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Изучение фотосинтетического аппарата растений селагинеллы в связи 
с его примитивностью интересно с эволюционной точки зрения. В клетках 
листа Selaginella kraussiana хлоропласты имеют ламеллярный тип строе
ния, показана корреляция между примитивностью структуры и низкой 
активностью фотосинтетического аппарата этих растений (‘). По вашим 
представлениям, для этого этапа эволюции фотосинтетического аппарата 
характера относительно низкая интенсивность фотофосфорплирующпх 
(ф.ф.) и электронтранспортных (э.т.) реакций с достаточной степенью со
пряжения. Это явилось прогрессивным эволюционным признаком по срав
нению с хлоропластами водорослей, где довольно активный транспорт 
электронов слабо сопряжен с фосфорилированием (2,3). В хлоропластах 
высокоорганизованных растений большая скорость э.т. и ф.ф. реакций со
четается с высокой степенью их сопряжения (4,5).

Исходя из этого, целью нашей работы было установление различий в 
ф.ф. активности, связь с .э.т. реакциями у хлоропластов селагинеллы и 
сравнение этой связи с хлоропластами более высокоорганизованных выс
ших растений (горох). Такие сравнения пытались проделать с синезеленой 
водорослью АпаЬаеиа или с Euglena (6,7). Помимо расчета активности 
фотофосфорилирования на 1 мл хлорофилла, мы решили провести сравне
ние ф.ф. хлоропластов селагинеллы и гороха на один хлоропласт.

Растения гороха (сорт «Победитель») и селагинеллы выращивали в ус
ловиях теплицы при естественном освещении. Хлоропласты извлекали в 
среду выделения, содержащую 0,35 М NaCl, трис-НС1 0,02 М pH 8,0 (8, 9) 
или 0,4М сахарозу, 0,05 М трис-НС1 pH 8,0 0,01 М NaCl (5, 6, 10_12). Кроме 
этого, для стабилизации структуры хлоропластов в процессе извлечения 
добавляли аскорбат (0,01 М), восстановленный глютатион (0,0005 М) и 
сывороточный альбумин (СА) как в среду выделения (5—20 мг/мл), так 
и в реакционную смесь (1,5—1,7 мг/мл (4,5,10, “,13)). Основываясь на дан
ных предварительных опытов, при выделении хлоропластов гороха, а так
же хлоропластов селагинеллы в солевой среде СА в реакционную среду не 
прибавляли. Хлоропласты выделяли методом дифференциального центри
фугирования при 0—2° с последующим микроскопическим контролем 
фракции хлоропластов. Фотофосфорилирование определяли по убыли не
органического фосфата методом Фиске — Суббароу с разными акцепторами 
электронов: феназинметасульфатом (ФМС), феррицианидом (ФЦ) и фла
винмононуклеотидом (ФМН). Реакционная смесь и условия опыта указа
ны в подписях к таблицам и рисункам. Реакцию прекращали добавлением 
равного объема 5% ТХУ в опытные и контрольные (темновые) пробы. 
Для расчета активности ф.ф. на 1 мг хлорофилла концентрацию хлорофил
ла определяли в ацетоновой вытяжке на спектрофотометре СФ-4. Для рас
чета активности ф.ф. на один хлоропласт подсчитывали количество хлоро
пластов в объеме суспензии, добавляемой в реакционную среду, с помощью 
камеры Горяева. В опытах по определению ф.ф. хлоропластов, сопряжен
ного с восстановлением феррицианида, восстановление ФЦ и поглощение 
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фосфора определяли в одной пробе по методике, описываемой Чернавипой 
и Кукарских (14). Выделение хлоропластов в этих опытах проводили толь
ко с добавлением СА (5—10 мг/мл) без глютатиона и аскорбата.

Микроскопический контроль фракции хлоропластов показал (световой 
микроскоп), что в сахарозной среде выделения можно получить до 80% 
целых хлоропластов, тогда как в солевой среде с добавлением СА количест
во целых хлоропластов достигало только 50%. В соответствии с этим под
счет хлоропластов проводился только при выделении их в сахарозной среде.

Таблица 1

Влияние альбумина на скорость фотофосфорилирования хлоропластами селагинеллы

Объект Среда выделения

Концентр, 
альбуми
на, мг на 

1 мл среды 
выделе

ния

Концентр, 
хлорофил

ла.

