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Ïîêàçàíî, ÷òî ó ìóòàíòà xantha-702 õëîï÷àòíèêà Gossypium hirsutum L. íà ñâåòó áëîêèðîâàí ñèíòåç
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû. Íà ñâåòó ìóòàíò íàêàïëèâàåò 2—5 % õëîðîôèëëà îò êîíòðîëüíîãî óðîâ-
íÿ. Ó íåãî îáðàçóåòñÿ î÷åíü ìàëî ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II è îñòàíàâëèâàåòñÿ ôîðìè-
ðîâàíèå ìåìáðàííîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ íà ðàííèõ ýòàïàõ, â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íà ñòàäèè ïóçûðü-
êîâ è åäèíè÷íûõ êîðîòêèõ òèëàêîèäîâ. Ôóíêöèîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II
áëèçêà ê íóëþ. Ó ìóòàíòà xantha-702 îáðàçóþòñÿ òîëüêî ñâåòîñîáèðàþùèå õëîðîôèëë-a/b-áåëêîâûå
êîìïëåêñû I è II ñ ìàêñèìóìàìè ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà ïðè 728 è 681 íì ñîîòâåòñòâåííî. Äåëàåòñÿ
âûâîä î òîì, ÷òî ãåíåòè÷åñêèé áëîê ðàííèõ ýòàïîâ áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà ó ìóòàíòà xantha-702 íàðóøà-
åò ôîðìèðîâàíèå êîìïëåêñîâ ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II è òîðìîçèò ðàçâèòèå âñåé ìåìáðàííîé
ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Gossypium hirsutum L., ìóòàíò xantha, áèîñèíòåç ïèãìåíòîâ, êîìïëåêñû ôîòî-
ñèñòåì, ôîòîñèíòåç, óëüòðàñòðóêòóðà, õëîðîïëàñòû.

Íà îñíîâàíèè èññëåäîâàíèé õëîðîôèëüíûõ ìóòàí-
òîâ áûëî îáíàðóæåíî áîëüøîå ÷èñëî ÿäåðíûõ è õëîðî-
ïëàñòíûõ ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ áèîñèíòåç, êàê ïèã-
ìåíòîâ, òàê è äðóãèõ êîìïîíåíòîâ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ
ìåìáðàí (Jansson et al., 1992; Henningsen et al., 1993).
Ìóòàöèîííûå èçìåíåíèÿ òàêèõ ãåíîâ ïðåïÿòñòâóþò ðàç-
âèòèþ è íîðìàëüíîìó ôóíêöèîíèðîâàíèþ ïëàñòèä, ÷òî
è ïðèâîäèò ê õëîðîôèëüíîé àíîìàëèè (Jansson, 1994;
Krol et al., 1995; Falbel, Staehelin, 1996).

Áîëüøàÿ êîëëåêöèÿ èíäóöèðîâàííûõ õëîðîôèëüíûõ
ìóòàöèé ÿ÷ìåíÿ Hordeum vulgare L. âïåðâûå áûëà îïèñà-
íà Ãóñòàâñîíîì â Øâåöèè åùå â 1940 ã. (Gottschalk,
1964; Falbel et al., 1994). Îí ðàçäåëèë õëîðîôèëüíûå ìó-
òàöèè íà ãðóïïû albina, xantha, alboviridis, viridis, tigrina,
chlorina, virescence è äð. Ïîçæå áûëè îïèñàíû ìóòàöèè
ÿäåðíûõ è õëîðîïëàñòíûõ ãåíîâ, âëèÿþùèõ íà áèîñèí-
òåç ïèãìåíòîâ â õëîðîïëàñòàõ ó ÿ÷ìåíÿ (Gottschalk, 1964;
Nilan, 1964; Íàéëýí, 1967; Harrison et al., 1993; Prina
et al., 2003). Âûÿâëåíî ìíîæåñòâî ìóòàöèé ó ãîðîõà Pi-
sum sativum L. ñ ãåíåòè÷åñêèìè áëîêàìè â áèîñèíòåçå
õëîðîôèëëà è êàðîòèíîèäîâ (Ãîñòèìñêèé è äð., 1991;
Ëàäûãèí è äð., 2003). Ïîëó÷åíû òàêèå ìóòàíòû ó ñîè
(Jansson et al., 1992), êóêóðóçû (Scheer, 2003), ïøåíèöû
(Falbel et al., 1994), õëîï÷àòíèêà (Kohen, 1983) è ïîäñîë-
íå÷íèêà (Óñàòîâ è äð., 2004). Èçâåñòíî îãðîìíîå ÷èñëî
ïèãìåíòíûõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìóòàöèé ó Arabidopsis
thaliana (Íàñûðîâ, 1975; Pogson et al., 1998; Cunningham,
Gantt, 2001; Babiychuk et al., 2003). Íå ìåíüøåå ÷èñëî
ìóòàöèé ïîëó÷åíî è ó Chlamydomonas reinhardtii (Wang
et al., 1975, 1984; ×óíàåâ, 1994; Ëàäûãèí, 1998; Harris,
2001).

Íàðÿäó ñ ÿäåðíûìè ïèãìåíòíûìè ìóòàíòàìè èìååò-
ñÿ áîëüøîé íàáîð ïëàñòèäíûõ ìóòàöèé, êîòîðûå â ñîîò-
âåòñòâèè ñ èìåþùåéñÿ êëàññèôèêàöèåé äåëÿòñÿ íà òðè
ãðóïïû. Â ïåðâóþ âõîäÿò îäíîöâåòíûå ïèãìåíòíûå ìó-
òàíòû — áåëûå, æåëòûå, ñâåòëî-çåëåíûå è òåìíî-çåëå-
íûå (Ëàäûãèí è äð., 1973, 1978). Âî âòîðóþ ãðóïïó
âêëþ÷åíû ïåñòðîëèñòíûå ôîðìû ñ ðàçíîé îêðàñêîé ëè-
ñòüåâ — ïÿòíèñòîé èëè ïîëîñàòîé. Â òðåòüþ ãðóïïó
âêëþ÷åíû ìóòàíòû virescence — ýòî ðàñòåíèÿ, ó êîòîðûõ
â ïðîöåññå îíòîãåíåçà íàáëþäàåòñÿ èçìåíåíèå îêðàñêè
ëèñòüåâ (îáåñöâå÷èâàíèå èëè çåëåíåíèå) îò ñâåòëî-çåëå-
íîé äî æåëòîé è áåëîé èëè îò áåëåñîé äî ïîëíîñòüþ çå-
ëåíîé. Íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ â ïèãìåíòàöèè ñâÿçàíû
ñ ôîòîâûöâåòàíèåì èëè, íàïðîòèâ, ñî ñòàáèëèçàöèåé ìî-
ëåêóë õëîðîôèëëà â õîäå áèîãåíåçà õëîðîïëàñòîâ (Íàñû-
ðîâ, 1975; Kohen, 1983). Óðîâåíü îáðàçîâàíèÿ õëîðîôèë-
ëà çàâèñèò îò óñëîâèé ñðåäû, â êîòîðûõ âûðàùèâàåòñÿ
ðàñòåíèå.

Ñòåïåíü ôîðìèðîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ ìåìáðàííîé ñèñ-
òåìû õëîðîïëàñòîâ ó ìóòàíòîâ, êàê ïðàâèëî, êîððåëèðó-
åò ñ íàêîïëåíèåì õëîðîôèëëà (Ëàäûãèí è äð., 1973). Îä-
íàêî è ïðè äåôèöèòå æåëåçà ó ñâåòëî-çåëåíûõ, æåëòûõ è
áåëûõ ëèñòüåâ ãîðîõà îäíîâðåìåííî ñ ïîòåðåé õëîðî-
ôèëëà íàáëþäàåòñÿ ðåäóêöèÿ ìåìáðàííîé ñèñòåìû õëî-
ðîïëàñòîâ (Ëàäûãèí, Ñåìåíîâà, 1993; Ëàäûãèí, 2005).

Ñåé÷àñ èçâåñòíî, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ óïàêîâêà òè-
ëàêîèäîâ â õëîðîïëàñòàõ çàâèñèò îò ñîñòàâà ïèãìåíò-
áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ôîòîñèñòåì I è II (ÔÑ-I è ÔÑ-II)
(Ëàäûãèíà è äð., 1980; Anderson, Melis, 1983; Anderson,
1986, 1999; Ëàäûãèí, 1998). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ìóòàí-
òîâ, óòðàòèâøèõ êîìïëåêñû ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I,
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ðåäóöèðóþòñÿ ìåæãðàííûå ó÷àñòêè òèëàêîèäîâ. Íàïðî-
òèâ, ïðè ïîòåðå êîìïëåêñîâ ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-II
â õëîðîïëàñòàõ ìóòàíòîâ ïðîèñõîäèò ðàçëèïàíèå òèëà-
êîèäîâ â ãðàíàõ, è ìåìáðàííàÿ ñèñòåìà õëîðîïëàñòîâ
ïðåâðàùàåòñÿ â òÿæè õîðîøî ðàçâèòûõ åäèíè÷íûõ òèëà-
êîèäîâ (Ñåìåíîâà è äð., 1977; Ëàäûãèí, 1998).

Ðàíåå áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðîïîðöèîíàëüíîå óìå-
íüøåíèå êîìïëåêñîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II ó ìóòàíòà chlorotica
2014 ñîïðîâîæäàëîñü ÷àñòè÷íîé ðåäóêöèåé âñåé ìåìá-
ðàííîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ, íî ñ íàëè÷èåì êàê ãðàíà-
ëüíûõ, òàê è ìåæãðàííûõ ó÷àñòêîâ òèëàêîèäîâ. Íàïðî-
òèâ, ó ìóòàíòà chlorotica 2004 ïîòåðÿ êîìïëåêñîâ ðåàê-
öèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I âåäåò ê ðåäóêöèè â õëîðîïëàñòàõ
ãëàâíûì îáðàçîì ìåæãðàííûõ ó÷àñòêîâ òèëàêîèäîâ (Ëà-
äûãèí è äð., 2003).

Èçâåñòíî, ÷òî ÿäåðíûå è ïëàñòèäíûå õëîðîôèëüíûå
ìóòàíòû øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ äëÿ óñòàíîâëåíèÿ âçàè-
ìîñâÿçè ìåæäó ãåíîì è ïðèçíàêîì (Íàñûðîâ, 1975; Jans-
son et al., 1992; Ëàäûãèí è äð., 2003). Ñîçäàíèå ìóòàíò-
íûõ ñèñòåì ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñëîæíîñòè ïðåäñòàâëÿåò-
ñÿ ÷ðåçâû÷àéíî âàæíûì (Íàñûðîâ, 1975; Ëàäûãèí, 1998;
Cunningham, Gant, 2001). Íà áàçå Òàøêåíòñêîãî óíèâåð-
ñèòåòà áûëè ïîëó÷åíû ìóòàíòíûå ëèíèè õëîï÷àòíèêà ïî
òèïàì xantha è viridis (Íàäæèìîâ è äð., 1985; Ñàíàìüÿí,
2003), êîòîðûå ïîçâîëÿþò èçó÷àòü ðàííèå ýòàïû áèîãå-
íåçà ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ìåìáðàí õëîðîïëàñòîâ.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîÿëà â òîì, ÷òîáû èññëå-
äîâàòü ïðîöåññ áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà ó ìóòàíòà xant-
ha-702 è óñòàíîâèòü ðîëü áëîêèðîâêè ðàííèõ ýòàïîâ åãî
áèîñèíòåçà íà ôîòîñèíòåç, àêòèâíîñòü ðåàêöèîííûõ öåí-
òðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II è óëüòðàñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ
õëîðîïëàñòîâ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Î á ú å ê ò. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ áðàëè ñåìÿäîëüíûå ëè-
ñòüÿ ìóòàíòíîé ëèíèè Ë-702 òèïà «xantha» õëîï÷àòíèêà
Gossypium hirsutum L. Ìóòàíò xantha-702 áûë âûäåëåí
âî âòîðîì ïîêîëåíèè (F2), ïîñëå îáðàáîòêè ñåìÿí ãèáðè-
äà õëîï÷àòíèêà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (F1, îò ñêðåùèâàíèÿ
Ë-73 � Ë-453) 0.025%-íûì ðàñòâîðîì N-íèòðîçî-N-
ýòèëìî÷åâèíû â òå÷åíèå 24 ÷. Èíáðåäíûå ëèíèè Ë-73 è
Ë-453 èç ãåíåòè÷åñêîé êîëëåêöèè G. hirsutum L. Ëàáîðà-
òîðèè ÷àñòíîé ãåíåòèêè õëîï÷àòíèêà Òàøêåíòñêîãî óíè-
âåðñèòåòà ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ. Ëèíèÿ Ë-73
õàðàêòåðèçóåòñÿ ïàëü÷àòî-ðàññå÷åííûìè ëèñòüÿìè, ïîë-
íûì îòñóòñòâèåì íà ñåìåíàõ âîëîêíà è ïîäïóøêà, ìåë-
êèìè êîðîáî÷êàìè è ñåìåíàìè. Ðàñòåíèÿ ëèíèè Ë-453
èìåþò ïàëü÷àòî-äîëü÷àòûå ëèñòüÿ, îïóøåííûå êðóïíûå
ñåìåíà è êðóïíûå êîðîáî÷êè. Îáå ëèíèè èìåþò íîðìà-
ëüíóþ çåëåíóþ îêðàñêó âåãåòàòèâíûõ îðãàíîâ. Ïðè èçó-
÷åíèè õàðàêòåðà íàñëåäîâàíèÿ ìóòàöèè xantha-702
(ñ ó÷åòîì ìàðêåðíûõ ïðèçíàêîâ) âñå ðàñòåíèÿ ìóòàíòíîé
ñåìüè ñàìîîïûëÿëèñü, è ñîáðàííûå ñåìåíà âûñåâàëè íà
ñëåäóþùèé ãîä îòäåëüíî ïî ñåìüÿì.

