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Èññëåäîâàëè ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ â êëåòêàõ îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè
èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôîðîì. Âåêòîðíûé ïåðåíîñ H+ âíóòðü êëåòîê ñîïðîâîæäàëñÿ ñíèæåíèåì ýíåðãî-
îáåñïå÷åíèÿ êëåòîê (ïîäàâëåíèåì èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ è òåïëîâûäåëåíèÿ), âûõîäîì èîíîâ êàëèÿ â
ñðåäó èíêóáàöèè è óâåëè÷åíèåì çíà÷åíèÿ åå pH. Ïåðâîíà÷àëüíûé âñïëåñê òåïëîâûäåëåíèÿ ÷åðåç 1 ÷,
ïî-âèäèìîìó, îòðàæàåò ïðîöåññ äèñèññèïàöèè ýëåêòðîõèìè÷åñêîãî ãðàäèåíòà ïðîòîíîâ íà ïëàçìàòè÷å-
ñêîé ìåìáðàíå. Óæå ÷åðåç 5—10 ìèí äåéñòâèÿ 50 ìêÌ ïðîòîíîôîðà ÑÑÑÐ âûÿâëåíû èçìåíåíèÿ ôóíê-
öèè è óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê: àêòèâàöèÿ àïïàðàòà Ãîëüäæè, ñåêðåöèÿ ñîäåðæèìîãî âåçèêóë â âàêóîëü,
íàáóõàíèå êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, êîíäåíñàöèÿ ìèòîõîíäðèé. Íà÷èíàÿ ñî 2-ãî ÷ èí-
êóáàöèè ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ èìåëè äåñòðóêòèâíóþ íàïðàâëåííîñòü, è ÷åðåç 5—6 ÷
áîëüøèíñòâî êëåòîê â êîðíå áûëî ïîëíîñòüþ ðàçðóøåíî. Â ãèáíóùèõ êëåòêàõ ïðîèñõîäèëè ôðàãìåíòà-
öèÿ ïëàçìàëåììû, îáðàçîâàíèå ìèåëèíîïîäîáíûõ òåëåö, è ðàçðóøåíèå ÿäåð. Òàêèì îáðàçîì, èçáûòî÷-
íîå ïîñòóïëåíèå ïðîòîíîâ âíóòðü êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé â òå÷åíèå 6 ÷ ñîâìåñòíîé èíêóáàöèè ñ ïðî-
òîíîôîðîì ÑÑÑÐ ïîëíîñòüþ äåýíåðãèçèðóåò êëåòêè, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè íåîáðàòè-
ìûìè íàðóøåíèÿìè â óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê è âûçûâàåò èõ ãèáåëü.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìèòîõîíäðèè, îòñå÷åííûå êîðíè ïøåíèöû, ïðîòîíîôîð, óëüòðàñòðóêòóðà êëå-
òîê, ýíåðãîîáåñïå÷åíèå.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÑÑÑÐ — êàðáîíèëöèàíèä3-õëîðôåíèëãèäðàçîí, ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêèé ðåòèêóëóì.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàêîïëåí äîñòàòî÷íî îáøèðíûé
òåîðåòè÷åñêèé è ýêñïåðèìåíòàëüíûé ìàòåðèàë, êàñàþ-
ùèéñÿ ðåãóëÿòîðíîé ðîëè èîíîâ âîäîðîäà â îáåñïå÷åíèè
ìåòàáîëèçìà è îíòîãåíåçà ðàñòåíèé (Davies, 1986; Ji-
an-Hua Xia, Roberts, 1996). Ïîääåðæàíèå âíóòðèêëåòî÷-
íîãî pH â äîñòàòî÷íî óçêèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðåäåëàõ
îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ
êðàòêîâðåìåííîé è äëèòåëüíîé ðåãóëÿöèè pH â êëåòêàõ
ðàñòåíèé (Felle, 1988; Kurkdjian, Guern, 1989).

Ñäâèã âíóòðèêëåòî÷íîãî pH âîçìîæåí ïðè ðåçêîì èç-
ìåíåíèè pH âíåøíåé ñðåäû, ñîîòíîøåíèÿ êèñëîò è îñíî-
âàíèé, H+ -òðàíñïîðòà, ôîòîïåðèîäà, ïðè èñïîëüçîâàíèè
ïðîòîíîôîðîâ, ìåòàáîëè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ è ôèòîãîð-
ìîíîâ (Marre, Ballarin-Denti, 1985). Èçâåñòíî ÷òî, ó÷àñòèå
H+-ïîìï ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû è ìåòàáîëè÷åñêèõ ðå-
àêöèé âîçìîæíî êàê â êðàòêîâðåìåííîé, òàê è â äëèòåëü-
íîé pH-ðåãóëÿöèè, òîãäà êàê áóôåðíûå ñâîéñòâà öèòî-
ïëàçìû è ïåðåìåùåíèå ïðîòîíîâ âíóòðè êëåòêè îáåñïå-
÷èâàþò òîëüêî âðåìåííóþ íåéòðàëèçàöèþ ïîòîêà H+ è,
ïî-âèäèìîìó, èñ÷åðïûâàþòñÿ â òå÷åíèå ìèíóò.

Âàæíåéøàÿ ðîëü H+ îïðåäåëÿåòñÿ íå òîëüêî ïîääåð-
æàíèåì âíóòðèêëåòî÷íîãî pH, íî è ñîçäàíèåì êîíöåíò-
ðàöèîííîé ðàçíîñòè H+ íà ýíåðãîñîïðÿãàþùèõ ìåìáðà-
íàõ. Èìåííî ýëåêòðîõèìè÷åñêèé ãðàäèåíò ïðîòîíîâ
∆µ

H+ ÿâëÿåòñÿ îñíîâîïîëàãàþùèì â îáåñïå÷åíèè ðàáîòû
ýíåðãåòè÷åñêèõ, òðàíñïîðòíûõ è ñèãíàëüíûõ ñèñòåì êëå-
òîê. Íàëè÷èå ýëåêòðîõèìè÷åñêîãî ãðàäèåíòà ïðîòîíîâ

íà âíóòðåííåé ìåìáðàíå ìèòîõîíäðèé â íåôîòîñèíòåçè-
ðóþùèõ òêàíÿõ ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì óñëîâèåì
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè ïåðå-
íîñ÷èêîâ è ñèíòåçà ÀÒÔ ÀÒÔ-ñèíòåòàçîé (Àëüáåðòñ è
äð., 1987; Ñêóëà÷åâ, 1989). Êðîìå ýòîãî, â ïîñëåäíåå
âðåìÿ èîíó âîäîðîäà è ïðîòîííîé ñèñòåìå êëåòîê ðàñòå-
íèé âñå ÷àùå ïðèïèñûâàþò ðåãóëÿòîðíóþ ðîëü (Òàð÷åâ-
ñêèé, 2001; Ðàõìàòóëëèíà è äð., 2004).

