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Резюме: Первичное построение фотосинтетического аппарата растений происходит в процессе 
фотоморфогенеза. Важнейшую роль в инициации и регуляции фотоморфогенеза играют белки-
фоторецепторы красного/дальнекрасного (фитохромы) и синего (криптохромы) света. Возбуж-
денные молекулы фитохромов и криптохромов способны взаимодействовать с транскрипционны-
ми факторами, изменяя экспрессию ядерных генов, кодирующих белки фотосинтетического аппа-
рата растений. Поскольку свет является непостоянным, вариабельным фактором, растения вы-
работали соответствующие адаптационные механизмы, в частотности, для защиты своего 
фотосинтетического аппарата. Механизм state transitions обеспечивает быструю адаптацию 
фотосинтетического аппарата, направленную на повышение эффективности адсорбции света 
при имеющихся условиях освещенности, и предотвращение усиленной генерации активных форм 
кислорода в хлоропластах, способной приводить к фотоокислению и даже гибели клеток. Цель 
данной работы – выявить роль фоторецепторов – фитохромов А и B, а также криптохромов 1 и 
2 в регуляции процесса state transitions у модельного растения Arabidopsis thaliana. В качестве ис-
следуемых объектов использовали мутанты арабидопсиса, несущие дефекты по генам фитохро-
мов А и В, криптохромов 1 и 2. В качестве основного метода исследования был использован «го-
лубой нативный» электрофорез в полиакриламидном геле, который позволяет визуализировать 
state transitions. В ходе исследований было установлено, что данные фоторецепторы не оказыва-
ют прямого влияния на редокс-регуляцию механизма state transitions у арабидопсиса. По-видимому, 
роль этих фоторецепторов в защите фотосинтетического аппарата от избыточной освещен-
ности заключается не в регуляции state transitions, а реализуется более опосредованно, через ре-
гуляцию содержания хлорофиллов, каротиноидов и компонентов антиоксидантной системы. 
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Abstract: The initial formation of the photosynthetic apparatus in plants occurs during photomorphogenesis. 
The red/far-red (phytochromes) and blue (cryptochrome) light protein-photoreceptors play the most important 
role in photomorphogenesis initiation and regulation. The exited phytochrome and cryptochrome molecules 
can interact with transcription factors, changing the expression of nuclear genes, which encode the proteins 
of the plant photosynthetic apparatus. Since light is a variable factor, plants have developed appropriate ad-
aptation mechanisms, including their photosynthetic apparatus protection. The mechanism of state transi-
tions ensures a rapid adaptation of the photosynthetic apparatus. This adaptation mechanism increases the 
adsorption efficiency under current light conditions and prevents intensive generation of active forms of oxy-
gen in chloroplasts, which leads to photo-oxidation and even cell death. This work aims to determine the role 
of photoreceptors – phytochromes A and B, as well as cryptochrome 1 and 2 – in regulating the process of 
state transitions in the Arabidopsis thaliana model plant. Arabidopsis mutants with the defects on A and B 
phytochromes and cryptochrome 1 and 2 genes were used as the research objects. The blue native electro-
phoresis in polyacrylamide gel was used to visualise state transitions. It was found that these photoreceptors 
had no direct effect on the redox-regulation of the state transitions mechanism in Arabidopsis. Presumably, 
these photoreceptors protect the photosynthetic apparatus from excessive light not by regulating the state 
transitions but indirectly, through regulating the chlorophyll, carotenoid and antioxidant components content. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Свет является наиболее широко изученным 

абиотическим фактором, влияющим на организм 
растений. На ранних этапах жизни растений он 
стимулирует прорастание семян и запускает 
процессы роста и развития, инициирует фото-
морфогенез [1]. Фотоморфогенез инициируется 
регуляторными сигналами, которые опосредуют-
ся белками-фоторецепторами. Фоторецепторы 
растений представляют собой белковые молеку-
лы, ассоциированные с хромофорами (фитохро-
мобилин – для фитохромов, и флавинаденинди-
нуклеотид –для криптохромов). Когда хромофор 
воспринимает квант света соответствующей 
длины волны, конформация белковой части фо-
торецептора изменяется, что приводит к актива-
ции сети регуляторных сигналов внутри клеток. 
При действии на растения красного света фото-
активированные фитохромы A и B типа перехо-
дят в активную форму и транспортируются в яд-
ро, где ингибируют транскрипционные факторы-
репрессоры фотоморфогенеза – преимуще-
ственно белки семейства PIF (phytochrome inter-
action factors) [2]. Криптохромы дополняют функ-
ции фитохромов. Локализованные в ядре крипто-
хромы 1 и 2 возбуждаются синим светом и подав-
ляют транскрипционные факторы, репрессирую-
щие экспрессию генов, продукты которых активно 
участвуют в фотоморфогенезе (например, HY5 и 
СО (запускает цветение)). Происходит накопление 