Активность фотофосфорилирования в 
ул го л. на 1 мг хлорофилла в час

нециклич. 
с K3Fe (CN)6

циклил, 
с ФМС

ЦИКЛИЛ, 
с ФМН

S. glauca Трис-NaCl 10 66 12.4 + 2.8 12,8 + 1,4 _
Трис-NaCl 20 60 13,3 + 1. / 50,0 + 2,3 31,7 + 1,3

S. kraussiana Трис-NaCl 10 50 24.8 + 4,1 26,9 + 3,7 —
S. kraussiana Сахароза — трис-

NaCl
5 45 49,5+1.2 74,8 + 1,4

Активность нециклического фотофосфорилирования, сопряженного с восстановлением 
феррицианида, у хлоропластов селагинеллы

Таблица 2

Объект Среда выделения

Концентр, 
альбуми
на, мг на 

1 мл среды 
выделе

ния

Колич.
хлоро
филла 

в пробе,

Ф. ф., цмол. 
неорг на 

1 мг 
хлорофилла 

в час

Восстановле
ние ферри
цианида, 

р.мол. на 1 мг 
хлорофилла 

в час

Отноше
ние Г/2е

S. glauca Трис-NaCl 10 130 20,7 + 0 58,5 + 2,50 0,74
S. kraussiana Трис-NaCl 10 107 17,4 + 1,9 42,6 + 2,16 0,82
S. kraussiana Сахароза — трис- 

NaCl
5 44 49,5 + 1.2 96,5 + 1,8 0,97

Реакционная смесь содержала (в цмол.): трис-НС1 (pH 8,0) 45; MgCl2 8; 
К2НРО410; АДФ 4; K3Fe(CN)6 1,8 или ФМС 0,05; аскорбат (в варианте 
с ФМС) 5 и хлоропласты, содержащие от 45—66 цг хлорофилла. При ис
пользовании среды выделения с сахарозой добавляли 1,7 мг/мл альбумина. 
Объем реакционной смеси 1,5 мл. Интенсивность света 25 000 лк, экспози
ция 6 мин., 18—20°.

Фотофосфорилирующая активность хлоропластов селагинеллы, выде
ленных в солевой среде даже с добавлением альбумина (10 мг/мл), неве
лика (табл. 1). Увеличение концентрации СА до 20 мг/мл не влияет на 
активность нециклического ф.ф. и примерно' в 4 раза стимулирует актив
ность циклического ф.ф. с ФМС. В этих же условиях обнаружена замет
ная активность псевдоциклического ф.ф. (31,7 цмол. Рнеорг). В случае ис
пользования сахарозной среды выделения (сахароза — трис-NaCl) и до
бавлении СА как в среду выделения, так и в реакционную смесь хлоропла
сты селагинеллы имеют более высокую активность нециклического и цик
лического ф.ф., чем хлоропласты, выделенные в солевой среде (табл. 1).

Низкая фотофосфорилирующая активность хлоропластов селагинеллы 
может быть обусловлена либо слабой степенью сопряжения фосфорилиро
вания с довольно активным транспортом электронов, как это отмечено у 
водорослей хламидомонас (2), хименомонас (3), либо слабой активностью
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электронтранспортных и фотофосфорилирующих реакций с достаточной 
степенью сопряжения.

Реакционная смесь (общий объем 3 мл) в цмол.: трис-НС1 (pH 8,0) 
100; NaCl 70; MgCl2 10; K3Fe(CN)6 1,8, К2НРО4 10, АДФ 3, суспензия хло
ропластов с содержанием хлорофилла 0,044— 
0,130 мг. При использовании среды выделения с са
харозой добавляли 1,7 мг/мл альбумина. Интенсив
ность света около 25 000 лк, 18—20°, экспозиция 
4 мин. Наши опыты по параллельному определению 
ф.ф. и восстановления ФЦ у хлоропластов селаги- 
неллы показали (табл. 2), что при небольшой ско
рости восстановления ФЦ степень сопряжения, вы
численная по отношению Р / 2е, достаточна, ибо она 
равна 0,74—0,82, а с добавлением СА в реакцион
ную среду 0,97, т. е. величины, близкие тем, кото
рые отмечены для хлоропластов фасоли и ячме
ня (4,5).

Следовательно, относительно низкая ф.ф. актив
ность хлоропластов селагинеллы объясняется ско
ростью электронтранспортных реакций, поскольку 
стимулирование этих реакций СА или торможение 
хлорамфениколом у хлоропластов ячменя (4, 13) 
приводит к соответствующему изменению активно
сти ф.ф. Наличие сопряжения фосфорилирования 
и транспорта электронов в хлоропластах селагинел
лы даже при низкой активности этих процессов 
явилось прогрессивным эволюционным признаком.

Анализируя результаты опытов, приведенные 
на рис. 1, можно видеть, что при одинаковой кон
центрации хлорофилла в реакционной среде скоро
сти светового образования АТФ хлоропластами се
лагинеллы гораздо ниже, чем у хлоропластов горо
ха. Скорость нециклического ф.ф. с ФЦ составляет 
у хлоропластов селагинеллы (Selaginella kraussia- 
na) 90 цмол. Р„еорг на 1 мг хлорофилла в час, ско
рость циклического ф.ф. 135 рмол., у хлоропластов 
гороха 475 и 684 рмол. соответственно. Слабая ак
тивность фотофосфорилирования у хлоропластов 
селагинеллы не связана с увеличением активности 
АТФазы хлоропластов, которая, как нами ранее 
показано (*), характеризуется небольшими вели
чинами.