Â ñâÿçè ñ ýòèì öåëüþ ðàáîòû ÿâëÿëîñü èññëåäîâàíèå
ýíåðãîîáåñïå÷åíèÿ è óëüòðàñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé êëå-
òîê ðàñòåíèé ïðè èçáûòî÷íîì ïîñòóïëåíèè èîíîâ âîäî-
ðîäà âíóòðü êëåòîê. Íàïðàâëåííûé ïåðåíîñ H+ îáåñïå÷è-
âàëè ñ ïîìîùüþ ïðîòîíîôîðà êàðáîíèëöèàíèä3-õëîðôå-
íèëãèäðàçîíà (ÑÑÑÐ). Îáùåå èçìåíåíèå ýíåðãîñîñòîÿíèÿ
êëåòîê îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ èíòåãðàëüíûõ ïîêàçàòåëåé
ìåòàáîëèçìà — äûõàíèÿ è òåïëîïðîäóêöèè êîðíåé. Ïðè
ýòîì â ðàáîòå îñîáîå âíèìàíèå óäåëÿëè õàðàêòåðèñòèêå
óëüòðàñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â êëåòêàõ
â òå÷åíèå 6 ÷ èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôîðîì.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè îòñå÷åííûå êîðíè
5—6-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû Triticum aestivum L.
ñîðòà Ëþáà, âûðàùåííûå íà ðàñòâîðå 0.25 ìÌ CaCl2 ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå è îñâåùåíèè. Â òå÷åíèå 6-÷àñî-
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âîé èíêóáàöèè îòñå÷åííûå êîðíè íàõîäèëèñü â ðàñòâîðå
50 ìêÌ ÑÑÑÐ (Serva, Øâåöèÿ). Âåëè÷èíà êîíöåíòðàöèè
ïîäîáðàíà íà îñíîâàíèè ïðåäûäóùèõ ðàáîò (Ïîíîìàðå-
âà è äð., 2002) è èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü àäàïòàöèè è
âîññòàíîâëåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî ãîìåîñòàçà â êëåòêàõ
îòñå÷åííûõ êîðíåé, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ïîñòàâëåííîé
öåëè. Êîíòðîëåì ÿâëÿëèñü îòñå÷åííûå êîðíè ïøåíèöû,
èíêóáèðîâàííûå â ðàñòâîðå 0.25 ìÌ CaCl2. Ïîñêîëüêó
èçâåñòíî, ÷òî ìàêñèìóì ýôôåêòèâíîñòè ïðîòîíîôîðà íà-
õîäèòñÿ â îáëàñòè pH, áëèçêèé ê çíà÷åíèþ åãî pKa, à äëÿ

ÑÑÑÐ pKa 5.9 (Terada, 1981), òî çíà÷åíèÿ pH âñåõ ðàñòâî-
ðîâ äîâîäèëè äî 5.9.

Èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà îïðåäåëÿëè
ìàíîìåòðè÷åñêèì ìåòîäîì â àïïàðàòå Âàðáóðãà. Íàâåñ-
êó êîðíåé (150 ìã) è 3 ìë èíêóáàöèîííîãî ðàñòâîðà ïî-
ìåùàëè â ñîñóäèêè è ïîñëå 10—15 ìèí òåðìîñòàòèðîâà-
íèÿ ñíèìàëè ïîêàçàíèÿ êàæäûé ÷àñ. Â èíêóáàöèîííîé
ñðåäå êàæäûé ÷àñ îïðåäåëÿëè ñîäåðæàíèå èîíîâ êàëèÿ
íà ïëàìåííîì ôîòîìåòðå ÏÔÌ Ó 4.2 (Ðîññèÿ) è èçìåðÿ-
ëè pH íà pH-ìåòðå OP 211/1 (Radelkis, BHP). Èíòåíñèâ-
íîñòü òåïëîâûäåëåíèÿ êîðíåé ðåãèñòðèðîâàëè ñ ïîìî-
ùüþ äèôôåðåíöèàëüíîãî ìèêðîêàëîðèìåòðà LKB-2277
(Øâåöèÿ). Â êàëîðèìåòðè÷åñêèå àìïóëû îáúåìîì 3 ñì3

ïîìåùàëè íàâåñêó êîðíåé 40—50 ìã è 1 ìë èíêóáàöèîí-
íîãî ðàñòâîðà. Èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè ïðè 30° C â òå÷å-
íèå âñåãî îïûòà è ðåãèñòðèðîâàëè íà ëåíòå ñàìîïèñöà.

Ïàðàëëåëüíî ñ âûøåïåðå÷èñëåííûìè èçìåðåíèÿìè
îòñå÷åííûå êîðíè ôèêñèðîâàëè äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðî-
ñêîïè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Îòñòóïèâ îò êîí÷èêà êîðíÿ
1 ñì, èç çîíû ðîñòà ðàñòÿæåíèåì íàðåçàëè êóñî÷êè ðàçìå-
ðîì 1—2 ìì, êîòîðûå ôèêñèðîâàëè â 2.5%-íîì ãëóòàðà-
ëüäåãèäå íà 0.1 Ì Na-ôîñôàòíîì áóôåðå (pH 7.2), ïîñò-
ôèêñèðîâàëè â 1%-íîì ðàñòâîðå OsO4 íà òîì æå áóôåðå ñ
äîáàâëåíèåì ñàõàðîçû (25 ìã/ìë). Ïîñëå äåãèäðàòàöèè
îáðàçöû çàêëþ÷àëè â Ýïîí-812 (Serva, Ãåðìàíèÿ). Ñðåçû
ïîëó÷àëè íà óëüòðàìèêðîòîìå LKB III (Øâåöèÿ), êîíòðà-
ñòèðîâàëè óðàíèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà. Ñ ïî-
ìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà Hitachi HU-125E (ßïî-
íèÿ) ïðîñìàòðèâàëè ïîïåðå÷íûå ñðåçû êîðíÿ, àíàëèçèðî-
âàëè óëüòðàñòðóêòóðó êëåòîê öåíòðàëüíîãî öèëèíäðà.

