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МИКРОГРАВИТАЦИИ

Ïðèâåäåíû äàííûå èññëåäîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû 
ìèòîõîíäðèé è äûõàíèÿ â êîðíåâûõ àïåêñàõ, à òàê-
æå ìåòàáîëè÷åñêîé àêòèâíîñòè îðãàíåëë, èçîëè-
ðîâàííûõ èç çàðîäûøåâûõ êîðíåé ïðîðîñòêîâ ãîðîõà 
ïîñëå ïÿòèñóòî÷íîãî êëèíîñòàòèðîâàíèÿ. Ïîêàçàíî,
÷òî êîíäåíñàöèÿ ìèòîõîíäðèé â äèñòàëüíîé çîíå 
ðàñòÿæåíèÿ ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè ñîïðîâîæäàëàñü 
ïîâûøåíèåì ñêîðîñòè ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà íà 7 % 
â ñðàâíåíèè ñ êîíòðîëåì. Óñòàíîâëåíî òàêæå, ÷òî 
ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ ïðîèñõîäèëî óâåëè÷åíèå 
ñêîðîñòè îêèñëåíèÿ ìèòîõîíäðèÿìè ýêçîãåííîãî ìà-
ëàòà â ïðèñóòñòâèè ãëóòàìàòà è âîçðàñòàíèå äû-
õàòåëüíîãî êîíòðîëÿ îäíîâðåìåííî ñî ñíèæåíèåì 
îòíîøåíèÿ ÀÄÔ/Î. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îïèñàííûå 
èçìåíåíèÿ ìèòîõîíäðèé íîñÿò àäàïòàöèîííûé õà-
ðàêòåð.

Ââåäåíèå. Ôèçèîëîãè÷åñêîé îñíîâîé ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ ìèòîõîíäðèé â êëåòêå ÿâëÿåòñÿ 
ïðîöåññ îêèñëèòåëüíîãî ôîñôîðèëèðîâàíèÿ 
è îáðàçîâàíèÿ ìîëåêóë ÀÒÔ, êîòîðûå â ñâîþ 
î÷åðåäü èñïîëüçóþòñÿ êàê èñòî÷íèê ýíåðãèè 
âî âíóòðèêëåòî÷íûõ ïðîöåññàõ [1]. Ïî ðàçíûì 
äàííûì îò 30 äî 70 % óãëåâîäîâ, ñèíòåçèðî-
âàííûõ â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà, òðàíñïîðòè-
ðóþòñÿ â êîðåíü, ãäå óòèëèçèðóþòñÿ â ïðîöåññå 
êëåòî÷íîãî äûõàíèÿ [2]. Îáðàçîâàííàÿ ïðè 
ýòîì ýíåðãèÿ ðàñõîäóåòñÿ íà îáñëóæèâàíèå 
áèîìàññû, íàêîïëåíèå áèîìàññû (ðîñò) è ïî-
ãëîùåíèå èîíîâ èç âíåøíåé ñðåäû [2]. Âûñî-
êèé óðîâåíü äûõàíèÿ â êîðíå ðàñòåíèé 
ïðèóðî÷åí ê çîíå ðàñòÿæåíèÿ, ãäå êëåòêè 
áûñòðî ðàñòóò çà ñ÷åò öèòîïëàçìàòè÷åñêîé 
ýêñïàíñèè [2–4]. Îñîáåííîñòüþ äûõàíèÿ ìè-
òîõîíäðèé âûñøèõ ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå 
àëüòåðíàòèâíîãî íåôîñôîðèëèðóþùåãî CN-
ðåçèñòåíòíîãî ïóòè òðàíñïîðòà ýëåêòðîíîâ, 
àêòèâàöèÿ êîòîðîãî â ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ 
ìîæåò ñóùåñòâåííî ñíèæàòü ýôôåêòèâíîñòü 
îáðàçîâàíèÿ ÀÒÔ ïðè äûõàíèè [5], òåì ñàìûì 
íàðóøàÿ èíòåíñèâíîñòü ðîñòîâûõ ïðîöåñ-
ñîâ è ïîñòóïëåíèå ìèíåðàëüíûõ âåùåñòâ â 
êîðåíü [6]. 

