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В в е д е н и е 

Свет участвует в разнообразных физиологических процессах - от зре
ния до фотосинтеза, - характерных для нормальной жизнедеятельности орга
низмов. Однако при определенных условиях свет может стать неблагоприят
ным фактором. Более т о г о , у представителей разнообразных таксономических 
групп существуют мутанты, для которых облучение видимым светом представ
ляет опасность даже в условиях, оптимальных для выращивания исходной ди
кой формы (Krinsky, 1968). Следовательно, живые организмы, в норме под
верженные действию с в е т а , располагают мощной защитной системой, которая 
находится под генетическим контролем. 

Так как фотоингибирование затрагивает основные жизненные функции, а 
большинство биологически важных макромолекул, таких как полипептиды и 
нуклеиновые кислоты, прозрачны по отношению к видимому свету, повреждаю
щее действие света должно быть опосредовано целой серией промежуточных 
реакций. Совокупность реакций, приводящих к окислению тех или иных компо
нентов клетки за счет энергии возбужденных светом молекул пигментов-фото
сенсибилизаторов, объединяется термином "фотодинамическое действие". Эн
догенными фотосенсибилизаторами являются вещества фпавиновой и порфирино-
вой природы. 

Такое представление о фотоингибировании приводит к заключению, что 
система реакций, защищающих организм от потенциально летального действия 
видимого с в е т а , должна быть эволюционно наиболее развитой у растений и 
водорослей, обладающих 2-й фотохимической системой фотосинтеза. Действи
тельно, такие условия, как присутствие эндогенно выделяющегося кислорода, 
равно как и наличие больших количеств хлорофилла - эффективного фотосен
сибилизатора, делают фотоокислительные процессы очень высоковероятными и 
тем самым представляют постоянную угрозу для жизнедеятельности клеток 
растений и водорослей. 

Удобной моделью для экспериментального изучения системы светозащиты 
Фотосинтезирующих организмов служит коллекция светочувствительных мутан
тов зеленой водоросли Chlamydomonas reinhardi. Биохимико-биофизическое 
изучение этих мутантов позволяет установить, какие компоненты клетки 
обеспечивают устойчивость водоросли к существованию на свету. На этом пу-
я была, например, подтверждена защитная роль каротиноидов (Sager, Zalo-
Ьаг, 1958; Stolbova, 1 9 7 5 ) , продемонстрированная ранее для фотосинтези-
РУющих бактерий. 

Не менее интересной задачей, чем выявление отдельных компонентов 
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системы светозащиты, представляется выяснение вопроса, каким образом вза
имодействуют эти компоненты, поскольку без понимания специфики их взаимо
действия вряд ли удастся обнаружить те эволюционные преобразования, кото
рые имели место при возникновении эукариотических фотосинтезирующих орга
низмов. Для этой цели можно использовать ту же коллекцию светочувствитель
ных мутантов. Один из путей состоит в получении светоустойчивых ревертан-
тов , в выявлении у них супрессорных мутаций и в изучении самостоятельных 
фенотипических эффектов этих мутаций. В этом случае в нашем распоряжении 
оказывается набор функционирующих систем светозащиты, реконструированных 
на основе сочетания различных мутаций. Сопоставляя физиологические харак
теристики этих систем с фенотипическим проявлением каждой из мутаций, мох-
но решить проблему взаимодействия элементов нормальной системы светозащи
ты. Расширение коллекции анализируемых форм за счет ревертантов может 
оказаться полезным и на более раннем этапе расчленения системы светозащи
ты на составляющие ее компоненты, особенно в случае плейотропности дейст
вия исходной мутации или при комбинации в генотипе светочувствительного 
штамма более чем одного мутационного изменения, влияющего на изучаемую 
совокупность признаков. 

Прежде чем изложить результаты работы в этом направлении, следует 
несколько более подробно остановиться на механизмах фотодинамического дей
ствия и светозащитной функции каротиноидов, поскольку уже это рассмотре
ние позволяет составить самое общее представление о компонентах системы 
светозащиты фотосинтезирующих организмов, которое можно принять в качест
ве рабочей гипотезы. 

Светозащитная функция каротиноидов 

Значительный прогресс в изучении светоустойчивости живых систем, в 
том числе и в истолковании результатов опытов с мутантами, стал возможен 
благодаря работам Фута (Foote, 1968), одним из первых пришедшего к пони
манию того , что множество гипотетических механизмов фотодинамического 
действия (Spikes, 1968), находивших экспериментальное подтверждение на 
различных моделях, содержит не взаимоисключающие, но лишь крайние вариан
ты протекания одних и тех же процессов в зависимости от физико-химических 
констант реагирующих молекул и от внешних условий. 

Итак, свет поглощается молекулой фотосенсибилизатора, в результате 
чего эта молекула переходит в возбужденное состояние . Ее судьба в этом 
состоянии составляет Суть дальнейших превращений. Возбужденный сенсибили
затор может непосредственно реагировать либо с субстратом реакции (путь 
Б ) , либо с молекулярным кислородом (путь А) ( р и с Л , а ) . Хотя оба пути ве
дут в конечном итоге к фотоокислению, они неравноценны в смысле своей 
биологической значимости. В то время как in vitro, в молекулярных раст
ворах, преобладает тип взаимодействия с кислородом, мембранная организа
ция биологических систем заставляет предполагать , что значительную долю 
может составлять альтернативный путь . 

