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ИДЕНТИФИКАЦИЯ СТРЕССОВОГО БЕЛКА Hli
В ПИГМЕНТ-БЕЛКОВЫХ КОМПЛЕКСАХ Arthrospira platensis
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Изучена ассоциация стрессовых белков Hli (high light inducible proteins) c пигмент-белковыми ком-
плексами многоклеточной цианобактерии Arthrospira platensis. Согласно базе данных NCBI в геноме
A. platensis обнаружено три гена Hli, которые кодируют белки длиной 47, 64 и 69 аминокислотных
остатка (а.о.). Клетки A. platensis инкубировали в условиях светового стресса (500 мкмоль фото-
нов/м2 · с, 1 ч). Затем с помощью двумерного электрофореза и последующей масс-спектрометрией
изучали ассоциацию белков Hli с пигмент-белковыми комплексами тилакоидных мембран. С по-
мощью MALDI-TOF масс-спектрометрии в составе пигмент-белковых комплексов был идентифи-
цирован Hli 47 а.о. Показано, что белок Hli47 ассоциирован с фотосистемой II и является гомологом
белка HliC Synechocystis sp. 6803. С помощью биоинформатического анализа установлено, что ами-
нокислотная последовательность идентифицированного белка обнаруживала более высокую сте-
пень гомологии с белками многоклеточных цианобактерий и меньшую с аминокислотной последо-
вательностью Hli белков одноклеточных цианобактерий.

Ключевые слова: фотосистема II, световой стресс, светоиндуцируемые стрессовые белки, белки Hli
(high light inducible proteins)
DOI: 10.31857/S0555109921060118

В последнее время цианобактериям уделяется
большое внимание в связи с возможностью их
широкого применения в производстве биотопли-
ва и биоремедиации [1]. Они хорошо адаптируют-
ся к разнообразным условиям, включая экстре-
мальные, синтезируя мало изученные стрессовые
белки и вторичные метаболиты [2]. Идентифика-
ция и характеристика таких белков необходима
как для изучения адаптации клеток к стрессам,
так и для повышения их устойчивости к стрессам
при практическом применении цианобактерий.
Особый интерес представляют белки светового
стресса, так как одним из основных стрессовых
воздействий на клетку является избыточный свет.
Свет необходим для фотосинтеза, однако избы-
ток световой энергии может нарушать работу фо-
тосинтетического аппарата в результате процес-
сов фотоингибирования и фотодеструкции [3].
Когда абсорбированная энергия не может полно-
стью использоваться, в реакциях электронного
транспорта происходит увеличение образования
синглетного кислорода и других АФК. Для дисси-
пации избыточно поглощенной энергии в фото-
синтезирующих организмах образовались различ-
ные защитные механизмы [4]. Cреди защитных ме-

ханизмов фотосинтеза отдельного рассмотрения
заслуживают стрессовые белки, индуцированные
интенсивным светом. К ним относятся стрессо-
вые белки Hlips (high light inducible proteins) ци-
анобактерий с одной трансмембранной спира-
лью. Четыре белка Hli (HliA, HliB, HliC и HliD)
обнаружено у модельной цианобактерии Synecho-
cystis. Белки Hlips необходимы для поддержания
нормальной жизнедеятельности клетки. Предпо-
лагают, что белки Hli принимают участие в таких
важных процессах, как: регуляция биосинтеза
хлорофилла; транспорт и связывание молекул
хлорофилла; тушение синглетного кислорода;
сборка и репарация фотосистемы 2; нефотохими-
ческая диссипация абсорбированной световой
энергии [5]. Белки Hli ассоциированы с фотоси-
стемой II и по-видимому с фотосистемой I [6, 7].
Однако основная функция этих белков пока не яс-
на, а данные о белках Hli других видов цианобакте-
рий практически отсутствуют в литературе.