Â F3 è F4 áîëüøèíñòâî ãåòåðîçèãîòíûõ ðàñòåíèé äàëî
ðàñùåïëåíèå ïî ìåíäåëåâñêîìó òèïó íà äâà ôåíîòèïà —
çåëåíûå è æåëòûå â ñîîòíîøåíèè 3 : 1 (Íàäæèìîâ è äð.,
1985). Îáíàðóæåííàÿ çàêîíîìåðíîñòü, õàðàêòåðíàÿ äëÿ
ÿäåðíûõ ãåíîâ, îêàçàëàñü óñòîé÷èâîé è ïðîÿâëÿëàñü â
ñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ. Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàí-
íûõ áûë ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî ìóòàöèÿ xantha-702 ÿâ-
ëÿåòñÿ ìîíîãåííîé, ðåöåññèâíîé, ÿäåðíîé. Ëåòàëüíîñòü
ïðîðîñòêîâ ïðîÿâëÿëàñü òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà ìó-

òàíòíûé ãåí xan íàõîäèëñÿ â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè è
ðàñòåíèÿ èìåëè æåëòóþ îêðàñêó (Íàäæèìîâ è äð., 1985).
Â ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè äåéñòâèå ìóòàíòíîãî ãåíà
xan íå ïðîÿâëÿëîñü è âñå ðàñòåíèÿ èìåëè çåëåíóþ îêðàñ-
êó . Íàäî îòìåòèòü , ÷òî â F 2 (â ñêðåùèâàíèÿõ
Ë-73 � Ë-453) íàáëþäàëîñü ðàñùåïëåíèå íå òîëüêî ïî
ôåíîòèïè÷åñêîìó ïðèçíàêó «çåëåíûé—æåëòûé», íî è ïî
ôîðìå ëèñòîâîé ïëàñòèíêè. Âî âòîðîì ïîêîëåíèè (F2) ïî
ôîðìå ëèñòüåâ ïðîèñõîäèëî ðàñùåïëåíèå íà òðè òèïà —
ïàëü÷àòî-äîëü÷àòûå, ïàëü÷àòî-ðàçäåëåííûå è ïàëü÷à-
òî-ðàññå÷åííûå ëèñòüÿ â ñîîòíîøåíèè 1 : 2 : 1, õàðàêòåð-
íîì äëÿ ÿäåðíûõ ãåíîâ. Ðàñòåíèÿ êàæäîãî ôåíîòèïà ñà-
ìîîïûëÿëèñü, è ïîëó÷åííûå îò íèõ ñåìåíà âûñåâàëè íà
ñëåäóþùèé ãîä. Àíàëèç ðàñùåïëåíèÿ íà çåëåíûå è æåë-
òûå ïðîðîñòêè ñ ó÷åòîì ôîðìû ëèñòà ïîêàçàë, ÷òî âíóò-
ðè êàæäîãî ôåíîòèïà ïî ôîðìå ëèñòüåâ èìåëî ìåñòî ðàñ-
ùåïëåíèå ïî îêðàñêå íà çåëåíûå è æåëòûå ïðîðîñòêè â
ñîîòíîøåíèè 3 : 1. Ýòî ïîçâîëèëî ãîâîðèòü î òîì, ÷òî
ñöåïëåíèÿ ìåæäó ãåíîì xan äàííîé ìóòàöèè è ãåíàìè,
äåòåðìèíèðóþùèìè ôîðìó ëèñòüåâ, íå ñóùåñòâóåò. Íå-
çàâèñèìîå íàñëåäîâàíèå ïîçâîëèëî çàêëþ÷èòü, ÷òî âñå
èçó÷åííûå ãåíû ëîêàëèçîâàíû â ÿäðå íà ðàçíûõ õðîìî-
ñîìàõ, ò. å. â ðàçíûõ ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ (Íàäæèìîâ è
äð., 1985; Øåãàé, 1993; Ñàíàìüÿí, 2003).

Ó ñ ë î â è ÿ ð î ñ ò à. Â êà÷åñòâå ðîäèòåëüñêîãî òèïà
ìû èñïîëüçîâàëè ïðîðîñòêè çåëåíûõ ãîìîçèãîòíûõ ðàñ-
òåíèé ëèíèè Ë-702, ñåìÿäîëüíûå ëèñòüÿ êîòîðûõ ïîñëå
4—8 ñóò òåìíîòû è 1 ñóò îñâåùåíèÿ ñèíòåçèðîâàëè äî
60—80 % îò íîðìàëüíîãî êîëè÷åñòâà õëîðîôèëëà ñâåòî-
âûõ ïðîðîñòêîâ. Ó ìóòàíòíûõ ðàñòåíèé xantha-702 òîãî
æå âîçðàñòà, ãîìîçèãîòíûõ ïî ìóòàíòíîé ðåöåññèâíîé
àëëåëè ãåíà xan, õëîðîôèëë ïðàêòè÷åñêè íå îáíàðóæè-
âàëñÿ ëèáî íàêàïëèâàëñÿ ìåíåå 5 % îò íîðìû. Ýòèîëèðî-
âàííûå 4—9-ñóòî÷íûå ïðîðîñòêè îáîèõ òèïîâ, ïîëó÷åí-
íûå ïðîðàùèâàíèåì ñåìÿí ïðè 22 °Ñ â òåìíîòå â ðóëî-
íàõ èç ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãè íà äèñòèëëèðîâàííîé
âîäå, áûëè ôåíîòèïè÷åñêè æåëòûìè. Îáû÷íî 4—8-ñó-
òî÷íûå ýòèîëèðîâàííûå ïðîðîñòêè ðîäèòåëüñêîãî òèïà è
ìóòàíòà xantha-702 ìû îñâåùàëè ïîñòîÿííûì ñâåòîì
(4000 ëê ëèáî 12 Âò/ì2) â òå÷åíèå 1 èëè 5 ñóò.

Ï è ã ì å í ò û. Ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëîâ è êàðîòèíî-
èäîâ â ýòèîëèðîâàííûõ è çåëåíåþùèõ ñåìÿäîëüíûõ ëè-
ñòüÿõ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà îïðåäåëÿëè ñïåêòðîôîòî-
ìåòðè÷åñêè â àöåòîíîâûõ ýêñòðàêòàõ (80 èëè 100 %;
Øëûê, 1971; Lichtenthaler, 1987) ñ ïîìîùüþ ñïåêòðîôî-
òîìåòðà Hitachi-356 (ßïîíèÿ).

Äëÿ èçó÷åíèÿ íàêîïëåíèÿ â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ýí-
äîãåííîé 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû èõ ïîìåùàëè â
òåìíîòó íà 24 ÷ (â ñëó÷àå ýòèîëèðîâàííûõ ðàñòåíèé),
èëè ïîñëå 20 ÷ îñâåùåíèÿ (â ñëó÷àå çåëåíåþùèõ ðàñòå-
íèé) äîïîëíèòåëüíî ïîìåùàëè åùå íà 17 ÷ íà ñâåò íà ïî-
âåðõíîñòü 0.05 Ì ðàñòâîðà ëåâóëèíîâîé êèñëîòû (îïûò-
íûå âàðèàíòû), èëè íà ïîâåðõíîñòü Òðèñ-HCl-áóôåðíîãî
ðàñòâîðà, pH 7.4 (êîíòðîëüíûå âàðèàíòû). Îïðåäåëåíèå
ñîäåðæàíèÿ 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû ïðîâîäèëè,
êàê îïèñàíî ðàíåå (Miller et al., 1979; Àâåðèíà è äð.,
1992; Øåãàé, 1993). Íàâåñêè ëèñòüåâ ïî 0.5 ã ôèêñèðîâà-
ëè ïàðîì, ðàñòèðàëè â 3 ìë 10%-íîé òðèõëîðóêñóñíîé
êèñëîòû äî ãîìîãåíàòà, êîòîðûé íàãðåâàëè íà âîäÿíîé
áàíå ïðè 100 °Ñ â òå÷åíèå 15 ìèí è çàòåì öåíòðèôóãèðî-
âàëè ïðè 8000 g. Ïîñëå îòäåëåíèÿ ñóïåðíàòàíòà îñàäîê
ðåñóñïåíäèðîâàëè â 3 ìë äèñòèëëèðîâàííîé âîäû, ïîìå-
ùàëè íà 5 ìèí â êèïÿùóþ âîäÿíóþ áàíþ è âíîâü öåíò-
ðèôóãèðîâàëè ïðè 8000 g. Îòäåëÿëè íàäîñàäî÷íóþ æèä-
êîñòü, à îñàäîê ïðîìûâàëè 3 ìë àöåòàòíîãî áóôåðíîãî
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ðàñòâîðà, pH 4.6, è îñàæäàëè ïðè òîì æå ðåæèìå. Îáúå-
äèíåííûé ñóïåðíàòàíò íàíîñèëè íà êîëîíêó ñ Äàóýêñîì
50 W � 2 (H1-ôîðìà), êîòîðóþ ïðåäâàðèòåëüíî ïðîìû-
âàëè äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé äî òåõ ïîð, ïîêà âåëè÷èíà
pH ýëþàòà íå ñòàíîâèëàñü ðàâíîé 5.5. Ïîëîñó 5-àìèíîëå-
âóëèíîâîé êèñëîòû ýëþèðîâàëè ñ êîëîíêè 1 Ì àöåòàòîì
íàòðèÿ è ñîáèðàëè ïîðöèÿìè ïî 2 ìë, äîâîäÿ pH êàæäîé
äî 4.5 ñ ïîìîùüþ 0.2 ìë 0.5 í. CH3COOH. Ê 2 ìë ýëþàòà
ïðèëèâàëè ïî 3 êàïëè àöåòèë-àöåòîíà, ñìåñü òùàòåëüíî
âñòðÿõèâàëè, íàãðåâàëè 15 ìèí ïðè 100 °Ñ íà âîäÿíîé
áàíå, îõëàæäàëè è ê 2 ìë ðàñòâîðà äîáàâëÿëè 2 ìë ìîäè-
ôèöèðîâàííîãî ðåàêòèâà Ýðëèõà (Mouzerall, Granick,
1956). ×åðåç 15 ìèí èçìåðÿëè íà ñïåêòðîôîòîìåòðå îï-
òè÷åñêóþ ïëîòíîñòü ðàñòâîðà ïðè 555 íì. Â êîíòðîëü-
íóþ êþâåòó ïîìåùàëè ïðîøåäøèå òàêóþ æå îáðàáîòêó
ýëþàòû èç ðîäèòåëüñêèõ ðàñòåíèé. Ïðè ðàñ÷åòå êîëè÷å-
ñòâà 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû èñïîëüçîâàëè ìîëÿð-
íûé êîýôôèöèåíò ýêñòèíêöèè 6.8�10–4�Ì–1�ñì–1 (Mou-
zerall, Granick, 1956).