На основании экспериментов со светочувствительным мутантом фотосин-
тезирующей бактерии Систром с с о т р . (Sistrom e.a., 1956) предположили, 
что каротиноиды могут защищать клетку от гибели на с в е т у . 
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Сенс 
Путь А 

^ П у т ь Б 

Фотодинамическое 

Ф о т о с и н т е з 

Р и с . 1 . Механизмы биодинамического действия (a) (Foote, 1УоЬ) 
и светозащитной функции каротиноидов (J") (Jtrinsky, i97i У 

Сенс - фотосенсибилизатор, Кар - каротиноид, 
Ст и А - субстрат фотоокисления. 
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Интенсивные исследования этой проблемы в последующие годы подтверди
ли данное положение, расширили круг объектов, для которых оно справедли
во, и привели к постановке вопроса о возможных механизмах участия каро
тиноидов в реакциях светозащиты (Krlnsky, 1971). Если каротиноиды рас

полагаются мегду источником света и фотосенсибилизатором и перекрываются 
Iс последним но спектру поглощения, они могут выступать в качестве естест 
венных фильтров. Обнаружение каротиноидов в клеточной стенке зеленых во 
дорослей (Burczyk, 1973) не позволяет сбрасывать со счетов этот меха
низм. 

Каротиноиды могут эффективно гасить возбуждение как молекул фотосен-
рио'илизаторов, так и кислорода, так что возможные механизмы защитного 
действия каротиноидов отражают механизмы фотодинамического действия (рис . 

Р»<П. Для эффективного гашения возбуждения сенсибилизаторов (механизм П) 
каротиноиды должны располагаться в непосредственной близости от них на 
кембранах, а для нейтрализации синглетного кислорода (механизм Ш) необ

ходима их надпороговая относительная концентрация, т . е . оказывается зна
чимым количество каротиноидов в клетке . Последнее и было обнаружено при 
изучении светочувствительных мутантов высших растений и нефотосинтезирую-

|ЮХ бактерий (Sander е .а . ,1968 ; Matnews-Rotn, Erinsky, 1970) . 

Значимость расположения каротиноидов в структуре хлоропласта для 
"оддержания светоустойчивости (механизм II) следует из работ со светочув
ствительными мутантами Scenedesmus obliquus с неизмененным составом ка
ротиноидов. У одного из них было выявлено изменение структуры хлоропласт-
а ы х мембран (Bishop, 1975) и нарушение биосинтеза витамина Е, который 
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играет структурную роль в формировании фотосинтетического аппарата (в а _ 
szynsky,l974). У другого светочувствительного мутанта с нормальным ка-
ротиноидным составом первым проявлением аэробной светочувствительности 
было исчезновение свв той аду даруемых изменений оптической плотности с мак
симумом при 515 нм (Harvey, Bishop, 1 9 7 4 ) , что может отражать простран
ственное разобщение молекул каротиноидов и фотосенсибилизатора (Mathis 
1969) . 

Если роль сенсибилизатора приписать хлорофиллу использование энер
гии возбужденных молекул хлорофилла в реакционных центрах фотосистем мож
но рассматривать как защитный механизм ( р и с . 1 9 5 ) , Действительно, свето
чувствительные пластомные мутанты высших растений характеризуются наруше
нием частных реакций фотосинтеза и структуры фотосинтетического аппарата 
(Fork, Heber, 1968; Herrmann, 1971? 1 9 7 2 ) . Однако в свете данных о на
рушении фотосинтеза у мутантов Chlamydomonas reinnardi, отобранных по 
их повышенной по сравнению с диким типом светоустойчивости (Epei, Levine, 
1971) , фотосинтез нельзя рассматривать исключительно как защит
ный механизм. 

Расчленение системы светозащиты 

Светочувствительность салатных мутантов можно однозначно приписать 
нарушению биосинтеза каротиноидов. У представителей этой группы либо со
вершенно не обнаруживается каротиноидов, либо наблюдается уменьшенное ко
личество всех каротиноидов, характерных для дикого типа (stolbova, 1975), 
Наличие отдельных каротиноидов в следовых количествах соответствует мес
ту этих пигментов на пути биосинтеза каротиноидов (Goodwin, 1965). 

На спектрах поглощения гетеротрофных культур салатных мутантов вы
является уменьшение оптической плотности в полосе каротиноидов (ч-80 нм) 
( р и с . 2 , а ) . Уменьшается как количество каротиноидов на клетку, так и их 
количество по отношению к хлорофиллу. Количество хлорофилла на клетку 
также уменьшено, соотношение хлорофаллов а/b увеличено, а анализ второй 
производной спектра поглощения (рис.2,6~) выявляет преобладание компонен
тов хлорофиллбелкового комплекса 1-й фотоситемы. Все эти изменения в об
ласти поглощения хлорофиллов можно трактовать как опосредованные наруше
нием биосинтеза каротиноидов ( с м . Bishop, 1 9 7 1 ) . 

