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Èññëåäîâàëè ñîâìåñòíîå äåéñòâèå èíãèáèòîðîâ I è II êîìïëåêñîâ ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè
(ÝÒÖ) ìèòîõîíäðèé — ðîòåíîíà è ìàëîíàòà — íà îòñå÷åííûå êîðíè ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû â òå÷åíèå 6 ÷
èíêóáàöèè. Îäíîâðåìåííî ñ îïðåäåëåíèåì èíòåíñèâíîñòè ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà è âûõîäà èîíîâ êàëèÿ
â èíêóáàöèîííóþ ñðåäó èçó÷àëè èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê. Ìàëîíîâàÿ êèñëîòà áûëà äîáàâëå-
íà ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå èíêóáàöèè êîðíåé â ðàñòâîðå ðîòåíîíà è âûçûâàëà ïîäàâëåíèå äûõàíèÿ è áîëüøèé
âûõîä K+ â èíêóáàöèîííûé ðàñòâîð ïî ñðàâíåíèþ ñ äåéñòâèåì îäíîãî ðîòåíîíà. ×åðåç 2 ÷ ïîñëå ñîâìå-
ñòíîãî äåéñòâèÿ èíãèáèòîðîâ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìèòîõîíäðèé ïðèîáðåòàëî òîðîèäàëüíóþ ôîðìó, òåì
ñàìûì óâåëè÷èâàÿ âíåøíþþ ïîâåðõíîñòü. Â ïîñëåäóþùèå ÷àñû íàáëþäàëè ñòèìóëÿöèþ ïîòðåáëåíèÿ
êèñëîðîäà êîðíÿìè è óìåíüøåíèå ñîäåðæàíèÿ K+ â ñðåäå èíêóáàöèè. Ìèòîõîíäðèè âíîâü ïðèîáðåòàëè
îêðóãëóþ èëè îâàëüíóþ ôîðìó. Ïðè ýòîì â êëåòêàõ ïðîèñõîäèëè êîìïåíñàòîðíî-ðåïàðàöèîííûå ïðî-
öåññû. Â êëåòêàõ íàáëþäàëè êîíòàêòû êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà ñ ìèòîõîíäðèÿìè, ÷òî,
âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ ñèíòåçîì ôåðìåíòà, ðàçëàãàþùåãî ìàëîíàò äî àöåòèë-ÊîÀ, êîòîðûé â ñâîþ î÷åðåäü
ìîæåò âêëþ÷àòüñÿ êàê â öèêë Êðåáñà, òàê è â ëèïîãåíåç. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî òîðîèäàëüíàÿ ôîðìà ìèòî-
õîíäðèé ñâÿçàíà ñ àêòèâàöèåé âíåøíåé ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãåíàçû âíóòðåííåé ìèòîõîíäðèàëüíîé ìåìá-
ðàíû, ïîñêîëüêó â äàííûõ óñëîâèÿõ, ïðè èíãèáèðîâàíèè I è II êîìïëåêñîâ ÝÒÖ, ðàáîòà îñòàëüíûõ äåãèä-
ðîãåíàç çàáëîêèðîâàíà. Òàêèì îáðàçîì, èñïîëüçîâàíèå âíåøíåãî ÍÀÄ(Ô)Í ïîçâîëÿåò âîññòàíîâèòü ðà-
áîòó ÝÒÖ ìèòîõîíäðèé, ÷òî ñïîñîáñòâóåò ïðîòåêàíèþ ðåïàðàöèîííûõ ïðîöåññîâ è ïîçâîëÿåò êëåòêàì
àäàïòèðîâàòüñÿ ê äàííîìó âîçäåéñòâèþ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äûõàíèå, ðîòåíîí, ìàëîíàò, ñóêöèíàòäåãèäðîãåíàçà, âíåøíÿÿ ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèä-
ðîãåíàçà, òîðîèäàëüíûå ìèòîõîíäðèè.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÌÍÐÄ — «ìàòðèêñíàÿ», íå ÷óâñòâèòåëüíàÿ ê ðîòåíîíó ÍÀÄ(Ô)Í-äå-
ãèäðîãåíàçà, ÑÄÃ — ñóêöèíàòäåãèäðîãåíàçà, ÝÒÖ — ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíàÿ öåïü.

Ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíàÿ öåïü (ÝÒÖ) ìèòîõîíäðèé
ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì äîïîë-
íèòåëüíûõ ïåðåíîñ÷èêîâ ýëåêòðîíîâ, êîòîðûå îòñóòñò-
âóþò â êëåòêàõ æèâîòíûõ îðãàíèçìîâ. Áëàãîäàðÿ ýòîìó
â âîññòàíîâëåíèè ìèòîõîíäðèàëüíîãî ïóëà óáèõèíîíà
ìîãóò ó÷àñòâîâàòü íå òîëüêî êîìïëåêñ I è ñóêöèíàòäå-
ãèäðîãåíàçà (ÑÄÃ, êîìïëåêñ II), íî è äâà äðóãèõ êîìïî-
íåíòà äûõàòåëüíîé öåïè — âíåøíÿÿ ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðî-
ãåíàçà è «ìàòðèêñíàÿ», íå ÷óâñòâèòåëüíàÿ ê ðîòåíîíó
ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãåíàçà (ÌÍÐÄ). Ôóíêöèîíèðîâàíèå
äàííûõ äåãèäðîãåíàç èçó÷åíî ïðåèìóùåñòâåííî íà èçî-
ëèðîâàííûõ ìèòîõîíäðèÿõ (Melo et al., 1996; Menz, Day,
1996; Moller, Rasmusson, 1998). Åñòü îòäåëüíûå ðàáîòû,
âûïîëíåííûå è íà öåëûõ êëåòêàõ (Zhang et al., 2001). Îä-
íàêî èññëåäîâàíèé óëüòðàñòðóêòóðíûõ îñîáåííîñòåé
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïåðå÷èñëåííûõ ïåðåíîñ÷èêîâ ýëåêò-
ðîíîâ ÝÒÖ ìèòîõîíäðèé íå ïðîâîäèëîñü.

Â ïðåäûäóùåì èññëåäîâàíèè (Áóôåòîâ è äð., 2004á)
íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî 20-ìèíóòíàÿ èíêóáàöèÿ îò-
ñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû â ðàñòâîðå ðîòåíîíà (èíãèáè-
òîðà I êîìïëåêñà ìèòîõîíäðèàëüíîé ÝÒÖ) ïðèâîäèò ê
ïîÿâëåíèþ ìèòîõîíäðèé òîðîèäàëüíîé ôîðìû, ïîñëå
÷åãî (÷åðåç 10 ìèí) ôîðìà ìèòîõîíäðèé âîçâðàùàåòñÿ
ê íîðìå. Áûëà âûñêàçàíà ãèïîòåçà î òîì, ÷òî â ðåçóëü-

òàòå äàííîãî ìîðôîëîãè÷åñêîãî èçìåíåíèÿ ìèòî-
õîíäðèé ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå ïëîùàäè âíåøíåé
ïîâåðõíîñòè îðãàíåëë âñëåäñòâèå àêòèâàöèè âíåøíåé
ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãåíàçû, èñïîëüçóþùåé öèòîïëàçìàòè-
÷åñêèé ÍÀÄ(Ô)Í.

Ïîñêîëüêó ôîðìà ìèòîõîíäðèé âîçâðàùàëàñü ê íîð-
ìå, ìû, îñíîâûâàÿñü íà òîì, ÷òî ïðè èíãèáèðîâàíèè
I êîìïëåêñà ÝÒÖ (ÍÀÄÍ-äåãèäðîãåíàçû) ðîòåíî-
íîì êîíêóðåíòíî âîçðàñòàåò àêòèâíîñòü ÑÄÃ (Êîíäðà-
øîâà è äð., 1987), ïðåäïîëîæèëè, ÷òî äàííàÿ íîðìàëèçà-
öèÿ ñâÿçàíà â îñíîâíîì ñ àêòèâàöèåé ÑÄÃ è, âîçìîæíî,
ÌÍÐÄ, âêëþ÷åíèå êîòîðîé íå èñêëþ÷àåòñÿ ïðè èíãèáè-
ðîâàíèè êîìïëåêñà I (Ravanel et al., 1984; Moore et al.,
1991).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ òîãî, ÷òî
óâåëè÷åíèå âíåøíåé ïîâåðõíîñòè ìèòîõîíäðèé çà ñ÷åò
îáðàçîâàíèÿ òîðîèäàëüíîé ôîðìû ïðîèñõîäèò â ðåçóëü-
òàòå àêòèâàöèè ïóòè, èñïîëüçóþùåãî öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèé ÍÀÄ(Ô)Í, ïîñëå áëîêèðîâàíèÿ I êîìïëåêñà ÝÒÖ
ðîòåíîíîì èññëåäîâàëè äåéñòâèå íà êëåòêè êîðíåé ïøå-
íèöû èíãèáèòîðà ñóêöèíàòäåãèäðîãåíàçû ìàëîíàòà. Ïà-
ðàëëåëüíî èçó÷àëè äèíàìèêó óëüòðàñòðóêòóðíûõ èçìå-
íåíèé â êëåòêàõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè ñîâìåñòíîì äåéñò-
âèè ðîòåíîíà è ìàëîíîâîé êèñëîòû.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè îòñå÷åííûå êîðíè
5-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ÿðîâîé ïøåíèöû Triticum aesti-

vum L. ñîðòà Ëþáà. Ñåìåíà çàìà÷èâàëè â âîäîïðîâîäíîé
âîäå è âûðàùèâàëè íà ðàñòâîðå 0.25 ìÌ CaCl2 ïðè êîì-
íàòíûõ òåìïåðàòóðå è îñâåùåíèè. Êîíòðîëåì ñëóæèëè
îòñå÷åííûå êîðíè, èíêóáèðîâàííûå â ðàñòâîðå CaCl2

