВЭЖХ 
использовали: элюент А – смесь ацетонитрила, метанола, 
дистиллированной воды (75:12:4), элюент В – смесь мета-
нола и этилацетата (68:32). Высушенные экстракты лишай-
ников растворяли в 200 мкл элюента В, центрифугирова-
ли 5 мин при 10000 об/мин на микроцентрифуге MiniSpin 
(Eppendorf, Германия), 20 мкл супернатанта отбирали и 
хроматографировали на колонке с обращенной фазой 
Inertsil ODS–3,3 µm, 4,6×250 mm (GL Sciences, Япония). Со-
единения хроматографировали при градиентном режиме 
со следующей последовательностью элюентов: 0 мин А – 
100 %; 0–10 мин А – 90 и В – 10; 10–20 мин А – 50 и В – 50; 
20–60 мин В – 100 %. Скорость потока элюента составля-
ла 0,5 мл/мин, температура хроматографирования – 25 °С 
выше 0º. Пигменты детектировали с помощью диодно-ма-
тричного детектора DAD–62 (Лабконцепт, Россия). Управ-
ление работой хроматографа, прием и обработку получен-
ных данных проводили с помощью специализированной 
компьютерной программы LicArt WSV. Идентификацию 
хлорофиллов и каротиноидов осуществляли по времени 
удерживания и электронным спектром в области 300–700 
нм путем сопоставления с аналогичными параметрами ве-
ществ-стандартов (β-каротина, лютеина, кантаксантина 
и зеаксантина (Sigma-Aldrich, США, степень чистоты – не 
менее 95 %) и данными литературы [4, 5, 14, 15].

Статистическая обработка. Опыты проводили в 3–5 
биологических и 3–10 аналитических повторностях. Ре-
зультаты представлены в виде средних арифметических 
значений со стандартными ошибками (SE). Все экспери-
ментальные данные имеют нормальное распределение 
признака. Для проверки значимости и сравнения их сред-
них арифметических значений использовался одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA) с оценкой 
попарных различий с применением критериев Тьюки и 
Бонферрони.

Результаты и их обсуждение
Основной идеей нашего исследования было прове-

дение сравнительного анализа стресс-индуцированных 
изменений фотосинтетической активности и содержания 
хлорофиллов и каротиноидов у двух близкородственных 
лишайников P. canina и P. aphthosa при действии повы-
шенной температуры.

Эти виды достаточно широко распространены от ар-
ктических до умеренных широт в Северном полушарии 
и рассеянно − в Южном, относятся к эпигейным листо-
ватым лишайникам с крупными широкими слоевищами. 

P. canina – цианолишайник, фотобионтом которого является 
цианобактерия Nostoc punctiforme (Kütz.) Har., а микобион-
том – гриб Peltigera Willd. (тип Ascomycota). P. aphthosa, 
в отличие от P. canina, трехкомпонентный лишайник, в его 
состав, помимо цианобактерии Nostoc, входит зеленая 
водоросль Coccomyxa sp. Известно, что у P. canina циано-
бактерии компактно расположены в гонидиальном слое  
и выполняют как фотосинтезирующую, так и азотфиксиру-
ющую функции, тогда как у P. aphthosa Nostoc находятся 
в цефалодиях и выполняют азотфиксирующую функцию, 
а фотосинтетическую функцию выполняет в основном зе-
леная водоросль Coccomyxa sp., расположенная в слоеви-
ще лишайника [16, 17].