Светло-зеленые ревертанты от салатных светочувствительных мутантов 
характеризуются неполнотой восстановления светоустойчивости, что прояв
ляется в ингибировании роста культур этих штаммов под действием света 
( р и с . 3 ) . Этому частичному восстановлению светоустойчивости соответствова
ла частичная же нормализация спектральных характеристик гетеротрофных 
культур ревертантов ( р и с . 2 ) . В области поглощения хлорофиллов наблюдалась 
нормализация соотношения хлорофиллбелковых комплексов, что можно рассмат
ривать как указание на общую нормализацию структуры хлоропластных мемб
ран. 

В области поглощения каротиноидов наблюдались следующие изменения: 
I ) увеличивалось количество каротиноидов на клетку; 2) увеличивалось от
ношение каротиноидов к хлорофиллу; 3) наблюдался батохромный сдвиг мак
симума поглощения каротиноидов ( р и с . 2 , 6 ) . Эти данные могут быть рассмот-
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рены в свете представлений о механизмах участия каротиноидов в 
реакциях фотозащиты. Значимость концентрации каротиноидов в клет¬
к е однозначно указывает на механизм гашения синглетного кислоро
да, увеличение отношения каротиноиды/хлорофилл и нормализация с о 
отношения хлорофиллбелковых комплексов - на определенную роль меха
низма гашения возбужденного фогосенсибилизатора. Батохромный сдвиг 
в области поглощения каротиноидов, наблюдающийся и на спектрах 
второй производной ( р и с . 2 , 6 ) , связан, по данным Майстера и Мас-
л о в ой (Meister, Maslova, 1968), с обратимой энзиматическсй д е 
зоксидацией эпоксикаротиноидов, для которой также предполагается 
функционирование в качестве защитного механизма (механизм I) (рис. 
1,(5"). Эпоксидный цикл в качестве защитного механизма действия 
каротиноидов принципиально отличается от первых двух механизмов, 
так как предполагает обратимое окисление молекул пигмента, т . е . 
химическое превращение, а не просто перенос энергии между моле
кулами, 

Поскольку на батохромный сдвиг, связанный с каротиноидами, 
могут накладываться спектральные изменения хлорофиллов, прежде 
всего хлорофилла Ъ (Meister, Maslova, 1968), для оценки участия 
каротиноидов в этом сдвиге мы взяли двойной мутант НГ-2, несу
щий кроме мутации светочувствительности, приводящей к уменьшению 
количества каротиноидов на клетку в гетеротрофных культурах, еще 
и другую мутацию, блокирующую темновой синтез хлорофиллов, и срав
нили с этим мутантом полученные от него светло-зеленые светоу-
стсйчивые ревертанты, сохранившие блок в темновом синтезе хлоро
филла . 

Батохромный сдвиг при сопоставлении спектров суспензий этих форм еще 
удавалось зарегистрировать ( р и с . 2 , г ) . При сопоставлении же молекулярных 
растворов каротиноидов, экстрагированных из (рис .2 ,д) этих форм, такого 
сдвига наблюдать не удалось , в то время как спектральные изменения, свя
занные с деэпоксидацией, по данным Ямамато и др . (Yamamoto е . а . , 1972) 
должны наблюдаться как i n vivo, так и в растворах пигментов. Из этих 
наблюдений следует , что данный сдвиг, по крайней мере отчасти, обусловлен 
изменением положения каротиноидов в пигментлипопротеидном комплексе, а 
эпоксидный цикл, если и играет роль в защите клетки от фото динамических 
повреждений, то не главную, а подчиненную. Главную же роль играют, по 
всей вероятности., процессы миграции энергии между возбужденными молекула
ми фотосенсибилизатора и кислорода, с одной стороны, и каротиноидов - с 
Другой. 

ДРУГОЙ класс светочувствительных мутантов Chlamydomonas reinhardi 
объединяет оранжевые формы, у которых не было обнаружено снижения в со
держании каротиноидов, но отмечено отсутствие хлорофиллов. На спектрах 
поглощения ( р и с . 4 , а ) наблюдается высокая оптическая плотность в области 
каротиноидов. При низком содержании хлорофиллов соотношение хлорофиллов 
^ также крайне низкое и свидетельствует о преобладании хлорофиллбелко-
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Рис .2 . Спектры поглощения (а) и их вторые производные ( 0 , 0 , г , д ) г е -
рротрофных культур салатных светочувствительных мутантов и их светло-зе

леных ревертантов. 

О поглощении пигментов in vivo оудили по следующим полосам поглоще-
i : каротиноидов - 480 нм, хлорофилла « а » - 670-680 нм, хлорофилла «Ь» 

" б 50 нм. Соотношение хлорофиллов a/b in vivo соответствует соотношению 
^-ов I и П (Aiberte e .a . , 1974). Ост. объяснения в тексте . 
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рж1-1-135,АНАЭР0БН0 Рис.3.Клеточные де
ления на свету ревертан-
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светочувствительного му
танта N - I 3 5 в сравнении 
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С- - среднее число ци-
токинезоз . 