белка HY5, который вызывает «выключение» 
убиквитин-лигазного комплекса CUL4-DDB1 E3, 
деактивирующего фитохромы A и B. Таким обра-
зом, без активированных криптохромов происходит 
репрессия фотоморфогенеза [3, 4]. 

На стадии взрослого растения фоторецепто-
ры участвуют в регуляции процессов цветения, 
синдрома избегания тени, регуляции циркадных 
ритмов и др. Функционирование электрон-
транспортной цепи хлоропластов (хлЭТЦ) неиз-
бежно приводит к генерации активных форм кис-
лорода, в результате чего может произойти по-
вреждение этих органелл с последующим запус-
ком программируемой гибели клеток. Для защи-
ты своего фотосинтетического аппарата от фо-
тодеструкции растения способны формировать 
долгосрочные (long-term) и краткосрочные (short-
term) механизмы защиты. Долгосрочные адапта-
ционные процессы инициируются после несколь-
ких дней изменения освещенности и приводят к 
качественным изменениям белкового состава 
мембран тилакоидов, а также количества хло-
рофиллов и каротиноидов [5] через изменение 
экспрессии соответствующих генов. К кратко-
срочным механизмам относится процесс, опи-
санный в литературе как state transitions, кото-
рый проявляется через несколько минут после 
изменения условий освещенности [6]. Последо-
вательное расположение фотосистем на тилако-
идной мембране обеспечивает их эффективную 
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работу при условии, что они транспортируют 
возбужденные электроны без возникновения пе-
ренапряжения участков хлЭТЦ. Однако в есте-
ственных условиях часто возникает преоблада-
ние активности одной фотосистемы над другой, 
что и приводит к дисбалансу в скорости потока 
электронов по хлЭТЦ, вызывая угрозу фотоокис-
ления переносчиков электронов и самих фотоси-
стем. State transitions – это процесс обратимого 
взаимодействия мобильного пула белков внеш-
них антенн светособирающего комплекса II (light-
harvesting complex II, LHCII) с одной из фотоси-
стем в результате перемещения белков LHCII.  

Процесс state transitions можно разделить на 
два этапа – состояние1 и состояние 2. При со-
стоянии 1, когда фотосистема II (ФСII) более 
активно улавливает кванты света, чем фотоси-
стема (ФСI), пул пластохинонов становится вос-
становленным. В результате возникает редокс-
сигнал, который передается на мембраносвя-
занную протеинкиназу STN7 (state transitions 7), 
которая затем фосфорилирует белки внешней 
антенны LHCII, связанной с ФСII [7]. Часть этой 
антенны отсоединяется от ФСII и переносится на 
ФСI, повышая ее способность к светоабсорбции 
(состояние 2), тем самым способствуя более 
равномерному распределению потока электро-
нов по хлЭТЦ. В результате формируется state 
transitions-суперкомплекс ФСI-LHCII. Как только 
пул пластохинонов возвращается в окисленное 
состояние и STN7 деактивируется, суперком-
плекс ФСI-LHCII распадается под действием 
протеинфосфатазы TAP38 (thylakoid-associated 
phosphatase 38), что приводит к возвращению 
системы к состоянию 1 и взаимодействию LHCII 
с ФСII. Переключение между состояниями процес-
са state transitions может быть вызвано действием 
на растения ингибитора 3-(3,4-дихлорофенил)-1,1-
диметилмочевины (DCMU, вызывает состояние 1 
на свету) или вследствие экспозиции растений на 
свету с длиной волны, специфически активирую-
щей ФСI (дальнекрасный спектр) или ФСII (синий и 
красный спектр) [8, 9]. 

