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Ñâåòîçàâèñèìûé ñèíòåç êëåòî÷íûõ ìåìáðàí ó ìóòàíòà Brc-1 Chlamydomonas reinhardtii

Èçó÷åíà ñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ìóòàíòà Brc-1 îäíîêëåòî÷íîé çåëåíîé âîäîðîñëè Chlamy-
domonas reinhardtii, âûðàùåííîé íà ñâåòó è â òåìíîòå. Ìóòàíò Brc-1 íåñåò ìóòàöèþ brc-1 â ÿäåðíîì ãå-
íå LTS3. Íà ñâåòó â åãî êëåòêàõ âñå ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû íîðìàëüíî ôîðìèðóþòñÿ è õîðîøî ðàçâèòû.
Â òåìíîòå êëåòêè ìóòàíòà Brc-1 õîðîøî ðàñòóò è äåëÿòñÿ, íî ïðè ýòîì âñå èõ êëåòî÷íûå ìåìáðàíû —
ïëàçìàëåììà, òîíîïëàñò, ìèòîõîíäðèàëüíûå ìåìáðàíû, ìåìáðàíû îáîëî÷êè ÿäðà è õëîðîïëàñòà, òèëà-
êîèäû è ìåìáðàíû äèêòèîñîì àïïàðàòà Ãîëüäæè — íå âûÿâëÿþòñÿ ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè. Ïîêàçàíî, ÷òî äàæå êðàòêîâðåìåííîå îñâåùåíèå êëåòîê ìóòàíòà Brc-1 â òå÷åíèå 1—10 ìèí ïðèâî-
äèò ê âîññòàíîâëåíèþ âñåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð. Îáñóæäàþòñÿ âîçìîæíûå ïðè-
÷èíû íàáëþäàåìûõ èçìåíåíèé â ñòðóêòóðå ìåìáðàí ó ìóòàíòà Brc-1.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Chlamydomonas reinhardtii, ìóòàíò Brc-1, õëîðîïëàñò, óëüòðàñòðóêòóðà ìåìá-
ðàí, ñâåòîçàâèñèìûé ñèíòåç.

Êëåòêè äèêîãî òèïà õëàìèäîìîíàäû â óñëîâèÿõ ãåòå-
ðîòðîôíîãî è ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà ñèíòåçèðóþò õëîðî-
ôèëë è ôîðìèðóþò òèëàêîèäû â õëîðîïëàñòàõ íà ñâåòó è
â òåìíîòå. Ó ìóòàíòà Brc-1 ñèíòåç õëîðîôèëëà â òåìíîòå
íàðóøåí â ðåçóëüòàòå ìóòàöèè brc-1 â ÿäåðíîì ãåíå LTS3,
êîäèðóþùåì ôàêòîð àêòèâàöèè òåìíîâîé àêòèâíîñòè
ôåðìåíòà Mg-õåëàòàçû, êîòîðûé îñóùåñòâëÿåò ïðåâðà-
ùåíèå ïðîòîïîðôèðèíà IX â Mg-ïðîòîïîðôèðèí (Ëàäû-
ãèí è äð., 2014; ×åêóíîâà, Ëàäûãèí, 2014). Ìóòàíòíûå
êëåòêè â òåìíîòå íå ñèíòåçèðóþò õëîðîôèëë, íàêàïëèâà-
þò ïðîòîïîðôèðèí IX è ôîðìèðóþò îðàíæåâûå êîëîíèè
íà àãàðèçèðîâàííîé ñðåäå (×åêóíîâà, Ñàâåëüåâà, 2010).

Ïðè âûðàùèâàíèè ìóòàíòà Brc-1 íà ñâåòó ó íåãî âîñ-
ñòàíàâëèâàåòñÿ ñïîñîáíîñòü ê ñèíòåçó õëîðîôèëëà è îá-
ðàçîâàíèþ òèëàêîèäîâ â õëîðîïëàñòàõ. Èìåííî íà ýòèõ
ìóòàíòíûõ êëåòêàõ áûëà âûïîëíåíà ðàáîòà ïî èññëåäîâà-
íèþ ñèíõðîííîãî ñèíòåçà õëîðîôèëëà è òèëàêîèäíûõ
ìåìáðàí, ðåçóëüòàòû êîòîðîé áûëè îïóáëèêîâàíû åùå â
1974 ã. Àâòîðû äàííîãî èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïîë-
íîå âîññòàíîâëåíèå ñèñòåìû òèëàêîèäîâ õëîðîïëàñòîâ íà
ñâåòó ïðîèñõîäèò â òå÷åíèå 24 ÷ (Wang et al., 1974).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê
ìóòàíòà Brc-1, ðàñòóùåãî â òåìíîòå, ïîêàçàëè çíà÷èòåëü-
íûå íàðóøåíèÿ â ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè íå òîëüêî òè-
ëàêîèäîâ õëîðîïëàñòà, íî è âñåõ ìåìáðàí â êëåòêå (Ëàäû-
ãèí è äð., 2014). Áûëî ïðåäïîëîæåíî, ÷òî ïðè÷èíîé ðàç-
ðóøåíèÿ ìåìáðàí ÿâëÿåòñÿ íàêîïëåíèå â òåìíîòå
ïðîòîïîðôèðèíà IX, êîòîðûé ïðè ïåðåíîñå êëåòîê íà
ñâåò ïåðåõîäèò â òðèïëåòíîå ñîñòîÿíèå è ãåíåðèðóåò ñèí-