Íà ðèñóíêàõ è â òàáëèöå ïðèâåäåíû ñðåäíèå àðèôìå-
òè÷åñêèå çíà÷åíèÿ äëÿ òðåõ íåçàâèñèìûõ ýêñïåðèìåíòîâ
è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè, êàæäûé èç ýêñïåðèìåíòîâ
ïðîâåäåí â 3—5-êðàòíîé áèîëîãè÷åñêîé ïîâòîðíîñòè.
Äàííûå ïî òåïëîïðîäóêöèè îòñå÷åííûõ êîðíåé ïðåä-
ñòàâëåíû â âèäå õàðàêòåðíûõ èíäèâèäóàëüíûõ êðèâûõ.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Äîáàâëåíèå ê îòñå÷åííûì êîðíÿì ïðîòîíîôîðà ÑÑÑÐ
âûçûâàëî çíà÷èòåëüíîå ïîäàâëåíèå äûõàíèÿ êîðíåé ñ
1-ãî ÷ è äî îêîí÷àíèÿ ýêñïåðèìåíòà (íà 85—90 % îò óðîâ-
íÿ êîíòðîëüíûõ çíà÷åíèé; ðèñ. 1, à, êðèâàÿ 2). Â òî æå
âðåìÿ íàáëþäàëè çíà÷èòåëüíûé âûõîä â ñðåäó èíêóáàöèè
èîíîâ K+, ñîäåðæàíèå êîòîðîãî îñòàâàëîñü íà âûñîêîì
óðîâíå íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îïûòà (ñì. òàáëèöó). Â òå÷å-
íèå 1-ãî ÷ ïðîèñõîäèëî óâåëè÷åíèå çíà÷åíèÿ pH èíêóáà-
öèîííîãî ðàñòâîðà (ïî îòíîøåíèþ ê êîíòðîëþ), êîòîðîå
ïî÷òè íå èçìåíÿëîñü â ïîñëåäóþùèå ÷àñû (ñì. òàáëèöó).
Èíòåíñèâíîå òåïëîâûäåëåíèå íàáëþäàëè â òå÷åíèå 1-ãî ÷
ýêñïåðèìåíòà, à çàòåì òåïëîïðîäóêöèÿ êëåòîê ñíèæàëàñü,
÷åðåç 5—6 ÷ óðîâåíü òåïëîâûäåëåíèÿ ñîñòàâëÿë ëèøü
20—30 % îò êîíòðîëÿ (ðèñ. 1, á, êðèâàÿ 2).

Çíà÷èòåëüíîå òîðìîæåíèå äûõàíèÿ ïðè äåéñòâèè
âûñîêèõ äîç ñîåäèíåíèé, ðàçîáùàþùåå âîçäåéñòâèå êî-
òîðûõ îñíîâàíî íà ïðîòîíîôîðíûõ ñâîéñòâàõ, ïðèíÿòî
ñ÷èòàòü îòðàæåíèåì íåîáðàòèìûõ ïðîöåññîâ â ìèòîõîí-
äðèÿõ (Ðóáèí, Ëàäûãèíà, 1974; Ëÿëèí, Àõìåäîâ, 1979).
Íî ïðè ðàáîòå íà öåëîé òêàíè íåîáõîäèìî èìåòü â âèäó,
÷òî êðîìå äåéñòâèÿ íà ìèòîõîíäðèè âîçìîæíî ìíîæåñò-
âî äðóãèõ ýôôåêòîâ, îñîáåííî ïðè èñïîëüçîâàíèè áîëü-
øèõ êîíöåíòðàöèé ÷óæåðîäíûõ ñîåäèíåíèé. Ïî äàííûì
ðÿäà àâòîðîâ, ýôôåêòèâíîñòü èíãèáèðóþùåãî âëèÿíèÿ
íà äûõàíèå âûñîêèõ äîç ïðîòîíîôîðîâ íå êîððåëèðóåò ñ
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå 50 ìêÌ ÑÑÑÐ íà èíòåíñèâíîñòü ïîãëîùåíèÿ
êèñëîðîäà (à) è òåïëîâûäåëåíèå (á) îòñå÷åííûìè êîðíÿìè

ïøåíèöû.

1 — êîíòðîëü, 2 — ïðîòîíîôîð ÑÑÑÐ.

Fig. 1. The influence of 50 mM CCCÐ on the intensity of oxygen
consumption (a) and heat production (á) of excised wheat.

1 — control, 0.25 mM CaCl2; 2 — protophore CCCP.

Èçìåíåíèå ñîäåðæàíèÿ èîíîâ êàëèÿ
â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå è åãî pH â ïðèñóòñòâèè

50 ìêÌ ïðîòîíîôîðà ÑÑÑÐ

Âðåìÿ,
÷

K+, ìêýêâ íà 1 ã ñûðîé ìàññû Çíà÷åíèå pH

êîíòðîëü ÑÑÑÐ êîíòðîëü ÑÑÑÐ

1 4.3 � 0.3 20.0 � 1.3 5.25 � 0.02 6.00 � 0.02

2 3.0 � 0.2 27.0 � 1.4 5.09 � 0.03 5.97 � 0.04

3 2.7 � 0.2 32.0 � 0.5 5.17 � 0.03 5.93 � 0.02

4 1.5 � 0.1 30.5 � 1.6 5.26 � 0.02 5.90 � 0.05

5 0.5 � 0.1 43.0 � 2.0 5.47 � 0.01 5.93 � 0.05

6 0.3 � 0.1 31.0 � 1.8 5.56 � 0.02 6.05 � 0.03



èõ ðàçîáùàþùåé ñïîñîáíîñòüþ (Ñêóëà÷åâ, 1969; Hump-
hreys, 1975) è, êðîìå òîãî, âûçûâàåò îäíîâðåìåííî ñî
ñáðîñîì ýëåêòðîõèìè÷åñêîãî ãðàäèåíòà ïðîòîíîâ ïîòå-
ðþ áàðüåðíûõ ñâîéñòâ ïëàçìàëåììû äëÿ íèçêîìîëåêó-
ëÿðíûõ âåùåñòâ (Ãàâðèëîâ, Êîíåâ, 1993).