(pH 5.6). Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè ðàñòâîðû 10 ìêÌ ðîòå-
íîíà (pH 5.6) è 15 ìêÌ ìàëîíàòà (pH 5.7), ïðèãîòîâëåí-
íûå íà êîíòðîëüíîì ðàñòâîðå CaCl2. Èíòåíñèâíîñòü ïî-
òðåáëåíèÿ êèñëîðîäà êîðíÿìè îïðåäåëÿëè ìàíîìåò-
ðè÷åñêèì ìåòîäîì â àïïàðàòå Âàðáóðãà. Íàâåñêè
îòñå÷åííûõ êîðíåé (150 ìã) ïîìåùàëè â ñîñóäèêè ñ ñî-
îòâåòñòâóþùèìè ðàñòâîðàìè è ÷åðåç 10—15 ìèí òåðìî-
ñòàòèðîâàíèÿ èçìåðÿëè äûõàíèå â òå÷åíèå 6 ÷. Ïîêàçà-
íèÿ ñíèìàëè êàæäûå 60 ìèí, ïîñëå ÷åãî êîðíè èñïîëüçî-
âàëè äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé.
Â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå îïðåäåëÿëè ñîäåðæàíèå
èîíîâ êàëèÿ ñ ïîìîùüþ ïëàìåííîãî ôîòîìåòðà ÏÔÌ Ó
4.2 (Ðîññèÿ). Èçìåðåíèÿ pH âíåøíåé ñðåäû ïðîâîäèëè
íà pH-ìåòðå OP-211/1 (Radelkis, Âåíãðèÿ). Äëÿ ýëåêò-
ðîííîé ìèêðîñêîïèè áðàëè êóñî÷êè êîðíÿ (1—2 ìì)
èç çîíû ðàñòÿæåíèÿ, ôèêñèðîâàëè â 2.5%-íîì ðàñòâî-
ðå ãëóòàðàëüäåãèäà íà 0.1 Ì Na-ôîñôàòíîì áóôåðå
(pH 7.2) è ïîñòôèêñèðîâàëè â 1%-íîì ðàñòâîðå OsO4

íà Na-ôîñôàòíîì áóôåðå ñ äîáàâëåíèåì ñàõàðîçû
(25 ìã/ìë). Ïîñëå äåãèäðàòàöèè îáðàçöû ïîìåùàëè â
ýïîêñèäíóþ ñìîëó Ýïîí-812 (Serva, ÔÐÃ). Ñðåçû ïîëó-
÷àëè íà óëüòðàìèêðîòîìå LKB-III (Øâåöèÿ), êîíòðàñòè-
ðîâàëè íàñûùåííûì âîäíûì ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà
ïðè 60 °Ñ è öèòðàòîì ñâèíöà. Ïðåïàðàòû ïðîñìàòðèâàëè
íà ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Hitachi-125 (ßïîíèÿ). Àíà-
ëèçèðîâàëè êëåòêè öåíòðàëüíîãî öèëèíäðà íà ïîïåðå÷-
íîì ñðåçå êîðíÿ.

Âñå àíàëèçû ïðîâîäèëè íå ìåíåå ÷åì â 3-êðàòíîé ïî-
âòîðíîñòè. Ýêñïåðèìåíòàëüíûé ìàòåðèàë îáðàáàòûâàëè
ñòàòèñòè÷åñêè.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

×åðåç 1 ÷ äåéñòâèÿ ðîòåíîíà ïðîèñõîäèëî ïîäàâëå-
íèå èíòåíñèâíîñòè ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà êëåòêàìè
êîðíåé (ðèñ. 1), âûõîä èîíîâ êàëèÿ â èíêóáàöèîííûé
ðàñòâîð (ðèñ. 2) è óâåëè÷åíèå pH âíåøíåé ñðåäû (ñì.
òàáëèöó). Äàííûå èçìåíåíèÿ, âåðîÿòíî, ñâÿçàíû êàê ñ íà-
ðóøåíèåì ïðîíèöàåìîñòè ïëàçìàëåììû, òàê è ñ èíãèáè-
ðîâàíèåì I ñåãìåíòà ÝÒÖ ìèòîõîíäðèé. Â äàëüíåéøåì
íàáëþäàëè óñèëåíèå äûõàíèÿ: ÷åðåç 2 ÷ îíî äîñòèãàëî
êîíòðîëüíîãî óðîâíÿ, à íà÷èíàÿ ñ 4-ãî ÷ ïðåâûøàëî åãî

ïðèáëèçèòåëüíî íà 50 % (ðèñ. 1). Òàêæå ê ýòîìó âðåìåíè
(3—4 ÷) ñíèæàëîñü ñîäåðæàíèå K+ â èíêóáàöèîííîì ðàñ-
òâîðå, äîñòèãàþùåå ê êîíöó îïûòà ìèíèìàëüíûõ çíà÷å-
íèé (ðèñ. 2). Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì ïðîèñõîäèëî ïîäêèñ-
ëåíèå âíåøíåé ñðåäû (ñì. òàáëèöó), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò
î ðàáîòå H+-ÀÒÔàç ïëàçìàëåììû.