ãëåòíûé êèñëîðîä, êîòîðûé â ñâîþ î÷åðåäü ðàçðóøàåò
ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû êëåòêè (Øàëûãî, 2004; Ëàäûãèí
è äð., 2014).

Çàäà÷åé íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ áûëî èçó÷åíèå
âëèÿíèÿ ñâåòà íà ïðîöåññû âîññòàíîâëåíèÿ ñòðóêòóðû
êëåòî÷íûõ ìåìáðàí â òåìíîâîé êóëüòóðå êëåòîê ìóòàíòà
Brc-1 ïðè ïåðåíîñå èõ èç òåìíîòû íà ñâåò.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè êëåòêè ìóòàíòà
Brc-1 ãåòåðîòàëëè÷íîé îäíîêëåòî÷íîé çåëåíîé âîäîðîñëè
Chlamydomonas reinhardtii Dang., âûðàùåííûå íà ñâåòó è
â òåìíîòå, êàê îïèñàíî ðàíåå (Ëàäûãèí è äð., 2014).

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé
ôèêñàöèþ êëåòîê ìóòàíòà Brc-1, âûðàùåííûõ â òåìíîòå,
ïðîâîäèëè 1%-íûì ðàñòâîðîì OsO4 â òå÷åíèå 2 ÷ ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå íåïîñðåäñòâåííî ñ ÷àøåê Ïåòðè
â ïîëíîé òåìíîòå èëè ïîñëå êðàòêîâðåìåííîãî îñâåùå-
íèÿ ñëàáûì ñâåòîì 0.3 Âò/ì2. Êðîìå òîãî, ôèêñèðîâàëè
êëåòêè, âûðàùåííûå ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ îñâåùå-
íèÿ (íåïðåðûâíûé ñâåò 8 Âò/ì2).

Ïîñëå ôèêñàöèè îáðàçöîâ è îáåçâîæèâàíèÿ â ñåðèè
ñïèðòîâ 50—100 % è â 100%-íîì àöåòîíå êëåòêè çàëèâà-
ëè â Epon-812. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû êîíòðàñòèðîâàëè óðà-
íèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà ïî ñòàíäàðòíûì ìåòîäè-
êàì è ïðîñìàòðèâàëè â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-100B
(Jeol, ßïîíèÿ) ïðè óñêîðÿþùåì íàïðÿæåíèè 80 êÂ.
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È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: Epon-812 (Fluka,
Ãåðìàíèÿ), OsO4 (Ðåàõèì, Ðîññèÿ), óðàíèë-àöåòàò (Serva,
×åõèÿ) è öèòðàò ñâèíöà (British Drug Houses, Àíãëèÿ).

Ðåçóëüòàòû

Èññëåäîâàíèå êëåòîê ìóòàíòà Brc-1, âûðàùåííûõ â
òåìíîòå, ïîêàçàëî, ÷òî â íèõ îòñóòñòâóþò ñôîðìèðîâàí-
íûå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû âñåõ îðãàíåëë, êîòîðûå âñåãäà
íàáëþäàþòñÿ â ëþáîé íîðìàëüíîé êëåòêå.

Êëåòî÷íûå ìåìáðàíû — ïëàçìàëåììà, òîíîïëàñò è
ìåìáðàíû ìèòîõîíäðèé, ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ìèêðîñîì,
äèêòèîñîì àïïàðàòà Ãîëüäæè, ìåìáðàíû îáîëî÷êè è òè-
ëàêîèäîâ õëîðîïëàñòà — íå íàáëþäàþòñÿ â ïðèâû÷íîì
âèäå, èõ ïðàêòè÷åñêè íåò.