Èçâåñòíî, ÷òî â óñëîâèÿõ ðåàëüíîé ìèêðî-
ãðàâèòàöèè è ïðè åå ìîäåëèðîâàíèè â ëàáî-
ðàòîðèè (êëèíîñòàòèðîâàíèå) óñêîðÿåòñÿ ïðî-
öåññ äèôôåðåíöèðîâêè ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ 
êëåòîê êîðíÿ [7]. Ñîêðàùåíèå ïåðèîäà àêòèâ-
íîñòè ìåðèñòåìû ãëàâíîãî êîðíÿ ïðîðîñòêîâ 
âåäåò ê áîëåå ðàííåìó ñíÿòèþ àïèêàëüíîãî 
äîìèíèðîâàíèÿ è òàêèì îáðàçîì ñòèìóëè-
ðóåò îáðàçîâàíèå áîêîâûõ êîðíåé [8, 9]. Óñêî-
ðåíèå äèôôåðåíöèðîâêè êëåòîê êîðíÿ â óñëî-
âèÿõ ìèêðîãðàâèòàöèè ðàññìàòðèâàåòñÿ â ðÿäå
ðàáîò êàê àäàïòèâíûé ïðîöåññ, òðåáóþùèé 
óñèëåííîãî ýíåðãîîáåñïå÷åíèÿ êëåòîê è òåì
ñàìûì ïîâûøåííîé ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóç-
êè ìèòîõîíäðèé [7]. Èìåþùèåñÿ äàííûå îò-
íîñèòåëüíî óëüòðàñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèé â 
êëåòêàõ êîðíÿ â óñëîâèÿõ ðåàëüíîé è ìîäå-
ëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè ïðîòèâîðå÷è-
âû, ÷òî íå ïîçâîëÿåò äàòü îïðåäåëåííóþ 
îöåíêó èõ ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ â ýòèõ
óñëîâèÿõ [10–12]. Â òî æå âðåìÿ äàííûå
íåïîñðåäñòâåííîãî îïðåäåëåíèÿ ôóíêöèî-
íàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ìèòîõîíäðèé ïîä âëèÿ-
íèåì ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè îò-
ñóòñòâóþò. Ó÷èòûâàÿ êëþ÷åâóþ ðîëü ìåòàáî-
ëèçìà ìèòîõîíäðèé â ôóíêöèîíèðîâàíèè êëå-
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òîê ðàñòåíèé, ìû ïðîâåëè èññëåäîâàíèå 
âëèÿíèÿ êëèíîñòàòèðîâàíèÿ íà ñòðóêòóðíî-
ôóíêöèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå ìèòîõîíäðèé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Ðàñòèòåëüíûé ìàòå-
ðèàë è óñëîâèÿ ýêñïåðèìåíòà. Ñåìåíà ñàõàð-
íîãî ãîðîõà (Pisum sativum L., ñîðò Àëüôà) 
ïðåäâàðèòåëüíî çàìà÷èâàëè 8–10 ÷ â äèñòèë-
ëèðîâàííîé âîäå, ïðîäóâàåìîé âîçäóõîì. Îò-
áèðàëè íàáóõøèå ñåìåíà îäèíàêîâîãî ðàçìå-
ðà è çàâîðà÷èâàëè èõ ïî îäíîìó â òðóáî÷êè èç 
ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãè âûñîòîé 9 ñì. Òðó-
áî÷êè â êîëè÷åñòâå 40 øòóê ïîìåùàëè â 
êîíòåéíåðû, êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü ñòàâèëè 
íà êëèíîñòàò. Ìîäåëèðîâàíèå ìèêðîãðàâèòà-
öèè ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ìåäëåííîãî ãîðè-
çîíòàëüíîãî êëèíîñòàòèðîâàíèÿ (2 îá./ìèí) 
íà ïðîòÿæåíèè 5 ñóò â òåìíîòå ïðè òåìïå-
ðàòóðå 24 ± 1 °Ñ.

Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ. Êîðíåâûå àïåêñû 
ôèêñèðîâàëè 2,5%-íûì ãëþòàðîâûì àëüäå-
ãèäîì ñ ïîñëåäóþùåé ïîñòôèêñàöèåé 1%-íûì 
OsO4. Îáðàçöû îáåçâîæèâëè â ñåðèè ñïèðòîâ 
âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè è àöåòîíîì, ïî-
òîì çàëèâàëè ñìåñüþ ýïîí – àðàëäèò ïî 
ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå [13]. Óëüòðàòîíêèå ñðå-
çû (50–70 íì), êîòîðûå êîíòðàñòèðîâàëè óðà-
íèëàöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà, áûëè ïîëó-
÷åíû íà óëüòðàìèêðîòîìå RMC MT-XL (ÑØÀ) 
[14]. Îáðàçöû èññëåäîâàëè íà ýëåêòðîííûõ 
ìèêðîñêîïàõ JEM-1200EX è JEM-1230EX 
(ßïîíèÿ).