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ íàêîïëåíèÿ ïðîòîõëîðîôèëëèäà èç
ýêçîãåííîé 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû ñåìÿäîëüíûå
ëèñòüÿ ïðîðîñòêîâ ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xant-
ha-702 ïîñëå 20 ÷ íåïðåðûâíîãî îñâåùåíèÿ ïîìåùàëè íà
17 ÷ â òåìíîòó íà ïîâåðõíîñòü H2O ëèáî ðàñòâîðà 0.01 Ì
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû (Serva, Ãåðìàíèÿ). Ïîñëå
ôèêñàöèè ëèñòüåâ ïàðîì ïèãìåíòû èçâëåêàëè ñìåñüþ
(àöåòîí : 0.1 í. NH4OH = 9 : 1), çàòåì äåëèëè èõ íà ôè-
òîëüíûå è áåñôèòîëüíûå ïèãìåíòû ñ ïîìîùüþ ãåêñàíà
(Shlyk et al., 1982). Êîëè÷åñòâî ïðîòîõëîðîôèëëèäà ðàñ-
ñ÷èòûâàëè ïî îïèñàííîìó ðàíåå ìåòîäó èç ñïåêòðîâ
ôëóîðåñöåíöèè îòìûòûõ ãåêñàíîì âîäíî-àöåòîíîâûõ
ýêñòðàêòîâ ïèãìåíòîâ ëèñòüåâ (Shlyk et al., 1982).

Ñïåêòðû ïîãëîùåíèÿ õëîðîôèëëà ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå (23 °Ñ) è òåìïåðàòóðå æèäêîãî àçîòà
(–196 °Ñ) è èõ âòîðûå ïðîèçâîäíûå ðåãèñòðèðîâàëè ñ ïî-
ìîùüþ äâóõëó÷åâîãî ñïåêòðîôîòîìåòðà Hitachi-356
(ßïîíèÿ). Óñëîâèÿ è ðåæèì çàïèñè ñïåêòðîâ îïèñàíû ðà-
íåå (Ëàäûãèí, 1979). Îáðàçöû ïîìåùàëè â êþâåòó òîë-
ùèíîé 0.1 ñì è çàïèñûâàëè ñïåêòðû ïðè Äë = 1—2 íì.

Ñïåêòðû ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà è èõ âòîðûå
ïðîèçâîäíûå ðåãèñòðèðîâàëè ïðè òåìïåðàòóðå æèäêîãî
àçîòà (–196 °Ñ) íà óñòàíîâêå, îïèñàííîé ðàíåå (Ëàäûãèí,
1985; Ëåáåäåâ è äð., 1985, 1988, 1991). Ôëóîðåñöåíöèþ
õëîðîôèëëà âîçáóæäàëè ñèíèì ñâåòîì ñ äëèíîé âîëíû
436 èëè 480 íì.

Ô î ò î ñ è í ò å ç. Ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ ñïîñîáíîñòü ïî
âûäåëåíèþ O2 èçìåðÿëè íà âûñå÷êàõ ñåìÿäîëüíûõ ëè-
ñòüåâ äèàìåòðîì 4 ìì ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëüíîãî ãîðèçîí-
òàëüíîãî äàò÷èêà O2 òèïà ýëåêòðîäà Êëàðêà ñ ðàáî÷åé êà-
ìåðîé äèàìåòðîì 5 ìì è ãëóáèíîé 0.5 ìì. Èñïîëüçîâàëè
ôòîðîïëàñòîâóþ ìåìáðàíó òîëùèíîé 5 ìêì. Âûñå÷êó
ïîìåùàëè â 50 ìÌ áóôåðíûé ðàñòâîð K2HPO4—KH2PO4

(pH 6.5) ñ 0.1 Ì KCl è îñâåùàëè íàñûùàþùèì êðàñíûì
ñâåòîì èíòåíñèâíîñòüþ 200 Âò/ì2 (Ëàäûãèí è äð., 1994).

Çàìåäëåííóþ ëþìèíåñöåíöèþ õëîðîôèëëà ÔÑ-II
âûñå÷åê ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà
ïðè îñâåùåíèè îòäåëüíûìè âñïûøêàìè ñâåòà èçìåðÿëè
íà ñïåöèàëüíîé óñòàíîâêå (Ëàäûãèí è äð., 1988, 1994),
ñîäåðæàùåé ôîòîóìíîæèòåëü ÔÝÓ-100, ñòåêëÿííûé îï-
òè÷åñêèé ôèëüòð ÊÑ-10 è ñâåòîçàùèòíóþ êàìåðó ñ êþâå-
òîé, â êîòîðóþ áûëà ïîìåùåíà âûñå÷êà ëèñòà äèàìåòðîì
8 ìì. Ñèãíàë îò ôîòîïðèåìíèêà ïîñòóïàë íà ïðåäâàðèòå-
ëüíûé îïåðàöèîííûé óñèëèòåëü Ê 544 ÓÄ 1À (Ðîññèÿ) è
çàïèñûâàëñÿ íà áûñòðîäåéñòâóþùåì ñàìîïèñöå ENDIM
622.01 (Ãåðìàíèÿ). Âûñå÷êó îñâåùàëè íàñûùàþùèìè

âñïûøêàìè áåëîãî ñâåòà îò ëàìïû ÈÑØ-400 äëèòåëüíî-
ñòüþ 1 ìêñ íà óðîâíå 50 % ìàêñèìàëüíîé èíòåíñèâíî-
ñòè. ×àñòîòà âñïûøåê â ñåðèè ñîñòàâëÿëà 4 Ãö.

Ôîòîõèìè÷åñêóþ àêòèâíîñòü ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ
ÔÑ-I è ÔÑ-II îïðåäåëÿëè ïî ñâåòîèíäóöèðîâàííûì èç-
ìåíåíèÿì ïîãëîùåíèÿ õëîðîôèëëà Ï700 (ÄA700) äëÿ ÔÑ-I
è ïî êèíåòèêå ïåðåìåííîé ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà
(ÄF) äëÿ ÔÑ-II. Ìåòîäèêè èõ îïðåäåëåíèÿ îïèñàíû ðà-
íåå (Ëàäûãèí è äð., 1990).

Ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Ñòðóêòóðó õëîðî-
ïëàñòîâ àíàëèçèðîâàëè íà ñðåçàõ êóñî÷êîâ ñåìÿäîëüíûõ
ëèñòüåâ, êîòîðûå ôèêñèðîâàëè 1.25%-íûì ãëóòàðàëüäå-
ãèäîì íà ôîñôàòíîì áóôåðíîì ðàñòâîðå, pH 7.4, â òå÷å-
íèå 1.5—2.0 ÷, çàòåì äîôèêñèðîâàëè 1%-íûì OsO4 â òå-
÷åíèå 2 ÷ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå. Ôèêñèðîâàííûé
ìàòåðèàë îáåçâîæèâàëè â ñåðèè ñïèðòîâ âîçðàñòàþùåé
êîíöåíòðàöèè (30, 50, 70 è 96 %) ïî 10 ìèí â êàæäîì, çà-
òåì â 100%-íîì àáñîëþòíîì ñïèðòå 3 ðàçà ïî 10 ìèí è â
100%-íîì àöåòîíå 15 ìèí. Îáåçâîæåííûå îáðàçöû çàëè-
âàëè â Ýïîí-812. Ïîñëå ïîëèìåðèçàöèè îáðàçöîâ â ýïîê-
ñèäíîé ñìîëå ÷åðåç 2—3 íåä ïðè 37 °Ñ ïîëó÷àëè òîíêèå
ñðåçû íà ìèêðîòîìå LKB-III (LKB, Øâåöèÿ), îêðàøèâà-
ëè óðàíèë-àöåòàòîì â òå÷åíèå 1 ÷ ïðè 37 °Ñ è êîíòðàñòè-
ðîâàëè ðàñòâîðîì öèòðàòà ñâèíöà ïî Ðåéíîëüäñó â òå÷å-
íèå 25 ìèí ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå. Ñðåçû ïðîñìàò-
ðèâàëè ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà JEM-7A
(JEOL, ßïîíèÿ).

Â òàáëèöàõ ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû ñðåäíèõ àðèô-
ìåòè÷åñêèõ âåëè÷èí è èõ ñòàíäàðòíûõ îøèáîê, ïîëó÷åí-
íûõ â 3—9 íåçàâèñèìûõ ýêñïåðèìåíòàõ. Êàæäóþ èç
ïðîá áðàëè â 3 ïîâòîðíîñòÿõ.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ñ î ä å ð æ à í è å ï è ã ì å í ò î â. Áèîõèìè÷åñêèé àíà-
ëèç ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ïîä-
òâåðäèë ôåíîìåíîëîãè÷åñêóþ êàðòèíó è ïîçâîëèë ÷åòêî
èäåíòèôèöèðîâàòü ðàñòåíèÿ íà èõ ïðèíàäëåæíîñòü ê ðî-
äèòåëüñêîìó òèïó èëè ìóòàíòíîìó òèïó xantha-702. Çå-
ëåíûå ðàñòåíèÿ, â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ êîòîðûõ íàáëþ-
äàëîñü íàèáîëüøåå íàêîïëåíèå õëîðîôèëëà, ãåíîòèïè-
÷åñêè ÿâëÿëèñü ãîìîçèãîòíûìè ïî ýòîìó ïðèçíàêó è
ïðèíèìàëèñü íàìè çà ðîäèòåëüñêóþ ôîðìó. Ðàñòåíèÿ, ñå-
ìÿäîëüíûå ëèñòüÿ êîòîðûõ íàêàïëèâàëè õëîðîôèëëà â
2.0—2.5 ðàçà ìåíüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ ëèñòüÿìè ðîäèòå-
ëüñêîãî òèïà, áûëè ãåòåðîçèãîòíûìè è â îïûòàõ íå èñ-
ïîëüçîâàëèñü. Ðàñòåíèÿ ñ ôåíîòèïè÷åñêè æåëòûìè ëè-
ñòüÿìè áûëè ãîìîçèãîòíûìè ïî ìóòàíòíîìó ãåíó xan è
èñïîëüçîâàëèñü êàê ìóòàíòû xantha-702.

Àíàëèç ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà â çåëåíûõ ëèñòüÿõ
ãîìîçèãîòíûõ ðàñòåíèé ðîäèòåëüñêîãî òèïà è â ëèñòüÿõ
ôåíîòèïè÷åñêè æåëòîãî ìóòàíòà xantha-702 ïîêàçàë, ÷òî
ó ìóòàíòà èõ íàêîïëåíèå ñîñòàâëÿëî 2—5 % îò òàêîâîãî
â êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ (òàáë. 1). Ñîîòíîøåíèå õëîðî-
ôèëëîâ a/b â ëèñòüÿõ ìóòàíòà îêàçàëîñü ñíèæåííûì
(1.4—1.7) ïî ñðàâíåíèþ ñ ýòîé âåëè÷èíîé â ëèñòüÿõ ðî-
äèòåëüñêîãî òèïà (2.3—2.8), ÷òî ïðåäïîëàãàåò îòíîñè-
òåëüíî âûñîêóþ äîëþ ñâåòîñîáèðàþùèõ õëîðîôèëë-
a/b-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ. Ýòîò âîïðîñ ìû ðàññìîòðèì
íèæå.