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ïðè÷èí âñïëåñêà òåïëîïðîäóêöèè
êîðíåâûõ êëåòîê íà ôîíå äåéñòâèÿ 50 ìêÌ ÑÑÑÐ èññëå-
äîâàëè óëüòðàñòðóêòóðó êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé â íà-
÷àëüíûé ïåðèîä âîçäåéñòâèÿ, â òå÷åíèå 1-ãî ÷ (5, 10, 15 è
30 ìèí). Îá óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîéêàõ ñóäèëè ïî
èçìåíåíèþ âíóòðèêëåòî÷íîé îðãàíèçàöèè êëåòîê ïî
ñðàâíåíèþ ñ êîðíÿìè, èíêóáèðîâàííûìè â êîíòðîëüíîì

ðàñòâîðå CaCl2. Êàê êëåòêè èñõîäíûõ êîðíåé (ðèñ. 2, à),
òàê è êëåòêè îòñå÷åííûõ êîðíåé â òå÷åíèå èíêóáàöèè
(ðèñ. 2, á—ã) õàðàêòåðèçîâàëèñü íàëè÷èåì îäèíî÷íûõ
êàíàëîâ øåðîõîâàòîãî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëó-
ìà, äèêòèîñîì àïïàðàòà Ãîëüäæè, åäèíè÷íûõ ïðîïëàñ-
òèä, ìèòîõîíäðèé îðòîäîêñàëüíîãî âèäà (îêðóãëîé ôîð-
ìû, ñðåäíåé ïëîòíîñòè ìàòðèêñà, ìíîãî÷èñëåííûìè
êðèñòàìè), öèòîïëàçìû, íàñûùåííîé ðèáîñîìàìè, è
ÿäðà, â êîòîðîì õðîìàòèí êîíäåíñèðîâàí ðàâíîìåðíî ïî
âñåìó îáúåìó.

Ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê ïî
ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì íàáëþäàëè óæå ÷åðåç 5—10 ìèí

Âëèÿíèå âûñîêîé êîíöåíòðàöèè ïðîòîíîôîðà íà ñòðóêòóðó è ôóíêöèþ êëåòîê 201

Ðèñ. 2. Óëüòðàñòðóêòóðà îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû â òå÷åíèå 6 ÷ èíêóáàöèè â êîíòðîëüíîì ðàñòâîðå 0.25 ìÌ ÑaCl2.

a — êëåòêè èñõîäíûõ ðàñòåíèé; á—ã — ìèòîõîíäðèè â êëåòêàõ îòñå÷åííûõ êîðíåé ÷åðåç 15 ìèí, 1 è 6 ÷ ïîñëå îòñå÷åíèÿ ñîîòâåòñòâåííî. àã — àïïàðàò
Ãîëüäæè, âàã — âåçèêóëû àïïàðàòà Ãîëüäæè, âà — âàêóîëü, ãõ — ãåòåðîõðîìàòèí, êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, ìõ — ìèòîõîíäðèÿ, ïì — ïëàçìàëåììà, ð —

ðèáîñîìû, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÿ — ÿäðî, ÿì — ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà.

Fig. 2. The ultrastructure of excised wheat roots as seen during a 6 h incubation in the control solution 0.25 mM CaCl2.

a — ñålls of intact plants; á—ã — mitochondria in cells of excised roots, in 15 min, 1 and 6 h, respectively. aã — Golgi apparatus, âàã — vesicles of Golgi appara-
tus, âà — vacuole, ãõ — heterochromatin, êñ — cell wall, ìõ — mitochondria, ïì — plasma membrane, p — ribosomes, ýð — endoplasmic reticulum, ÿ — nucle-

us, ÿì — nuclear membrane.
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Ðèñ. 3. Áûñòðûå èçìåíåíèÿ â êëåòêàõ îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôîðîì ÑÑÑÐ â òå÷åíèå 5—30 ìèí.

à — êîíäåíñèðîâàííûå ìèòîõîíäðèè, àêòèâíî ðàáîòàþùèé àïïàðàò Ãîëüäæè ÷åðåç 5 ìèí; á — cåêðåöèÿ âåçèêóë àïïàðàòà Ãîëüäæè â âàêóîëü (5 ìèí);
â — ëîêàëüíîå ðàñøèðåíèå êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (10 ìèí); ã — ïîÿâëåíèå òîðîèäàëüíûõ ìèòîõîíäðèé (10 ìèí); ä — ðàâíîìåð-

íîå ðàñøèðåíèå êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (30 ìèí). àã — àïïàðàò Ãîëüäæè; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.

Fig. 3. Fast changes in excised wheat root cells occurring during 5—30 min incubation with photonophore ÑÑÑÐ.

a — condensed mitochondria, actively working Golgi apparatus (5 min); á — secretion of Golgi vesicles to a vacuole (5 min); â — local swelling in endoplasmic
reticulum cisternae (10 min); ã — torus shaped mitochondria (10 min); ä — uniform swelling endoplasmic reticulum cisternae (30 min). Designations are the

same as in Fig. 2.



èíêóáèðîâàíèÿ ñ ïðîòîíîôîðîì. Ìèòîõîíäðèè èìåëè
êîíäåíñèðîâàííóþ ñòðóêòóðó (áîëåå ïëîòíûé ìàòðèêñ,
íàáóõøèå êðèñòû; ðèñ. 3, à). Ïðîèñõîäèëè ÷àñòè÷íîå
ðàñøèðåíèå êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà
(ÝÐ; ðèñ. 3, â), àêòèâàöèÿ àïïàðàòà Ãîëüäæè, î ÷åì ìîæ-
íî ñóäèòü ïî óâåëè÷åíèþ ÷èñëà âåçèêóë â öèòîïëàçìå,
èõ ïåðåìåùåíèþ è ñåêðåöèè â öåíòðàëüíóþ âàêóîëü
(ðèñ. 3, à, á). Èçâåñòíî, ÷òî àïïàðàò Ãîëüäæè è ÝÐ ñâÿçà-
íû ìåæäó ñîáîé ôóíêöèîíàëüíî, ïîýòîìó èõ àêòèâàöèÿ
ìîæåò áûòü âûçâàíà áîëåå èíòåíñèâíîé ðàáîòîé ôåðìåí-
òíûõ ñèñòåì, ëîêàëèçîâàííûõ â èõ ìåìáðàíàõ (Àâåòèñî-
âà, Ìàðüÿõèí, 1987; Jamora, 1999). Àíàëîãè÷íûå èçìåíå-
íèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê ðàñòåíèé îïèñàíû â óñëî-
âèÿõ çàñîëåíèÿ (Óäîâåíêî, Öèáêîâñêàÿ, 1983) è ïðè äåéñò-
âèè Ca2+-èîíîôîðà À23187 (Minibayeva et al., 2000). Íå-
ñîìíåííî, ÷òî ëîêàëüíîå íàáóõàíèå êàíàëîâ ÝÐ è ïðî-
öåññ ñåêðåöèè â öåíòðàëüíóþ âàêóîëü ÿâëÿþòñÿ îòâåòíîé
ðåàêöèåé êëåòîê íà íàðóøåíèå îñìîòè÷åñêèõ óñëîâèé è
íàïðàâëåíû íà èõ âîññòàíîâëåíèå, êîòîðîå âîçìîæíî êàê
çà ñ÷åò àêêóìóëÿöèè ÷àñòè èîíîâ â êàíàëàõ ÝÐ, òàê è ïðè
èõ ïåðåìåùåíèè è äåïîíèðîâàíèè â öåíòðàëüíîé âà-
êóîëè.