Большой интерес вызывают цианобактерии,
имеющие длинноволновые формы хлорофилла.
Это обусловлено предположением об их участии
в защите фотосинтетического аппарата от фото-
деструкции [8]. В работе использовали нитчатую
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многоклеточную экстремофильную цианобакте-
рию Arthrospira platensis, содержащую данные фор-
мы хлорофилла [8]. Длинноволновый хлорофилл с
полосой флуоресценции при 760 нм был обнару-
жен также у других нитчатых цианобактерий –
Pseudoanabaena sp., Phormidium uncinatum и Nostoc
muscorum, но не у одноклеточных цианобактерий
Synechocystis sp. и Synechococcus elongatus, часто ис-
пользуемых для исследований по физиологии и
биохимии фотосинтеза [8]. В этой связи нами была
выдвинута гипотеза, что отличие фотозащиты фо-
тосинтетического аппарата одноклеточных и
многоклеточных цианобактерий, различающих-
ся по наличию длинноволновых хлорофиллов,
отразилось и на составе стрессовых белков Hli.

Цель работы – идентификация и изучение ло-
кализации белков Hli в пигмент-белковых ком-
плексах тилакоидов многоклеточной экстремо-
фильной цианобактерии A. platensis и определение
их структурных и функциональных особенностей с
помощью биоинформатических программ.

МЕТОДИКА
Объект исследования. Объектами исследова-

ния служили многоклеточная цианобактерия Ar-
throspira platensis (Nordst.) Geitl. IPPAS B-256 и од-
ноклеточная цианобактерия Synechocystis sp. PCC
6803 (далее по тексту Synechocystis). Клетки ци-
анобактерий выращивали при интенсивности
освещения 50 мкмоль фотонов/м2 ⋅ с, температуре
30°С и аэрацией воздухом до середины логарифми-
ческой фазы роста [6, 7]. Часть клеток подвергалась
воздействию светового стресса (500 мкмоль фото-
нов ⁄ м2 ⋅ с, в течение 1 ч).

Выделение тилакоидных мембран и фракциони-
рование хлорофилл-белковых комплексов. Выде-
ление тилакоидных мембран из клеток цианобак-
терий проводили методом, описанным ранее [6, 7].
Для экстракции нативных комплексов фотоси-
стем из тилакоидных мембран использовали мяг-
кий неионный детергент n-додецил-β-D-мальто-
зид (β-DM). Детергент добавляли к тилакоидным
мембранам в соотношении детергент–хлорофилл
15 : 1 и инкубировали при 4°С в течение 30 мин.
Лизат мембран центрифугировали при 18000 g в
течение 10 мин. Осадок тилакоидных мембран
использовали для дальнейшего анализа.

Содержание хлорофилла а в образцах опреде-
ляли в этаноловом экстракте по формуле: [Chla]
(мг/мл) = 1.21А664 – 0.17 × А625 [9], где А664 – погло-
щение при длине волны 664 нм, А625 – поглоще-
ние при длине волны 625 нм.

Фракционирование пигмент-белковых и белко-
вых комплексов тилакоидных мембран. Фракцио-
нирование проводили с помощью электрофореза
в нативном неокрашенном полиакриламидном
геле (ПААГ) [10]. К лизату тилакоидных мем-

бран A. platensis добавляли десятикратный бу-
фер (200 мМ BisTris рН 7.0; 75% сахароза, 1.0 М
6-аминокапроновая кислота) в соотношении 10 : 1.
Для электрофореза в первом направлении ис-
пользовали градиентный ПААГ (4–12%). Элек-
трофорез в первом направлении проводили на
приборе фирмы “Hoefer” (США) при напряже-
нии 100 В, в течение 2.5 ч. После окончания элек-
трофореза гелевую пластину фотографировали, а
затем одну полосу использовали для электрофо-
реза во втором направлении в денатурирующих
условиях в присутствии додецилсульфата Na
(ДДС-Na). Электрофорез белков проводился в
трис-глициновом буфере (25 мМ трис, 250 мМ
глицин, 0.1%-ный ДДС-Na, pH 7.5) при постоян-
ной силе тока 120 мА в течение 2 ч в 12.5%-ном
ПААГ. Затем гель окрашивали Кумасси R-250 в
течение ночи.