Ðàíåå áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî
äàííàÿ ìóòàöèÿ âûçûâàåò íàðóøåíèå ñâåòîçàâèñèìûõ
ðåãóëÿòîðíûõ ìåõàíèçìîâ, êîíòðîëèðóþùèõ ñèíòåç ìî-
ëåêóë 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû (Axelson, 1981; Àâå-
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ðèíà è äð., 1992; Øåãàé, 1993; Àâåðèíà, 1998). Ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íèçêîå ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà ó ìó-
òàíòà xantha-702 íå ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì èõ ôîòîäåñò-
ðóêöèè. Óðîâåíü êàðîòèíîèäîâ, èìåþùèéñÿ â ìóòàíòå
xantha-702, âïîëíå äîñòàòî÷åí (òàáë. 1), ÷òîáû çàùèòèòü
îò ôîòîäåñòðóêöèè òå ìàëûå êîëè÷åñòâà õëîðîôèëëà, êî-
òîðûå âîçíèêàþò â õîäå çåëåíåíèÿ ìóòàíòíûõ ðàñòåíèé,
îñîáåííî ïðè óìåðåííûõ è íèçêèõ óðîâíÿõ îñâåùåíèÿ
(Àâåðèíà è äð., 1992).

Àíàëèç îáùåãî ñîäåðæàíèÿ êàðîòèíîèäîâ â ëèñòüÿõ
ìóòàíòà xantha-702 è ðîäèòåëüñêîãî òèïà, ýòèîëèðîâàí-
íûõ â òå÷åíèå 4—8 ñóò òåìíîòû è çåëåíåþùèõ â òå÷åíèå
1 è 5 ñóò íà ñâåòó, ïîêàçàë, ÷òî â òåìíîòå êîëè÷åñòâî êà-
ðîòèíîèäîâ áûëî ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâûì â îáîèõ òè-
ïàõ ðàñòåíèé. Íà ñâåòó â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà ñî-
äåðæàíèå êàðîòèíîèäîâ â õîäå çåëåíåíèÿ â òå÷åíèå 1 è
5 ñóò ðåçêî âîçðàñòàëî îäíîâðåìåííî ñ ðîñòîì ñèíòåçà
õëîðîôèëëà. Îäíàêî â ëèñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 óæå
÷åðåç 1 ñóò îñâåùåíèÿ áûëî îáíàðóæåíî çàìåòíîå ñíè-
æåíèå êàðîòèíîèäîâ äî 20 %. ×åðåç 5 ñóò ðîñòà íà ñâåòó
óðîâåíü êàðîòèíîèäîâ ó ìóòàíòà xantha-702 ñîñòàâëÿë
ëèøü 10 % îò òàêîâîãî â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà

(òàáë. 1). Îöåíêà ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà â òå÷åíèå 1 è
5 ñóò çåëåíåíèÿ íà ñâåòó ïîêàçàëà, ÷òî â îòëè÷èå îò íà-
êîïëåíèÿ õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà â
ëèñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 ñóììàðíîå êîëè÷åñòâî åãî
ïàäàëî è ñîñòàâëÿëî ëèøü 4.8 è 2.6 % ñîîòâåòñòâåííî
(òàáë. 1). Ôåíîòèïè÷åñêè ëèñòüÿ ìóòàíòà îñòàâàëèñü
æåëòûìè. Òàêèì îáðàçîì, ó ìóòàíòà xantha-702 íà ñâåòó
íàáëþäàëîñü ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ êàê õëîðîôèëëà, òàê
è êàðîòèíîèäîâ.

Îïûòû ïî íàêîïëåíèþ 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëî-
òû â òåìíîòå â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ 4—9-ñóòî÷íûõ ýòè-
îëèðîâàííûõ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ðîäèòåëüñêîãî
òèïà è ìóòàíòà xantha-702, ïîìåùåííûõ â òåìíîòó åùå
íà 1 ñóò íà ïîâåðõíîñòü 0.05 Ì ðàñòâîðà ëåâóëèíîâîé
êèñëîòû, ïîêàçàëè, ÷òî ëèñòüÿ ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìó-
òàíòà xantha-702 íàêàïëèâàþò ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâîå
êîëè÷åñòâî 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû (òàáë. 2).

Ýòîìó âûâîäó íå ïðîòèâîðå÷àò ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åí-
íûå ïðè èçìåðåíèè ñîäåðæàíèÿ ïðîòîõëîðîôèëëèäà â
ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ îáîèõ òèïîâ ïðî-
ðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà òîãî æå âîçðàñòà (òàáë. 3). Ñîäåð-
æàíèå ïðîòîõëîðîôèëëèäà ïðè ïåðåñ÷åòå íà ñûðóþ ìàñ-
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Ò à á ë è ö à 1

Ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëîâ a è b (ìêã íà 1 ã ñûðîé ìàññû) â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà,
ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå, à çàòåì çåëåíåþùèõ â òå÷åíèå 1 è 5 ñóò íà ñâåòó

Âàðèàíò îïûòà
Âðåìÿ ðîñòà

òåìíîòà + ñâåò, ñóò
Õëîðîôèëë a Õëîðîôèëë b

Ñóììà
õëîðîôèëëîâ

(a + b)

Ñóììà
êàðîòèíîèäîâ

Ðîäèòåëüñêèé òèï 9 + 0 31.2 ± 11.2 19.5 ± 7.4 50.7 ± 12.8 78.6 ± 5.2

8 + 1 594.5 ± 59.2 219.8 ± 18.6 814.4 ± 71.9 280.4 ± 7.8

4 + 5 907.3 ± 56.3 394.5 ± 23.1 1301.8 ± 65.7 492.8 ± 9.5

Ìóòàíò xantha-702 9 + 0 29.3 ± 2.6 17.2 ± 1.8 46.5 ± 2.7 83.4 ± 6.9

8 + 1 23.9 ± 2.4 15.0 ± 1.6 38.9 ± 2.1 57.2 ± 5.8

4 + 5 20.3 ± 1.9 14.2 ± 1.5 34.5 ± 1.9 50.1 ± 6.2

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Äàíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå âåëè÷èíû è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè äëÿ 3—5 íåçàâèñèìûõ îïûòîâ.

Ò à á ë è ö à 2

Ñîäåðæàíèå 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû
(íìîëü íà 1 ã ñûðîé ìàññû) â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ

òåìíîâûõ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà,
âûðàùåííûõ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ

Óñëîâèÿ ðîñòà
Ðîäèòåëü-
ñêèé òèï

Ìóòàíò
xantha-702

Äîëÿ
îò êîíò-
ðîëÿ, %

Òåìíîòà, 4 ñóò íà H2O
(èñõîäíûå ïðîðîñòêè)

53.6 ± 19.9 44.2 ± 15.7 82.5

Òåìíîòà, 4 ñóò íà
H20 + 17 ÷ íà 0.05 Ì
ðàñòâîðå ëåâóëèíîâîé
êèñëîòû

67.2 ± 18.2 55.2 ± 16.8 82.1

Òåìíîòà, 4 ñóò íà
H2O + 20 ÷ ñâåò, + 17 ÷
òåìíîòà íà 0.05 Ì
ðàñòâîðå ëåâóëèíîâîé
êèñëîòû

963.0 ± 85.3 192.6 ± 24.3 20.0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Äàíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå âåëè÷èíû è èõ
ñòàíäàðòíûå îøèáêè äëÿ 7—8 íåçàâèñèìûõ îïûòîâ.

Ò à á ë è ö à 3

Ñîäåðæàíèå ïðîòîõëîðîôèëëèäà (íìîëü íà 1 ã
ñûðîé ìàññû) â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ òåìíîâûõ

ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà, çåëåíåþùèõ 20 ÷ íà
íåïðåðûâíîì ñâåòó, à çàòåì ïîìåùåííûõ íà 17 ÷

â òåìíîòó íà H2O èëè â ðàñòâîð ýêçîãåííîé
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû

Óñëîâèÿ ðîñòà
Ðîäèòåëü-
ñêèé òèï

Ìóòàíò

xantha-702

Äîëÿ
îò êîíò-
ðîëÿ, %

Òåìíîòà, 4 ñóò íà H2O 1.31 ± 0.24 1.49 ± 0.38 113.7

Òåìíîòà, 4 ñóò íà H2O
+ 20 ÷ ñâåò, + 17 ÷
òåìíîòà íà H2O

1.81 ± 0.32 2.07 ± 0.60 114.4

Òåìíîòà, 4 ñóò íà H2O
+ 20 ÷ ñâåò, + 17 ÷
òåìíîòà íà ðàñòâîðå
0.01 Ì 5-àìèíîëåâó-
ëèíîâîé êèñëîòû

36.75 ± 8.32 37.59 ± 10.21 102.3

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Äàíû ñðåäíèå àðèôìåòè÷åñêèå âåëè÷èíû è èõ
ñòàíäàðòíûå îøèáêè äëÿ 9 íåçàâèñèìûõ îïûòîâ.



ñó ó ìóòàíòà xantha-702 áûëî ðàâíûì èëè íåìíîãî âûøå,
÷åì â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà, íî â ïðåäåëàõ ñòàòè-
ñòè÷åñêîé âàðèàáåëüíîñòè (ïîãðåøíîñòè). Â îáîèõ òèïàõ
ðàñòåíèé îíî çíà÷èòåëüíî èçìåíÿëîñü îò îïûòà ê îïûòó,
íå ïîêàçàâ ïðè ýòîì çíà÷èìûõ ðàçëè÷èé ìåæäó âàðèàí-
òàìè.

Ïîñëå ïåðåíîñà ðàñòåíèé ðîäèòåëüñêîãî òèïà íà ñâåò
íàáëþäàëîñü âîññòàíîâëåíèå ôîòîàêòèâíîãî ïðîòîõëî-
ðîôèëëèäà è ñíÿòèå îãðàíè÷åíèé â ñèíòåçå ýíäîãåííîé
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû è íàêîïëåíèè õëîðîôèëëà
(Àâåðèíà, 1998). Â ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòü-
ÿõ 4-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà, çåëåíåþùèõ â
òå÷åíèå 20 ÷ íà íåïðåðûâíîì ñâåòó, à çàòåì ïîìåùåííûõ
â òåìíîòó íà 17 ÷ íà ïîâåðõíîñòü 0.05 Ì ðàñòâîðà ëåâó-
ëèíîâîé êèñëîòû, îò÷åòëèâî âèäíî, ÷òî çà ïåðèîä îïûòà
îáùåå êîëè÷åñòâî 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû, îáíà-
ðóæåííîå â ëèñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702, ñîñòàâèëî ëèøü
20 % îò åå ñîäåðæàíèÿ â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà
(òàáë. 2).

Â ñîîòâåòñòâèè ñ íàáëþäàåìîé ðàçíèöåé â ñèíòåçå
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû â òå÷åíèå 1 è 5 ñóò ðîñòà
íà ñâåòó ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ îáîèõ òèïîâ
ðàñòåíèé òàêæå ñèëüíî ðàçëè÷àëîñü (òàáë. 1).

Ñóììèðóÿ ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû, ìîæíî çà-
êëþ÷èòü: ïðîâåäåííûå îïûòû óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè,
÷òî îòñóòñòâèå çåëåíåíèÿ ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ
ëèñòüåâ ìóòàíòà xantha-702 ñâÿçàíî, âåðîÿòíî, ñ íàðóøå-
íèåì ôåðìåíòíîé ñèñòåìû, îòâåòñòâåííîé çà ñèíòåç ìî-
ëåêóë 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû íà ñâåòó (òàáë. 2).
Îäíàêî ïîñëåäóþùèå ýòàïû öåïè áèîñèíòåçà äî ïðîòî-
õëîðîôèëëèäà è ìîëåêóë õëîðîôèëëîâ a è b íå çàòðîíó-
òû ìóòàöèåé xantha-702 (òàáë. 3).