×åðåç 10 ìèí èíêóáàöèè áîëüøèíñòâî ìèòîõîíäðèé
íà ñðåçàõ êëåòîê èìåëî êîëüöåâóþ, à â ïðîñòðàíñòâå, âå-
ðîÿòíî, òîðîèäàëüíóþ ôîðìó, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íà-
ëè÷èå äîñòàòî÷íî áûñòðîãî ìåõàíèçìà èçìåíåíèÿ èõ
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè (ðèñ. 3, ã). Õîòÿ ïîÿâëå-
íèå òîðîèäàëüíûõ ìèòîõîíäðèé îïèñàíî ïðè âîçäåéñò-
âèè íà êëåòêè àíîêñèè, çàêàëèâàíèÿ, äûõàòåëüíûõ ÿäîâ
(Àëåêñååâà è äð., 1981; Ãåíåðîçîâà è äð., 1984; Àáäðàõè-
ìîâà, 1995), îñòàþòñÿ íåèçâåñòíûìè ìåõàíèçì è ôóíê-
öèîíàëüíàÿ íåîáõîäèìîñòü òàêîé ïðîñòðàíñòâåííîé ðå-
îðãàíèçàöèè îðãàíåëë. Ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî çà ñ÷åò òîðî-
èäàëüíîé ôîðìû çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ ïëîùàäü
âíåøíåé ìåìáðàíû ìèòîõîíäðèé áåç èçìåíåíèÿ èõ îáúå-
ìà (Ïîëûãàëîâà, 1984). Ïî äàííûì Áóôåòîâà ñ ñîòðóäíè-
êàìè (2004), ïåðåõîä â òîðîèäàëüíóþ ôîðìó ìîæåò áûòü
ñâÿçàí ñ àêòèâàöèåé âíåøíåé NAD(P)H-äåãèäðîãåíàçû,
ëîêàëèçîâàííîé íà âíåøíåé ñòîðîíå âíóòðåííåé ìåìá-
ðàíû ìèòîõîíäðèé.

Â ïîñëåäóþùèå âðåìåíí �ûå îòðåçêè (15 è 30 ìèí) èí-
êóáàöèè êîðíåé ñ ïðîòîíîôîðîì êîëüöåâûå ìèòîõîíä-
ðèè â êëåòêàõ íå âñòðå÷àëèñü è îðãàíåëëû ñíîâà èìåëè
êîíäåíñèðîâàííûé âèä (ðèñ. 4, à), ïðè ýòîì êàíàëû ÝÐ
áûëè ðàâíîìåðíî ðàñøèðåíû ïî âñåé äëèíå (ðèñ. 3, ä).

Òàêèì îáðàçîì, â òå÷åíèå 1-ãî ÷ èíêóáàöèè ïðîòîíî-
ôîð ÑÑÑÐ âûçûâàë öåëûé ðÿä äîñòàòî÷íî áûñòðûõ
ñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê îðãàíåëë, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ
èçìåíÿëàñü íå òîëüêî âíóòðåííÿÿ îðãàíèçàöèÿ, íî è
âíåøíÿÿ ôîðìà ìèòîõîíäðèé. Âåðîÿòíåå âñåãî, ýòè ïåðå-
ñòðîéêè ñâÿçàíû ñ èçìåíåíèåì ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâ-
íîñòè ìèòîõîíäðèé íà ôîíå èçìåíåíèÿ îáùåãî ìåòàáî-
ëèçìà êëåòîê âñëåäñòâèå ïàäåíèÿ ïîòåíöèàëà íà ïëàçìà-
ëåììå è èçìåíåíèÿ pH öèòîïëàçìû, à íå îáóñëîâëåíû
íåïîñðåäñòâåííûì âçàèìîäåéñòâèåì ÑÑÑÐ ñ ìèòîõîíä-
ðèàëüíûìè ìåìáðàíàìè. Ïîñêîëüêó ïîÿâëåíèå ìèòîõîí-
äðèé êàê êîíäåíñèðîâàííîãî âèäà, òàê è òîðîèäàëüíîé
ôîðìû îïèñàíî ïðè øèðîêîì ñïåêòðå âîçäåéñòâèé
(àíîêñèè, çàêàëèâàíèè, äûõàòåëüíûõ ÿäîâ, ðåãóëÿòîðîâ
ðîñòà è äð.), òî ñêîðåå âñåãî îíî íîñèò íåñïåöèôè÷åñêèé
àäàïòèâíûé õàðàêòåð.

Â òå÷åíèå 1—2 ÷ èíêóáàöèè ÷àñòü ìèòîõîíäðèé ïå-
ðåõîäèëà â îðòîäîêñàëüíîå ñîñòîÿíèå, õîòÿ âñòðå÷àëèñü
è êîíäåíñèðîâàííûå îðãàíåëëû (ðèñ. 4, á, â). Âñå ïîñëå-
äóþùèå èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê ïðîèñõî-

äèëè íà ôîíå äåñòðóêòèâíûõ ïðîöåññîâ. Â ñîõðàíèâøèõ-
ñÿ êëåòêàõ óâåëè÷èâàëàñü ïëîòíîñòü öèòîïëàçìû çà ñ÷åò
áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ñâîáîäíûõ ðèáîñîì (ðèñ. 4, ã). Ïî-
ñêîëüêó ïîääåðæàíèå ñòðóêòóðû ïîëèñîì ÿâëÿåòñÿ ýíåð-
ãîçàâèñèìûì ïðîöåññîì (Ëåéêèíà è äð., 1977), íàáëþäà-
åìàÿ äåçàãðåãàöèÿ ïîëèñîì ìîæåò ÿâëÿòüñÿ êàê ñëåäñò-
âèåì èñ÷åðïàíèÿ ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ, òàê è ðå-
çóëüòàòîì íàðóøåíèÿ ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàí ïðè äåé-
ñòâèè ïðîòîíîôîðîâ (Jackson, 1982). Â òå÷åíèå 2—4 ÷
ñîâìåñòíîé èíêóáàöèè êîðíåé ñ ÑÑÑÐ ïðîèñõîäèëè îò-
øíóðîâûâàíèå ó÷àñòêîâ ïëàçìàëåììû (ðèñ. 4, ä) è åå
ðàññëîåíèå, îáðàçîâàíèå ëàìîñîì è ìèåëèíîïîäîáíûõ
òåëåö (ðèñ. 5, à, á). ×åðåç 5—6 ÷ îñíîâíûå ñòðóêòóðû â
êëåòêàõ áûëè ðàçðóøåíû (ðèñ. 5, ã, ä). Ó÷èòûâàÿ íèçêèé
óðîâåíü äûõàíèÿ è òåïëîâûäåëåíèÿ êîðíåé, âûñîêîå ñî-
äåðæàíèå èîíîâ K+ â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå è åãî pH,
ìîæíî ãîâîðèòü î ïîëíîé ãèáåëè êëåòîê îòñå÷åííûõ
êîðíåé ê ýòîìó ñðîêó.