Фотосинтетическая активность ФСII при действии 
повышенной температуры. Уровень фотосинтетической 
активности является важным интегральным физиологиче-
ским показателем, который считается маркером жизнеспо-
собности лишайника [13, 18]. В нашем исследовании мето-
дом флуориметрии оценивали фотохимическую активность 
ФСII путем измерения таких параметров, как максимальная 
квантовая эффективность ФСII (Fv/Fm), начальная флуо-
ресценция (F0), относительная скорость линейного пере-
носа электронов (rETR) и коэффициент жизненности ФСII 
(Rfd). Показано, что у контрольных образцов исследуемых 
лишайников Fv/Fm и Rfd у P. aphthosa были выше, чем у P. 
canina (рис. 1). Достоверных различий по rETR и F0 между 
исследуемыми лишайниками не обнаружено. Ранее уста-
новлено, что цианобактерии, в том числе цианолишай-
ники, имеют гораздо более низкие значения Fv/Fm, чем 
зеленые водоросли, мохообразные, высшие растения [19]. 
Таким образом, полученные данные свидетельствуют о бо-
лее развитой фотосинтетической системе у P. aphthosa по 
сравнению с P. canina. Очевидно, это связано с различным 
устройством ФСА у фотобионтов этих лишайников. Свето-
собирающую функцию у цианобактерий выполняют белки 
фикобилина (также называемые фикобилисомами), обра-
зующиеся из светопоглощающего тетрапирролсодержа-
щего фикоцианина и аллофикоцианиновых пигментов, что, 
по-видимому, имеет место и у цианолишайника P. canina. 
У хлоробионтов (в данном случае, у зеленой водорос-
ли Coccomyxa sp.) фикобилисомы в ходе эволюции были 
функционально заменены светособирающим комплексом 
(далее – ССК), который представляет собой антенные бел-
ки, содержащие каротиноидные и хлорофилльные пиг-
менты [19]. 

Было предположено, что различия в фотобионтном 
составе исследуемых лишайников могут определить ха-
рактерный для каждого лишайника стрессовый ответ 
при высокотемпературном воздействии. Известно, что 
температурный оптимум для нормальной работы фотосин-
тетической системы у большинства лишайников находится 
в пределах от +10 до +25 °С [20]. Полученные нами данные 
свидетельствуют о стрессовом состоянии исследуемых ли-
шайников при действии повышенной температуры +40 oC. 
У обоих видов лишайников снижались значения FV/FM 
и rETR, в среднем в 1,2 и 1,5 раза соответственно (рис. 1), что 
может свидетельствовать о нарушении функционирования 
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ФСII фотобионтов исследуемых лишайников при высоко-
температурном воздействии. В частности, наблюдаемые 
изменения фотосинтетической активности могут быть 
обусловлены повреждением D1-белка ФСII, приводящего 
к инактивации фотосинтетических реакционных центров 
и повышению образования активных форм кислорода (да-
лее – АФК) [18, 21]. 

Действие повышенной температуры приводило к уве-
личению значений F0 у P. canina, но не оказывало влия-
ния на тот же параметр у P. aphthosa. Начальная флуо-
ресценция является индикатором энергетических потерь 
при передаче энергии возбуждения от светособирающих 
молекул к реакционному центру ФСII. Полученные данные 
могут свидетельствовать о менее эффективной передаче 
энергии возбуждения между пигментными молекулами 
в светособирающем комплексе ФСII в лишайнике P. canina. 
По мнению авторов исследований [19, 22], общее увеличе-
ние F0, наблюдаемое после теплового стресса, может быть 
обусловлено отделением светособирающих комплексов от 
ядра ФСII. 

Коэффициент жизненности Rfd при действии повы-
шенной температуры снижался у обоих лишайников, при-
чем более заметно у P. aphthosa, что может свидетельство-

вать о более значительном подавлении ассимиляции СО2 
у хлоролишайника при высокотемпературном воздействии 
[18, 21]. 

Таким образом, выдерживание лишайников P. aphthosa 
и P. canina при повышенной температуре приводит к сни-
жению фотохимической активности ФСII, причем лишай-
ник P. aphthosa демонстрирует более сильную стрессовую 
реакцию.

Изменения состава и содержания хлорофиллов и ка-
ротиноидов при действии повышенной температуры.  
В фотофизических и фотохимических реакциях фотосин-
теза центральную роль играют пигменты, которые обеспе-
чивают поглощение, запасание и превращение световой 
энергии [23]. При изменении температуры окружающей 
среды меняются пигментный состав и функциональное 
состояние ФСА [4]. Количественные изменения в содер-
жании хлорофиллов и каротиноидов зачастую рассматри-
ваются как биомаркеры экологического состояния мест 
произрастания видов [4, 13].