рж 1-1-135 

р1-135, АНАЭРОБНО 
р1-135 
N-135 

48 Время, ч 

а 494/29 
РЖ1-494/29 
р1-494/29 

О I — 
400 

600 

500 600 700 750 
\,НМ 

Р и с . 4 . Фенотип оранжевых 
светочувствительных мутантов. 

а- спектры поглощения 
гетеротрофных культур мутанта 
49Ч-/29, его желтого (рж!-494/ 
29) и светло-зеленого (рМ94/ 
29) ревертантов ; б- спектры 
поглощения гетеротрофных кул1г 
тур двойного мутан
т а , выращенных в присутствии 

100 7j 0 стрептошщина, 30 мгк/мл C/VJ 
без антибиотика ( 2 ) . 



( ! 0 Г О комплекса 2-й фотосистемы. То, что белковая часть этого комплекса 
|,ранслируется в цитоплазме (Machoid, Aurich, 1972), указывает на воз -

ную связь природы нарушений у оранжевых мутантов с белковым синтезом 
I хлоропласте. 

На спектрах поглощения гетеротрофных культур оранжевых мутантов кро-
j6 полос хлорофиллов и каротиноидов присутствуют максимумы около 545, 600 
,645 нм, которые соответствуют красным включениям, накапливаемым в этих 
рьтурах. Спектральные характеристики этих включений сходны с таковыми 

•т brown-мутантов Chlamydomonas reinhardi, накапливающих протопорфирин 
; (Wang е . а . , 1974). Ослабление накопления красных включений при дей

ствии стрептомицина на двойной its^sr^-мутант (рис.4,3"), на наш взгляд, 
Подтверждает предположение, что эти включения являются продуктами дегра-

щпш хлорофилла и , во всяком случае, свидетельствует о сложной природе 
красных включений у мутантов Chlamydomonas reinhardi (см.также Wang е . а . , 

. . 1974). 
Вышеприведенная характеристика оранжевых мутантов заставляет искать 

рчину их светочувствительности в нарушении структурного состояния пиг-
внтов. 

Высокое содержание каротиноидов при нарушении структуры хлоропласта 
юкет даже способствовать проявлению светочувствительности (Harnischfeger, 
Saffron, 1970). 

При сопоставлении спектров поглощения гетеротрофных культур желтого 
|рертанта рж-1-494/29 и исходного мутанта 494/29 у ревертанта не удает-

|:г зарегистрировать увеличения содержания каротиноидов, в то время как в 
области поглощения хлорофиллов наблюдается нормализация соотношения хло-

I рофиллов а/Ъ и , следовательно, хлорофиллбелковых комплексов ( р и с . 4 , а ) . 
™J светло-зеленого ревертанта от этого же мутанта pI-494/29 наблюдается 

ке более полная нормализация структурного состояния хлорофиллов. Умень
шив поглощения красных включений у ревертантов дает дополнительные ос
нования рассматривать эти включения как показатель нарушения структуры 
аоропласта. 

Класс зеленых светочувствительных мутантов включает формы, не отли
чающиеся от дикого типа по набору, количеству и состоянию основных пиг
ментов пластиды (btolbova, 1975; Столбова и д р . , 1975). На этом основа-
• А.В.Столбова (1974) постулировала белковый компонент в системе свето-
защиты, с которым и связывала причину гибели зеленых мутантов на свету 

Реконструкция системы светозащиты 

Темно-зеленые ревертанта от салатных светочувствительных мутантов не 
отличались от штаммов дикого типа по скорости роста на свету ( р и с . 3 ) . 
1е?Радный анализ скрещиваний темно-зеленых ревертантов от салатных свето-

сулъ- ^ствительных мутантов со штаммами дикого типа не выявил светочувстви-
г Таг |**ьных рекомбинантов ( т а б л . 1 ) . Семейный анализ 626 тетрад скрещивания 

&-*49(+) х mt(-) также их не выявил. В случае темно-зеленых ревертан-
{ов причиной восстановления светоустойчивости следует считать обратную 
Стацию или внутригенную супрессию. Гипотезу о супрессии,не сцепленной с 
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в 
Т а б л и ц а I 

Тетрадный анализ скрещиваний с yvaOTMN ревертантов от I t s , - м у т а н т о в Chlamydomonas reinhardi 

IE Скрещивание Генотипы Типы тетрад 
IE Скрещивание Генотипы 

Полные Неполные Исключитель 
ные 

IE Скрещивание Генотипы 

p N T Р соот
в е т с т 
вия 
1:1:ч-

Р N+T 

Исключитель 
ные 

501 H - I 4 9 ( + ) х mt ( - ) l t s + x i t s } 1 4 ( 6 2 6 / 6 

502 mt(+) x P 8 - I - I 3 5 ( - ) l t s + x l t s + 18 7 

503 N - I 4 9 ( + ) X P 8 - I - I 3 5 ( - ) l t s^ x I t s * 23 4 
* 

504 PI-149(+) x Р 3 - 2 Д 3 5 ( - ) l t s + x I t s } 32 9 • 

505 М-1Ч-9С+) x р ж М 5 4 ( - ) l t f ^ l u t } x l t s 1 l u t 1 13 8 31 > 0,05 3 6 1 0 