Çíà÷èòåëüíûõ èçìåíåíèé â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê
êîðíåé êàê â êîíòðîëüíîì, òàê è â îïûòíûõ âàðèàíòàõ íà
ïðîòÿæåíèè âñåõ 6 ÷ íå íàáëþäàëè. Ìèòîõîíäðèè èìåëè
îðòîäîêñàëüíûé âèä (îâàëüíàÿ ôîðìà, ñðåäíåé ïëîòíî-
ñòè ìàòðèêñ, ìíîãî÷èñëåííûå ñëàáî âûðàæåííûå êðèñ-
òû) (ðèñ. 3, á, â, ä, å; 4, à, ä, å), êàê è â êëåòêàõ êîðíåé íà-
òèâíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 3, à).

Òàêèì îáðàçîì, ïðåäñòàâëåííûå äàííûå äàþò îñíî-
âàíèÿ ïðåäïîëàãàòü, ÷òî êëåòêè êîðíåé ñïîñîáíû àäàï-
òèðîâàòüñÿ ê âîçäåéñòâèþ ðîòåíîíà áëàãîäàðÿ âêëþ÷å-
íèþ àëüòåðíàòèâíûõ ïóòåé (ìèíóÿ I êîìïëåêñ ÝÒÖ ìè-
òîõîíäðèé), ê êîòîðûì îòíîñÿòñÿ ïóòè, âêëþ÷àþùèå â
ñåáÿ ÑÄÃ è âíåøíþþ ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãåíàçó. Ïðè
ýòîì íåëüçÿ èñêëþ÷àòü è âåðîÿòíîñòü äåòîêñèêàöèè ðî-
òåíîíà. Â êëåòêàõ ðàñòåíèé, êàê è â êëåòêàõ äðóãèõ îðãà-
íèçìîâ, èìååòñÿ ñèñòåìà öèòîõðîìà P-450, êîòîðàÿ ïðè-
íèìàåò ó÷àñòèå â îêèñëåíèè êàê êñåíîáèîòèêîâ (Àð÷à-
êîâ, 1982), òàê è ñóáñòðàòîâ ýíäîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ
(Ãîðäîí, 1976; Sandermann, 1992).

Äîáàâëåíèå ìàëîíîâîé êèñëîòû ÷åðåç 1 ÷ â ñðåäó èí-
êóáàöèè êîðíåé, ñîäåðæàùóþ ðîòåíîí, âíîâü ïðèâîäèëî
ê ñíèæåíèþ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ (ðèñ. 1). Îäíàêî ñî-
äåðæàíèå èîíîâ êàëèÿ â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå ïðè
ñîâìåñòíîì äåéñòâèè èíãèáèòîðîâ áûëî íå íàìíîãî
âûøå, ÷åì ïðè âîçäåéñòâèè îäíîãî ðîòåíîíà (ðèñ. 2).
Ïðè ýòîì íàáëþäàëè ñíèæåíèå pH âíåøíåé ñðåäû â òå-
÷åíèå 2 ÷ (ñì. òàáëèöó). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî äî-
ïîëíèòåëüíîå âîçäåéñòâèå íà ïëàçìàëåììó àêòèâèçèðóåò
H+-ÀÒÔàçû è òåì ñàìûì âûõîä K+ êîìïåíñèðóåòñÿ ïî-
ãëîùåíèåì H+.

Äîáàâëåíèå ìàëîíàòà ïðèâîäèëî ê èçìåíåíèþ óëüò-
ðàñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèé ïî ñðàâíåíèþ ñ äåéñòâèåì îä-
íîãî ðîòåíîíà (ðèñ. 3, â). ×åðåç 1 ÷ íàðÿäó ñ ìèòîõîíäðè-
ÿìè îðòîäîêñàëüíîãî òèïà íàáëþäàëè ñëåãêà ïðîñâåò-
ëåííûå ìèòîõîíäðèè ñ óìåíüøåííûì êîëè÷åñòâîì êðèñò
è ÷àùå âñåãî íåïðàâèëüíîé ôîðìû (ðèñ. 3, ã). Òàêèå èç-
ìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå ìèòîõîíäðèé, ïî-âèäèìîìó,
ñâÿçàíû ñ ÷àñòè÷íûì èíãèáèðîâàíèåì ÑÄÃ, êîòîðàÿ, êàê
èçâåñòíî, ÿâëÿåòñÿ ôåðìåíòîì öèêëà òðèêàðáîíîâûõ
êèñëîò.

×åðåç 2 ÷ á *îëüøàÿ ÷àñòü ìèòîõîíäðèé ïðèîáðåòàëà
òîðîèäàëüíóþ ôîðìó (ðèñ. 3, æ). Ïîñêîëüêó ïðè ñîâìå-
ñòíîì äåéñòâèè ðîòåíîíà è ìàëîíîâîé êèñëîòû ïðîèñõî-
äèò èíãèáèðîâàíèå I è II êîìïëåêñîâ ÝÒÖ, à òàêæå öèêëà
Êðåáñà, âíåøíÿÿ ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãåíàçà ñòàíîâèòñÿ
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Èçìåíåíèå pH ñðåäû èíêóáàöèè êëåòîê êîðíåé ïøåíèöû ïðè äåéñòâèè ðîòåíîíà
è ïðè ñîâìåñòíîì äåéñòâèè ðîòåíîíà ñ ìàëîíàòîì, äîáàâëåííûì ê ðîòåíîíó ÷åðåç 1 ÷