Òêàíåâîå äûõàíèå. Ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà 
êîðíåâûìè àïåêñàìè ãîðîõà äëèíîé 4–6 ìì,
âêëþ÷àþùèìè êîðíåâîé ÷åõëèê, ìåðèñòåìó è
çîíó ðàñòÿæåíèÿ, èçìåðÿëè ïîëÿðîãðàôè÷åñ-
êèì ìåòîäîì ñ ïîìîùüþ êèñëîðîäíîãî ýëåê-
òðîäà Hansatech oxygraph (Àíãëèÿ). Äëÿ êàæ-
äîãî èçìåðåíèÿ èñïîëüçîâàëè ñåìü êîðíåâûõ 
àïåêñîâ îáùåé ìàññîé 10–15 ìã, êîòîðûå âíî-
ñèëè â ÿ÷åéêó ñ äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé 
îáúåìîì 1,5 ìë. Èçìåðåíèå ñêîðîñòè ïîãëî-
ùåíèÿ êèñëîðîäà îñóùåñòâëÿëè ïðè òåìïåðà-
òóðå 24 °Ñ íà ïðîòÿæåíèè 12–15 ìèí, íà÷è-
íàÿ ñî âòîðîé ìèíóòû, êîãäà äûõàíèå èìåëî 
ëèíåéíûé õàðàêòåð. Îïðåäåëÿëè îáùóþ ñêî-
ðîñòü ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà òêàíüþ (Vt) â 
îòñóòñòâèå èíãèáèòîðîâ; ìàêñèìàëüíóþ ìîù-
íîñòü àëüòåðíàòèâíîãî ïóòè (Valt) â ýëåêòðîí-
íî-òðàíñïîðòíîé öåïè ìèòîõîíäðèé êàê ðàç-
íèöó ìåæäó ïîãëîùåíèåì êèñëîðîäà â ïðè-

ñóòñòâèè 3 ìÌ ÊCN è îñòàòî÷íûì äûõàíè-
åì (Vres) â ïðèñóòñòâèè ÊCN è (ñàëèöèë-
ãèäðîêñàìîâîé êèñëîòû) ÑÃÊ, à òàêæå ìàêñè-
ìàëüíóþ ìîùíîñòü öèòîõðîìíîãî ïóòè (Vcyt) 
êàê ðàçíèöó ìåæäó ïîãëîùåíèåì êèñëîðîäà 
â ïðèñóòñòâèè 3 ìÌ ÑÃÊ è Vres. Êîíöåíòðà-
öèè èíãèáèòîðîâ ïîäáèðàëè ñ ïîìîùüþ òè-
òðîâàíèÿ. Óðîâåíü Vres ñîñòàâëÿë îêîëî 4 % 
êàê â êîíòðîëå, òàê è ïðè êëèíîñòàòèðî-
âàíèè. 