Сравнительный анализ состава и содержания хло-
рофиллов и каротиноидов в лишайниках P. canina 
и P. aphthosa позволил выявить существенные различия 
в их профиле пигментов, что, с нашей точки зрения, об-

условлено в первую очередь различным 
фотобионтным составом исследуемых ли-
шайников. 

В цианолишайнике P. canina обнару-
жен хлорофилл a (табл. 1), что согласуется 
с литературными данными. Показано, что 
у цианобактерии Nostoc, являющейся фото-
бионтом исследуемого лишайника, функции 
хлорофилла b выполняют фикобилисомы 
[19, 24]. К производным хлорофилла a могут 
быть отнесены два неидентифицирован-
ных хлорофилла со временами выхода 36,2 
и 37,9 мин, занимающие около 3 % от суммы 
пигментов. По спектральным характеристи-
кам они являются эпимерами хлорофилла a 
[15, 24]. Также в составе пигментов лишайни-
ка P. canina были обнаружены феофитин a  
и предположительно его эпимер (соедине-
ние со временем выхода 40,9 мин), имею-
щие сопоставимое содержание – около 4 % 
от содержания хлорофилла a (табл. 1). Из-
вестно, что феофитину а отводится важная 
роль в функционировании ФСА у циано-
бактерий, где он выполняет функции пер-
вичного и вторичного акцепторов [19, 24]. 
Сопоставимое содержание феофитина а,  
в среднем 3 %, было установлено в пленках 
цианобактерий рода Phormidium, которое 
возрастало в 20–30 раз после воздействия 
ионов меди и никеля, при одновременном 
снижении хлорофилла а [25]. В трех разных 
штаммах свободноживущих цианобактерий 
Nostoc, подвергнутых обезвоживанию, так-
же содержание феофитина а и хлорофилла 

Рисунок 1. Параметры фотосинтетической активности лишайников P. canina и P. aphthosa по-
сле температурного воздействия +40 °C в течение 3 ч. 
Условные обозначения. ▯– контроль; ▮ – опыт; А – максимальная фотохимическая эффек-
тивность ФС II (Fv/Fm); Б – относительная скорость линейного переноса электронов (rETR); 
В – начальная флуоресценция (F0); Г – коэффициент жизненности ФС II (Rfd). 
Примечание. Здесь и в табл. 1, 2. Различия с контролем статистически значимы: * – при p<0,05; 
** – при p<0,01; *** – при p< 0,001. Достоверность различий определяли с помощью однофак-
торного дисперсионного анализа (ANOVA).
Figure 1. Photosynthetic activity parameters of P. canina and P. aphthosa lichens after exposure 
to temperature +40 °C for 3 h. 
Keys: ▯ - control; ▮ - experiment; A – maximum photochemical efficiency of PS II (Fv/Fm); 
Б – relative electron linear transfer rate (rETR); B – initial fluorescence (F0); Г – vitality factor 
of PS II (Rfd).
Note. Here and in Tables 1, 2 the differences with control are statistically significant at * - p < 
0.05; ** - p < 0.01, *** - p < 0.001. The reliability of differences was determined by the one-factor 
analysis of variance (ANOVA).

 *** 
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а было почти равным [24]. Имеющиеся данные свидетель-
ствуют о существенном влиянии стрессовых факторов 
на содержание основных фотосинтетических пигментов  
в цианобактериях. В настоящем исследовании при дей-
ствии повышенной температуры на талломы лишайника P. 
canina не установлено изменений в содержании иденти-
фицированных хлорофиллов, а наоборот, даже наблюда-
лось незначительное увеличение содержания хлорофилла 
а. Сопоставляя полученные данные по профилю хло-
рофиллов и флуоресценции хлорофилла a в лишайнике  
P. canina, можно предположить, что выявленное снижение 
фотосинтетической активности ФСII у фотобионта при те-
пловом стрессе, главным образом, обусловлено поврежде-
нием ССК, содержащих сложные белки – фикобилисомы 
(табл. 1, рис. 1). 