Âàðèàíò
îïûòà

Çíà÷åíèå pH ÷åðåç ðàçíîå âðåìÿ, ÷

0 1 2 3 4 5 6

Êîíòðîëü 5.60 5.01 � 0.03 5.40 � 0.06 5.51 � 0.11 5.61 � 0.05 5.41 � 0.03 5.41 � 0.02

Ðîòåíîí 5.60 6.01 � 0.12 6.10 � 0.03 5.81 � 0.08 5.70 � 0.04 5.21 � 0.02 5.02 � 0.06

Ðîòåíîí + ìàëîíàò — 5.7à 5.61 � 0.08 5.62 � 0.04 5.71 � 0.07 5.70 � 0.03 5.90 � 0.05

à Çíà÷åíèå pH ðàñòâîðà ìàëîíàòà, êîòîðûé äîáàâëÿëè ê ðîòåíîíó.



ïðàêòè÷åñêè åäèíñòâåííûì ó÷àñòêîì äûõàòåëüíîé öåïè,
ñïîñîáíûì âîññòàíàâëèâàòü ïóë ìèòîõîíäðèàëüíîãî
óáèõèíîíà, òàê êàê äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ÌÍÐÄ íåîá-
õîäèì ÍÀÄ(Ô)Í ìàòðèêñà îðãàíåëë, êîòîðûé îáðàçóåòñÿ
â ïðîöåññå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ öèêëà òðèêàðáîíîâûõ
êèñëîò. Â ñâÿçè ñ ýòèì ìîæíî ñ áîëüøåé óâåðåííîñòüþ
óòâåðæäàòü, ÷òî òîðîèäàëüíàÿ ôîðìà ìèòîõîíäðèé,
ñïîñîáñòâóþùàÿ óâåëè÷åíèþ âíåøíåé ïîâåðõíîñòè,
ñâèäåòåëüñòâóåò îá àêòèâàöèè âíåøíåé ÍÀÄ(Ô)Í-
äåãèäðîãåíàçû.

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè Øó-
ãàåâà è Âûñêðåáåíöåâîé (1994), ñîãëàñíî êîòîðûì ìàëî-
íîâàÿ êèñëîòà â ïðèñóòñòâèè ñóêöèíàòà ñïîñîáíà «ïåðå-
êëþ÷àòü» èçîëèðîâàííûå ìèòîõîíäðèè êîðíåïëîäà ñà-
õàðíîé ñâåêëû íà èñïîëüçîâàíèå âíåøíåãî ÍÀÄ(Ô)Í.

×åðåç 2 ÷ ñîâìåñòíîãî äåéñòâèÿ äâóõ èíãèáèòîðîâ
íàáëþäàëè êîíòàêòû ìèòîõîíäðèé ñ ïëàñòèäàìè
(ðèñ. 3, ç). Âåðîÿòíî, ýòî ñâÿçàíî ñ îáìåíîì ìåòàáîëèòà-
ìè ìåæäó äâóìÿ îðãàíåëëàìè ñ ïðèâëå÷åíèåì ÷åëíî÷-
íûõ ñèñòåì, òàêèõ êàê îêñàëîàöåòàò—ìàëàò è äð., êîòî-
ðûìè îáëàäàþò ìèòîõîíäðèè è ïëàñòèäû (Heldt, Flügge,
1987).

Èçâåñòíà åùå îäíà äåãèäðîãåíàçà, îòâåòñòâåííàÿ çà
îêèñëåíèå âíåøíåãî ÍÀÄÍ, òàê íàçûâàåìàÿ ÍÀÄÍ-àí-
òèìèöèí À-íå÷óâñòâèòåëüíàÿ, ðàñïîëîæåííàÿ íà âíåø-
íåé ìåìáðàíå ìèòîõîíäðèé æèâîòíûõ è ðàñòåíèé, â ñî-
ñòàâ êîòîðîé âõîäÿò ôëàâîïðîòåèí è öèòîõðîì b555 (Dou-
ce et al., 1973). Îäíàêî èññëåäîâàòåëè îáû÷íî îñòàâëÿþò
áåç âíèìàíèÿ äàííûé ïóòü îêèñëåíèÿ ÍÀÄÍ, ïîñêîëüêó
äëÿ åãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íåîáõîäèìî ïðèñóòñòâèå öè-
òîõðîìà c â ìåæìåìáðàííîì ïðîñòðàíñòâå. Ó÷èòûâàÿ òî
îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ýòà äåãèäðîãåíàçà ïîñòàâëÿåò ýëåêò-
ðîíû íà IV êîìïëåêñ, ìèíóÿ äâà ïóíêòà ñîïðÿæåíèÿ, åå
âêëàä â ñèíòåç ÀÒÔ ìèíèìàëåí.