Âûäåëåíèå ìèòîõîíäðèé èç êîðíåé ýòèîëè-
ðîâàííûõ ïðîðîñòêîâ ïðîâîäèëè ïî ìåòîäó 
[15] â íàøåé ìîäèôèêàöèè. Êîðíè ãîðîõà 
(5–20 ã) ïðåäâàðèòåëüíî îõëàæäàëè 10 ìèí, 
ïîñëå ÷åãî ãîìîãåíèçèðîâàëè â ñòóïêå 1 ìèí 
â ñðåäå âûäåëåíèÿ â ñîîòíîøåíèè 1 : 2 (âåñ : 
îáúåì). Ñîñòàâ ñðåäû âûäåëåíèÿ: 0,5 Ì ñàõà-
ðîçà, 50 ìÌ áóôåð Òðèñ-HCl (pH 7,9), 5 ìÌ 
ÝÄÒÀ, 1 ìÌ ÝÃÒÀ, 5 ìÌ ãëóòàòèîí, 2 ìÌ 
äèòèîýðèòðèòîë è 0,1 % áû÷èé ñûâîðîòî÷íûé 
àëüáóìèí (ÁÑÀ). Ãîìîãåíàò ôèëüòðîâàëè ÷åðåç 
áÿçü è öåíòðèôóãèðîâàëè 5 ìèí ïðè 22 000 g. 
Ïîëó÷åííûé îñàäîê ðåñóñïåíäèðîâàëè â 3–
7 ìë ñðåäû ïðîìûâàíèÿ è öåíòðèôóãèðîâàëè
3 ìèí ïðè 6000 g. Ñðåäà ïðîìûâàíèÿ ñî-
äåðæàëà 0,4 Ì ñàõàðîçó, 20 ìÌ áóôåð Òðèñ-
HCl (pH 7,4), 5 ìÌ ÝÄÒÀ, 0,2 % ÁÑÀ, ñâî-
áîäíûé îò æèðíûõ êèñëîò. Íàäîñàäî÷íóþ 
æèäêîñòü öåíòðèôóãèðîâàëè 10 ìèí ïðè 
12 000 g. Îñàäîê (ìèòîõîíäðèàëüíóþ ôðàê-
öèþ) ðåñóñïåíäèðîâàëè â ìàëîì îáúåìå ñðå-
äû, ñîäåðæàùåé 0,4 Ì ñàõàðîçó, 20 ìÌ áóôåð 
Òðèñ-HCl (pH 7,4), 0,1 % ÁÑÀ, ñâîáîäíûé îò 
æèðíûõ êèñëîò. 

Èññëåäîâàíèå èçîëèðîâàííûõ ìèòîõîíäðèé. 
Ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà ìèòîõîíäðèÿìè èçìå-
ðÿëè ïîëÿðîãðàôè÷åñêè, èñïîëüçóÿ ýëåêòðîä 
êîíñòðóêöèè Øîëüöà è Îñòðîâñêîãî [16] ïðè 
òåìïåðàòóðå 23–24 °Ñ. Ðåàêöèîííàÿ ñðåäà 
(1 ìë) ñîäåðæàëà 0,4 Ì ñàõàðîçó, 20 ìÌ 
áóôåð Òðèñ-HCl (pH 7,4), 5 ìÌ MgCl, 10 ìÌ 
KÍ2PO4, 0,1 % ÁÑÀ, ñâîáîäíûé îò æèðíûõ 
êèñëîò. Èññëåäîâàëè îêèñëåíèå ìèòîõîíäðè-
ÿìè ðàçëè÷íûõ äûõàòåëüíûõ ñóáñòðàòîâ (ìà-
ëàòà + ãëóòàìàòà, ñóêöèíàòà, à òàêæå ýêçî-
ãåííîãî ÍÀÄÍ), ïîñëåäîâàòåëüíî âíîñÿ â 
ðåàêöèîííóþ ñðåäó ñóñïåíçèþ ìèòîõîíäðèé 
(0,3–0,7 ìã áåëêà), îäèí èç ïåðå÷èñëåííûõ 
ñóáñòðàòîâ è çàòåì ÀÄÔ, êîòîðûé âíîñèëè 
ïîâòîðíî â ÿ÷åéêó ïîñëå åãî èçðàñõîäîâàíèÿ 
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â ïðîöåññå ñèíòåçà ÀÒÔ. Äëÿ àêòèâàöèè ñóê-
öèíàòäåãèäðîãåíàçû ïðè îêèñëåíèè ñóêöè-
íàòà â ÿ÷åéêó äîïîëíèòåëüíî âíîñèëè 0,1 ìÌ 
ÀÒÔ. Ñêîðîñòè ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà â 
ñîñòîÿíèè 3 (V3) è ñîñòîÿíèè 4 (V4), êîýô-
ôèöèåíòû äûõàòåëüíîãî êîíòðîëÿ è ÀÄÔ/Î 
èçìåðÿëè ïî ×àíñó è Âèëüÿìñó [17]. Êîëè-
÷åñòâî ìèòîõîíäðèàëüíîãî áåëêà îïðåäåëÿëè 
ïî ìåòîäó Ëîóðè è äð. [18], èñïîëüçóÿ ÁÑÀ â 
êà÷åñòâå ñòàíäàðòà. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ è èõ îáñóæäåíèå. 
Óëüòðàñòðóêòóðó ìèòîõîíäðèé èçó÷àëè â êëåò-
êàõ âòîðîãî è òðåòüåãî ñëîÿ êîðû ñî ñòîðî-
íû ýïèäåðìèñà â òðåõ ðîñòîâûõ çîíàõ êîð-
íåâîãî àïåêñà – ìåðèñòåìå, äèñòàëüíîé çîíå
ðàñòÿæåíèÿ (ÄÇÐ) è öåíòðàëüíîé çîíå ðàñòÿ-
æåíèÿ (ÖÇÐ). Óñòàíîâèëè, ÷òî ïîñëå ïÿòè-
ñóòî÷íîãî êëèíîñòàòèðîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòó-
ðà îðãàíåëë â êëåòêàõ ìåðèñòåìû è ÖÇÐ îñòà-
âàëàñü òàêîé æå, êàê â êîíòðîëå. Â êëåòêàõ 
ÄÇÐ êîðíÿ êëèíîñòàòèðóåìûõ ðàñòåíèé îòìå-
÷åíî óìåíüøåíèå ïîëèìîðôíîñòè ìèòîõîíä-
ðèàëüíîé ïîïóëÿöèè è îòñóòñòâèå ìèòîõîíä-
ðèé áîëüøîé óäëèíåííîé ôîðìû ñ ïëîùàäüþ 
áîëåå 0,9 ìêì2, êîòîðûå õàðàêòåðíû äëÿ êëå-
òîê ÄÇÐ â ñòàöèîíàðíîì êîíòðîëå. Ìèòîõîíä-
ðèè â êëåòêàõ äèñòàëüíîé çîíû ðàñòÿæåíèÿ 
óìåíüøàëèñü â ðàçìåðå, ìàòðèêñ ïðèîáðåòàë 
ïîâûøåííóþ ýëåêòðîííóþ ïëîòíîñòü, îòíîñè-
òåëüíàÿ ïëîùàäü êðèñò óâåëè÷èâàëàñü (ðèñ. 1). 
Õàðàêòåðíûå äëÿ ìèòîõîíäðèé ó÷àñòêè íèçêîé 
ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè â öåíòðàëüíîé ÷àñòè 
îðãàíåëë îáíàðóæèâàëè çíà÷èòåëüíî ðåæå ïîñ-
ëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ, ÷åì â êîíòðîëå, èëè
æå îíè çàíèìàëè ìåíüøóþ ïëîùàäü. Ðàíåå
íàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ñòåïåíü êîíäåíñàöèè
ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ÄÇÐ êîðíÿ âîçðàñ-
òàëà ñ óâåëè÷åíèåì äëèòåëüíîñòè êëèíîñòàòè-
ðîâàíèÿ; ñòðóêòóðà îðãàíåëë â ìåðèñòåìàòè-
÷åñêèõ êëåòêàõ â óñëîâèÿõ êëèíîñòàòèðîâà-
íèÿ íå èçìåíÿëàñü [19].