Íèçêîå ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà â ëèñòüÿõ ìóòàíòà
xantha-702 ïî ñðàâíåíèþ ñ ëèñòüÿìè êîíòðîëüíûõ ðàñòå-
íèé ïðåäïîëàãàåò íàðóøåíèå ó íåãî ìåìáðàííîé ñèñòå-
ìû õëîðîïëàñòîâ. Ðàíåå íà ðàñòåíèÿõ ãîðîõà Pisum sati-
vum áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè íàêîïëåíèè õëîðîôèëëà ìå-
íåå 30 % îò íîðìû óæå íàáëþäàëèñü ïðèçíàêè äåñò-
ðóêöèè ìåìáðàííîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ (Ëàäûãèí,
Ñåìåíîâà, 1993), à ïðè ñîäåðæàíèè õëîðîôèëëà ìåíåå
10 % óðîâåíü ðàçâèòèÿ ìåìáðàííîé ñèñòåìû çàäåðæè-
âàëñÿ íà ðàííèõ ýòàïàõ ôîðìèðîâàíèÿ îòäåëüíûõ òèëà-
êîèäîâ è çà÷àòî÷íûõ ãðàí, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ â îñíîâ-
íîì 2—3 íåáîëüøèõ êîíòàêòèðóþùèõ òèëàêîèäà (Ëàäû-
ãèí è äð., 1978, 2003). Ïîâûøåííîå íàêîïëåíèå ïèã-
ìåíòîâ ó òåìíî-çåëåíûõ ìóòàíòîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíò-
ðîëüíûìè, íàïðîòèâ, ñîïðîâîæäàëîñü ôîðìèðîâàíèåì
áîëüøîãî ÷èñëà òèëàêîèäîâ, çàïîëíÿþùèõ ïî÷òè âåñü
ìàòðèêñ õëîðîïëàñòîâ (Ëàäûãèí è äð., 1973). Ó ìóòàíòîâ
àëüáèíî, íå èìåþùèõ ïèãìåíòîâ, ðàçâèòèå ëàìåëëÿðíîé
ñòðóêòóðû áëîêèðîâàíî íà ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ åäèíè÷-
íûõ ïóçûðüêîâ (Ëàäûãèí è äð., 1973, 1982). Ìîæíî ïîëà-
ãàòü, ÷òî â íàøåì ñëó÷àå ó ìóòàíòà xantha-702 áóäóò íà-
áëþäàòüñÿ çà÷àòî÷íîå ôîðìèðîâàíèå ìåìáðàííîé ñèñòåìû
è î÷åíü íèçêîå ñîäåðæàíèå ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ
ÔÑ-I è ÔÑ-II.

Ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð à õ ë î ð î ï ë à ñ ò î â. Èññëåäîâà-
íèå ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õëîðîïëàñòîâ ñåìÿäîëü-
íûõ ëèñòüåâ ýòèîëèðîâàííûõ ïðîðîñòêîâ êîíòðîëüíûõ
ðàñòåíèé õëîï÷àòíèêà, ðîñøèõ â òå÷åíèå 9 ñóò â òåìíî-
òå, ïîêàçàëî î÷åíü ñëàáîå ðàçâèòèå ìåìáðàííîé ñèñòå-
ìû. Ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ ïëàñòèäàõ ëèñòüåâ êîíòðîëü-
íûõ ðàñòåíèé â òåìíîòå áûëî îáíàðóæåíî ôîðìèðîâàíèå
êðóïíûõ ïðîëàìåëëÿðíûõ òåë ñ ÷åòêî âûðàæåííîé ãåêñà-
ãîíàëüíîé ñòðóêòóðîé (ðèñ. 1, à, á). Íåêîòîðûå ïëàñòè-

äû èìåëè ñôîðìèðîâàííûå åäèíè÷íûå òèëàêîèäû áåç
ïðîëàìåëëÿðíûõ òåë (ðèñ. 1, â). Óðîâåíü ðàçâèòèÿ ïëàñ-
òèä â ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ïðîðîñò-
êîâ ðàñòåíèé ðîäèòåëüñêîãî òèïà ñîîòâåòñòâóåò óðîâíþ
ðàçâèòèÿ ïðîïëàñòèä èëè ýòèîïëàñòîâ. Îáîëî÷êà òà-
êèõ ïëàñòèä õîðîøî ñôîðìèðîâàíà, â ìàòðèêñå ñîäåð-
æèòñÿ ìàëî ëèïèäñîäåðæàùèõ ïëàñòîãëîáóë. Â íåêîòî-
ðûõ ïëàñòèäàõ âñòðå÷àþòñÿ íåáîëüøèå çåðíà êðàõìàëà
(ðèñ. 1, â).

Â ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ïðîðîñòêîâ
ìóòàíòà xantha-702, ðîñøèõ 9 ñóò â òåìíîòå, ìåìáðàí-
íàÿ ñèñòåìà ïëàñòèä òàêæå ðàçâèòà î÷åíü ñëàáî. Ìíîãèå
ýòèîïëàñòû ñîäåðæàò êðóïíûå ïðîëàìåëëÿðíûå òåëà
(ðèñ. 2, à, á) ñ îòõîäÿùèìè îò íèõ êîðîòêèìè òèëàêîèäà-
ìè. Îòäåëüíûå ïëàñòèäû, êàê è ó êîíòðîëÿ, ñîäåðæàò íå-
ñêîëüêî õîðîøî ðàçâèòûõ òèëàêîèäîâ è íå ñîäåðæàò
ïðîëàìåëëÿðíûõ òåë. Îáû÷íî èìåííî â òàêèõ ïëàñòèäàõ
ìîæíî îáíàðóæèòü íåáîëüøèå åäèíè÷íûå çåðíà êðàõìà-
ëà (ðèñ. 2, â). Â ïëàñòèäàõ ìóòàíòà xantha-702 â îòëè÷èå
îò ïëàñòèä êîíòðîëÿ ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ îñìèîôèëü-
íûå ãëîáóëû áîëåå êðóïíûõ ðàçìåðîâ. Êðîìå òîãî, ñëå-
äóåò îòìåòèòü è åùå îäíó îñîáåííîñòü ìóòàíòíûõ ïëàñ-
òèä, ñâÿçàííóþ ñ îáðàçîâàíèåì êîëüöåâûõ òèëàêîèäîâ
(ðèñ. 2, â). Èçâåñòíî, ÷òî ïîäîáíûå êîëüöåâûå ñòðóêòóðû
âñòðå÷àþòñÿ èíîãäà ó áåëûõ (áåñêàðîòèíîèäíûõ) è æåë-
òûõ (áåñõëîðîôèëüíûõ) ìóòàíòîâ (Ëàäûãèí è äð., 1972,
1978, 1982; Ñåìåíîâà, Ëàäûãèí, 1975). Ìîæíî ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî ó ìóòàíòà xantha-702 âîçìîæíîñòü ôîðìèðîâà-
íèÿ êîëüöåâûõ ìåìáðàí òàêæå ñâÿçàíà ñ íàðóøåíèåì â
ñèíòåçå õëîðîôèëëà (òàáë. 1, 2).

Ðàçìåðû ìèòîõîíäðèé è ñòåïåíü îáðàçîâàíèÿ êðèñò â
îáîèõ âàðèàíòàõ ïðàêòè÷åñêè íå ðàçëè÷àëèñü, òàê ÷òî
ôîðìèðîâàíèå ìèòîõîíäðèé â òåìíîòå êàê â êîíòðîëå,
òàê è â êëåòêàõ ìóòàíòà xantha-702, ñêîðåå âñåãî, ïðîòå-
êàåò íîðìàëüíî.

Åñëè ïðîðîñòêè õëîï÷àòíèêà èç òåìíîòû ïåðåíîñèëè
íà ñâåò, òî ó êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé ñåìÿäîëüíûå ëèñòüÿ
íà÷èíàëè áûñòðî çåëåíåòü è ÷åðåç 1 ñóò íàêàïëèâàëè óæå
äî 60—70 % õëîðîôèëëà îò ìàêñèìàëüíîãî (òàáë. 1). ×å-
ðåç 5 ñóò ðîñòà íà ñâåòó ñîäåðæàíèå ïèãìåíòîâ â ñåìÿäî-
ëüíûõ ëèñòüÿõ êîíòðîëÿ ïðàêòè÷åñêè äîñòèãàëî ìàêñè-
ìàëüíîãî óðîâíÿ.

Ìû èññëåäîâàëè ñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ õëîðîïëà-
ñòîâ çåëåíûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé
õëîï÷àòíèêà ïîñëå 5 ñóò ðîñòà íà ñâåòó. Õëîðîïëàñòû íå
òîëüêî íàêàïëèâàëè çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ïèãìåíòîâ,
íî è ôîðìèðîâàëè õîðîøî ðàçâèòóþ ìåìáðàííóþ ñèñòåìó
ñ íàëè÷èåì áîëüøîãî ÷èñëà òèëàêîèäîâ, ôîðìèðóþùèõ
ãðàíû è ìåæãðàííûå ó÷àñòêè (ðèñ. 3, à, á). Òàêàÿ ñòðóêòóðà
ìåìáðàííîé ñèñòåìû õàðàêòåðíà äëÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêè àê-
òèâíûõ õëîðîïëàñòîâ, ÷òî ïîäòâåðæäàåòñÿ íàêîïëåíèåì â
íèõ çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà çåðåí êðàõìàëà (ðèñ. 3, á).
Êàê è ó äðóãèõ âèäîâ ðàñòåíèé, â õëîðîïëàñòàõ õëîï÷àòíè-
êà ñîäåðæèòñÿ íåáîëüøîå ÷èñëî îñìèîôèëüíûõ ãëîáóë,
îáû÷íî 1—3 íà ñðåç õëîðîïëàñòà. Íà ñâåòó â êëåòêàõ ñåìÿ-
äîëüíûõ ëèñòüåâ îáðàçóþòñÿ íîðìàëüíî ðàçâèòûå ìèòî-
õîíäðèè ñ íàëè÷èåì áîëüøîãî ÷èñëà êðèñò (ðèñ. 3, â).

Íà ñâåòó ìåìáðàííàÿ ñèñòåìà ïëàñòèä ìóòàíòà xant-
ha-702 ïðåäñòàâëåíà, êàê ïðàâèëî, åäèíè÷íûìè ìåìá-
ðàííûìè ïóçûðüêàìè èëè èõ öåïî÷êàìè (ðèñ. 4, à, á).
Ïîÿâëÿåòñÿ áîëüøîå ÷èñëî îñìèîôèëüíûõ ãëîáóë, ñâè-
äåòåëüñòâóþùèõ î äåñòðóêòèâíûõ ïðîöåññàõ â ìåìáðà-
íàõ. Â íåêîòîðûõ ïëàñòèäàõ îñòàþòñÿ ëèøü îòäåëüíûå
ìåìáðàííûå ïóçûðüêè, è òîãäà âñÿ ïëàñòèäà ñòàíîâèòñÿ
çàïîëíåííîé òîëüêî ìàòðèêñîì, ïîäîáíî ïëàñòèäàì áå-
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ëûõ ìóòàíòîâ (Ëàäûãèí è äð., 1972, 1982). Ñêîðåå âñåãî,
â òàêèõ ïëàñòèäàõ ðàçðóøàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè âñå ïèãìåí-
òû, è îíè îáåñöâå÷èâàþòñÿ. Ïðÿìûì ïîêàçàòåëåì ñèëü-
íûõ äåñòðóêòèâíûõ ïðîöåññîâ â ïëàñòèäàõ ñåìÿäîëüíûõ
ëèñòüåâ ìóòàíòà xantha-702 ìîæåò ñëóæèòü íàêîïëåíèå â
îòäåëüíûõ ïëàñòèäàõ áîëüøîãî ÷èñëà îñìèîôèëüíûõ
ãëîáóë ïðè ïî÷òè ïîëíîé ïîòåðå ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð
(ðèñ. 4, á). Ìèòîõîíäðèè ìóòàíòà xantha-702 èìåþò õî-
ðîøî ðàçâèòûå êðèñòû íà ñâåòó è, ïî-âèäèìîìó, íå çà-
òðîíóòû ìóòàöèåé.

Îïèñàííûå çäåñü ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî â ïëàñòèäàõ ìóòàíòà xantha-702 â îòëè÷èå îò òåìíîâîãî
âàðèàíòà íà ñâåòó íàáëþäàåòñÿ íå ðàçâèòèå ñòðóêòóðû, à,
íàïðîòèâ, ÷àñòè÷íîå ðàçðóøåíèå óæå ñôîðìèðîâàííûõ â

òåìíîòå ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð. Îïèñàííûå ðàíåå äàííûå
ïî êèíåòèêå íàêîïëåíèÿ ïèãìåíòîâ (Àâåðèíà è äð., 1992) è
ïðåäñòàâëåííûå íàìè äàííûå (òàáë. 1) ñ áîëüøåé äîëåé
óâåðåííîñòè äàþò îñíîâàíèå óòâåðæäàòü, ÷òî ó ìóòàíòà
xantha-702 ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïðèâåëè ê íàðóøåíèþ
ìåõàíèçìà ôîðìèðîâàíèÿ ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ.