506 PI - I49 (+ ) x p3 - I54 ( - ) 11 ;*sup+ x l t s ^ s ^ 5 10 ч ! >0,05 12 6 

507 P8-I49(+) x 5 0 5 - 3 6 - Ч - ) ' l u t } X lutx| 12 

508 p6-149(+) x mt( - ) lts^sup^ x lts^sup^ 5 6 20 >0,05 1 1 1 

509 Ж-3(+) x 505-36-4(-) lu t^ x lu t^ (374)* 

Данные семейного анализа. 



исходной мутацией, можно отклонить. Темно-зеленые ревертанты от мутанта 
Я-Ш были использованы в дальнейшем в качестве аналогов дикого типа 
из-за хорошей фертильности скрещиваний с их участием. 

Скрещивание желтого ревертанта рж!-154 ( - ) с аналогом дикого типа 
РМ49(+) показало, что фенотип желтого ревертанта обсуловлен взаимодей
ствием двух несцепленных мутаций: одна из них - исходная мутация i t s 1 , 
другая - тоже пигментная мутация, lutescens,,, обладающая четким самосто
ятельным фенотипическим эффектом ( р и с . 5 ) . В этом скрещивании наблюдалось 
соотношение типов тетрад 13 : 8 : 31 в полных тетрадах ( т а б л Л ) , которое 
не позволяет установить сцепления между этими мутациями. Для неполных 
тетрад P:(N+T) было 3 : 6 . 

В этом скрещивании наблюдалось, кроме того, образование 9 нерегуляр
ных тетрад и одной октады, где расщепление по гену lut,, было соответст
венно 3 : I и 7 : I в пользу нормальной аллели данного гена . Факт октад-
ного расщепления, а также расщепление 4 : 4 по гену lut,, в 12 октадах 
скрещивания lut^l ts^-рекомбинанта 505-36-4(-) на темно-зеленый ревер-
тант Р8-149(+) ( т а б л . 1 ) свидетельствуют против полигенной схемы наследо
вания признака Lutescens в качестве объяснения нерегулярности расщепле
ния. Аберрантные расщепления в скрещивании И-149(+) х рж 1-154(-) можно 
объяснить из предположения о высокой частоте конверсии в гене lut,, либо 
на основе допущения специфического взаимодействия факторов its,, и lu t , , . 

В потомстве от скрещивания фенотипически сходных мутантных штаммов 
Ж-3(+) х 505-36-4(-) не было обнаружено рекомбинантов, т . е . родительские 
формы несут рекомбинационно аллельные изменения (ген lu t , , ) * . 

Самостоятельный фенотипический эффект мутации lut,, проявляется в 
том, что гетеротрофные культуры 1и^-штаммов содержат хлорофилла меньше, 
чем штаммы дикого типа, причем хлорофилл представлен в основном компонен
тами хлорофиллбелкового комплекса 2-й фотосистемы ( р и с . 5 , а ) . 

К выводу о преобладании компонентов 2-й фотосистемы у lu^-штаммов 
можно прийти и при анализе данных Семеновой и Ладыгина (1975), показавших 
наличие в гетеротрофных культурах мутанта ЗК-З мощных гран, которые почти 
не соединяются межгранными ламеллами. 

У желтого ревертанта рж 1-154 наблюдается промежуточное соотношение 
хлорофиллбелковых комплексов между таковым для исходного мутанта N-I54 и 
противоположным ему, характерным для l ts^j lu^-рекомбинантов. Посколь
ку у рж I - I 5 4 преобладают компоненты ХБК 2-й фотосистемы, можно заклю
чить, что мутация lufc, эпистатирует проявление мутантной аллели i t s 1 - 1 5 4 

на уровне соотношения хлорофиллбелковых комплексов. Рассматривая измене
ние этого соотношения в связи с восстановлением светоустойчивости желтых 
Ревертантов, следует допустить, что оно отражает такое изменение структу' 
ры хлоропластных мембран, которое позволяет каротиноидам более адекватно 
Располагаться в пигментбелковом комплексе для выполнения ими светозащит
ной функции. 1 

Действие света на т ^ ш т а м м ы приводит к полному выцветанию хлоро
филла, синтезирующегося в темноте (рис.5,<Г). Название мутации lutescens 

*Автор~благодарит В.Г.Ладыгина за предоставление мутанта Ж-3(+). 
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Р и с . 5 . Фенотипическое прояв
ление мутации l u ^ o 

а- вторые производные 
спектров поглощения гетеротрофных 
культур: lts^jlut} - мутанта 
я - 1 5 4 , lts^iufej - ревертанта 

рж1-154 и lts^jlut^ - рекомбинан-
та 505-36-1; б - спектры поглоще
ния культур lut^ - штамма 
505-2-4, выращенного в темноте 
( О и на свету ( 2 ) . 