Èññëåäîâàíèå äûõàíèÿ êîðíåâûõ àïåêñîâ
ïÿòèñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ãîðîõà â óñëîâèÿõ
êëèíîñòàòèðîâàíèÿ ïîêàçàëî, ÷òî îáùàÿ ñêî-
ðîñòü ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà ñòàòèñòè÷åñêè 
äîñòîâåðíî óâåëè÷èâàëàñü (íà 7 %) ïî ñðàâíå-
íèþ ñ êîíòðîëåì (ðèñ. 2). Èíãèáèòîðíûé àíà-
ëèç äûõàíèÿ âûÿâèë åãî ïîâûøåííóþ ÷óâñòâè-
òåëüíîñòü ê KCN, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î çíà-
÷èòåëüíîé äîëå öèòîõðîìíîãî ïóòè â äûõàíèè 
êîðíåâûõ àïåêñîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ âûñî-
êèì îòíîøåíèåì Vcyt/Valt êàê â êîíòðîëå, òàê 
è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ. 

Î÷åâèäíî, ÷òî ïîâûøåíèå èíòåíñèâíîñòè
äûõàíèÿ êîðíåâûõ àïåêñîâ ïðè êëèíîñòàòè-
ðîâàíèè íå ñîïðîâîæäàëîñü âîçðàñòàíèåì Valt.
Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî óâåëè÷åíèå Valt ÿâëÿåòñÿ 
÷àñòüþ îáùåãî ìåõàíèçìà îòâåòà ìèòîõîíä-
ðèé íà äåéñòâèå àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîâ ðàç-
íîé ïðèðîäû [20, 21]. 