Можно отметить специфику фотофосфорили
рующих реакций у селагинеллы: соотношение не
циклического и циклического ф.ф. складывается в 
пользу нециклического'. Мы наблюдали относитель
но низкие величины циклического ф.ф. по сравне
нию с активностями, отмеченными в литературе 
для хлоропластов более высокоорганизованных 
растений (7, п). Такое же уменьшение относительной доли циклического 
ф.ф. по отношению к нециклическому наблюдается у хлоропластов эвгле
ны (7) и хламидомонас (15) сравнительно с хлоропластами ячменя и фасо
ли (4, 5). Это подтверждает мнение некоторых исследователей (16, 17), что 
циклическое ф.ф.— более позднего происхождения и возникло как ветвь 
нециклического ф.ф. Циклический ток электронов требует большей струк
турированности и компактности граны (17), что согласуется с вышеприве
денными данными (рис. 1) об уровне циклического фотофосфорилирования 
у хлоропластов селагинеллы, а также с данными о большем влиянии доба-

Рис. 1. Скорость фото
фосфорилирования хло
ропластов селагипеллы 
(7) и гороха (2). I — с 
ФЦ, II — с ФМС. Реак
ционная смесь в 
(в объеме 1,5 мл): трис- 
НС1 (pH 8,0) 45; MgCl2 
8; АДФ 4: К211РО4 10; 
K3Fe(CN)e 1,8 или ФМС 
0,05; аскорбат (в вари
анте с ФМС) 5 и хлоро
пласты, содержащие око
ло 20 цг хлорофилла. 
Интенсивность света 
45 000 лк, 18—20°, экспо

зиция 4 мип.

цмол.
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Таблица 3
Интентивность фотофосфорилирования хлоропластов селагинеллы (S. kraussiana) 

и гороха (Pisum sativum), сорт «Победитель»

Объект

Колич. 
хлоро
филла 

в пробе,
Р'Г

Число 
хлоропла

стов 
в пробе

Колич.
хлорофилла на

1 хлоропласт 
в

Фотофосфорилирование в |хмол.
Рнеорг на один хлоропласт в час

нецикпич. 
с K3Fe (CN)6 циклич. с ФМС

S. kraussiana 20 0,76-10’ 26.4-10-’ 275-10-’ 3,55-10-’
P. sativum 17,1 1,65-107 10.3-ю-’ 4.8-10-7 7,05-10-’
P. sativum 35,5 3,44-10’ 10.3-10“’ 4.8-IO-’ 7,8-10-’

вок СА на активность циклического ф.ф. по сравнению с нециклическим 
(табл. 1). Таким образом, при создании условий, необходимых для макси
мальных скоростей ф.ф. (”) у хлоропластов селагинеллы, мы не получили 
таких же высоких значений ф.ф. (при расчете на 1 мг хлорофилла в час), 
.какие наблюдали у хлоропластов гороха. Эту разницу можно объяснить от
носительной примитивностью структуры фотосинтетического аппарата се
лагинеллы в связи с систематическим положением этих растений. Сопо
ставление скоростей ф.ф., приводимых в литературе у водорослей и высших 
растений (2_7, подтверждает это предположение.

Относительная примитивность структуры фотосинтетического аппарата 
селагинеллы по сравнению с хлоропластамп гороха — причина низкой ак
тивности электронтранспортных и ф.ф. реакций. Это предположение нахо
дит подтверждение в наших опытах по определению скорости ф.ф. при 
расчете на один хлоропласт (табл. 3).

Реакционная смесь (в цмол.): трпс-НС1 (pH 8,0) 45; MgCl2 8; К2НРО4 
10; АДФ 4; K3Fe(CN)6 1,8 или ФМС 0,05; аскорбат (в варианте с ФМС) 5 
и хлоропласты, содержащие 20—35,5 цг хлорофилла. Объем реакционной 
смеси 1,5 мл. Интенсивность света 45 000 лк, 18—20°, экспозиция 4 мин.

Несмотря на то что хлоропласты селагинеллы содержат в 2,5 раза боль
ше хлорофилла, так как они больше по величине, активность ф.ф. таких 
хлоропластов в 2 раза меньше, чем у хлоропластов гороха. Следовательно, 
структурные особенности фотосинтетического аппарата селагинеллы (ла
меллярный тип строения и отсутствие типичных гран) определяет низкий 
уровень ф.ф. реакций.

Авторы выражают благодарность В. М. Каревой за предоставление раз
личных видов селагинелл, проф. А. А. Шахову — за ценные указания при 
написании статьи.
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