отражает специфику реакции на свет этих форм (пожелтение) . Гибели клеток 
lut,,-штаммов под действием света не наблюдается, т . е . система светозащи
ты гетеротрофно питающейся клетки функционирует вполне эффективно, но на
рушена система защиты фотосинтетического аппарата . Мутантная аллель гена 

iu-ц низводит клетку на более ранний этап эволюции системы светозащиты, 
когда клетка уже защищена от гибели на свету , но светоустойчивость компо
нентов ее фотосинтетического аппарата еще не обеспечена . 

Клетка защищена от гибели надпороговым количеством каротиноидов, спе
цифически локализованных на мембране. Эти каротиноиды у lut..-штаммов ока
зываются неэффективными в обеспечении светоустойчивости хлорофиллов свето-
собирающего ХБК 2-й фотосистемы. В то же время устойчивость фотосинтети
ческого аппарата, характеризующегося преобладанием ХБК 1-й фотосистемы, 
требует прежде всего наличия каротиноидов, что следует из рассмотрения са
латных светочувствительных мутантов и их светло-зеленых ревертантов (см. 
выше). Таким образом, на основании изучения фенотипа lu^ -штаммов прихо
дится допускать, что светособирающий ХБК 2 требует для своей светоустойчи
вости еще и оттока энергии в реакционные центры фотосистем. 

В. попытке объяснить преимущественное фотовыцветание хлорофилла Ъ У 
*енотипически сходных мутантов Scenedesmus obliquus А.А.Баранов и др. 
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(1975) предположили, кроме того, повышенную светочувствительность пред
шественника хлорофилла Ъ - особого фонда новообразованных молекул хлоро
филла а. 

Для сопоставления светоустойчивости lu^-штаммов, обладающих эволю-
ционно менее развитой системой светозащиты, с устойчивостью штаммов дико
го типа, те и другие высевали на среду, содержащую фотодинамический кра
ситель эритрозин. В то время как в темноте в гетеротрофных условиях раз 
вивались колонии и тех и других форм, на свету рост lu^-штаммов отсут
ствовал, т . е . они проявляли признак светочувствительности ( т а б л . 2 ) . Это 
наблюдение подтверждает следующие положения. Светоустойчивость желтых ре
вертантов от салатных светочувствительных мутантов есть результат взаимо
действия мутаций, каждая из которых нарушает определенные компоненты сис
темы светозащиты. Те компоненты системы, которые ответственны в первую 
очередь за защиту фотосинтетического аппарата, принимают участие и в обес
печении светоустойчивости клетки как целого и, таким образом, расчленение 
системы светозащиты на две подсистемы с помощью мутации lot,, в значитель
ной степени условно. 

Несмотря на свою условность выделение в пределах светозащиты двух 
сопряженных подсистем оказывается полезным при рассмотрении возможных при
чин светочувствительности тех мутантов, для которых нехарактерно уменьше
ние содержания каротиноидов. Сходство спектральных характеристик lufe, - р е -
комбинантов и оранжевых светочувствительных мутантов (ср .рис .5 и 4) з а 
ставляет связывать губительность света для последних с измененным соотно
шением ХБК 1-й и 2-й фотосистем и наличием красных включений. Именно на
рушением нормальной структуры хлоропласта к невозможностью по этой причи
не нормальной связи каротиноидов в пигментбелковый комплекс и удается объ
яснить светочувствительность оранжевых светочувствительных мутантов. У 
желтых ревертантов от этих мутантов восстанавливается лишь светоустойчи-

п ть гетеротрофно существующих клеток, а у светло-зеленых - и светоустой-
-^осинтетического аппарата. 

спектров поглощения гетеротрофных культур этих форм 
(рис.4) согласуется с нашим предположением о необходимости определенной 
степени нормализации соотношения ХБК для светоустойчивости фот о синтетичес
кого аппарата . 

Противоположная ситуация, когда нарушение затрагивает прежде всего 
обеспечение светоустойчивости гетеротрофно существующей клетки, возможно, 
имеет место у зеленых светочувствительных мутантов Chlamydomonas re in-
bardi. Количество, состояние' и кинетика фотовыцветания основных пигмен
тов пластиды не изменены у этих мутантов по сравнению с диким типом; они 
не утратили способность к фотосинтетическому усвоению СО? (Столбова и д р . , 
1975). Ослабление светочувствительности этих форм при переходе с миксо-
трофного типа питания на фотоавтотрофный (stolhova, 1975) может служить 
основанием для предположения, что тип органического питания регулирует 
Уровень развития системы обеспечения светоустойчивости клетки Ch. re in
hardi как целого . Такого рода регуляция наблюдалась и в отношении разви
тия хлоропластных структур у мутанта Ch.reinhardi ас-20 (Goodenough, Le-
vine, 1 9 7 0 ) . Светочувствительность удавалось заметно модифицировать 
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Т а б л и ц а 

Фенотип супрессорных мутаций. Рост и пигментация колоний. 