Ê î ì ï ë å ê ñ û Ô Ñ - I è Ô Ñ - I I . Îöåíêó ñïîñîáíîñòè
ìóòàíòà ôîðìèðîâàòü ïèãìåíò-áåëêîâûå êîìïëåêñû ìû
ïðîâåëè ñïåêòðàëüíûìè ìåòîäàìè. Àíàëèç íèçêîòåìïå-
ðàòóðíûõ ñïåêòðîâ ïîãëîùåíèÿ è èõ âòîðûõ ïðîèçâîä-
íûõ ó ýòèîëèðîâàííûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ
ðàñòåíèé ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xantha-702, ðîñ-
øèõ â òå÷åíèå 4—8 ñóò â òåìíîòå, à çàòåì â òå÷åíèå 1 è
5 ñóò íà íåïðåðûâíîì ñâåòó, ïîêàçàë, ÷òî â ëèñòüÿõ ðîäè-
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Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ ïëàñòèä ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ðîäèòå-
ëüñêîãî òèïà, ðîñøèõ 9 ñóò â òåìíîòå.

Ïîêàçàíî íàëè÷èå ïðîëàìåëëÿðíûõ òåë (à, á), åäèíè÷íûõ òèëàêîèäîâ è ìåëêèõ êðàõìàëüíûõ çåðåí (â). îõ — îáîëî÷êà
õëîðîïëàñòà, ïò — ïðîëàìåëëÿðíîå òåëî, ò — òèëàêîèä, îã — îñìèîôèëüíûå ãëîáóëû, ê — êðàõìàë.



òåëüñêîãî òèïà õîðîøî âûÿâëÿþòñÿ ìàêñèìóì ïðè
649 íì, ñîîòâåòñòâóþùèé õëîðîôèëëó b, è 7 ïîëîñ ïî-
ãëîùåíèÿ ïðè 661, 670, 677, 684, 690, 697 è 708 íì, ïðè-
íàäëåæàùèõ õëîðîôèëëó a (ðèñ. 5). Ýòè äàííûå ïîäîáíû
òåì, êîòîðûå áûëè ïîëó÷åíû ðàíåå äëÿ âûñøèõ ðàñòåíèé
êàê ñ C3-, òàê è ñ C4-òèïàìè óãëåðîäíîãî ìåòàáîëèçìà
(Ladygin, Bil’, 1981; Ëàäûãèí, 1998). Èçâåñòíî, ÷òî ôîð-
ìû õëîðîôèëëà b ïðè 649 íì è õëîðîôèëëà a ïðè 661,
670, 677 è 679 íì ïðèíàäëåæàò ñâåòîñîáèðàþùèì êîìï-
ëåêñàì I è II, à õëîðîôèëëà a ïðè 684 íì ÿâëÿåòñÿ îñíîâ-

íîé ïîëîñîé àíòåííû ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-II, òîãäà
êàê ôîðìû õëîðîôèëëà a ïðè 690, 697 è 708 íì ïðè-
íàäëåæèò àíòåííå ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-I (Ëàäûãèí,
1998; Ëàäûãèí, Âàéøëÿ, 2005). Ýòè äàííûå ñâèäåòåëü-
ñòâóþò î ñîäåðæàíèè â õëîðîïëàñòàõ ëèñòüåâ ðîäèòåëü-
ñêîãî òèïà õëîï÷àòíèêà õîðîøî ðàçâèòûõ ñâåòîñîáèðà-
þùèõ õëîðîôèëë-a/b-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ I è II, à òàê-
æå õëîðîôèëë-a-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ðåàêöèîííûõ
öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II (Ëàäûãèí, 1998, 2005; Chen et al.,
2001).
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Ðèñ. 2. Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ ïëàñòèä ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ìóòàíòà
xantha-702, ðîñøèõ 9 ñóò â òåìíîòå.

Ïîêàçàíî íàëè÷èå ïðîëàìåëëÿðíîãî òåëà è îñìèîôèëüíûõ ãëîáóë (à, á), åäèíè÷íûõ òèëàêîèäîâ è çåðåí êðàõìàëà (â).
ñì — ñïèðàëåâèäíûå ìåìáðàíû, ì — ìèòîõîíäðèÿ, êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1.



Àíàëèç ñïåêòðîâ ïîãëîùåíèÿ è èõ âòîðûõ ïðîèçâîä-
íûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ 4—8-ñóòî÷íûõ òåìíîâûõ ïðî-
ðîñòêîâ ìóòàíòà xantha-702, à òàêæå ïîñëå îñâåùåíèÿ
íåïðåðûâíûì ñâåòîì â òå÷åíèå 1 è 5 ñóò íå âûÿâèë ïîëî-
ñó õëîðîôèëëà a ñ ìàêñèìóìîì ïðè 684 íì. Ýòè äàííûå
óêàçûâàþò íà çíà÷èòåëüíóþ ðåäóêöèþ èëè ïîëíîå îò-
ñóòñòâèå ó ìóòàíòà xantha-702 ñôîðìèðîâàííîãî êîìï-
ëåêñà ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-II. Íàëè÷èå ìàëîèíòåí-
ñèâíûõ äëèííîâîëíîâûõ ïîëîñ ïðè 690, 697 è 708 íì
óêàçûâàëî íà ñîõðàíåíèå ñïîñîáíîñòè (õîòÿ è î÷åíü ñëà-
áîé) õëîðîïëàñòîâ ìóòàíòà xantha-702 ê ôîðìèðîâàíèþ
àíòåííû ïèãìåíò-áåëêîâîãî êîìïëåêñà ðåàêöèîííîãî
öåíòðà ÔÑ-I. Îäíàêî â ïðîöåññå ðîñòà íà ñâåòó èíòåí-
ñèâíîñòü ýòèõ ïîëîñ ïàäàåò, ÷òî óêàçûâàåò íà âåðîÿò-
íîñòü óìåíüøåíèÿ ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà è ñàìîãî

êîìïëåêñà. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â ëèñòüÿõ ìóòàíòà xan-
tha-702 òåì íå ìåíåå ôîðìèðóþòñÿ ñâåòîñîáèðàþùèå
êîìïëåêñû I è II. Ýòè äàííûå ïîäòâåðæäàþò íàøå ïðåä-
ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ïîñëå ýòàïà ñèíòåçà 5-àìèíîëåâó-
ëèíîâîé êèñëîòû äàííàÿ ìóòàöèÿ íå âëèÿåò íà ïðîöåññ
áèîñèíòåçà õëîðîôèëëîâ a è b.

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ìóòàíòû âûñøèõ ðàñòåíèé è
âîäîðîñëåé, êîòîðûå íàêàïëèâàþò ìàëî õëîðîôèëëà b
èëè íå ñîäåðæàò åãî ñîâñåì, îáû÷íî äåôèöèòíû èëè âî-
âñå íå ôîðìèðóþò ñâåòîñîáèðàþùåãî õëîðîôèëë-a/b-
áåëêîâîãî êîìïëåêñà II (Eskins et al., 1983; Terao et al.,
1985; Murray, Kohorn, 1991; Harrison et al., 1993; Tanaka
et al., 1993, 1994. 1998; Falbel et al., 1994, 1996; Krol et al.,
1995; Falbel, Staehelin, 1996). Ïîêàçàíî, ÷òî ó ðàñòåíèé
ñâåòîñîáèðàþùèé êîìïëåêñ II ñîäåðæèò îêîëî ïîëîâè-
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Ðèñ. 3. Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ õëîðîïëàñòîâ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ðî-
äèòåëüñêîãî òèïà, ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå è 5 ñóò íà ñâåòó.

Ïîêàçàíî íàëè÷èå õîðîøî ðàçâèòûõ ãðàí (à), êðóïíûõ çåðåí êðàõìàëà (á) è ñôîðìèðîâàííûõ ìèòîõîíäðèé (â), ã — ãðà-
íà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1, 2.



íû âñåãî õëîðîôèëëà òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí, â òîì ÷èñëå
áîëåå 80 % õëîðîôèëëà b (Ëàäûãèí, Àãðèêîâà, 1983; Zu-
ber, 1985; Ëàäûãèí, 1998; Ruban et al., 2003).

Î íàëè÷èè êîìïëåêñîâ ìîæíî ñóäèòü è ïî ñïåêòðàì
ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà. Ñåé÷àñ óñòàíîâëåíî, ÷òî
íèçêîòåìïåðàòóðíûå ñïåêòðû ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèë-
ëà çåëåíûõ ëèñòüåâ âûñøèõ ðàñòåíèé èìåþò òðè îñíîâ-
íûå ïîëîñû èçëó÷åíèÿ ñ ìàêñèìóìàìè 686, 695 è 733 íì.
Êîðîòêîâîëíîâàÿ ïîëîñà íèçêîòåìïåðàòóðíîé ôëóîðåñ-
öåíöèè ïðè 681 íì îáû÷íî íå âèäíà, òàê êàê ïî÷òè ñî

100%-íîé ýôôåêòèâíîñòüþ ïåðåäàåò ïîãëîùåííóþ ýíåð-
ãèþ íà ïîëîñó 686 íì. Ôëóîðåñöåíöèÿ ïðè 681 íì îáó-
ñëîâëåíà ñâå÷åíèåì ñâåòîñîáèðàþùåãî õëîðîôèëë-a/b-
áåëêîâîãî êîìïëåêñà II (Ëàäûãèí, Ëåáåäåâ, 1986; Lebe-
dev et al., 1988). Ïîëîñû íèçêîòåìïåðàòóðíîé ôëóîðåñ-
öåíöèè õëîðîôèëëà ïðè 686 è 695 íì ïðèíàäëåæàò àí-
òåííå ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-II (Dekker et al., 1995).
Ïîëîñà ïðè 728 íì ïðèíàäëåæèò ñâåòîñîáèðàþùåìó
õëîðîôèëë-a/b-áåëêîâîìó êîìïëåêñó I, à ïðè 720 íì —
àíòåííå ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-I (Ëàäûãèí, 1998). Ñî-
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Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ ïëàñòèä ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ìóòàíòà xantha-702, ðîñøèõ 4 ñóò â
òåìíîòå è 5 ñóò íà ñâåòó.

Ïîêàçàíî íàëè÷èå åäèíè÷íûõ ïóçûðüêîâ è èõ öåïî÷åê (à), à òàêæå ðàçðóøåíèå ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è îáðàçîâàíèå îñìèîôèëüíûõ ãëîáóë (á). åï —
åäèíè÷íûå ïóçûðüêè, öï — öåïî÷êè ïóçûðüêîâ; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1, 2.



âìåñòíîå ñâå÷åíèå ïîëîñ ïðè 728 è 720 íì êîìïëåêñîâ
ÔÑ-I â íàòèâíûõ õëîðîïëàñòàõ îáóñëîâëèâàåò ïîëîñó èç-
ëó÷åíèÿ ïðè 733 íì (Ëåáåäåâ è äð., 1985, 1988, 1991; Ëà-
äûãèí, 1998).