Имеются сообщения о возможном участии фо-
торецепторов в поддержании защиты фотосинте-
тического аппарата растений при действии уль-
трафиолета. Ультрафиолет вызывает усиленную 
генерацию активных форм кислорода, что приво-
дит к повреждениям фотосинтетического аппарата 
растений. Криптохромы активируются при дей-
ствии ультрафиолета А (320–400 нм) и могут иг-
рать роль в защитном ответе, однако механизм 
действия до конца не исследован [10]. По данным, 
представленным в работе В.Д. Креславского с 
соавторами, фитохромы А и В могут участвовать 
в защите фотосинтетического аппарата от уль-
трафиолета В (280–320 нм) [11]. В работе 
А.Ю. Худяковой с соавторами представлены ре-
зультаты исследования растений линии двойно-
го мутанта phyAphyB арабидопсиса, которые 

имеют дефекты генов, кодирующих фитохромы 
А и В. Было показано, что в контрольных услови-
ях (белый свет) большинство параметров фото-
синтеза (FV/FM, FV/F0, DI0/RC, ABS/RC, PIABS) у 
растений дикого типа и мутантов phyAphyB не 
различались. Эти мутанты имели пониженное 
содержание фотосинтетических и ультрафиолет-
абсорбирующих пигментов, а также сниженное 
значение скорости фотосинтеза Pn [12]. По-
видимому, фитохромы C, D и E, а также крипто-
хромы поддерживают функциональную актив-
ность фотосинтетического аппарата у этих му-
тантов при белом свете. После 30-минутной экс-
позиции в присутствии ультрафиолета В у двой-
ных мутантов phyAphyB отмечено ухудшение 
показателей активности ФСII в большей степени, 
чем у линии дикого типа, что указывает на роль 
фитохромов А и В в защите фотосинтетического 
аппарата от фотоокисления. Аналогичную тен-
денцию к понижению функциональной активно-
сти ФСII у двойного мутанта phyAphyB наблюда-
ли после экспозиции растений при красном свете 
(660 нм), что объяснили фотоингибированием 
фотосинтетического аппарата вследствие отсут-
ствия активности фитохромов и криптохромов 
(криптохромы не активируются при красном све-
те) [12]. 

Повышение устойчивости растений к опре-
деленным стрессовым факторам может дости-
гаться после накопления физиологически актив-
ной формы фитохрома [4]. Следствием этого 
накопления является активация антиоксидант-
ных ферментов – каталазы и пероксидазы, а 
также стимуляция синтеза низкомолекулярных 
оксидантов – каротиноидов и флавоноидов. Та-
ким образом, повышение антиоксидантной ак-
тивности является одной из защитных реакций 
растений, которая возникает в ответ на действие 
красного света на фотосинтетический аппарат. В 
результате фоторецепторы (преимущественно 
фитохромы В) выступают не только в качестве 
светоулавливающих молекул, но и компонентов 
антиоксидантной системы [11]. 

Остается неизученным вопрос о роли фото-
рецепторов в регуляции state transitions как ме-
ханизма краткосрочной адаптации фотосинтети-
ческого аппарата к изменениям освещенности. 
Поскольку нет никаких данных об особенностях 
state transitions у мутантов по фитохромам А и B 
(phyA, phyB), а также криптохромам 1 и 2 (cry1, 
cry2), представляет интерес исследование усло-
вий формирования суперкомплекса ФСI-LHCII у 
этих мутантов в разных условиях освещенности. 

 
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ 
Объекты исследования и условия экспери-

ментов. Семена Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 
экотипа Landsberg erecta (Ler), а также гомози-
готных линий мутантов по генам фитохромов А и 
B (phyA-201, локус AT1G09570 (далее phyA); 
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phyB-9, локус AT2G18790 (далее phyB)), крипто-
хромов 1 и 2 (hy4-2.23N, локус AT4G08920 (да-
лее cry1); cry2-1, локус AT1G04400 (далее cry2)) 
и state transition7 (stn7-1, локус AT1G68830 (да-
лее stn7)) были получены из Центра биологиче-
ских ресурсов арабидопсиса (Государственный 
университет Огайо, США). 

Семена стерилизовали в растворе, содер-
жащем 70% этанола и 0,05% Triton Х-100, в те-
чение 8 мин, трижды промывали стерильной во-
дой и выращивали стерильно на чашках Петри. 
Питательная среда содержала: минеральные 
соли (Murashige, Skoog, 1962) – половинный со-
став; фитогель («Sigma-Aldrich», США) – 0,8%; 
сахароза («Helicon», Россия) – 2%. После стра-
тификации при 4 ºС в течение трех суток чашки 
устанавливали в вертикальном положении и вы-
ращивали растения 20 суток при температуре 
23 ºС при освещенности 120 мкмоль·м

-2
·с

-1
 и 

длине светового дня 16 ч. Эксперименты прово-
дили на 21-й день после стратификации. 