Штаммы Генотип Условия культивирования 

Темнота Свет 

L 2MHH Ъ 2 б / а ц 
L 2MHH 

L 2WHH + 

+ э р , ю т 

ь 2 м и н + Ь2б/ац ь г о / а ц + ^ М т 

m t ( - ) 
H-I4-9 
Р8-1Ч-9 Дикие 
506-50-2 типы Т . - з . - Т. —з. Т . - з . Т . - з . Т . - з . Т . - з . 
506-19-7 
H-I54 l t s 1 - Сал. - - - С . — За - -
рЗ-154 С . - з . — С . - з . — С . - з . С . - з . — 
506-50-1 
506-19-4 

sup,. Т . - з . - ф _ г , - - Т . - з . -
РЖ1-154 l t s ^ l u t ^ Б . - к . - з . - Ж. - - - -
505-2-Ч-
505-3-2 1 . -Э. - ж. - - — -
505-36-q- I . - 9 . — ж. — — — — 

П р и м е ч а н и е : Окраска культур: Т . - з . - те кн с - зеленая ; С . - з . - светло-зеленая ; Сал. - салатная ; Б . - ж . - з . - блед
но-желто-зеленая ; Ж . - з . - желто-зеленая; Ж. - желтая окраока колоний. Среды: Ь 2 М И Н - минимальная среда с ацетатом, L26/а среда без а ц е т а т а . * м и н ' ц 



сиеной источников органического питания и у мутантов Eugiena graci l is 
(Cook, Kaiser, 1 9 7 3 ) . 

Нарушение подсистемы обеспечения светоустойчивости гетеротрофно су
ществующей клетки, по-видимому, имеет место и у салатных светочувстви-
1ельных мутантов, некоторые представители которых сходны с зелеными све
точувствительными мутантами, например, светоустойчивость на среде с ди
фениламином восстанавливается и у зеленого мутанта N-I74 и у салатного 
иутанта N-£54. 

В скрещиваниях светло-зеленых ревертантов от салатных светочувстви
тельных мутантов со штаммами дикого типа регулярно появлялись светочув
ствительные рекомбинанты. Предполагая, что они возникли в результате ре
комбинации между мутацией l t s 1 и супрессорной мутацией, мы вычислили со
отношение типов тетрад P:N:T, которое для полных тетрад скрещивания 
И-149(+) х р З - 1 5 4 ( - ) было 5 :10:41, что статистически не отличается от 
1:1:4 ( с м . т а б л . ! ) . Учитывая, что недостаток тетрад родительского дитипа 
компенсирован их избытком в группе неполных тетрад, где P:(N:T) = 12:6, 
можно считать эти данные указанием на несцепленность двух мутаций (its,, 
и sup 1). Обнаруженная в этом скрещивании супрессорная мутация sup,, не 
обладает столь четким проявлением на уровне пигментации, как мутация 

поэтому для выявления самостоятельного эффекта мутации sup,, были 
сопоставлены друг с другом рекомбинанты из одних и тех же тетрад тетра-
типа, несущие нормальную аллель гена i t s , , . Для одного из этих рекомби-
нантов 506-50-1 семейный анализ скрещивания с i t s ^ ^ ^ , -штаммом выявил 
наличие мутантной аллели sup,,. 

Между сравниваемыми штаммами наблюдалось различие по чувствительнос
ти к действию эритрозина на свету, что можно было приписать самостоятель
ному проявлению супрессорной мутации ( с м . т а б л . 2 ) . мутантная аллель гена 
sup,,, таким образом, также приводила к повышению светочувствительности 
по сравнению с нормальной аллелью, т . е . и в случае светло-зеленых ревер-

, тантов от салатных светочувствительных мутантов имеет место взаимодейст
вие мутаций, каждая из которых определенным образом модифицирует компо
ненты системы светозащиты. 

Среди других эффектов мутации sup1 следует рассмотреть еще 2: ос
лабленную скорость роста культур в фотоавтотрофных условиях и чувстви
тельность к свету в присутствии дифениламина (ДФА). ДФА является эффек
тивным ингибитором фотосинтеза с местом действия в пределах 2-й фотосис
темы (Ogawa e.a., 1 9 7 0 ) . Нарушение роста светло-зеленого ревертанта 
PS454 в фотоавтотрофных условиях в присутствии ДФА и фенотипическая суп
рессия светочувствительности мутанта N-I54 этим же агентом (см.табл.2) 
указывают на связь проявления мутации sup,, с частными реакциями фотосин
теза и на близость места действия мутации sup1 и ДФА. 