Èññëåäîâàíèå íèçêîòåìïåðàòóðíûõ ñïåêòðîâ ôëóî-
ðåñöåíöèè õëîðîôèëëà â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ïðîðîñò-
êîâ, ðîñøèõ 4—8 ñóò â òåìíîòå, à çàòåì â òå÷åíèå 1 è
5 ñóò íà ñâåòó, ïîêàçàëî, ÷òî â ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî
òèïà ëåãêî âûÿâëÿþòñÿ âñå òðè îñíîâíûõ ìàêñèìóìà ïðè
686, 695 è 733 íì (ðèñ. 6), â òî âðåìÿ êàê â ëèñòüÿõ ìó-
òàíòà xantha-702 îòñóòñòâîâàëè ìàêñèìóìû ôëóîðåñöåí-
öèè õëîðîôèëëà ïðè 686 è 695 íì. Êàê ïðàâèëî, ó ìóòàí-

òîâ ýòî ñâÿçàíî ñ ïîòåðåé àíòåííûõ ôîðì õëîðîôèëëà è
îòñóòñòâèåì ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ðåàêöèîííîãî
öåíòðà ÔÑ-II (Ëàäûãèí, 1985). Íàëè÷èå â ñïåêòðàõ ôëóî-
ðåñöåíöèè õëîðîôèëëà ìóòàíòà xantha-702 äëèííîâîë-
íîâîãî ìàêñèìóìà ïðè 728 íì óêàçûâàåò íà ñïîñîáíîñòü
õëîðîïëàñòîâ ëèñòüåâ ê ôîðìèðîâàíèþ ñâåòîñîáèðàþ-
ùåãî õëîðîôèëë-a/b-áåëêîâîãî êîìïëåêñà ÔÑ-I, õîòÿ,
âåðîÿòíî, â çíà÷èòåëüíî ìåíüøåì êîëè÷åñòâå. Ñìåùåíèå
ïîëîæåíèÿ äëèííîâîëíîâîãî ìàêñèìóìà ôëóîðåñöåíöèè
îò 733 äî 728 íì â ëèñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 îáóñëîâ-
ëåíî, ñêîðåå âñåãî, î÷åíü íèçêèì ñîäåðæàíèåì èëè îò-
ñóòñòâèåì õëîðîôèëë-a-áåëêîâîãî êîìïëåêñà ðåàêöèîí-
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Ðèñ. 5. Íèçêîòåìïåðàòóðíûå ñïåêòðû ïîãëîùåíèÿ õëîðîôèëëà (1) è èõ âòîðûå ïðîèçâîäíûå (2) ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ
õëîï÷àòíèêà ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xantha-702, ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå è 1 ñóò íà ñâåòó (à, â), à òàêæå ðîñøèõ 4 ñóò â òåì-

íîòå è 5 ñóò íà ñâåòó (á, ã).

Ïîêàçàíî, ÷òî ó ìóòàíòà îòñóòñòâóåò ïîëîñà ïîãëîùåíèÿ ïðè 684 íì, ïðèíàäëåæàùàÿ ÔÑ-II, è ðåäóöèðîâàíû ïîëîñû ïðè 690, 697 è 708 íì, ïðèíàäëå-
æàùèå ÔÑ-I.



íîãî öåíòðà ÔÑ-I ñ ïîëîñîé ñâå÷åíèÿ ïðè 720 íì. Ïîýòî-
ìó ìû âèäèì ñâå÷åíèå ïîëîñû ïðè 728 íì, ïðèíàä-
ëåæàùåé òîëüêî LHC-I-ñâåòîñîáèðàþùåìó êîìïëåêñó
ÔÑ-I (Ëàäûãèí, Âàéøëÿ, 2005).

À ê ò è â í î ñ ò ü Ô Ñ - I è Ô Ñ - I I. Èçó÷åíèå ôîòîõèìè-
÷åñêîé àêòèâíîñòè ÔÑ-II (ðèñ. 7) ïîäòâåðæäàåò âûâîä,
ñäåëàííûé íàìè íà îñíîâàíèè ñïåêòðàëüíûõ õàðàêòåðè-
ñòèê, îá îòñóòñòâèè ñôîðìèðîâàííîãî êîìïëåêñà ÔÑ-II â
õëîðîïëàñòàõ ìóòàíòà xantha-702 êàê â òåìíîòå, òàê è íà
ñâåòó è íåñïîñîáíîñòè åãî ê ôîòîñèíòåçó. Â òî æå âðåìÿ
ëèñòüÿ ðîäèòåëüñêîãî òèïà õëîï÷àòíèêà íà ñâåòó âûäåëÿ-
þò O2 ñ âûñîêîé ñêîðîñòüþ (ðèñ. 7). Â êèíåòèêå âûäåëå-
íèÿ O2 ïîñëå âêëþ÷åíèÿ ñâåòà ïðèñóòñòâóåò áûñòðàÿ ôàçà,
îáû÷íî íàáëþäàåìàÿ ó êëåòîê âîäîðîñëåé. Áûñòðàÿ ôàçà
îáóñëîâëåíà âîññòàíîâëåíèåì ïëàñòîõèíîííîãî ïóëà
ÔÑ-II ýëåêòðîíàìè îò âîäû, à ïîñëåäóþùèå — ôàçà ïî-
ãëîùåíèÿ O2 è ôàçà íàðàñòàíèÿ ñêîðîñòè âûäåëåíèÿ O2 —
ñâÿçàíû ñ ïðîöåññîì ôèêñàöèè ÑO2 (Ëàäûãèí è äð., 1988).
Ëèñòüÿ ìóòàíòà íå âûäåëÿþò O2 íà ñâåòó. Íàïðîòèâ, ïîñëå
âêëþ÷åíèÿ ñâåòà íàáëþäàåòñÿ åãî ïîãëîùåíèå. Ðåàêöèÿ

ïîãëîùåíèÿ O2 íà ñâåòó â õëîðîïëàñòàõ ïðîõîäèò îáû÷íî
ïî òèïó ðåàêöèè Ìåëåðà (Ýäâàðäñ, Óîêåð, 1986). Îòñóòñò-
âèå âûäåëåíèÿ O2 â ëèñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 ìîæåò
èìåòü äâå ïðè÷èíû. Âî-ïåðâûõ, âîçìîæíî, ó íèõ íå ôóíê-
öèîíèðóåò Mn-ñîäåðæàùèé âîäîîêèñëÿþùèé êîìïëåêñ
ÔÑ-II. Âî-âòîðûõ, ó ëèñòüåâ ìóòàíòíûõ ðàñòåíèé xant-
ha-702 ìîæåò îòñóòñòâîâàòü ñôîðìèðîâàííûé ðåàêöèîí-
íûé öåíòð ÔÑ-II. Äëÿ âûÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà ìû èññëå-
äîâàëè âîçìîæíîñòü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðåàêöèîííîãî
öåíòðà ÔÑ-II ñ ïîìîùüþ èçìåðåíèÿ äîëãîæèâóùåé çà-
ìåäëåííîé ëþìèíåñöåíöèè.

Àíàëèç äëèòåëüíîãî ïîñëåñâå÷åíèÿ õëîðîôèëëà çå-
ëåíûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ñâåòîâûõ ïðîðîñòêîâ ðîäè-
òåëüñêîãî òèïà ïîêàçàë âûñîêóþ àêòèâíîñòü ðàçäåëåíèÿ
çàðÿäîâ â ÔÑ-II ïîñëå 1, 2, 3 è 4 ïîñëåäîâàòåëüíûõ âñïû-
øåê (ðèñ. 8). Ïðè ýòîì ïîñëåäîâàòåëüíî âîçíèêàþò ðàç-
ëè÷íûå ñîñòîÿíèÿ âîäîîêèñëÿþùåãî êîìïëåêñà è ðåàê-
öèîííîãî öåíòðà ÔÑ-II (Velthuys, Kok, 1978).

Ïîñëåñâå÷åíèå õëîðîôèëëà æåëòûõ ñåìÿäîëüíûõ
ëèñòüåâ 1-ñóòî÷íûõ ñâåòîâûõ ïðîðîñòêîâ ìóòàíòà xant-
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Ðèñ. 6. Íèçêîòåìïåðàòóðíûå ñïåêòðû ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà (1) è èõ âòîðûå ïðîèçâîäíûå (2) ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñò-
êîâ õëîï÷àòíèêà ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xantha-702, ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå è 1 ñóò íà ñâåòó (à, â), à òàêæå ðîñøèõ 4 ñóò â

òåìíîòå è 5 ñóò íà ñâåòó (á, ã).

Ïîêàçàíî, ÷òî ó ìóòàíòà ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî ñâåòîñîáèðàþùèå êîìïëåêñû ÔÑ-II (ïîëîñà ïðè 681 íì) è ÔÑ-I (ïîëîñà ïðè 728 íì).



ha-702 èìåëî èíòåíñèâíîñòü â 100—110 ðàç ìåíüøå, ÷åì
ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ðîäèòåëüñêîãî òèïà. Èç ýòîãî ôàê-
òà ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî êîíöåíòðàöèÿ ðåàêöèîííûõ
öåíòðîâ ÔÑ-II â õëîðîïëàñòàõ ìóòàíòà êðàéíå ìàëà.
Ó æåëòûõ ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ìóòàíòà xantha-702 ïîñëå
5 ñóò îñâåùåíèÿ èíòåíñèâíîñòü ïîñëåñâå÷åíèÿ õëîðî-
ôèëëà ïðèáëèæàëàñü ê íóëþ, ïðè÷åì ïîëíîñòüþ èñ-
÷åçàëà ìèíóòíàÿ êîìïîíåíòà çàìåäëåííîé ëþìèíåñ-
öåíöèè. Ýòè äàííûå óêàçûâàþò íà ïðàêòè÷åñêè ïîëíîå îò-
ñóòñòâèå êîìïëåêñîâ ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-II â ëè-
ñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 êàê â òåìíîòå, òàê è íà ñâåòó.

Ñîïîñòàâëåíèå ðåçóëüòàòîâ ïî èçìåðåíèþ âûäåëå-
íèÿ O2 è ïîñëåñâå÷åíèÿ â ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüÿõ ðîäè-
òåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xantha-702 ïîêàçàëî, ÷òî â ðå-

çóëüòàòå ìóòàöèè ãåíà xan âîäîîêèñëÿþùèé êîìïëåêñ
è ðåàêöèîííûå öåíòðû ÔÑ-II óòðàòèëè ñïîñîáíîñòü ôóíê-
öèîíèðîâàòü. Ìåòîäîì ýëåêòðîííî-ïàðàìàãíèòíîãî ðå-
çîíàíñà (ÝÏÐ) ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ìóòàíòà xant-
ha-702 íåò àêòèâíîñòè Ï700 è íå ôîðìèðóåòñÿ êîìïëåêñ
ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-I (Íàäæèìîâ è äð., 1985).
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Ðèñ. 7. Êèíåòèêà âûäåëåíèÿ O2 ñåìÿäîëüíûìè ëèñòüÿìè ïðî-
ðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ðîäèòåëüñêîãî òèïà è ìóòàíòà xantha-702,

ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå (1, 2) è 5 ñóò íà ñâåòó (3, 4).

Ïîêàçàíî âîññòàíîâëåíèå ñïîñîáíîñòè ê âûäåëåíèþ O2 íà ñâåòó òîëüêî â
ëèñòüÿõ ðîäèòåëüñêîãî òèïà (3). Ñòðåëêè ââåðõ è âíèç îáîçíà÷àþò âêëþ-

÷åíèå è âûêëþ÷åíèå ñâåòà ñîîòâåòñòâåííî.

Ðèñ. 8. Êèíåòèêà äëèòåëüíîãî ïîñëåñâå÷åíèÿ õëîðîôèëëà ïðè
îñâåùåíèè ÷åòûðüìÿ îäèíî÷íûìè âñïûøêàìè ñâåòà (1—4) ñå-
ìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ õëîï÷àòíèêà ðîäèòåëüñêîãî
òèïà (à) è ìóòàíòà xantha-702, ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå è â òå÷å-

íèå 1 (á) è 5 (à, â) ñóò íà ñâåòó.

Ïîêàçàíî ñíèæåíèå ôîòîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè ÔÑ-II ó ìóòàíòà (á, â)
áîëåå ÷åì â 100 ðàç ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì (à). Ñòðåëêàìè óêàçàíû

ìîìåíòû âñïûøåê ñâåòà.

Ðèñ. 9. Ñâåòîèíäóöèðîâàííûå èçìåíåíèÿ ïîãëîùåíèÿ õëîðîôèëëà Ï700 (ÄA700) ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-I ïðè 700 íì (à), à òàêæå
ïåðåìåííîé ôëóîðåñöåíöèè (ÄF) è ïîñëåñâå÷åíèÿ (Ïñ) õëîðîôèëëà ðåàêöèîííîãî öåíòðà ÔÑ-II ñåìÿäîëüíûõ ëèñòüåâ ïðîðîñòêîâ

õëîï÷àòíèêà, ðîñøèõ 4 ñóò â òåìíîòå è 5 ñóò íà ñâåòó.