Òàêèì îáðàçîì, ïðè äåéñòâèè âûñîêèõ êîíöåíòðàöèé
ïðîòîíîôîðà ïðîèñõîäèëè çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ óëü-
òðàñòðóêòóðû êëåòîê óæå ÷åðåç 5 ìèí. Ìèòîõîíäðèè íà
ïðîòÿæåíèè âñåãî ýêñïåðèìåíòà, è äàæå â ãèáíóùèõ
êëåòêàõ, ñîõðàíÿëè ñâîþ ñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ
(ðèñ. 5, ã, ä). Ïðè ýòîì ÑÑÑÐ âûçûâàë çíà÷èòåëüíûå íå-
îáðàòèìûå èçìåíåíèÿ â ìåòàáîëèçìå, êîòîðûå îòðàæà-
ëèñü íà îáùåé óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê
êîðíåé. Íà÷èíàÿ ñî 2-ãî ÷ èçìåíÿëàñü îðãàíèçàöèÿ ÿäðà
â êëåòêàõ è ìîæíî áûëî âûÿâèòü íà÷àëüíûå ýòàïû ïèê-
íîòè÷åñêîé äåãåíåðàöèè (ðèñ. 5, â). Ïîñêîëüêó ÿäåðíàÿ
ìåìáðàíà ñîäåðæèò ñîáñòâåííóþ ýëåêòðîí-òðàíñïîðò-
íóþ öåïü è ðÿä ôîñôàòàç (Matzke et al., 2001), ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü êàê ïðÿìîå âëèÿíèå ÑÑÑÐ íà ðàáîòó åå
ïåðåíîñ÷èêîâ, òàê è êîñâåííîå çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ pH.
ßäðà â êëåòêàõ ëèáî ñîõðàíÿëè îâàëüíóþ ôîðìó, ëèáî
ïðèîáðåòàëè èçâèëèñòûå î÷åðòàíèÿ, õðîìàòèí îáðàçîâû-
âàë ïëîòíûå ñêîïëåíèÿ, ðàñïîëîæåííûå íåïîñðåäñòâåí-
íî ïîä ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, êàðèîïëàçìà ïðîñâåòëÿëàñü.

Îïèñàííûå èçìåíåíèÿ ñîîòâåòñòâóþò ïðîöåññó ìàð-
ãèíàöèè õðîìàòèíà è ÿâëÿþòñÿ íà÷àëüíûì ýòàïîì ïèê-
íîòè÷åñêîãî ðàçðóøåíèÿ ÿäðà (Ãóëÿåâ, 1970). Çàòåì ïðî-
èñõîäèëè ðàçðóøåíèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè, íàðóøåíèå
ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè ñàìîãî ÿäðà è ïîÿâëåíèå ôèá-
ðèëëÿðíûõ ó÷àñòêîâ õðîìàòèíà (ðèñ. 5, ã). Ïîêàçàíî, ÷òî
çíà÷èòåëüíîå ïîäêèñëåíèå âíóòðèÿäåðíîé ñðåäû âûçû-
âàåò íåîáðàòèìóþ ñòàäèþ ñòðóêòóðíûõ íàðóøåíèé õðî-
ìàòèíà çà ñ÷åò óñèëåíèÿ êàê ôåðìåíòàòèâíûõ, òàê è íå-
ôåðìåíòàòèâíûõ ðåàêöèé ãèäðîëèçà ñ îïòèìóìîì äåéñò-
âèÿ pH, ñìåùåííûì ê êèñëûì çíà÷åíèÿì (Ñóõîðóêîâ,
Øâàðöáóðä, 1985). Òàêîé àâòîêàòàëèòè÷åñêèé õàðàêòåð
äåñòðóêöèè ïåïòèäíûõ ãðóïï áåëêîâ è ñëîæíîýôèðíûõ
ñâÿçåé íóêëåèíîâûõ êèñëîò áûë íàçâàí «ïðîòîííûì ïðî-
áîåì» ìàêðîìîëåêóë. Âîçìîæíî, ÷òî îí ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç îñíîâíûõ ìåõàíèçìîâ êîíå÷íîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ íå-
ñïåöèôè÷åñêîé ðåàêöèè, âåäóùåé ê ãèáåëè êëåòêè ïðè
äåéñòâèè ðàçëè÷íûõ ïîâðåæäàþùèõ ýêçîãåííûõ õèìè-
÷åñêèõ è ôèçè÷åñêèõ ôàêòîðîâ.

Õîòÿ ïðè âîçäåéñòâèè ÑÑÑÐ èíòåíñèâíîñòü ïîãëî-
ùåíèÿ êèñëîðîäà êëåòêàìè êîðíåé áûëà çíà÷èòåëüíî ïî-
äàâëåíà óæå ÷åðåç 1 ÷, ýòî èíãèáèðîâàíèå, ïî-âèäèìîìó,
íåëüçÿ îáúÿñíèòü ëèøü ïîëíûì îòñóòñòâèåì ôóíêöèîíà-
ëüíîé àêòèâíîñòè ìèòîõîíäðèé, ïîñêîëüêó ìèòîõîíäðèè
ñîõðàíÿëè íå òîëüêî ñâîþ ñòðóêòóðíóþ öåëîñòíîñòü, íî
è èìåëè ìíîãî÷èñëåííûå êðèñòû. Ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî
êëåòêà áóäåò ïîääåðæèâàòü òàêóþ ñëîæíóþ ñòðóêòóð-
íî-ôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ âíóòðåííåé ìåìáðàíû
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Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôîðîì ÑÑÑÐ â òå÷åíèå 1—4 ÷.

à — êîíäåíñèðîâàíèå ìèòîõîíäðèè ÷åðåç 30 ìèí; á, â — ìèòîõîíäðèè â êëåòêàõ êàê êîíäåíñèðîâàííîãî, òàê è îðòîäîêñàëüíîãî òèïîâ (1 ÷); ã — óâåëè-
÷åíèå ïëîòíîñòè öèòîïëàçìû çà ñ÷åò äåçàãðåãàöèè ïîëèñîì (3 ÷); ä — íàðóøåíèå öåëîñòíîñòè ïëàçìàëåììû, îòøíóðîâûâàíèå åå ó÷àñòêîâ (4 ÷). ïì —

ïëàçìàëåììà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.