Идентификация белков с помощью масс-спек-
трометрии MALDI-TOF. Триптический гидролиз
белка в полиакриламидном геле, окрашенном
Coomassie Brilliant Blue, проводили следующим об-
разом: кусочек геля размером 3–4 мм3 дважды про-
мывали для удаления красителя в 100 мкл 40%-ного
раствора ацетонитрила в 0.1 М NH4HCO3 в течение
20 мин при 37°С. После удаления раствора для де-
гидратации геля добавляли 100 мкл ацетонитри-
ла. Затем удаляли ацетонитрил, высушивали кусо-
чек геля и добавляли к нему 3.5 мкл раствора моди-
фицированного трипсина (“Promega”, США) в
0.05 М NH4HCO3 с концентрацией 15 мкг/мл.
Гидролиз проводили в течение 3 ч при 37°С, затем
к раствору добавляли 5.25 мкл 0.5%-ной трифтор-
уксусной кислоты (ТФУ) в 50%-ном растворе вод-
ного ацетонитрила и тщательно перемешивали.
Гидролизат использовали для получения MALDI-
масс-спектров. Подготовка образцов для масс-
спектрометрии проводилась следующим образом:
на мишени смешивали по 1.5 мкл раствора образца
и 0.5 мкл раствора 2,5-диоксибензойной кислоты
(“Aldrich”, США, 10 мг/мл в 20% водном ацетонит-
риле, 0.5% ТФУ), полученную смесь высушивали
на воздухе. Идентификацию белков осуществля-
ли при помощи программы Mascot (www.matrix-
science.com). Масс-спектры были обработаны с
помощью программного пакета FlexAnalysis 3.3
(“Bruker Daltonics”, Германия). Оборудование и
программное обеспечение для масс-спектромет-
рии использовали на базе Центра коллективного
пользования “Промышленные биотехнологии”
ФИЦ Биотехнологии РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Фракционирование хлорофилл-белковых ком-

плексов тилакоидных мембран цианобактерий. Хло-
рофилл-белковые комплексы цианобактерий Syn-
echocystis и A. рlatensis фракционировали с помо-
щью нативного электрофореза в ПААГ (рис. 1).
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При фракционировании пигмент-белковых ком-
плексов в нативном геле обнаружены следующие
компоненты тилакоидных мембран: тримеры и
мономеры фотосистемы I, димеры и мономеры
комплекса фотосистемы II, НАДФ-оксидоредук-
таза, цитохромный комплекс b6-f и белки, не
включенные в комплексы (зона свободных бел-
ков). Показано сходство состава пигмент-белко-
вых комплексов одноклеточной цианобактерии
Synechocystis и многоклеточной A. platensis.

Локализация белков Hli в хлорофилл-белковых
комплексах тилакоидных мембран A. platensis. Гели
с фракционированными комплексами подверга-
ли электрофорезу во втором направлении, в дена-
турирующих условиях. Фракционирование бел-
ков хлорофилл-белковых комплексов A. platensis в
денатурирующих условиях представлено на рис. 2.

Для определения локализации белков в хлоро-
филл-белковых комплексах на геле второго на-
правления были выбраны окрашенные кумасси
участки геля, в которых могли быть обнаружены
белки Hli. Выбор производился с учeтом окраши-
вания белков Кумасси, молекулярной массы бел-
ка Hli и его наиболее вероятной локализации в
хлорофилл-белковых комплексах цианобакте-
рии. Выбранные образцы геля были проанализи-
рованы с помощью масс-спектрометрического
анализа МАЛДИ-ТОФ. В образцах 1, 2 и 3 был
идентифицирован белок Hli длиной 47 амино-
кислотных остатков (а.о.). В этих образцах кроме
белка Hli47 были обнаружены белки фотосисте-
мы II. Из полученных данных следует, что иден-
тифицированный белок Hli47 A. platensis, ассоци-
ирован с фотосистемой II.

Белок Hli A. platensis, идентифицированный с
помощью масс-спектрометрии, был найден в базе
данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/
WP_00661948923.02.19. 23.02.19. г.) [11]. С помощью
биоинформатического анализа проведено описа-
ние некоторых структурных и функциональных
особенностей идентифицированного белка Hli47.