Ïîêàçàíî îòñóòñòâèå àêòèâíîñòè ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I (à ) è ÔÑ-II (á). Ñòðåëêè ââåðõ è âíèç îáîçíà÷àþò âêëþ÷åíèå è âûêëþ÷åíèå ñâåòà ñîîò-
âåòñòâåííî.
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Ðèñ. 10. Ñõåìà öåïè áèîñèíòåçà 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû ïî C5 -ïóòè (à) è C4 + 1-ïóòè (á) è åå ïîñëåäóþùèõ ïðåâðàùåíèé äî
ïðîòîïîðôèðèíà IX (â).

Ñòðåëêîé ïîêàçàíî âîçìîæíîå ìåñòî ãåíåòè÷åñêîé áëîêèðîâêè åå ó ìóòàíòà xantha-702.



Ìû òàêæå èññëåäîâàëè ôîòîõèìè÷åñêóþ àêòèâíîñòü
ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II. Êèíåòèêè ñâåòîèí-
äóöèðîâàííûõ èçìåíåíèé ïîãëîùåíèÿ õëîðîôèëëà ïðè
700 íì (ÄA700), õàðàêòåðèçóþùèå íàëè÷èå ðåàêöèîííûõ
öåíòðîâ Ï700 ÔÑ-I (ðèñ. 9, à), íå âûÿâèëè àêòèâíîñòè
ÔÑ-I. Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû ïðè èçó-
÷åíèè ñâåòîèíäóöèðîâàííûõ èçìåíåíèé ïåðåìåííîé
ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà (ÄF) è ïîñëåñâå÷åíèÿ, õà-
ðàêòåðèçóþùèõ àêòèâíîñòü ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-II
(ðèñ. 9, á). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ó ìóòàíòà xantha-702 íåò àê-
òèâíûõ ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II. Ýòè äàííûå
ñîãëàñóþòñÿ ñ ïîëó÷åííûìè ðàíåå ìåòîäîì ÝÏÐ ðåçóëü-
òàòàìè äëÿ ÔÑ-I (Íàäæèìîâ è äð., 1985) è ïî âûäåëåíèþ
O2 äëÿ ÔÑ-II (Ëàäûãèí è äð., 1994). Âñå âûøåñêàçàííîå

ïîçâîëÿåò çàêëþ÷èòü, ÷òî ó ìóòàíòà xantha-702 íåò íè
õëîðîôèëë-a-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ, íè àêòèâíûõ ðåàê-
öèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II. Ñëåäîâàòåëüíî, â ïëàñ-
òèäàõ ìóòàíòà îáðàçóþòñÿ òîëüêî ñâåòîñîáèðàþùèå õëî-
ðîôèëë-a/b-áåëêîâûå êîìïëåêñû I è II.

Â ðàíåå ïðîâåäåííûõ èññëåäîâàíèÿõ áûëî ñäåëàíî
íåñêîëüêî ïðåäïîëîæåíèé î òîì, ÷òî äàííàÿ ìóòàöèÿ ìî-
æåò áûòü ñâÿçàíà ñ íàðóøåíèåì ôèòîõðîìà (Àâåðèíà è
äð., 1994). Âîçìîæíî òàêæå, ÷òî ó ìóòàíòà xantha-702 ãå-
íåòè÷åñêè íàðóøåíà ñâåòîâàÿ ñòàäèÿ áèîñèíòåçà 5-àìè-
íîëåâóëèíîâîé êèñëîòû ëèáî ñèíòåç îäíîãî èç àïîïðîòå-
èíîâ ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî
àïïàðàòà (Àâåðèíà è äð., 1992, 1994). Ñëåäóåò, îäíàêî,
îòìåòèòü, ÷òî â ïîñëåäíåì ñëó÷àå îòñóòñòâèå îäíîãî èç
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Ðèñ. 11. Ñõåìà öåïè áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà â õëîðîïëàñòàõ ðàñòåíèé è âîäîðîñëåé, ïîêàçûâàþùàÿ èç-
âåñòíûå ìóòàíòû è ãåíû, áëîêèðóþùèå ðàçëè÷íûå åå ýòàïû, â òîì ÷èñëå ãåí xan-702 ó ìóòàíòà õëîï÷àò-

íèêà.

Èñïîëüçîâàíû ñëåäóþùèå äàííûå: Wang et al., 1975, 1984; ×óíàåâ è äð., 1981, 1984; ×óíàåâ, 1994; Scheer, 2003.



ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ íå ìîãëî áû òàê äðàìàòè-
÷åñêè ñêàçàòüñÿ íà îáùåì ñîäåðæàíèè õëîðîôèëëà â ëè-
ñòüÿõ ìóòàíòà xantha-702 äî óðîâíÿ 2—5 % (Ëàäûãèí,
1998). Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ðåãóëÿòîðíàÿ ðîëü ôèòîõðîìà â
äàííîì ñëó÷àå òîæå êàæåòñÿ ìàëîâåðîÿòíîé (Íàäæèìîâ
è äð., 1985; Àâåðèíà è äð., 1994).

Ïîëó÷åííûå â íàøåé ðàáîòå ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè,
÷òî îáùåå ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà íà ñâåòó â ëèñòüÿõ
ìóòàíòà xantha-702 áûëî ñíèæåíî áîëåå ÷åì â 30 ðàç ïî
ñðàâíåíèþ ñ åãî ñîäåðæàíèåì â ëèñòüÿõ ïðîðîñòêîâ ðî-
äèòåëüñêîãî òèïà (òàáë. 1). Ñîîòíîøåíèå õëîðîôèëëîâ
a/b, áëèçêîå ê åäèíèöå â ëèñòüÿõ ìóòàíòà, ñâèäåòåëüñòâó-
åò î íàëè÷èè ó íåãî òîëüêî ñâåòîñîáèðàþùèõ êîìïëåêñîâ
I è II. Óìåíüøåíèå ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà è ðåäóêöèÿ
ìåìáðàííîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ ó ìóòàíòà íà ñâåòó, íà
íàø âçãëÿä, îáóñëîâëåíû áëîêèðîâêîé ñâåòîâîãî ñèíòåçà
5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû. Â ðåçóëüòàòå â îíòîãåíåçå
ëèñòà äîëÿ õëîðîôèëëà íà åäèíèöó ìàññû è íà õëîðîïëàñò
óìåíüøàåòñÿ, à â íåêîòîðûõ õëîðîïëàñòàõ îíà ïðèáëèæà-
åòñÿ ê íóëþ. Ñëåäîâàòåëüíî, ïåðâîïðè÷èíîé íàáëþäàå-
ìûõ èçìåíåíèé â ëèñòüÿõ ìóòàíòà ÿâëÿåòñÿ áëîêèðîâêà
ÿäåðíûì ãåíîì xan öåïè áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà.

Ðåäóêöèÿ ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ÔÑ-I è
ÔÑ-II îáóñëîâëåíà î÷åíü ìàëûì êîëè÷åñòâîì õëîðîôèë-
ëà, ÷òî ïðèâîäèò ëèøü ê çà÷àòî÷íîìó ôîðìèðîâàíèþ
ìåìáðàííîé ñèñòåìû ïîäîáíî ýòèîïëàñòàì òåìíîâûõ
ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû (Dahlin et al., 1983). Òîò ôàêò, ÷òî
ñèíòåçèðóþùèéñÿ õëîðîôèëë ñðàçó æå ó÷àñòâóåò â ôîð-
ìèðîâàíèè ñâåòîñîáèðàþùèõ êîìïëåêñîâ I è II, îçíà÷à-
åò, ÷òî ìóòàöèÿ xantha-702 íå íàðóøàåò ìåõàíèçì ôîð-
ìèðîâàíèÿ ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð. Ñëàáûì ðàçâèòèåì
ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II â òèëàêîè-
äàõ ìîæíî îáúÿñíèòü íåñïîñîáíîñòü ÔÑ-II â ëèñòüÿõ ìó-
òàíòà õëîï÷àòíèêà îêèñëÿòü H2O è âûäåëÿòü O2, à òàêæå
îòñóòñòâèå ôîòîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè ðåàêöèîííûõ
öåíòðîâ ÔÑ-I è ÔÑ-II. Äëÿ íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ ôîòîñèñòåì íåîáõîäèìî íàëè÷èå òèëàêîèäîâ è îáðà-
çîâàíèå ãðàí, êîòîðûõ ó ìóòàíòà xantha-702 íåò. Èçâåñòíî,
÷òî èìåííî â çîíàõ êîíòàêòà òèëàêîèäîâ ãðàí ôîðìèðó-
þòñÿ ÔÑ-II è ñâÿçàííûé ñ íåé êîìïëåêñ ôîòîîêèñëå-
íèÿ âîäû (Anderson, Melis, 1983; Anderson, 1986, 1999;
Albertsson, 1995, 2001; Ëàäûãèí, 1998, 2005).

×òî æå êàñàåòñÿ èäåíòèôèêàöèè ìåñòà íàðóøåíèÿ
ìóòàöèåé xantha-702 ïðîöåññà áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà,
òî íà îñíîâàíèè ðàíåå ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ (Àâåðè-
íà è äð., 1992; Øåãàé, 1993) è îïèñàííûõ â íàñòîÿùåé
ñòàòüå ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî äåôèöèò õëîðîôèëëà ó íåãî
ñâÿçàí ñ íàðóøåíèåì ïðîöåññà áèîñèíòåçà ðàííèõ ïðåä-
øåñòâåííèêîâ ìîëåêóë 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû íà
ñâåòó, ñêîðåå âñåãî, íà ýòàïå îáðàçîâàíèÿ ãëóòàìàò-1-ñå-
ìèàëüäåãèäà (ðèñ. 10), ïîäîáíî ìóòàíòàì Arabidopsis
thaliana (Runge et al., 1995) è Chlamydomonas reinhardtii
(×óíàåâ, 1994).

Òàêèì îáðàçîì, ïðîâåäåííûå íàìè èññëåäîâàíèÿ
÷åòêî ïîêàçàëè, ÷òî ìóòàöèÿ xantha-702 çàòðàãèâàåò ïðî-
öåññ áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà (ðèñ. 11) íà åãî ñàìûõ ðàí-
íèõ ýòàïàõ (Ëåíèíäæåð, 1974; Àâåðèíà, 1988, 1998; Sche-
er, 2003), à èìåííî ñâÿçàííûõ ñî ñâåòîçàâèñèìûì îáðà-
çîâàíèåì ìîëåêóë 5-àìèíîëåâóëèíîâîé êèñëîòû. Ïðè
ýòîì ìóòàíòíûé ÿäåðíûé ãåí xan íå îêàçûâàåò êàêî-
ãî-ëèáî âîçäåéñòâèÿ íà ôåðìåíòíûå ñèñòåìû ïîñëåäóþ-
ùèõ ýòàïîâ ïðåâðàùåíèÿ åå â õëîðîôèëë (ðèñ. 11).
Â öåïè áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà (ðèñ. 11) ãåí xan-702 ìî-
æåò áûòü ëîêàëèçîâàí íàðÿäó ñ äðóãèìè ãåíàìè, áëîêè-
ðóþùèìè ðàçëè÷íûå ýòàïû öåïè áèîñèíòåçà õëîðîôèë-

ëà, íàïðèìåð îáíàðóæåííûìè ó ìóòàíòîâ C. reinhardtii
(Wang et al., 1975, 1984; ×óíàåâ è äð., 1981, 1984; ×óíàåâ,
1994; Àâåðèíà, 1998).
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For cotton mutant xantha (Gossypium hirsutum L.), it has been established that synthesis of 5-aminolevuli-
nic acid was blocked in the light. In the light this mutant accumulates chlorophyll by 30 times lower as compa-
red to the parent type. In mutant xantha, a very few pigment-protein complexes of PS-I and PS-II are formed in
chloroplasts, and formation of membrane system in these is blocked at the early stages, in most cases, at the sta-
ge of bubbles and single short thylakoids. Functional activity of reaction centers of PS-I and PS-II is close to ze-
ro. Only light-harvesting chlorophyll-a/b protein complexes of the two photosystems are formed in mutant xant-
ha plastid membranes with maximum chlorophyll fluorescence at 728 and 681 nm, respectively. It has been con-
cluded that in mutant xantha genetic block of 5-aminolevulinic acid biosynthesis in the light disturbs the
formation and functioning of the complexes of reaction centers of PS-I and PS-II, hindering the development of
the whole membrane system in chloroplasts, causing a sharp decrease in productivity.
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