Âêëþ÷åíèå âíåøíåãî àëüòåðíàòèâíîãî ïóòè, âåðîÿò-
íî, è ïðèâîäèò ê âîññòàíîâëåíèþ èíòåíñèâíîñòè ïîòðåá-

ëåíèÿ êèñëîðîäà êëåòêàìè êîðíÿ, à çàòåì è ê ñòèìóëÿöèè
äûõàíèÿ (ðèñ. 1). Ïðè ýòîì ñóùåñòâåííî óìåíüøàëîñü
ñîäåðæàíèå èîíîâ êàëèÿ â èíêóáàöèîííîì ðàñòâîðå
(ðèñ. 2).

Íà÷èíàÿ ñ 3-ãî ÷ èíêóáàöèè è äàëåå â êëåòêàõ ïðîèñ-
õîäèëè êîìïåíñàòîðíî-ðåïàðàöèîííûå ïðîöåññû, î ÷åì
ìîæíî ñóäèòü ïî óëüòðàñòðêòóðíûì èçìåíåíèÿì â íèõ.
Âñòðå÷àëèñü êîíòàêòû ìèòîõîíäðèé ñ êàíàëàìè øåðîõî-
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Ðèñ. 1. Èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà êëåòêàìè êîðíåé ïøåíèöû ïðè äåéñòâèè ðîòåíîíà (10 ìêÌ) è ðîòåíîíà ñîâìåñòíî ñ
ìàëîíàòîì (15 ìÌ), äîáàâëåííûì ê ðîòåíîíó ÷åðåç 1 ÷ èíêóáàöèè.

1 — êîíòðîëü, 2 — ðîòåíîí, 3 — ðîòåíîí è ìàëîíàò, äîáàâëåííûé íà 1 ÷ ïîçæå ê ðîòåíîíó (ñòðåëêà); ïîãëîùåíèå O2 âûðàæåíî â ìêë íà 1 ã ñûðîé ìàññû.

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå ðîòåíîíà (10 ìêÌ) è ðîòåíîíà ñîâìåñòíî ñ ìà-
ëîíàòîì (15 ìÌ) íà ñîäåðæàíèå K+ â ñðåäå èíêóáàöèè êëåòîê

îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû.

Ñîäåðæàíèå K+ âûðàæåíî â ìêýêâ íà 1 ã ñûðîé ìàññû. Ìàëîíàò äîáàâëÿ-
ëè ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå ðîòåíîíà.
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Ðèñ. 3. Èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê êîðíåé ïøåíèöû ïðè äåéñòâèè ðîòåíîíà (10 ìêÌ, 2 ÷) è ïðè ñîâìåñòíîì äåéñòâèè ðî-
òåíîíà ñ ìàëîíàòîì (15 ìÌ).

à — êëåòêà íàòèâíûõ êîðíåé ïøåíèöû, ìèòîõîíäðèè îðòîäîêñàëüíîãî òèïà (îâàëüíàÿ ôîðìà, ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü ìàòðèêñà, ñëàáîâûðàæåííûå êðèñòû);
á — êîíòðîëü (2 ÷), ìèòîõîíäðèè íå îòëè÷àþòñÿ îò îðãàíåëë â èñõîäíûõ êëåòêàõ; â — äåéñòâèå ðîòåíîíà (2 ÷), îðòîäîêñàëüíûå ìèòîõîíäðèè; ã — ñîâìå-
ñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà, ñëåãêà ïðîñâåòëåííûå ìèòîõîíäðèè íåïðàâèëüíîé ôîðìû ñ óìåíüøåííûì êî-
ëè÷åñòâîì êðèñò; ä — êîíòðîëü (3 ÷), ìèòîõîíäðèè íå îòëè÷àþòñÿ îò îðãàíåëë èñõîäíûõ êëåòîê; å — äåéñòâèå ðîòåíîíà (3 ÷), îðòîäîêñàëüíûå ìèòîõîíä-
ðèè; æ — ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà, ïîÿâëåíèå òîðîèäàëüíûõ ìèòîõîíäðèé; ç — ñîâìåñòíîå äåéñò-
âèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà, êîíòàêò ìèòîõîíäðèé ñ ïëàñòèäîé. àã — àïïàðàò Ãîëüäæè, âà — âàêóîëü, êñ — êëåòî÷íàÿ

ñòåíêà, ëê — ëèïèäíàÿ êàïëÿ, ìõ — ìèòîõîíäðèÿ, ï — ïëàñòèäà, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì.
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Ðèñ. 4. Èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê êîðíåé ïøåíèöû ïðè ñîâìåñòíîì äåéñòâèè ðîòåíîíà (10 ìêÌ) è ìàëîíàòà (15 ìÌ)
â òå÷åíèå 5—6 ÷ èíêóáàöèè.