Используя программу Smart Blast [https://blast.
ncbi.nlm.nih.gov/blast/smartblast/], была проведена
оценка степени филогенетического родства иден-
тифицированного белка с белками Hli других ор-
ганизмов. Показано, что аминокислотная после-

Рис. 1. Электрофореграмма пигмент-белковых ком-
плексов тилакоидных мембран Synechocystis (а) и
A. platensis (б) в ПААГ в нативных условиях: 1 – три-
меры ФСI; 2 – мономеры ФСI; 3 – димеры ФСII;
4 – мономеры ФСII; 5 – НАД(Ф)Н-оксидоредуктаза;
6 – цитохром b6/f, 7 – зона свободных белков.
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Рис. 2. Электрофореграмма белков тилакоидных
мембран A. platensis в ПААГ c Na-ДДС (1-5 – поряд-
ковые номера белков, идентифицированных с помо-
щью масс-спектрометрии): 1–3 – белок Hli47; 4 – бе-
лок Psb27 фотосистемы II; 5 – α-субъединица фико-
цианина.
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довательность идентифицированного белка Hli
A. platensis имеет высокую степень идентичности
с белками Hli других многоклеточных цианобакте-
рий (Hlip 47 а.о., Leptolyngbya sp. – 89%; Hlip 47 а.о.,
Geitlerinema sp. – 87%). В то же время с аминокис-
лотная последовательность белка Hli одноклеточ-
ной Synechocystis sp. идентифицированный белок
имеет значительно меньшее сходство, всего – 55%
(приведено ниже на рис. 4).

Филогенетически наиболее родственными
Hlip 47 а.о. A. platensis, являются белки Hli других
многоклеточных (нитчатых) цианобактерий.
Ближайшие соседи – Limnospira indica, Plankto-
thrix agardhii содержат белки Hli, имеющие ами-
нокислотную последовательность, практически
аналогичную Hlip 47 а.о. A. platensis. Полученный
результат согласуется как с данными, полученны-
ми с помощью программы Smart Blast, так и с ли-
тературными данными [12]. Род Limnospira был
совсем недавно выделен в отдельную группу от
рода Arthrospira, а Planktothrix является близко-
родственным для Arthrospira [12]. Белки Hli одно-
клеточной цианобактерии Synechocystis филоге-
нетически менее сходны с Hli 47 а.о. A. platensis.
При поиске аминокислотных последовательно-
стей, идентичных Hlip 47 а.о. A.platensis, програм-
ма Smart Blast практически не находит таковых у
одноклеточных цианобактерий.

Для определения сходства белков Hli Synecho-
cystis sp. и A. platensis с помощью программы Uni-
Prot (https://www.uniprot.org/) было проведено
выравнивание их аминокислотных последова-
тельностей. Показано, что их общая идентич-
ность составляет всего 15.5% (рис. 3). Парное
сравнение каждой из последовательностей бел-
ков Hli Synechocystis sp. с последовательностью
идентифицированного белка Hli 47 а.о. A. Platen-
sis показало, что аминокислотная последователь-
ность белка HliC Synechocystis sp. наиболее гомоло-
гична последовательности идентифицированного
белка Hli A. platensis 47 a.о. Их общая идентичность
составляет 55% (рис. 4а).

Ранее белок HliC был выделен из цианобакте-
рии Synechocystis sp. и охарактеризованы некото-
рые его структурные и физико-химические свой-
ства [13]. Полученные структурные данные позво-
лили предположить, что с белком HliC связывается
по меньшей мере четыре молекулы хлорофилла и
две молекулы β-каротина. Это указывало на уча-
стие этих белков в фотозащите и на их способ-
ность связывать вредоносные молекулы свобод-
ного хлорофилла, вызывающие фотодеструкцию.

Чтобы составить более полное представление
о степени гомологии первичной структуры бел-
ков Hli Synechocystis sp. и A. platensis, было прове-
дено парное сравнение каждой из последователь-

Рис. 3. Выравнивание аминокислотных последовательностей белков Hli Synechocystis и A. platensis с помощью програм-
мы UniProt. Выделено темно-серым (*) – полное совпадение а.о., серым (:) – близкие по свойствам а.о., светло-серым
(.) – сходные по свойствам а.о.