Ïðè ïåðåíåñåíèè êóëüòóðû êëåòîê èç òåìíîòû íà ñâåò
äàæå î÷åíü êîðîòêàÿ ýêñïîçèöèÿ (1 ìèí) ïðèâîäèò ê áû-
ñòðîìó çàïóñêó ïðîöåññà ìåìáðàíîîáðàçîâàíèÿ. Îñâåùå-
íèå òåìíîâîé êóëüòóðû â òå÷åíèå 5—10 ìèí ïðèâîäèò
ê ïî÷òè ïîëíîìó âîññòàíîâëåíèþ âñåõ êëåòî÷íûõ ìåìá-
ðàí, êðîìå òèëàêîèäîâ õëîðîïëàñòà, äëÿ âîññòàíîâëå-
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Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðà ïëàçìàëåììû êëåòîê ìóòàíòà õëàìèäîìîíàäû Brc-1, âûðàùåííûõ è çàôèêñèðîâàííûõ â òåìíîòå (à), âû-
ðàùåííûõ â òåìíîòå è çàôèêñèðîâàííûõ ïîñëå ïðåáûâàíèÿ íà ñâåòó â òå÷åíèå 1 (á) è 6 (â) ìèí è âûðàùåííûõ è çàôèêñèðîâàííûõ

ïðè íåïðåðûâíîì îñâåùåíèè (ã).

êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, ïë — ïëàçìàëåììà, öèò — öèòîïëàçìà, ÿ — ÿäðî êëåòêè; ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ïåðèíóêëåàðíîå ïðîñòðàíñòâî; ôèãóðíûìè
ñêîáêàìè ïîêàçàíà ðàçíèöà â òîëùèíå êëåòî÷íîé ñòåíêè ó ìóòàíòà Brc-1 â òåìíîòå è íà ñâåòó. Ó ìóòàíòà â òåìíîâîé êóëüòóðå êëåòîê îòñóòñòâóþò

ïëàçìàëåììà è ìåìáðàíû ÿäåðíîé îáîëî÷êè (à). Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 100 íì.



íèÿ êîòîðûõ òðåáóåòñÿ îñâåùåíèå â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ
÷àñîâ.

Ïðè ñòàíäàðòíîé ôèêñàöèè âûÿâëÿåòñÿ òðåõñëîéíàÿ
ñòðóêòóðà âñåõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí è îñîáåííî ïëàçìà-
ëåììû, òàê êàê áîëåå ýëåêòðîííî-ïëîòíûå áåëêîâûå êîì-
ïîíåíòû ðàñïîëàãàþòñÿ ñ äâóõ ñòîðîí ëèïèäíîãî áèñëîÿ.
Òîëùèíà ïëàçìàëåììû íà ñðåçå ñîñòàâëÿåò 10 íì, òîëùè-
íà îñòàëüíûõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí — îêîëî 7 íì.

Íà ðèñ. 1 ïîêàçàíû îñíîâíûå ýòàïû âîññòàíîâëåíèÿ
ñòðóêòóðû ïëàçìàëåììû íà ñâåòó. Â òåìíîòå íàáëþ-
äàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîå îòñóòñòâèå ñòðóêòóðû ïëàçìà-
ëåììû (ðèñ. 1, à), çàòåì óæå ÷åðåç 1 ìèí îñâåùåíèÿ íà÷è-
íàåòñÿ åå âîññòàíîâëåíèå (ðèñ. 1, á) è ïî÷òè ïîëíîå ôîð-
ìèðîâàíèå ïîñëå 6 ìèí îñâåùåíèÿ (ðèñ. 1, â). Íîðìàëüíî
ðàçâèòàÿ ïëàçìàëåììà êëåòîê, âûðàùåííûõ ïðè íåïðå-
ðûâíîì îñâåùåíèè, èìååò ÷åòêóþ òðåõñëîéíóþ ñòðóêòó-
ðó (ðèñ. 1, ã). Íà ðèñ. 1, á ìåæäó êëåòî÷íîé îáîëî÷êîé è
ïëàçìàëåììîé âèäíû ìåìáðàííûå ïóçûðüêè, êîòîðûå,
ïî-âèäèìîìó, ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè ïëàçìàëåììû.
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî êëåòêè, âûðàùåííûå â òåìíîòå,

èìåþò êëåòî÷íóþ ñòåíêó âäâîå òîëùå, ÷åì êëåòêè, âûðà-
ùåííûå íà ñâåòó.