Растения арабидопсиса линий экотипа Ler и 
мутантов phyA, phyB, cry1, cry2 и stn7 экспониро-
вали при белом свете (120 мкмоль·м

-2
·с

-1
) 4 ч, 

после чего помещали в темноту или под свет 
разного спектрального состава на 1 ч. В качестве 
источников освещения использовали светодио-
ды SMD-5050 («Рубикон», Россия) синего 
(465 нм), красного (630 нм) и дальнего красного 
(740 нм) света, а также лампы дневного света 
Philips TL-D 36W/54-765, цветовая температура – 
6200 К (белый свет). В экспериментах с приме-
нением 3-(3,4-дихлорофенил)-1,1-диметилмоче-
вины (DCMU) («Sigma-Aldrich», Германия) расте-
ния выдерживали 4 ч при белом свете, после 
чего обрабатывали 20 мкМ раствором DCMU и 
выдерживали при белом, красном или синем 
свете 2 ч. Все эксперименты были проведены не 
менее чем в трех биологических повторностях. 

Выделение тилакоидов. Навеску листьев 
180–200 мг растирали в охлажденной на льду 
ступке с 2 мл буфера СВ (сорбитол – 400 мМ, 
EDTA – 10 мМ, NaHCO3 – 10 мМ, Hepes – 40 мМ, 
MgCl2 – 5 мМ в присутствии 10 мМ NaF), pH – 7,8 
[13, 14]. Затем фильтровали через 4 слоя ткани 
Miracloth (Calbiochem, Канада) и центрифугиро-
вали в течение 7 мин («Eppendorf», Германия) 
при 500 g. Супернатант сливали, ресуспендиро-
вали осадок в 500 мкл буфера СВ. Образцы хра-
нили при -80 ºС. 

Солюбилизация мембран тилакоидов диги-
тонином. Солюбилизацию мембран проводили 
согласно методике, представленной в работе 
[14]. Биоматериал солюбилизировали в 100 мл 
буфера (5 мМ NaCl, 2 мМ аминокапроновой кис-
лоты, 1 мМ ЭДТА, 1,5% дигитонина), инкубиро-
вали на льду в течение 30 мин, периодически 
аккуратно перемешивая, затем центрифугирова-
ли («Eppendorf», Германия) в течение 30 мин при 
16100 g. В супернатант, обогащенный пластид-

ными комплексами, добавляли 5%-й (в/о) рас-
твор красителя Serva Blue G в соотношении 1:4.  

«Голубой нативный» электрофорез в по-
лиакриламидном геле (BN-PAGE). В качестве 
разделяющего геля использовали линейный гра-
диент, 5–16% акриламида, концентрирующий гель 
содержал 4% акриламида. Состав катодного бу-
фера в электрофоретической камере: 50 мМ  
трицин, 15 мМ бис-трис, 0,02% Кумасси G-250,  
pH = 7,0; анодного – 50 мМ бис-трис, pH = 7,0 [15]. 
Cолюбилизированная проба содержала 15–20 мкг 
хлорофиллов. Содержание хлорофиллов оцени-
вали согласно [16]. Электрофоретическая мигра-
ция комплексов проходила при 4 °С до вхожде-
ния комплексов в разделяющий гель при 60 В, 
затем 6 ч – при 150 В. По окончании электрофо-
реза гель фиксировали в 13%-й трихлоруксусной 
кислоте в течение 40 мин. Затем гель окрашива-
ли в растворе, содержащем 5%-й раствор Serva 
Blue G в 10%-й уксусной кислоте. Отмывку от 
красителя проводили в растворе, содержащем 
10% уксусной кислоты и 12,5% изопропилового 
спирта. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Для подтверждения локализации суперком-

плекса ФСII-LHCII на гелях, полученных методом 
BN-PAGE, использовали растения линии дикого 
типа Ler и мутанта stn7 в качестве отрицательно-
го контроля. Этот инсерционный мутант по гену 
протеинкиназы STN7 лишен возможности фор-
мировать суперкомплекс ФСII-LHCII. На элек-
трофореграмме (рис. 1) показано, что после экс-
позиции при белом свете у растений линии Ler 
(трек № 2) отмечается формирование банда, 
который соответствует суперкомплексу ФСII-
LHCII, образующемуся в состоянии 2, согласно 
литературным данным [17]. В то же время после 
экспозиции в темноте формирование этого бан-
да не наблюдается (трек № 1), что указывает на 
возвращение state transitions в состояние 1. У 
растений линии stn7 отмечается отсутствие бан-
да как при белом свете, так и в темноте (треки 
№ 4 и № 3).  