64
69
47
70
70
57
47

1Arthrospira platensis, 64 aa
Arthrospira platensis, 69 aa
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Synechocystis sp., hliA, 70 aa
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Рис. 4. Выравнивание аминокислотных последовательностей белков Synechocystis. и A. platensis: а – HliC Synechocys-
tis и идентифицированного белка Hli 47 a.о. A. platensis; б – белка HliD Synechocystis и белка Hli 64 а.о. A. platensis;
в ‒ белка HliА Synechocystis и белка Hli 69 а.о. A. platensis. Выделено темно-серым (*) – полное совпадение а.о., се-
рым (:) – близкие по свойствам а.о., светло-серым (.) – сходные по свойствам а.о.
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ностей белков Hli Synechocystis sp. с последова-
тельностями белков Hli 64 и 69 а.о. A. platensis. В
результате такого сравнения было показано, что
Hli 64 а.о. A. platensis имел наиболее высокий про-
цент сходства с последовательностью белка HliD
Synechocystis sp. – 55% (рис. 4б). Аминокислотная
последовательность Hlip 69 а.о. A. platensis имела
наибольшее сходство с HliA Synechocystis sp. –
56% (рис. 4в). Гомология между представленны-
ми парами белков напрямую зависит от длины их
аминокислотной последовательности. Также сле-
дует отметить, что даже самый большой процент
сходства аминокислотных последовательностей
между белками Hli Synechocystis sp. и A. platensis,
не превышал 56%. Таким образом, в составе бел-
ков Hli A. platensis обнаружены гомологи охарак-
теризованных ранее белков Synechocystis: Hli64 –
гомолог HliD; Hli69 – гомолог HliA и Hli47 гомо-
лог HliC. Гомолог HliB отсутствовал в геноме
A. platensis.

С помощью программы EMBOSS Pepwindow
(https://www.ebi.ac.uk/Tools/seqstats/emboss_pep-
window/, 28.10.19. г.) был построен график гидро-
фобности белка Hli 47 а.о. A. platensis (рис. 5). Из
полученного графика следует, что идентифици-
рованный белок Hli 47 а.о. содержал достаточно
протяжённый гидрофобный участок, характер-
ный для трансмембранных доменов и являлся
мембранным белком.

Для выяснения функций идентифицированного
белка Hli 47 а.о. A. platensis, а также понимания про-
странственного расположения молекулы и ее лока-
лизации в клетке, с помощью программы I-TASSER
(http://zhanglab.ccmb.med.umich.edu/I-TASSER,
29.10.19. г.) была построена трёхмерная модель бел-
ка (рис. 6). Моделирование I-TASSER [14–16] начи-
нается с поиска шаблонов структур в библиотеке
PDB (Protein Data Bank). В качестве наиболее
удачного шаблона для построения модели белка
Hli 47 а.о. A. platensis программа выбрала модель
кристаллической структуры фотозащитного бел-
ка PsbS шпината (Spinacia oleracea). Это хлоро-
пластный мембранный белок, локализован в фо-
тосистеме II шпината, мол. масса 22 кДa и содер-
жит четыре трансмембранных спирали. Этот белок
PsbS фотосистемы II играет важную роль в нефото-
химическом тушении [17], которое защищает рас-
тения от фотоповреждений в условиях избыточ-
ного освещения [18].

Таким образом, полученные с помощью биоин-
форматических методов данные свидетельствуют,
что Hlip 47 а.о. A. platensis – трансмембранный од-
носпиральный белок, компонент клеточной мем-
браны цианобактерий. Анализ структуры белка
подтвердил наличие сайтов связывания лигандов,
среди которых хлорофилл a является наиболее зна-
чимым. Возможно, что белок участвует в нефото-

химическом тушении избыточно поглощённой
световой энергии.

Метаболизм азотистых соединений входит в
число биологических процессов, в которых пред-
положительно участвует идентифицированный
белок. В исследованиях, проведенных ранее на
Synechocystis, было обнаружено, что содержание
белка HliC в клетке значительно повышается в
условиях дефицита азота. При этом содержание
остальных белков Hli остается на низком уровне
[19]. Первичная структура HliC, как было отме-
чено, имеет значительное сходство с Hli 47 а.о.
A. platensis.

На основании сходства аминокислотных по-
следовательностей белка Hli 47 а.о. A. platensis и

Рис. 5. График гидрофобности белка Hli 47 а.о.
A. platensis. На оси х – номера аминокислотных остат-
ков (а.о.), на оси у – гидрофобность аминокислот,
входящих в состав белковой последовательности.
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Рис. 6. Структурная модель низкомолекулярного све-
тоиндуцируемого белка Hli 47 а.о. A. platensis. Модель
рассчитана на основании кристаллической структу-
ры фотозащитного белка PsbS шпината (Spinacia oler-
acea, http://www.rcsb.org/) Приведено пространствен-
ное расположение молекулы белка в тилакоидной
мембране относительно стромы клетки и люмена ти-
лакоида.
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белка HliC Synechocystis sp., можно предположить,
что в цианобактериальных клетках они выполня-
ют сходную фотозащитную функцию, связывая
фототоксичные свободные молекулы хлорофил-
ла. Белки Hli, связывая свободный хлорофилл,
препятствуют образованию активных форм кис-
лорода [20].