Âîññòàíîâëåíèå íîðìàëüíîé ñòðóêòóðû ìèòîõîíäðè-
àëüíûõ ìåìáðàí ïðîèñõîäèò ìåäëåííåå, ÷åì ïëàçìàëåì-
ìû (ðèñ. 2). Â òåìíîâîé êóëüòóðå â êëåòêàõ ìóòàíòà Brc-1
ìèòîõîíäðèè íå èìåþò íè âíåøíåé, íè âíóòðåííåé ìåìá-
ðàíû, íî çàòî, êàê âèäíî íà ðèñ. 2, à, ìèòîõîíäðèàëüíûé
ìàòðèêñ èìååò î÷åíü âûñîêóþ ýëåêòðîííóþ ïëîòíîñòü.

Ïîìåùåíèå òåìíîâîé êóëüòóðû íà ñâåò â òå÷åíèå
1—6 ìèí ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ ïëîòíîñòè è ïðîñâåòëå-
íèþ ìèòîõîíäðèàëüíîãî ìàòðèêñà, à òàêæå ê ïîÿâëåíèþ
êðèñò (ðèñ. 2, á, â). Ïîëíîãî âîññòàíîâëåíèÿ âíåøíåé
ìåìáðàíû è îáùåé ñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèé, õàðàêòåðíîé
äëÿ ñâåòîâîé êóëüòóðû (ðèñ. 2, ã), åùå íå ïðîèñõîäèò.

Ãëàçíîå ïÿòíî — ñâåòî÷óâñòâèòåëüíàÿ îðãàíåëëà õëà-
ìèäîìîíàäû, êîòîðîå ðàñïîëàãàåòñÿ ïîä îáîëî÷êîé õëî-
ðîïëàñòà, â äàííîì ìåñòå ïëîòíî ïðèëåãàåò ê ïëàçìàëåì-
ìå, íî íå ñëèâàåòñÿ ñ íåé. Â íîðìå ãëàçíîå ïÿòíî ñîñòîèò
èç 2—3 ñëîåâ ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ ãðàíóë (Ëàäûãèí, Ñå-
ìåíîâà, 2014).
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Ðèñ. 2. Óëüòðàñòðóêòóðà ìèòîõîíäðèé êëåòîê ìóòàíòà Brc-1 õëàìèäîìîíàäû, âûðàùåííûõ è çàôèêñèðîâàííûõ â òåìíîòå (à), âû-
ðàùåííûõ â òåìíîòå è çàôèêñèðîâàííûõ ïîñëå ïðåáûâàíèÿ íà ñâåòó â òå÷åíèå 1 (á) è 6 (â) ìèí è âûðàùåííûõ è çàôèêñèðîâàííûõ

ïðè íåïðåðûâíîì îñâåùåíèè (ã).

ì — ìèòîõîíäðèè. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 100 íì.



Â òåìíîâîé êóëüòóðå â êëåòêàõ ìóòàíòà Brc-1 ïðè îò-
ñóòñòâèè ïëàçìàëåììû è ìåìáðàí õëîðîïëàñòîâ ãðàíóëû
ãëàçíîãî ïÿòíà âûãëÿäÿò ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûìè,
ïî-âèäèìîìó èç-çà îòñóòñòâèÿ ëèïèäíî-êàðîòèíîèäíûõ
êîìïîíåíòîâ, çàïîëíÿþùèõ èõ â íîðìå. Â òî æå âðåìÿ
áåëêîâûå îáîëî÷êè êàæäîé ãðàíóëû ãëàçíîãî ïÿòíà õîðî-
øî âèäíû (ðèñ. 3, à).

Ïîñëå ïîìåùåíèÿ òåìíîâîé êóëüòóðû íà ñâåò óæå ÷å-
ðåç 1 ìèí íà÷èíàåòñÿ ïðîöåññ çàïîëíåíèÿ ãðàíóë ýëåêò-
ðîííî-ïëîòíûì ñîäåðæèìûì (ðèñ. 3, á), à ÷åðåç 6 ìèí
îñâåùåíèÿ ñòðóêòóðà ãëàçíîãî ïÿòíà ïî÷òè ïîëíîñòüþ
âîññòàíàâëèâàåòñÿ äî íîðìû, õàðàêòåðíîé äëÿ ñâåòîâîé
êóëüòóðû (ðèñ. 3, â, ã). Íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè,
÷òî è â ñâåòîâîé, è â òåìíîâîé êóëüòóðàõ ìóòàíòà Brc-1

íàêàïëèâàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè îäíî è òî æå êîëè÷åñòâî êà-
ðîòèíîèäîâ (ñì. òàáëèöó). Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî ðàçðóøåíèå ãðàíóë ãëàçíîãî ïÿòíà â
òåìíîòå ñâÿçàíî íå ñ ïîòåðåé êàðîòèíîèäîâ, à, ñêîðåå âñå-
ãî, ñ íàðóøåíèåì ñèíòåçà èõ ëèïèäíûõ êîìïîíåíòîâ
(Ëîñü, 2014).