Fig. 4. The ultrastructure of excised wheat root cells as seen after an incubation with protophore CCCP for 1—4 h.

a — condensed mitochondria (30 min); á, â — mitochondria of both condensed and orthodox type (1 h); ã — increase in cytoplasm density due to polysome desag-
regation (3 h); ä — plasma membrane integrity disruptions (4 h). Designations are the same as in Fig. 2.
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Ðèñ. 5. Ïðèçíàêè äåñòðóêòèâíîãî íàðóøåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôî-
ðîì ÑÑÑÐ.

à — îáðàçîâàíèå ìèåëèíîïîäîáíîãî òåëà è ëîìàñîì çà ïðåäåëàìè öèòîïëàçìû ÷åðåç 2 ÷; á — îáðàçîâàíèå ìèåëèíîïîäîáíîãî òåëà â öèòîïëàçìå êëåò-
êè ÷åðåç 3 ÷; â — èçìåíåíèå ôîðìû ÿäðà è êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà ÷åðåç 2 ÷; ã — ðàçðóøåíèå ÿäåðíîé ìåìáðàíû, ïîÿâëåíèå ôèáðèëëÿðíûõ çîí õðîìà-
òèíà â ÿäðå (6 ÷); ä — ñîõðàíåíèå ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè ìèòîõîíäðèé (6 ÷). ë — ëîìàñîìû, ìò — ìèåëèíîïîäîáíîå òåëî, ô — ôèáðèëëÿðíàÿ çîíà;

îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2.

Fig. 5. Features of destructive disruption in the ultrastructure of excised wheat roots cells during incubation with protophore CCCP.

a — formation of myelin-like bodies and lomasomes outside the cell cytoplasm (2 h); á — myelin-like body formation in the cell cytoplasm (3 h); â — changes of
the nuclear form and chromatin condensation (2 h); ã — destruction of the nuclear membrane, appearance of fibrous zones (6 h); ä — preservation of structural in-

tegrity of mitochondria (6 h). ë — lomasomes, ìò — myelin-like body, ô — fibrous zones. Other designations are the same as in Fig. 2.



ìèòîõîíäðèé áåç íåîáõîäèìîñòè â èõ îñíîâíîé ôóíêöè-
îíàëüíîé íàãðóçêå, ò. å. ïðîòåêàíèÿ ïðîöåññîâ îêèñëå-
íèÿ è ôîñôîðèëèðîâàíèÿ. Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè áëîêèðîâà-
íèè ðàáîòû ïåðåíîñ÷èêîâ ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè
ïðîèñõîäèëî ïðîñâåòëåíèå ìàòðèêñà è çíà÷èòåëüíàÿ ðå-
äóêöèÿ êðèñò çà ñ÷åò ðàñïðÿìëåíèÿ âíóòðåííåé ìåìáðà-
íû ìèòîõîíäðèé (Àëåêñååâà è äð., 1981; Áóôåòîâ è äð.,
2004). Âåðîÿòíåå âñåãî, â äàííîì ñëó÷àå ÑÑÑÐ ðåçêî è
íåîáðàòèìî ðàññåèâàåò ïðîòîííûé ãðàäèåíò íà ïëàçìà-
ëåììå â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ìèíóò, ñ ÷åì è ìîæåò áûòü
ñâÿçàí âñïëåñê òåïëîâûäåëåíèÿ (Ñêóëà÷åâ, 1969), ïðè
ýòîì èíòåíñèâíûé íàïðàâëåííûé ïîòîê ïðîòîíîâ ñèëüíî
çàêèñëÿåò öèòîïëàçìó, ÷òî êîñâåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ èç-
ìåðåíèÿìè pH ñðåäû èíêóáàöèè êîðíåé (ñì. òàáëèöó).
Óæå ÷åðåç 1 ÷ âîçäåéñòâèÿ ïðîòîíîôîðà óðîâåíü pH ñðå-
äû èíêóáàöèè çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàë êîíòðîëüíûå çíà-
÷åíèÿ (ò. å. áûë ìåíåå êèñëûì) è ïî÷òè íå èçìåíÿëñÿ â
òå÷åíèå ýêñïåðèìåíòà. Ïðè ýòîì ñîäåðæàíèå èîíîâ êà-
ëèÿ â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå îñòàâàëîñü âûñîêèì
(ñì. òàáëèöó), à èíòåíñèâíîñòü ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà
êëåòêàìè ìèíèìàëüíîé (ðèñ. 1, à, êðèâàÿ 2). Òàêèì îáðà-
çîì, èçìåíåíèå ýòèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ èìåëî
îäèíàêîâóþ íàïðàâëåííîñòü: ìàêñèìàëüíûå èçìåíåíèÿ
ïðîèñõîäèëè â òå÷åíèå 1-ãî ÷, à â ïîñëåäóþùèå ÷àñû íà-
áëþäàëè íåçíà÷èòåëüíûå êîëåáàíèÿ, ñîïðîâîæäàþùèå-
ñÿ ïîñòåïåííûì ðàçðóøåíèåì ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè
êëåòîê. Âåðîÿòíî, â ðåçóëüòàòå çíà÷èòåëüíîãî âåêòîðíî-
ãî ïåðåìåùåíèÿ H+ è ñäâèãà pH öèòîïëàçìû ñòàíîâèòñÿ
íåâîçìîæíûì íîðìàëüíûé õîä ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåñ-
ñîâ è â êëåòêàõ íå õâàòàåò âíóòðåííèõ ðåçåðâîâ äëÿ ïîä-
äåðæàíèÿ è âîññòàíîâëåíèÿ íàðóøåííûõ ôóíêöèé. Íå-
îáõîäèìî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî íåîáðàòèìîñòü íàðóøå-
íèé ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â êëåòêàõ, ðåãèñòðèðóåìàÿ
ïðè äåéñòâèè âûñîêîé êîíöåíòðàöèè ÑÑÑÐ, ïðåæäå âñå-
ãî ñâÿçàíà ñ ðàññåèâàíèåì òðàíñìåìáðàííîãî ýëåêòðîõè-
ìè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà íà ïëàçìàëåììå (Renault et al.,
1989). Êàê îòìå÷àþò Êîíåâ è ñîòðóäíèêè (1985), íà ôîíå
äåéñòâèÿ ðàçëè÷íûõ ïî ñâîåé ïðèðîäå ôàêòîðîâ (îçîíà,
âûñîêèõ òåìïåðàòóð, äèýòèëñòèëáåñòðîëà) ñðàáàòûâàåò
îäèíàêîâûé ìåõàíèçì ãèáåëè êëåòîê, êîòîðûé äåéñòâóåò
ïî öåïî÷êå: ñáðîñ ãðàäèåíòà H+ — äåýíåðãèçàöèÿ — êî-
îïåðàòèâíàÿ ïåðåñòðîéêà ñòðóêòóðû — ïîòåðÿ áàðüåð-
íûõ ñâîéñòâ ìåìáðàíû. Èñïîëüçóåìûé íàìè ïðîòîíîôîð
ÿâëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåííûì èíäóêòîðîì íåîáðàòèìîé
äåýíåðãèçàöèè, ýôôåêòèâíîñòü êîòîðîãî îïðåäåëÿåòñÿ
ïîðîãîâîé êîíöåíòðàöèåé, âûçûâàþùåé ñáðîñ ÄpH. Òà-
êèì îáðàçîì, ìíîãî÷èñëåííûå è äîñòàòî÷íî áûñòðûå èç-
ìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé
óæå ñî 2-ãî ÷ ñîâìåñòíîé èíêóáàöèè ñ ïðîòîíîôîðîì
áûëè îáóñëîâëåíû êàòàáîëè÷åñêèìè ïðîöåññàìè, ñâÿ-
çàííûìè, âåðîÿòíî, ñ íåîáðàòèìîé äåýíåðãèçàöèåé ïëàç-
ìàëåììû è çíà÷èòåëüíûì ïîäêèñëåíèåì öèòîïëàçìû.
Èòîãîì ýòèõ ñîáûòèé áóäåò ÿâëÿòüñÿ ãèáåëü êëåòîê.