В лишайнике P. aphthosa, имеющем наряду с циа-
нобактериями в качестве фо-
тобионта зеленую водоросль 
Coccomyxa, обнаружены два 
основных хлорофилла – a и b, 
их соотношение составляет 3,6:1 
соответственно (табл. 2). Это со-
гласуется с данными литературы 
по соотношению хлорофиллов 
у высших растений и большин-
ства зеленых водорослей [26]. 
Участие этих двух хлорофиллов 
в ФСА позволяет более эффек-
тивно осуществлять фотосинтез, 
что было подтверждено резуль-
татами оценки фотосинтетиче-
ской активности ФСII исследуе-
мых лишайников (рис. 1). Кроме 
того, в лишайнике P. aphthosa, 
по сравнению с лишайником  
P. canina, содержание хлоро-
филла а больше в 2,3 раза (табл. 
1 и 2), что также способствует 
более активной фотосинтети-
ческой деятельности. Содер-
жание эпимеров хлорофилла а 
и феофетина а в лишайнике  
P. aphthosa оказалось ниже, чем 
в лишайнике P. canina, их сум-
марная доля составляет не более 
1 % от суммы пигментов (табл. 2).

В условиях высокотемпера-
турного стресса в лишайнике  
P. aphthosa происходит сни-
жение содержания хлоро-
филлов a и b в 1,2 раза, что, 
по-видимому, и привело к пони-
жению его фотосинтетической 
активности (см. рис. 1). Таким 
образом, полученные данные 
указывают на повреждение 
ФСА фотобионтов лишайни-

ка P. aphthosa, главным образом, у водорослевого парт- 
нера при действии повышенной температуры. Можно пред-
положить, что это обусловлено морфологией таллома ли-
шайника, альгальный слой которого подвержен сильному 
нагреву при действии повышенной температуры, поскольку 
расположен под верхним кортексом, сформированным ги-
фами микобионта [16]. 

Важными соединениями в защите ФСА являются каро-
тиноиды: они выполняют функцию антиоксидантов, пре-
образуют излишнюю энергию возбуждения хлорофиллов 
в тепло, действуют как экранирующие пигменты и защи-
щают от УФ-лучей, связываясь с белками и липидами, 
повышают устойчивость фотосинтетических мембран. На 
сегодняшний день известно более 1200 каротиноидов, ко-
торые по химическому строению делятся на две группы: 
каротины, представляющие собой углеводороды, и ксан-

Таблица 1
Состав и содержание пигментов в лишайнике P. canina

Table 1
Composition and pigment content in the P. canina lichen

Идентифициро-
ванные пигменты

Время выхо-
да, мин

Максимумы поглощения 
в электронных спектрах, нм

Площадь пика, mUA×мин/0,1 г навески
Контроль Опыт

н.и. каротиноид 13,7 415, 463, 507 29±2 24±1*

н.и. каротиноид 17,2 473 177±10 203±1
астаксантин 21,1 413, 476 68±4 82±2*

зеаксантин 24,3 421, 450, 475 140±5 125±9*

кантаксантин 29,2 379, 476 159±20 85±4*

н.и. хлорофилл 36,2 471, 654 77±1 56±4**

н.и. хлорофилл 37,9 419, 434, 476, 487, 641, 665 73±1 68±1***

хлорофилл a 39,6 416, 432, 618, 665 2539±20 2883±16
эхиненон 40,4 354, 474 544±13 480±20
н.и. хлорофилл 40,9 413, 439, 476, 485, 655, 666 93±1 96±10
феофитин a 51,7 409, 476, 496, 536, 609, 666 108±8 39±6**

β-каротин 56,9 412, 457, 476 933±16 1014±49

Условные обозначения. н. и. – не идентифицированный.
Keys: н. и. - not identified.