Тетрадный анализ скрещивания светло-зеленого ревертанта от аллель-
ного светочувствительного мутанта p6 - I 4 9 ( + ) х mt(-) показал, что и в 
этом случае мы имеем дело с не сцепленной супрессорной мутацией (см. 
табл .1 ) . По чувствительности рекомбинантов с дикой аллелью мутации its. , 
к ДФА на свету во всех тетрадах этого скрещивания наблюдалось расщепле
ние, соответствующее предположению, что самостоятельный эффект супрес
сорной мутации и в этом случае связан с повышением чувствительности к 
ДФА на с в е т у . 
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Изучение данной системы мутаций сулит выяснение связи компонентов 
системы светозащиты и частных реакций фотосинтеза . В настоящий момент 
можно лишь отметить, что имеющиеся в нашем распоряжении, а также литера
турные данные (Epel, Levine, 1971? Harvey, Bishop, 1974) согласу
ются с предположением о кооперативном участии двух фотохимических систем 
фотосинтеза в обеспечении светоустойчивости. 

З а к л ю ч е н и е 

Итак, изучение коллекции светочувствительных мутантов, их ревертан-
тов и самостоятельного проявления двух супрессорных мутаций позволило п 
нять причины светочувствительности салатных и оранжевых светочувствитель 
ных мутантов и обсуждать возможные причины гибели на свету зеленых форм 
Изучение самостоятельного проявления супрессорной мутации lut, , позволи
ло ЕЫЯВИТЬ наличие в пределах системы светозащиты Chlamydomonas reinha.. 

d i двух сопряженных подсистем, одна из которых обеспечивает устойча 
вое существование гетеротрофно существующей клетки съ.reinhardi на све
ту» а другая , более сложная, - устойчивость фотосинтетического аппарата 
от фотодеструкции. В фотосинтезирующей клетке имеет место взаимодействие 
компонентов этих подсистем, в котором определенную роль играет соотноше
ние ХБК 1-й и 2-й фотосистем. По-видимому, нормальная структура хлоро
пластных мембран обеспечивает близость молекул фотосенсибилизаторов и ка
ротиноидов и , таким образом, эффективность функционирования последних в 
системе светозащиты ( р и с . 6 ) . С обеспечением светоустойчивости связаны и 

ГАЛАКТОЛИПИДЫ ФОСФОЛИПИДЫ ^ Г А Л А К Т О Л И П И Д Ы 

КАР. j 1 хл .АП;хл .А;хл .В Я КАР. ^ 

П Б Л К I I 

Р и с . 6 . Возможная роль структурной организации фотосинте
тических мембран в определении расположения каротиноидов (Кар) 

по отношению к фотосенсибилизаторам. 

Фотосенсибилизаторы: Фп - флавопротеин, Пит - цитохромы, 
А, В - хлорофиллы а и b Р700, Хл.АП - хлорофилл а реакцион
ных центров 1-й и 2-й фотосистем. ПБЛК I и ПБЛК II - пигмент-
белковолипидные комплексы 1-й и 2-й фотосистем. Стрелками обоз' 
начено направление переноса электрона на участке электронно-
транспортной цепи фотосинтеза, представленном на схеме. 



г 
Целоксинтезирующие системы 7 0 s - и 80S-рибосом, так как, во-первых, 

синтезируется на 70S-,a ХБК 2 - на 80s-рибосомах (Machold, 
iurich, 1972) , а во-вторых, эти белоксинтезирующие системы коопера-
лвяо обеспечивают синтез каротиноидов (Sirevag, Levine, 1973). Рас-

Ьотрение действия антибиотиков на светочувствительность коллекционных 
ланиов Ch.reinhardi приводит к заключению, что компоненты, обеспечиваю-

Le светоустойчивость гетеротрофно существующей клетки на свету, транс-
[нруются преимущественно на sos-рибосомах, в то время как для обеспече-
ия светоустойчивости фотосинтетического аппарата необходима кооперация 
|моксинтезирующих систем 70S- и 806-рибосом (Чунаев и Закова, 1974). 

Дальнейшее изучение коллекции мутантных штаммов Chlamydomonas 
(reinhardi позволит углубить наши знания о компонентах системы светоза-
м этой зеленой водоросли и выявить механизмы их взаимодействия. 

S u m m a r y 

Lightsensitive mutants of the green alga Chlamydomonas reinhardi, 
|;heir l ightresis tant revertants and the own phenotypical effects of the 
uppressor mutations were studied. This investigation allow to subdivide 

the photoprotective system of this organism into two subsystems. The 
first of them i s responsible for photoprotection of heterotrophically 

cel ls , and contains certain overthreshold amounts of carotenoids 
specifically bound i n the pigment-protein complex. 'The photoprotection 
: photosynthetic apparatus requires additionally a certain ratio of the 

po main chlorophyll-pretein complexes of the chloroplast. The coopera
tion of the two photosystems of the photosynthesis appears to play s ig
nificant role i n preventing the photosynthetic apparatus from photode-
Btruction.The components of the system of photoprotection of the hete-

pphycally exis t ing cel ls are translated mainly on 80S-ribosomes,where-
both synthesis on 70S- and on 80S-ribosomes seems to be necessary for 

[protection of chlorophyll from photodestruction. Futher attempts are та 
ре to elucidate the mechanisms of interaction of the photoprotective 
[systems i n Chlamydomonas reinhardi mutant strains. 
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