Ïðåèìóùåñòâî èñïîëüçîâàíèÿ ìåòîäà ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè çàêëþ÷àåòñÿ íå òîëüêî â ïîëó÷åíèè îáùåé
èëëþñòðàòèâíîé êàðòèíû èçìåíåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â
êëåòêå, íî è â âûÿâëåíèè ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ
èçìåíåíèé îòäåëüíûõ îðãàíåëë êëåòêè, î ôóíêöèîíàëü-
íîé àêòèâíîñòè êîòîðûõ íåâîçìîæíî ñóäèòü ïî èçìåðÿå-
ìûì ôèçèîëîãè÷åñêèì ïàðàìåòðàì. Îáùåïðèçíàííî
âëèÿíèå ïðîòîíîôîðîâ íà êîíôîðìàöèîííûå ïåðåõîäû è
ôóíêöèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå ìèòîõîíäðèé. Îäíàêî ïðè
äåéñòâèè ÑÑÑÐ ïðîèñõîäèëî èçìåíåíèå àãðåãàöèè ðèáî-
ñîì â öèòîïëàçìå, îðãàíèçàöèè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðå-
òèêóëóìà, àïïàðàòà Ãîëüäæè è ÿäðà â êëåòêàõ. Äåãðàäà-

öèÿ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð íà÷èíàëàñü ñ äåçàãðåãàöèè ïî-
ëèñîì, íàðóøåíèÿ ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè ïëàçìàëåì-
ìû è çàâåðøàëàñü êîíäåíñàöèåé ãåòåðîõðîìàòèíà, ïîÿâ-
ëåíèåì ôèáðèëëÿðíûõ çîí è ðàçðóøåíèåì ÿäåðíîé ìåì-
áðàíû.

Òàêèì îáðàçîì, âûÿâëåííûå ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíûå èçìåíåíèÿ â êëåòêàõ êîðíåé ïøåíèöû â òå÷åíèå
6 ÷ èíêóáàöèè ñ 50 ìêÌ ÑÑÑÐ, ïî-âèäèìîìó, îáóñëîâëå-
íû ìàññîâûì ïîñòóïëåíèåì H+ âíóòðü êëåòîê. Ðàçíîîá-
ðàçèå óëüòðàñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé â êëåòêàõ, âåðîÿò-
íî, îòðàæàåò ðàçíóþ ñòåïåíü èçìåíåíèÿ êàê pH öèòî-
ïëàçìû, òàê è ïîòåíöèàëà íà ýíåðãîñîïðÿãàþùèõ ìåìá-
ðàíàõ. Íà ôîíå ïîíèæåííîãî ýíåðãîîáåñïå÷åíèÿ (ïàäå-
íèÿ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ è òåïëîâûäåëåíèÿ) â êëåò-
êàõ óæå ñî 2-ãî ÷ èíêóáàöèè íàáëþäàëàñü ÷àñòè÷íàÿ äå-
ãðàäàöèÿ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð. Ïðè äàëüíåéøåé
ñîâìåñòíîé èíêóáàöèè ñ ÑÑÑÐ óâåëè÷èâàëîñü êîëè÷åñò-
âî íåîáðàòèìûõ íàðóøåíèé â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê,
êîòîðûå âûçûâàëè ãèáåëü êîðíåé ê 5—6-ìó ÷ âîçäåéñò-
âèÿ ïðîòîíîôîðà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
03-04-48671).
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THE INFLUENCE OF PROTONOPHORE HIGH CONCENTRATION ON THE STRUCTURE

AND FUNCTIONS OF WHEAT ROOT CELLS

A. A. Ponomareva,1 O. O. Polygalova

Institute of Biochemistry and Biophysics, Kazan’ Research Centre RAS, Kazan’;
1 e-mail: ponomareva@mail.knc.ru

Protonophore induced structural and functional changes in cells of excised roots of wheat seedlings have
been investigated. The vector transfer of H+ inside the cells was accompanied by a decrease in energy supply of
these cells (suppression of oxygen consumption and heat release), an output of K+ ions to the incubation medi-
um, and by an increase in its pH value. The initial increase in heat release by roots (1 h) apparently reflects the
process of dissipation of ∆µ

H+ in plasma membrane. Within the first 5—10 min of exposure of 50 ìM CCCP,
changes in cell ultrastructure were observed that involved activation of Golgi apparatus, secretion of vesicle
contents to the vacuole, and swelling of endoplasmic reticulum canals. Following a 2 h treatment with CCCP,
structural and functional changes acquired a destructive character, and after 5—6 h of treatment with protonop-
hore a complete desintegration of cell structure occurred demonstrating formations of myelin-like bodies, frag-
mentation of plasma membrane, and destruction of the nucleus. Thus, the protonophore induced proton excessi-
ve transport inside cells is fast and may cause an irreversible cell de-energization followed by serious disruption
of ultrastructural organization of cells leading eventually to their death.

K e y w o r d s: mitochondria, excised roots of wheat, protonophore, cell ultrastructure, energy supply.
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