Таблица 2
Состав и содержание пигментов в лишайнике P. aphthosa

Table 2
Composition and pigment content in the P. aphthosa lichen

Идентифициро-
ванные пигменты

Время 
выхода, мин

Максимумы поглощения  
в электронных спектрах, нм

Площадь пика, mUA×мин/0,1 г навески
Контроль Опыт

неоксантин 14,7 414, 441, 463 319±8 182±5***

виолаксантин 17,2 417, 444, 471 609±28 413±16**

лютеин 24,7 421, 448,474 1921±92 1665±39
зеаксантин 25,2 412, 450, 474 12±1 6±1**

н.и. каротиноид 26,6 412, 423, 473 60±4 38±8
н.и. каротиноид 27,1 412, 423, 473 79±9 60±10
н.и. каротиноид 27,8 412, 423, 473 166±19 121±3
хлорофилл b 36,1 467, 601,654 1623±19 1385±10
н.и. хлорофилл 36,9 412, 473, 791 47±13 26±1
н.и. хлорофилл 37,7 415, 473, 491 37±4 78±3**

хлорофилл a 39,4 415, 432, 618, 665 5825±33 4599±15*

β-криптоксантин 40,1 412, 450, 473, 485 26±1 9±1***

н.и. хлорофилл 40,5 412, 473, 665 25±3 29±2
α-каротин 54,5 412, 474, 485 32±2 44±3*

β-каротин 55,7 412, 457, 473 276±13 220±8*
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тофилы, содержащие в структуре кислородсодержащие 
функциональные группы [27]. Биосинтез каротиноидов 
осуществляется по мевалонатному пути, в котором тетра-
терпеноиды циклизуются с формированием каротинов 
(α- и β-каротинов), далее из них в ходе энзиматического 
окисления образуются различные ксантофиллы [26, 28]. 
Состав каротиноидов в различных организмах (растениях, 
мхах, водорослях, грибах и др.) может существенно раз-
личаться. Важным аспектом исследования каротиноидов 
лишайников является не только установление их спектра, 
но и определение симбиотического партнера, синтезирую-
щего пигменты. На основе имеющихся данных [3, 14, 26, 29] 
по профилю каротиноидов у водорослей, цианобактерий  
и аскомицетов была составлена обобщенная схема их био-
синтеза (рис. 2). 

Установлено, что состав каротиноидов, идентифициро-
ванных в лишайниках P. canina и P. aphthosa, существенно 
отличается (табл. 1 и 2). В лишайнике P. canina обнаружены 
каротиноиды, характерные для цианолишайников, среди 
которых преобладает β-каротин (табл. 1). Надо отметить, 
последний также является основным каротиноидом мико-
бионта [5]. Известно, что у свободноживущих цианобакте-
рий преобладающими являются ксантофиллы – эхиненон 
и кантаксантин, образующиеся последовательно из β-ка-
ротина (рис. 2) [14, 24]. В лишайнике P. canina содержание 
этих ксантофилов, по сравнению с β-каротином, меньше 

почти в два и шесть раз соответственно. Астаксантин, 
синтезируемый из кантаксанктина, обнаруженный в ли-
шайнике, практически не встречается в свободноживущих 
цианобактериях. Этот ксантофилл содержит как кетон-
ные (в положении 4, 4ʹ), так и гидроксильные (в положе- 
нии 3, 3ʹ) группы, что обуславливает его высокую хими-
ческую реакционноспособность, например, выраженные 
антиоксидантные свойства. Известно, что астаксантин на-
капливается в водорослях при стрессовых условиях, в част-
ности, при недостатке питательных веществ, повышенной 
солености и инсоляции [30]. Также в лишайнике P. canina 
был обнаружен зеаксантин, синтезируемый из β-кароти-
на по другому пути (рис. 2), причем его содержание выше  
в среднем в 10 раз, чем в свободноживущей цианобактерии 
N. commune NIES-24 [14]. Этот ксантофилл был обнаружен 
в образцах лишайника P. canina, собранных с каменистых 
холмов, в том числе затененных, сухих лугов, известняко-
вого карьера в Финляндии [3]. Надо отметить, что в них же 
обнаружен β-каротин, профиль других идентифицирован-
ных каротиноидов существенно отличался. Наибольшую 
долю в исследуемых образцах занимал диатоксантин – 
ксантофилл, характерный для диатомовых водорослей 
[26], также в них присутствовал капсохром. Таким образом, 
видно, что местообитание лишайника P. canina определяет 
специфичность его профиля каротиноидов, однако неиз-
менным является наличие зеаксантина и β-каротина во 