à — êîíòðîëü, CaCl2 (5 ÷), ìèòîõîíäðèè íå îòëè÷àþòñÿ îò îðãàíåëë íàòèâíûõ êëåòîê; á — ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 4 ÷ ïîñëå äî-
áàâëåíèÿ ìàëîíàòà, ñëåãêà ïðîñâåòëåííàÿ ìèòîõîíäðèÿ ñ óìåíüøåííûì êîëè÷åñòâîì êðèñò; â — ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 4 ÷
ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà è ìèòîõîíäðèÿ, êîíòàêòèðóþùàÿ ñ ëèïèäíîé êàïëåé; ã — ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 4 ÷ ïîñëå äîáàâ-
ëåíèÿ ìàëîíàòà, ìèòîõîíäðèè, ðàñïîëîæåííûå âäîëü ïëàçìàëåììû, è ëèïèäíàÿ êàïëÿ, ñâÿçàííàÿ ñ êàíàëîì ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà; ä —
êîíòðîëü, CaCl2 (6 ÷), ìèòîõîíäðèè íå îòëè÷àþòñÿ îò îðãàíåëë â íàòèâíûõ êëåòêàõ; å — äåéñòâèå ðîòåíîíà (6 ÷), îðòîäîêñàëüíûå ìèòîõîíäðèè; æ —
ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 5 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà, êîíòàêò êàíàëà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà ñ ìèòîõîíäðèåé
(ñòðåëêà); ç — ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ðîòåíîíà è ìàëîíàòà ÷åðåç 5 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ ìàëîíàòà, îðòîäîêñàëüíûå ìèòîõîíäðèè, íå îòëè÷àþùèåñÿ îò îð-

ãàíåëë â êëåòêàõ êîíòðîëüíîãî âàðèàíòà. Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 3.



âàòîãî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ðèñ. 4, æ), íà-
áëþäàåìûå íàìè è ïðè äåéñòâèè îäíîãî ìàëîíàòà (Áóôå-
òîâ è äð., 2004à). Òàêàÿ áëèçîñòü öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ
ðèáîñîì, íàõîäÿùèõñÿ íà ìåìáðàíàõ ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî ðåòèêóëóìà, ê ìèòîõîíäðèÿì, ïî-âèäèìîìó, íåîá-
õîäèìà äëÿ áîëåå ýôôåêòèâíîãî òðàíñïîðòà ñèíòåçèðî-
âàííûõ íà íèõ áåëêîâ (Îçåðíþê, 1978). Òàêèì áåëêîì
ìîæåò áûòü ôåðìåíò, ñïîñîáíûé ìåòàáîëèçèðîâàòü ìà-
ëîíîâóþ êèñëîòó (Young, Shannon, 1959). Ïðè ýòîì ìà-
ëîíàò ñ çàòðàòîé îäíîé ìîëåêóëû ÀÒÔ ïðåâðàùàåòñÿ â
ìàëîíèë-ÊîÀ, à çàòåì ðàçëàãàåòñÿ äî àöåòèë-ÊîÀ è CO2,
êîòîðûå â äàëüíåéøåì ìîãóò âêëþ÷àòüñÿ â öèêë òðèêàð-
áîíîâûõ êèñëîò, òåì ñàìûì óñèëèâàÿ èíòåíñèâíîñòü äû-
õàíèÿ (ðèñ. 1).

Ïðîäóêòû ðàçëîæåíèÿ ìàëîíàòà òàêæå, ïî-âèäèìîìó,
èñïîëüçóþòñÿ â ïðîöåññå ëèïîãåíåçà, òàê êàê ìàëî-
íèë-ÊîÀ, êàê èçâåñòíî, ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì êîìïîíåí-
òîì ýòîãî ïðîöåññà (Macey, Stumpf, 1968). Ïîäòâåðæäåíè-
åì ýòîìó ìîãóò áûòü íàáëþäàåìûå â öèòîïëàçìå ëèïèäíûå
êàïëè, êîíòàêòèðóþùèå ñ êàíàëàìè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî
ðåòèêóëóìà (ðèñ. 4, á, ã), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñèíòåçå èõ
de novo (Wanner et al., 1981; Murphy, Vance, 1999).

Êðîìå òîãî, íåðåäêî îáíàðóæèâàëèñü êîíòàêòû ëè-
ïèäíûõ êàïåëü ñ ìèòîõîíäðèÿìè (ðèñ. 4, â), ÷òî, âåðîÿò-
íåå âñåãî, ñâÿçàíî ñ îêèñëåíèåì ëèïèäîâ â ìèòîõîíäðè-
ÿõ. Ñëåäóåò îñîáî îòìåòèòü òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ïðè
â-îêèñëåíèè ìîëåêóëû æèðíîé êèñëîòû îáðàçóåòñÿ áîëü-
øåå êîëè÷åñòâî ÀÒÔ, ÷åì ïðè îêèñëåíèè ìîëåêóëû ãëþ-
êîçû (Àëáåðòñ è äð., 1987).

Â íåêîòîðûõ êëåòêàõ ìèòîõîíäðèè ðàñïîëàãàëèñü
âáëèçè ïëàçìàëåììû (ðèñ. 4, ã), ÷òî, ïî-âèäèìîìó, óñêî-
ðÿåò ïîñòàâêó ÀÒÔ äëÿ ÀÒÔàçíûõ ñèñòåì öèòîïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíû, çà ñ÷åò ðàáîòû êîòîðûõ ïðîèñõîäèò
âîññòàíîâëåíèå íàðóøåííîãî ãîìåîñòàçà. Ïðè ýòîì ÷å-
ðåç 6 ÷ èíêóáàöèè êîðíåé ñ èíãèáèòîðàìè ìèòîõîíäðèè
â êëåòêàõ èìåëè îðòîäîêñàëüíûé âèä (ðèñ. 4, å—ç).