На рис. 2 и 3 представлены электрофоре-
граммы, отображающие формирование супер-
комплекса ФСII-LHCII у мутантных линий phyA, 
phyB, cry1 и cry2 в сравнении с линией Ler после 
1 ч экспозиции под синим, красным и дальне-
красным светом. У растений контрольной линии 
Ler происходит сохранение суперкомплекса под 
действием синего и красного спектра света (со-
стояние 2), и отмечается его расформирование 
в присутствии дальнекрасного света (состоя-
ние 1). У исследуемых мутантов фитохромов и 
криптохромов наблюдается состояние 2 при 
синем и красном свете и состояние 1 – при 
дальнекрасном, аналогично контрольным расте-
ниям линии Ler. Это позволяет предположить 
отсутствие прямой роли сигналов с участием 
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данных фоторецепторов в регуляции кратко-
срочной адаптации в виде процесса state transi-
tions. 

 

 
 
Рис. 1. Визуализация суперкомплекса ФСI-LHCII у линий 
экотипа Ler и мутанта stn7 при белом свете:  
1 – Ler, экспозиция 1 ч в темноте; 2 – Ler при белом  
свете; 3 – stn7, экспозиция – 1 ч в темноте; 4 – stn7 при 
белом свете (стрелкой обозначено положение  
суперкомплекса ФСI-LHCII, наличие этого  
суперкомплекса означает состояние 2) 
 
Fig. 1. Visualization of the PSI-LHCII supercomplex in Ler 
ecotype and stn7 mutant plants in white light: 1 – Ler, 1 hour 
of the dark; 2 – Ler, white light exposition; 3 – stn7, 1 hour  
of the dark; 4 – stn7, white light exposition (the arrow  
indicates the position of the PSI-LHCII supercomplex,  
the presence of this supercomplex indicates State 2) 

 

 
 
Рис. 2. Визуализация суперкомплекса ФСI-LHCII у линий 
Ler, phyA, phyB, cry1 и cry2 после экспозиции при синем 
или красном свете: 1 – Ler, красный свет; 2 – phyA,  
красный свет; 3 – phyB, красный свет; 4 – cry1, красный 
свет; 5 – cry2, красный свет; 6 – Ler, синий свет; 7 – phyA, 
синий свет; 8 – phyB, синий свет; 9 – cry1, синий свет;  
10 – cry2, синий свет. Время экспозиции – 1 ч (стрелкой 
обозначено положение суперкомплекса ФСI-LHCII,  
наличие этого суперкомплекса означает состояние 2) 
 
Fig. 2. Visualization of the PSI-LHCII supercomplex in Ler, 
phyA, phyB, cry1 and cry2 plants after exposure to blue  
or red light: 1 – Ler, red light; 2 – phyA, red light; 3 – phyB, 
red light; 4 – cry1, red light; 5 – cry2, red light; 6 – Ler, blue 
light; 7 – phyA, blue light; 8 – phyB, blue light; 9 – cry1, blue 
light; 10 – cry2, blue light. The exposure time is 1 hour  
(the arrow indicates the position of the PSI-LHCII  
supercomplex, the presence of this supercomplex  
indicates State 2) 
 

Для подтверждения полученного результата 
растения линий Ler, phyA, phyB, cry1 и cry2, вы-
держанные при белом свете в течение 4 ч, обра-
батывали ингибитором DCMU и экспонировали 
2 ч при белом, синем или красном свете (рис. 4). 

Отмечен переход в состояние 1 у всех образ-
цов, обработанных ингибитором DCMU, что ука-
зывает на сохранение функционирования TAP38 
при редокс-регуляции state transitions у исследу-
емых мутантов. 
 