Â òåìíîâîé êóëüòóðå ìóòàíòà Brc-1 ìåìáðàíû ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè òàêæå ïðàêòè÷åñêè íå âûÿâëÿþòñÿ, õîòÿ
ìåæìåìáðàííîå ïðîñòðàíñòâî â âèäå ýëåêòðîííî-ïðî-
çðà÷íîé çîíû õîðîøî âûðàæåíî (ðèñ. 1, à).

Öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàííûå îðãàíîèäû — äèê-
òèîñîìû, ìåìáðàíû öèñòåðí ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòè-
êóëóìà (íå ïîêàçàíû) è ìåìáðàííûå âåçèêóëû àïïàðàòà
Ãîëüäæè — â òåìíîâîé êóëüòóðå ìóòàíòà Brc-1 òàêæå

356 Ã. À. Ñåìåíîâà è äð.

Ðèñ. 3. Óëüòðàñòðóêòóðà ãëàçíîãî ïÿòíà â õëîðîïëàñòàõ êëåòîê ìóòàíòà Brc-1 õëàìèäîìîíàäû, âûðàùåííûõ è çàôèêñèðîâàííûõ â
òåìíîòå (à), âûðàùåííûõ â òåìíîòå è çàôèêñèðîâàííûõ ïîñëå ïðåáûâàíèÿ íà ñâåòó â òå÷åíèå 1 (á) è 6 (â) ìèí è âûðàùåííûõ è çà-

ôèêñèðîâàííûõ ïðè íåïðåðûâíîì îñâåùåíèè (ã).

ãï — ãëàçíîå ïÿòíî. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 100 íì.
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Ñîäåðæàíèå êàðîòèíîèäîâ â êëåòêàõ äèêîãî òèïà ÑÑ-124
è ìóòàíòà Brc-1 Chlamydomonas reinhardtii, âûðàùåííûõ â òåìíîòå è íà ñâåòó

Øòàìì Óñëîâèÿ ðîñòà Ãåíîòèï
Ñîäåðæàíèå êàðîòèíîèäîâ,

ìêã íà 109 êëåòîê

Äèêèé òèï CC-124 Òåìíîòà wt 172.7 � 13.0

Ìóòàíò Brc-1 » brc-1 135.2 � 11.2

Äèêèé òèï CC-124 Ñâåò wt 324.8 � 9.8

Ìóòàíò Brc-1 » brc-1 131.2 � 12.3

Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà àïïàðàòà Ãîëüäæè â êëåòêàõ ìóòàíòà Brc-1 õëàìèäîìîíàäû â òåìíîâîé (à) è ñâåòîâîé (á) êóëüòóðàõ.

Â òåìíîâîé êóëüòóðå ìåìáðàíû äèêòèîñîì íå âûÿâëÿþòñÿ, à ìåìáðàííûå âåçèêóëû îòñóòñòâóþò. Â êëåòêàõ, âûðàùåííûõ íà ñâåòó, îíè íîðìàëüíî
ñôîðìèðîâàíû. àã — àïïàðàò Ãîëüäæè. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 100 íì.



ïðàêòè÷åñêè íå âûÿâëÿþòñÿ (ðèñ. 4, à) ïî ñðàâíåíèþ ñî
ñâåòîâîé êóëüòóðîé (ðèñ. 4, á).

Ñëåäóåò îñîáî îòìåòèòü, ÷òî â òåìíîâîé êóëüòóðå
ïëîòíîñòü ðèáîñîì â öèòîïëàçìå ìàêñèìàëüíà è äîñòèãà-
åò 1100 ðèáîñîì íà 1 ìêì2, à ïðè êðàòêîâðåìåííîì îñâå-
ùåíèè â òå÷åíèå 1—6 ìèí ïëîòíîñòü ðèáîñîì â ñâåòîâîé
êóëüòóðå ñíèæàåòñÿ è ñîñòàâëÿåò 600—700 ðèáîñîì íà
1 ìêì2.

Ìåìáðàíû îáîëî÷êè õëîðîïëàñòà è òèëàêîèäîâ â
òåìíîâîé êóëüòóðå ñëàáî âûðàæåíû è ïðè êðàòêîâðåìåí-
íîì îñâåùåíèè â òå÷åíèå 1—6 ìèí òàêæå ôîðìèðóþòñÿ
î÷åíü ìåäëåííî.