Âñå âûøåïåðå÷èñëåííûå ïðîöåññû ÿâëÿþòñÿ ýíåðãî-
çàâèñèìûìè, à ïîñêîëüêó îñíîâíîå êîëè÷åñòâî ÀÒÔ îá-
ðàçóåòñÿ â ìèòîõîíäðèÿõ, ñ ýòèì, ïî-âèäèìîìó, è ñâÿçàíà
ñòèìóëÿöèÿ äûõàíèÿ ê îêîí÷àíèþ ýêñïåðèìåíòà (ðèñ. 1).

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâó-
þò î òîì, ÷òî óâåëè÷åíèå ïîâåðõíîñòè ìèòîõîíäðèé çà
ñ÷åò òîðîèäàëüíîé ôîðìû ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì àêòèâà-
öèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ âíåøíåé ÍÀÄ(Ô)Í-äåãèäðîãå-
íàçû âíóòðåííåé ìåìáðàíû ìèòîõîíäðèé. Íåîáõîäèìî
îòìåòèòü, ÷òî ýòîò âíåøíèé ïóòü ìîæåò ôóíêöèîíèðî-
âàòü è êàê äîïîëíèòåëüíûé, â òåõ ñëó÷àÿõ êîãäà ÝÒÖ ìè-
òîõîíäðèé íå íàðóøåíà, à êëåòêà íóæäàåòñÿ â áîëüøîì
êîëè÷åñòâå ÀÒÔ, îñîáåííî ïðè àäàïòàöèè ðàñòåíèÿ ê
âíåøíèì âîçäåéñòâèÿì. Òàê, â óñëîâèÿõ àíîêñèè â êëåò-
êàõ ìåðèñòåìàòè÷åñêîé òêàíè êîðíÿ, ëèñòà è êîëåîïòèëÿ
êóêóðóçû íàáëþäàëè ïîÿâëåíèå ìèòîõîíäðèé òîðîèäà-
ëüíîé ôîðìû, ÷òî àâòîðû ñâÿçûâàþò ñ ïðîöåññàìè àäàï-
òàöèè (Ãåíåðîçîâà è äð., 1984). Ïðè èíãèáèðîâàíèè I è II
êîìïëåêñîâ ÝÒÖ ìèòîõîíäðèé èñïîëüçîâàíèå öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî ÍÀÄ(Ô)Í ñïîñîáñòâóåò ÷àñòè÷íîìó âîññòà-
íîâëåíèþ îêèñëèòåëüíîãî ôîñôîðèëèðîâàíèÿ, òåì ñà-
ìûì äàâàÿ âîçìîæíîñòü êëåòêàì íà÷àòü êîìïåíñàòîð-
íî-ðåïàðàöèîííûå ïðîöåññû. Ñòèìóëÿöèÿ äûõàíèÿ,
óìåíüøåíèå ñîäåðæàíèÿ K+ â èíêóáàöèîííîé ñðåäå è îò-
ñóòñòâèå â êëåòêàõ êàêèõ-ëèáî äåñòðóêòèâíûõ èçìåíå-
íèé äàþò îñíîâàíèå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ÷åðåç 6 ÷ èíêóáà-
öèè íà÷èíàåòñÿ àäàïòàöèÿ êëåòîê ê äåéñòâèþ ðîòåíîíà è
ìàëîíàòà.
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THE PECULIARITIES OF WHEAT ROOT CELLS FUNCTIONING UNDER INHIBITION OF I

AND II COMPLEXES OF MITOCHONDRIAL RESPIRATORY CHAIN

O. O. Polygalova,1 E. N. Bufetov, A. A. Ponomareva

Institute of Biochemistry and Biophysics, Kazan’ Scientific Centre of RAS;
1 e-mail: bufetov-en@mail.ru

A joint effect of rotenone and malonate on the intensity of respiration, output of K+ and ultrastructure of
wheat root cells treated for 6 h was studied. The addition of malonate to rotenone containing solution, in which
wheat roots had been incubated for an hour, caused further decrease in respiration intensity and K+ output into
external medium. Many mitochondria acquired torus shape in 2h after malonate addition. The increase in respi-
ratory intensity and re-entry of K+ from the incubation medium into the cells were observed during following
hours of incubation. We assume that reparation and adaptation processes took place in this case. The observed
contacts of endoplasmic reticulum lumens with mitochondria are indicative of possible synthesis of an enzyme
able to metabolize malonate to acetyl-CoA and CO2. We propose that torus shape of mitochondria is due to the
increase in their outer surfaces, that, in turn, is a result of activation of external NAD(P)H-dehydrogenase. These
findings may be evidence of possible adaptation of the root cells to the joint effect of the inhibitors.

K e y w o r d s: respiration, rotenone, malonate, succinate dehydrogenase, external NAD(P)H-dehydrogena-
se, torus shape mitochondria.
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