 
 

Рис. 3. Визуализация суперкомплекса ФСI-LHCII у линий 
Ler, phyA, phyB, cry1 и cry2 после экспозиции  
при дальнекрасном свете: 1 – Ler; 2 – phyA; 3 – phyB;  
4 – cry1; 5 – cry2. Время экспозиции – 1 ч (стрелкой  
обозначено положение суперкомплекса ФСI-LHCII,  
наличие этого суперкомплекса означает состояние 2) 
 
Fig. 3. Visualization of the PSI-LHCII supercomplex in Ler, 
phyA, phyB, cry1 and cry2 plants after exposure to far-red 
light: 1 – Ler; 2 – phyA; 3 – phyB; 4 – cry1; 5 – cry2.  
The exposure time is 1 hour (the arrow indicates  
the position of the PSI-LHCII supercomplex,  
the presence of this supercomplex indicates State 2) 

 

 
 

Рис. 4. Визуализация суперкомплекса ФСI-LHCII у линий 
phyA, phyB, cry1 и cry2 после обработки DCMU  
и экспозиции при синем или красном свете: 1 – Ler,  
контроль при белом свете, без обработки; 2 – phyA, синий 
свет; 3 – phyB, синий свет; 4 – cry1, синий свет; 5 – cry2, 
синий свет; 6 – phyA, красный свет; 7 – phyB, красный 
свет; 8 – cry1, красный свет; 9 – cry2, красный свет.  
Время экспозиции – 2 ч (стрелкой обозначено положение 
суперкомплекса ФСI-LHCII, наличие этого  
суперкомплекса означает состояние 2) 
 
Fig. 4. Visualization of the PSI-LHCII supercomplex in Ler, 
phyA, phyB, cry1 and cry2 after DCMU treatment  
and exposure to blue or red light: 1 – Ler, white light control, 
no treatments; 2 – phyA, blue light; 3 – phyB, blue light;  
4 – cry1, blue light; 5 – cry2, blue light; 6 – phyA, red light;  
7 – phyB, red light; 8 – cry1, red light; 9 – cry2, red light.  
The exposure time is 2 hours (the arrow indicates the position 
of the PSI-LHCII supercomplex, the presence  
of this supercomplex indicates State 2) 
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Ранее были проведены исследования мутан-
тов phyA, phyB, cry1 и cry2 в условиях долгосроч-
ной адаптации фотосинтетического аппарата к из-
менению условий освещенности [18]. Растения 
выращивали при белом свете 10 суток, затем пе-
ремещали на свет, специфичный для ФСI или ФСII 
на 6 суток, после чего оценивали параметры фото-
синтеза методом ПАМ-флюорометрии. Поскольку 
значимых различий между мутантами и растени-
ями дикого типа в этих условиях зафиксировано 
не было, то авторы работы сделали вывод, что 
фитохромы и криптохромы напрямую не при-
частны к возникновению и передаче сигналов, 
характерных для долгосрочных адаптационных 
процессов фотосинтетического аппарата. Одна-
ко роль фоторецепторов в формировании крат-
косрочных ответов ранее не исследовалась. По-
лученные в настоящей работе данные указыва-
ют на отсутствие прямого участия фитохромов А 
и В и криптохромов 1 и 2 в процессах кратко-
срочной адаптации фотосинтетического аппара-
та (state transitions) у растений. Влияние этих 
фоторецепторов на адаптацию фотосинтетиче-

ского аппарата к неоптимальным условиям 
освещенности [5] осуществляется, по-видимому, 
не специфически, а через универсальные меха-
низмы, например, участие в антиоксидантной 
защите [19–21]. Мутации по фитохромам А или В 
и криптохромам 1 или 2 делают растения более 
подверженными действию стресс-факторов, 
снижают уровень хлорофиллов, каротиноидов, 
целостность хлоропластов при старении, а также 
усиливают окисление липидов [12, 22]. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Исследована роль фоторецепторов синего  

и красного света – криптохромов и фитохромов, 
в регуляции краткосрочной адаптации фотосин-
тетического аппарата у арабидопсиса методом 
BN-PAGE. Полученные данные указывают, что 
эти фоторецепторы не участвуют в регуляции 
state transitions под действием синего, красного 
или дальнего красного света. Полученные дан-
ные дополняют предыдущие исследования о 
роли фоторецепторов в долгосрочных адаптаци-
онных ответах [18]. 
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