Îáñóæäåíèå

Íàáëþäàåìîå îòñóòñòâèå ñôîðìèðîâàííûõ êëåòî÷-
íûõ ìåìáðàí ó ìóòàíòà Brc-1, ðàñòóùåãî â òåìíîòå,
ìîæåò îçíà÷àòü êàê ôàêòè÷åñêóþ äåñòðóêöèþ, òàê è ãëó-
áîêóþ õèìè÷åñêóþ ìîäèôèêàöèþ, ïðèâîäÿùóþ ê íå-
âîçìîæíîñòè âûÿâëåíèÿ èõ ñòàíäàðòíûìè ìåòîäàìè ôèê-
ñàöèè êëåòîê è ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî àíàëèçà.
Íî òîò ôàêò, ÷òî ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû ó ìóòàíòà Brc-1
íà÷èíàþò áûñòðî ôîðìèðîâàòüñÿ óæå â ïåðâûå ìèíóòû
îñâåùåíèÿ, ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â êëåòêàõ, âû-
ðàùåííûõ â òåìíîòå, èõ äåéñòâèòåëüíî íåò.

Â ïðåäûäóùåé ñòàòüå (Ëàäûãèí è äð., 2014) ìû ïðåä-
ïîëîæèëè, ÷òî ðàçðóøåíèå ìåìáðàí â êëåòêàõ ìóòàíòà
Brc-1 ïðîèçîøëî â ðåçóëüòàòå íàêîïëåíèÿ ïðîòîïîðôèðè-
íîâ â òåìíîòå è ãåíåðèðîâàíèÿ òðèïëåòíîãî êèñëîðîäà
ïðè îñâåùåíèè. Òðèïëåòíûé êèñëîðîä ÿâëÿåòñÿ î÷åíü àê-
òèâíîé ôîðìîé, è ñëåäñòâèåì åãî äåéñòâèÿ ìîãóò áûòü
ìíîãèå îêèñëèòåëüíûå ïðîöåññû, â ÷àñòíîñòè ïðîöåññ ïå-
ðåêèñíîãî îêèñëåíèÿ ëèïèäîâ, ïðèâîäÿùèé ê ðàçðóøå-
íèþ ìåìáðàí (Ïîëåññêàÿ, 2007).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïîêàçàíî, ÷òî îòñóòñòâèå ìåìá-
ðàí â êëåòêàõ ìóòàíòà Brc-1 íàáëþäàåòñÿ â ïîëíîé òåìíî-
òå, â òî âðåìÿ êàê âñåãî 1 ìèí îñâåùåíèÿ ïðèâîäèò ê çà-
ïóñêó ïðîöåññà âîññòàíîâëåíèÿ âñåõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí.
Ñëåäîâàòåëüíî, îòñóòñòâèå ïðîöåññà ìåìáðàíîîáðàçîâà-
íèÿ â òåìíîòå ó äàííîãî ìóòàíòà ÿâëÿåòñÿ, ñêîðåå âñåãî,
ñëåäñòâèåì íå ðàçðóøåíèÿ, à íåâîçìîæíîñòüþ èõ ñèíòå-
çà. Òàê êàê îñíîâîé ëþáîé êëåòî÷íîé ìåìáðàíû ÿâëÿåòñÿ
ëèïèäíûé áèñëîé, îáðàçîâàííûé ãëèöåðîëèïèäàìè
(Ëîñü, 2014), ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èìåííî â öåïè
ñèíòåçà ãëèöåðîëèïèäîâ â êëåòêàõ ìóòàíòà Brc-1 ïðîè-
çîøëî íàðóøåíèå. Ó÷èòûâàÿ, ÷òî ãåí brc-1 ÿâëÿåòñÿ ðåãó-
ëÿòîðíûì, ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî îí íå òîëüêî áëîêèðóåò
àêòèâíîñòü Mg-õåëàòàçû, íî è íàðóøàåò ñèíòåç ãëèöåðî-
ëèïèäîâ.

Ñòðóêòóðíûé ýëåìåíò êëåòêè — ìåìáðàíà — ÿâëÿåò-
ñÿ íå òîëüêî áàðüåðîì, îãðàíè÷èâàþùèì êëåòî÷íûå êîì-
ïàðòìåíòû, íî è ìåñòîì ñèíòåçà è ëîêàëèçàöèè ìíîãèõ
ôåðìåíòíûõ êîìïëåêñîâ.