всех исследуемых образцах лишай-
ника этого вида. 

Воздействие повышенной тем-
пературы на лишайник P. canina не 
привело к существенным измене-
ниям в профиле каротиноидов. Со-
держание основного каротиноида 
β-каротина в лишайнике достоверно 
не отличается от контрольного ва-
рианта (см. табл. 1). При этом были 
выявлены изменения в содержании 
ксантофиллов, при одновременном 
снижении кантаксантина увеличи-
вается содержание астаксантина. 
Это представляется логичным, так 
как астаксантин синтезируется из 
кантаксантина (рис. 2). Ранее уже 
упоминалось, что астаксантин на-
капливается при различных стрес-
совых воздействиях [30]. Этот 
ксантофилл в лишайнике при тем-
пературном стрессе может действо-
вать как антиоксидант, защищающий 
тилакоидные мембраны от окис-
ления [31] более эффективно, чем 
его предшественник кантаксантин.  
О накоплении АФК косвенно свиде-
тельствует небольшое снижение со-
держания зеаксантина и эхиненона 
в лишайнике (табл. 1). Известно, что 
у свободноживущей цианобактерии 

Рисунок 2. Схема биосинтеза каротиноидов. 
Условные обозначения. 1 – виолаксантиновый цикл. ИФФ – изопентилдифосфат; ИФИ – изопентили-
зомераза; ДМАФФ – диметилаллилдифосфат; ГГФФ – геранилгеранилдифосфат, ГГФС – геранилгера-
нилдифосфатсинтаза; АБК – абсцизовая кислота.
Figure 2. Scheme of carotenoid biosynthesis.
Keys: 1 – violaxanthin cycle; 2 – lutein-5,6-epoxide cycle. ИФФ – isopentyl diphosphate; ИФИ – 
isopentyl isomerase; ДМАФФ – dimethylallyl diphosphate; ГГФФ – geranylgeranyl diphosphate; ГГФС – 
geranylgeranyl diphosphate synthase; АБК – abscisic acid.
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Synechococcus дефицит ксантофиллов (зеаксантина, эхи-
ненона) приводил к увеличению АФК и содержания ак-
тивных форм азота [32].

Таким образом, установлено, что у цианобактерии, ас-
социированной с микобионтом, в лишайнике P. canina выяв-
лен более широкий спектр ксантофиллов по сравнению со 
свободноживущими. Можно предположить, что это позво-
ляет цианобактерии в лишайнике успешно существовать  
в симбиотических условиях. Также показано, что воздей-
ствие повышенной температуры не привело к сильным 
изменениям содержания каротиноидов, тем не менее 
выявлена тенденция к накоплению в лишайнике астак-
сантина с наиболее выраженными антиоксидантными 
свойствами.