Ðèñ. 1. Ôðàãìåíòû êëåòîê âòîðîãî ñëîÿ êîðû ÄÇÐ 
êîðíåé ïÿòèñóòî÷íîãî ïðîðîñòêà ãîðîõà â êîíòðî-
ëå (à) è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ (á). Ìàñøòàá – 

500 íì

Ðèñ. 2. Äûõàíèå êîðíåâûõ àïåêñîâ ãîðîõà â êîí-
òðîëå è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ: ïî âåðòèêàëè – 
ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà, íìîëè Î2 ìèí–1ã–1 ñûðîãî 
âåñà; ïî ãîðèçîíòàëè – Vt – îáùàÿ ñêîðîñòü ïî-
ãëîùåíèÿ êèñëîðîäà, Vcyt è Valt – ìîùíîñòü öèòî-
õðîìíîãî è àëüòåðíàòèâíîãî ïóòè ïåðåíîñà ýëåêòðî-

íîâ ñîîòâåòñòâåííî 
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Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî âîçðàñòàíèå ñêîðîñòè 
äûõàíèÿ êîðíåâûõ àïåêñîâ â óñëîâèÿõ êëèíî-
ñòàòèðîâàíèÿ ïðîèñõîäèò èìåííî â ÄÇÐ êîð-
íÿ, ãäå áûëè çàôèêñèðîâàíû èçìåíåíèÿ óëüòðà-
ñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèè. Èçâåñòíî, ÷òî çîíû 
ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ ðåçêîé
àêòèâàöèåé ìåòàáîëèçìà è áîëåå èíòåíñèâ-
íûì ïîãëîùåíèåì êèñëîðîäà ïî ñðàâíåíèþ 
ñ ìåðèñòåìîé [2, 3]. Ïîýòîìó èçìåíåíèå ñîîò-
íîøåíèÿ ðîñòîâûõ  çîí â êîðíåâîì àïåêñå
â ïîëüçó çîíû ðàñòÿæåíèÿ â óñëîâèÿõ ìèêðî-
ãðàâèòàöèè [7] ìîæåò ïðèâîäèòü ê óâåëè-
÷åíèþ îáùåé ñêîðîñòè äûõàíèÿ äàæå â
òîì ñëó÷àå, åñëè ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà â 
ìåðèñòåìå è çîíàõ ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ îñòàåòñÿ 
íåèçìåííûì.

Ñîäåðæàíèå áåëêà ìèòîõîíäðèàëüíîé ôðàê-
öèè â êîðíÿõ ïÿòèñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ãîðîõà
ñîñòàâëÿëî 0,30 ± 0,056 è 0,28 ± 0,058 ìã·ã–1 

ñûðîãî âåñà ïðè n = 6 ñîîòâåòñòâåííî â êîí-
òðîëå è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ. Îêèñëåíèÿ 
ãëóòàìàòà êàê äûõàòåëüíîãî ñóáñòðàòà â íà-
øèõ ýêñïåðèìåíòàõ óäàâàëîñü äîñòè÷ü òîëüêî
â ïðèñóòñòâèè òèàìèíïèðîôîñôàòà ïðè äëè-
òåëüíûõ èíêóáàöèÿõ êàê â êîíòðîëå, òàê è ïðè 
êëèíîñòàòèðîâàíèè. Ïîýòîìó ìû ñêëîííû ñ÷è-
òàòü, ÷òî ïðè íàëè÷èè â èíêóáàöèîííîé ñðåäå 
ìàëàòà è ãëóòàìàòà îäíîâðåìåííî ïðîèñõîäèò  
îêèñëåíèå ìèòîõîíäðèÿìè îäíîãî ìàëàòà. Èñ-
ñëåäîâàíèå îêèñëåíèÿ ìàëàòà â ïðèñóòñòâèè 
ãëóòàìàòà (ðèñ. 3) ìèòîõîíäðèÿìè êîðíåé 
ïÿòèñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïîêàçàëî, ÷òî êëèíî-
ñòàòèðîâàíèå âûçûâàëî çàìåòíîå óâåëè÷åíèå 

èíòåíñèâíîñòè îêèñëåíèÿ ìàëàòà (íà 37 %) â 
àêòèâíîì ôîñôîðèëèðóþùåì ñîñòîÿíèè V3. 
Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì îòìå÷åíî äîñòîâåðíîå 
óâåëè÷åíèå êîýôôèöèåíòà äûõàòåëüíîãî êîí-