Íî òî, ÷òî êëåòêè ìóòàíòà Brc-1 â òåìíîòå ðàñòóò è
ðàçìíîæàþòñÿ ïðè âèäèìîé äåñòðóêöèè ìåìáðàí, çàñòàâ-
ëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èíñòðóìåíòàðèé áåëêîâîãî ñèí-
òåçà â íèõ íå íàðóøåí. Áûñòðîå âîññòàíîâëåíèå ìåìáðàí
íà ñâåòó ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî âñå áåëêîâûå ôåð-
ìåíòàòèâíûå è ñòðóêòóðíûå êîìïîíåíòû óæå ñôîðìèðî-
âàíû. Ïîêàçàòåëüíà è âûñîêàÿ ïëîòíîñòü ðèáîñîì â öèòî-
ïëàçìå â òåìíîâîé êóëüòóðå, ÷òî òàêæå ìîæåò ïîäòâåðæ-
äàòü íàøå ïðåäïîëîæåíèå.

Èçâåñòíû äðóãèå ìóòàíòû õëàìèäîìîíàäû, íå èìåþ-
ùèå âèäèìîé êëåòî÷íîé ñòåíêè, êîòîðûå ìîãóò æèòü è
ðàçìíîæàòüñÿ (Zhang, Robinson, 1986). Îäíàêî ìóòàíò
Brc-1, íå ôîðìèðóþùèé ïëàçìàëåììó â òåìíîòå, îïèñàí,
ïî-âèäèìîìó, âïåðâûå.

Îñîáî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â êëåòêàõ ðàñòåíèé ðîëü
ïëàçìàëåììû, âåðîÿòíî, íå òàê âåëèêà, êàê â êëåòêàõ æè-
âîòíûõ, ïîñêîëüêó ðàñòèòåëüíûå êëåòêè èìåþò ïëîòíóþ
îáîëî÷êó. Õëàìèäîìîíàäà ÿâëÿåòñÿ îäíîêëåòî÷íûì îðãà-
íèçìîì, ÷òî òàêæå ñíèæàåò íàãðóçêó íà ïëàçìàëåììó
âñëåäñòâèå îòñóòñòâèÿ ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ. Âîç-
ìîæíî, ïîýòîìó îòñóòñòâèå ïëàçìàëåììû ó ìóòàíòà Brc-1
â òåìíîòå íå ÿâëÿåòñÿ ëåòàëüíûì ôàêòîðîì äëÿ êëåòêè.

Ïîêàçàííàÿ íàìè ãëóáîêàÿ ñòðóêòóðíàÿ ïåðåñòðîéêà
ìèòîõîíäðèé, à èìåííî îòñóòñòâèå âíåøíåé è âíóòðåí-
íåé ìåìáðàí, âûñîêàÿ ýëåêòðîííàÿ ïëîòíîñòü è ãîìîãåí-
íîñòü åå ìàòðèêñà ó ìóòàíòà Brc-1 â òåìíîòå, ïî-âèäèìî-
ìó, äîëæíà ïðèâîäèòü è ê íàðóøåíèþ èõ ôóíêöèîíàëü-
íîé àêòèâíîñòè. Íî âíåìèòîõîíäðèàëüíûé ïðîöåññ
ãëèêîëèçà, õîòÿ è ìåíåå ýôôåêòèâíûé, ÷åì îêèñëèòåëü-
íîå ôîñôîðèëèðîâàíèå, âîçìîæíî, âñå æå ìîæåò îáåñïå-
÷èòü êëåòêè ýíåðãèåé.

Ëàáèëüíîñòü ìåìáðàí ÿäåðíîé îáîëî÷êè õîðîøî èç-
âåñòíà, òàê êàê äåëåíèå êëåòîê ñîïðîâîæäàåòñÿ èñ÷åçíî-
âåíèåì è ïîñëåäóþùèì âîññòàíîâëåíèåì ÿäåðíîé îáî-
ëî÷êè.