Семейство стрессовых светоиндуцируемых бел-
ков Hli цианобактерий рассматривается как эволю-
ционные предшественники хлорофилл a/b связыва-
ющих белков светособирающего комплекса LHC
растений и водорослей [4]. Большинство иссле-
дований этих важных белков выполнено на клет-
ках цианобактерии Synechocystis. В настоящей ра-
боте впервые изучены Hli белки многоклеточной
цианобактерии A. platensis. Согласно базе данных
NCBI в геноме A. platensis обнаружено три гена Hli,
которые кодируют белки длиной 47, 64 и 69 а.о.
В то время как в полностью секвенированном ге-
номе цианобактерии Synechocystis были иденти-
фицированы четыре гена, кодирующих белки Hli:
HliB, HliC, HliD. Кроме того, Hli-домен был об-
наружен на С-конце фермента феррохелатазы
[21, 22]. В геноме A. platensis не содержится гена
белка, гомологичного белку HliB Synechocystis sp.

В ассоциации с пигмент-белковыми комплек-
сами у А. platensis участвует Hli47 – гомолог белка
HliC. Доказательство связывания других белков
Hli А. platensis c пигмент-белковыми комплекса-
ми ФСI и ФСII требует дальнейших исследований.
С помощью биоинформатического анализа уста-
новлено, что аминокислотная последовательность
белка Hli47 обнаруживает более высокую гомоло-
гию с белками многоклеточных цианобактерий и
меньшую степень гомологии с аминокислотной
последовательностью Hli белков одноклеточных
цианобактерий.

Проведенное сравнение состава белков Hli у
одноклеточной цианобактерии Synechocystis и
многоклеточной экстремофильной цианобакте-
рии A. platensis, содержащей длинноволновые фор-
мы хлорофилла [8], показало различия в содержа-
нии белков Hli в составе пигмент-белковых ком-
плексов фотосистем. Не исключено, что различия
в составе белков Hli одноклеточной и многокле-
точной цианобактерий отражают особенности
механизма фотозащиты этих цианобактерий.

Изучение механизмов фотопротекции у раз-
ных видов цианобактерий позволяет расширить
знания о фотозащитных функциях односпираль-
ных светоиндуцируемых белков Hli. Эти исследо-
вания открывают новые возможности селекции
устойчивых к избыточному освещению и высоко-
урожайных сортов и гибридов, фотосинтетиче-
ский аппарат которых позволит эффективнее ис-
пользовать абсорбированную световую энергию.
Механизм функционирования стрессовых белков

может быть использован также при создании си-
стем искусственного фотосинтеза.

Работа частично поддержана Российским
фондом фундаментальных исследований (грант
№ 190400798).
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Identification of the Stress Protein Hli
in the Pigment-Protein Complexes of Arthrospira platensis

L. S. Sharapovaа and N. P. Yurinaа, *
а Bach Institute of Biochemistry, Research Center of Biotechnology of the Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: nyurina@inbi.ras.ru

In this work, Hli proteins of the multicellular cyanobacterium Arthrospira platensis were studied. According
to the NCBI database, three Hli genes were found in the A. platensis genome, which encode proteins 47, 64,
and 69 a.a. A. platensis cells were incubated under light stress (500 μmol photons/m2 s, 1 h). Then, the asso-
ciation of Hli proteins with pigment-protein complexes of thylakoid membranes was studied using two-di-
mensional electrophoresis and subsequent mass spectrometry. Only Hli 47 a.o. was detected in the composi-
tion of pigment-protein complexes using MALDI-TOF mass spectrometry. The identified Hli47 protein was
shown to be associated with photosystem II and to be a homolog of the HliC protein Synechocystis sp. Bioin-
formatic analysis has shown that the amino acid sequence of the identified protein shows a higher homology
with the proteins of multicellular cyanobacteria and a lower degree of homology with the amino acid se-
quence of Hli proteins of unicellular cyanobacteria.

Keywords: photosystem II, light stress, light-induced stress proteins, Hli proteins (high light inducible pro-
teins)
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