В лишайнике P. aphthosa были обнаружены харак-
терные для водорослевого партнера каротиноиды [5], 
и не установлено наличие эхиненона и других специфи-
ческих для цианобактерий каротиноидов (см. табл. 2). 
Основным каротиноидом в лишайнике является лютеин, 
синтезируемый из α-каротина (см. рис. 2). На долю этого 
ксантофилла приходится около 17 % от суммы идентифи-
цированных пигментов (см. табл. 2). Известно, что штам-
мы зеленой водоросли Coccomyxa при культивировании 
способны накапливать каротиноиды в количестве 10 мг/г 
сухой массы, из которых до 80 % может занимать лютеин 
[33, 34]. У двух лишайников P. aphthosa, произрастающих 
в Карелии, лютеин также присутствовал в составе ка-
ротиноидов, но не был преобладающим [3]. Наибольшую 
долю в профиле каротиноидов этих лишайников занимал 
виолаксантин. В исследуемом нами лишайнике виолак-
сантин также обнаружен, и по содержанию он является 
вторым после лютеина (см. табл. 2). Известно, что его 
основная функция – это перенос энергии на хлорофилл 
а [1, 4]. Надо отметить, что содержание виолаксантина 
в среднем в 50 раз больше, чем зеаксантина, из которого 
он синтезируется (см. рис. 2). Антераксантин, являющий-
ся промежуточным продуктом взаимопревращения этих 
ксантофиллов, нами не обнаружен. 

Другим ксантофиллом, идентифицированным в лишай-
нике P. aphthosa, является неоксантин. Он образуется из 
виолаксантина, и является промежуточным метаболитом  
в биосинтезе фитогормона – абсцизовой кислоты (далее – 
АБК) (см. рис. 2). Надо отметить, что неоксантин обнару-
жен и в других образцах лишайника P. aphthosa [3, 5], но 
нет данных о его содержании в свободноживущих куль-
турах Coccomyxa sp. [33, 34]. Можно предположить, что 
неоксантин – важный метаболит, позволяющий водоросли 
функционировать в симбиотической ассоциации с грибом.

Действие повышенной температуры привело к сниже-
нию содержания в лишайнике P. aphthosa всех идентифи-
цированных каротиноидов (см. табл. 2). Несмотря на то, что 
изменения являются несильно выраженными, они могут 
вносит вклад в выявленное снижение фотосинтетической 
активности лишайника в условиях температурного стрес-
са (см. рис. 1). Наибольшее падение в 1,7 раза наблюдается  
в содержании неоксантина, что может свидетельствовать 

об активации синтеза АБК при действии повышенной тем-
пературы для замедления метаболизма и экономии энер-
гетических ресурсов [35]. 

Таким образом, был установлен профиль каротиноидов 
в лишайнике P. aphthosa, подтверждающий, что из двух его 
фотобионтов именно зеленая водоросль выполняет фото-
синтетическую деятельность [16, 17]. Отличием Coccomyxa sp. 
в лишайнике от свободноживущих штаммов является на-
копление неоксантина, являющегося предшественником 
АБК. Воздействие повышенной температуры приводит  
к достоверному снижению в лишайнике P. aphthosa со-
держания β-каротина и последовательно синтезируемых 
из него зеаксантина, виолаксантина и неоксантина.

На основании полученных данных можно заключить, 
что несмотря на сходство близкородственных лишайников 
P. canina и P. aphthosa, в условиях высокотемпературного 
стресса они демонстрируют различный пигмент-опосре-
дованный стрессовый ответ. Зеленая водоросль – до-
минирующий фотобионт P. aphthosa – обладает более 
эффективным фотосинтезом, ввиду большего спектра 
хлорофиллов и более высокого их содержания, а также 
благодаря наличию каротиноидов, участвующих в сборе 
фотосинтетически активной радиации и обеспечиваю-
щих защиту ФСА от излишней солнечной энергии. Нали-
чие зеленой водоросли в качестве основного фотобионта 
дает возможность цианобактерии выполнять роль только 
азотофиксатора и обеспечивать весь симбиотический ор-
ганизм необходимым количеством азотсодержащих сое-
динений. Тем не менее именно в лишайнике P. aphthosa 
при действии повышенной температуры наблюдались 
более выраженные изменения в фотосинтетической ак-
тивности, и содержании хлорофиллов и каротиноидов в 
отличие от P. canina. Можно предположить, что это обу-
словлено особенностями каротиногенеза цианобактерии 
в P. canina, заключающимися в биосинтезе кантаксантина 
и астаксантина с высокой антиоксидантной активностью, 
которые обеспечивают более эффективную защиту ФСА 
от последствий температурного стресса.
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