Äèêòèîñîìû àïïàðàòà Ãîëüäæè ó÷àñòâóþò â ñèíòåçå
âåùåñòâ, êîòîðûå òðàíñïîðòèðóþòñÿ ê ìåñòó îáðàçîâàíèÿ
êëåòî÷íûõ ñòåíîê (Øàðîâà, 2004). Ìåìáðàííûå âåçèêóëû
îòïî÷êîâûâàþòñÿ îò äèêòèîñîì è ïåðåíîñÿòñÿ ê ïëàçìà-
ëåììå, êîòîðàÿ ó÷àñòâóåò â ïîñòðîåíèè êëåòî÷íûõ ñòå-
íîê. Íè âåçèêóë, íè ïëàçìàëåììû ó ìóòàíòà Brc-1 â òåì-
íîòå íå íàáëþäàåòñÿ. Íî â îòñóòñòâèå ïëàçìàëåììû ìî-
æåò áûòü è íå íóæåí òðàíñïîðò â âåçèêóëàõ, à âîçìîæåí
ïðÿìîé âûõîä íåîáõîäèìûõ ìîëåêóë ê êëåòî÷íîé ñòåíêå.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíû ìóòàíòû õëàìèäîìîíà-
äû ñ ïîëíîé èëè ÷àñòè÷íîé ðåäóêöèåé ãëàçíîãî ïÿòíà
(Morel-Laurens, Bird, 1987; Ëàäûãèí, Ñåìåíîâà, 2014). Íî
â òåìíîâîé êóëüòóðå ó êëåòîê ìóòàíòà Brc-1 â ãëàçíîì
ïÿòíå îñòàþòñÿ òîëüêî áåëêîâûå îáîëî÷êè ãðàíóë, à ýëåê-
òðîííî-ïëîòíàÿ ëèïèäíî-êàðîòèíîèäíàÿ ñóáñòàíöèÿ
âíóòðè ãðàíóë èñ÷åçàåò. Ïîäîáíàÿ êàðòèíà íàáëþäàëàñü
ïðè ýêñòðàêöèè ëèïèäîâ èç êëåòîê õëàìèäîìîíàäû (Ñå-
ìåíîâà, 1978). Íà îñíîâàíèè ýòèõ ðåçóëüòàòîâ ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â òåìíîâîé êóëüòóðå ìóòàíòà Brc-1
ëèïèäû, êîòîðûå âõîäÿò â ñîñòàâ ãðàíóë ãëàçíîãî ïÿòíà,
åùå íå ñèíòåçèðîâàëèñü. Ïîñêîëüêó â êëåòêàõ ìóòàíòà
Brc-1 â òåìíîòå íàðóøåíà îðãàíèçàöèÿ âñåõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí, ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ýòî íàðóøåíèå ïðîèçîøëî
â ñàìîì íà÷àëå öåïè ñèíòåçà ãëèöåðîëèïèäîâ (Ëîñü,
2014). Ñèíòåç êàðîòèíîèäîâ â òåìíîòå ó ìóòàíòà Brc-1
ñîõðàíèëñÿ (ñì. òàáëèöó), ïîýòîìó íå ìîæåò áûòü ïðè÷è-
íîé ðåäóêöèè ãðàíóë ãëàçíîãî ïÿòíà.

Â îòëè÷èå îò ñèíòåçà õëîðîôèëëà, êîòîðûé ïðîèñõî-
äèò òîëüêî â õëîðîïëàñòàõ (Øàëûãî, 2004), ñèíòåç ãëèöå-
ðîëèïèäîâ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíûé ìíîãîñòóïåí÷à-
òûé ïðîöåññ è ïðîèñõîäèò â íåñêîëüêèõ êëåòî÷íûõ êîì-
ïàðòìåíòàõ (Ëîñü, 2014). Ïîêàçàííàÿ â äàííîé ðàáîòå
ñâåòîçàâèñèìîñòü ïðîöåññà âîññòàíîâëåíèÿ ñòðóêòóðû
ìåìáðàí ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàðóøåíèÿ â ïðî-
öåññàõ ñèíòåçà ãëèöåðîëèïèäîâ ó îäíîêëåòî÷íîé çåëåíîé
âîäîðîñëè Ch. reinhardtii çàòðàãèâàþò õèìè÷åñêèå ðåàê-
öèè, ëîêàëèçîâàííûå â õëîðîïëàñòàõ.

358 Ã. À. Ñåìåíîâà è äð.
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LIGHT-DEPENDENT SYNTHESIS OF CELL MEMBRANES

IN THE Brc-1 MUTANT OF CHLAMYDOMONAS REINHARDTII
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The structural organization of cells of the Brc-1 mutant of the unicellular green algae Chlamydomonas re-
inhardtii grown in the light and in the dark has been studied. The Brc-1 mutant contains the brc-1 mutation in
the nucleus gene LTS3. In the light, all membrane structures in mutant cells form normally and are well develo-
ped. In the dark under heterotrophic conditions, the mutant cells grew and divided well, however, all its cell
membranes: plasmalemma, tonoplast, mitochondrial membranes, membranes of the nucleus shell and chloro-
plast, thylakoids, and the membranes of dictiosomes of the Golgi apparatus were not detected. In the dark under
heterotrophic conditions, mutant cells well grow and divide. It were shown that a short-term (1—10 min) expo-
sure of Brc-1 mutant cells to light leads to the restoration of all above-mentioned membrane structures. Possible
reasons for the alterations of membrane structures are discussed.

K e y w o r d s: Chlamydomonas reinhardtii, Brc-1 mutant, chloroplast, membrane ultrastructure, light-de-
pendent synthesis.
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