Ðèñ. 3. Ïîëÿðîãðàôè÷åñêèå êðèâûå ïîãëîùåíèÿ 
êèñëîðîäà ïðè îêèñëåíèè ìàëàòà + ãëóòàìàòà 
ìèòîõîíäðèÿìè êîðíåé ïÿòèñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ 
ãîðîõà â êîíòðîëå (1) è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ 
(2). Â ÿ÷åéêó äîïîëíèòåëüíî ê êîìïîíåíòàì ðå-
àêöèîííîé ñðåäû, îïèñàííîé â ìåòîäèêå, âíî-
ñèëè (óêàçàíî ëèíèÿìè) ñóñïåíçèþ ìèòîõîíäðèé 
(Ì), 10 ìÌ ìàëàòà, 18 ìÌ ãëóòàìàòà, 110 ìêÌ 
ÀÄÔ. Öèôðû ó êðèâûõ – ñêîðîñòü ïîãëîùåíèÿ 

êèñëîðîäà (íìîëü Î2 ìèí–1ìã–1 áåëêà)

Îêèñëåíèå ñóáñòðàòîâ ìèòîõîíäðèÿìè êîðíåé ïÿòèñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ãîðîõà

* Ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíàÿ ðàçíèöà Ð  0,05.

Ñóáñòðàò

Ñîñòîÿíèå 3 Ñîñòîÿíèå 4 Êîýôôèöèåíò

íìîëü Î2 ìèí–1 ìã–1 ÄÊ ÀÄÔ/Î

Êîíòðîëü Êëèíîñòà-
òèðîâàíèå

Êîíòðîëü Êëèíîñòà-
òèðîâàíèå

Êîíòðîëü Êëèíîñòà-
òèðîâàíèå

Êîíòðîëü Êëèíîñòà-
òèðîâàíèå

Ìàëàò + 
+ ãëóòàìàò

ÍÀÄÍ

Ñóêöèíàò

49,2 ± 
± 7,14 *

178,2 ± 
± 59,71

129,2 ± 
± 35,57

78,8 ±
± 30,49 *

207,3 ± 
± 44,15

153,6 ± 
± 26,64

28,9 ± 
± 10,56

98,4 ± 
± 13,22

85,1 ± 
± 12,04

36,4 ± 
± 15,34

91,4 ±
± 29,13

92,1 ±
± 12,54

1,69 ±
± 0,344 *

1,88 ±
± 0,464

1,43 ±
± 0,222

2,28 ± 
± 0,626 *

2,44 ±
± 1,023

1,67 ±
± 0,26

3,55 ± 
± 0,579 *

1,66 ± 
± 0,630 *

1,80 ± 
± 0,327 *

2,54 ± 
± 0,885*

1,07 ± 
± 0,308*

1,19 ± 
± 0,380*
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òðîëÿ (íà 35 %) è ñíèæåíèå îòíîøåíèÿ ÀÄÔ/Î
(íà 30 %) â ñðàâíåíèè ñ êîíòðîëåì (òàáëè-
öà). Õàðàêòåð ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà ïðè 
óòèëèçàöèè ýêçîãåííîãî ÍÀÄÍ è ñóêöèíàòà
òàêæå íåñêîëüêî èçìåíÿëñÿ â óñëîâèÿõ êëèíî-
ñòàòèðîâàíèÿ (ðèñ. 4). Ïðè èñïîëüçîâàíèè
ýòèõ ñóáñòðàòîâ ñêîðîñòü ïîãëîùåíèÿ êèñëî-
ðîäà â ñîñòîÿíèè 3 íåçíà÷èòåëüíî âîçðàñ-
òàëà è íàáëþäàëàñü òåíäåíöèÿ ê óâåëè÷å-
íèþ êîýôôèöèåíòà äûõàòåëüíîãî êîíòðîëÿ,
êàê è â ñëó÷àå îêèñëåíèÿ ìàëàòà, íî îíà 
áûëà âûðàæåíà çíà÷èòåëüíî ñëàáåå è íå
èìåëà ñòàòèñòè÷åñêîé äîñòîâåðíîñòè (òàáëè-
öà).Îêèñëåíèå ÍÀÄÍ è ñóêöèíàòà ñîïðî-
âîæäàëîñü çàìåòíûì ñíèæåíèåì îòíîøåíèÿ 
ÀÄÔ/Î â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ. Òà-
êèì îáðàçîì, â ïðîöåññå óòèëèçàöèè âñåõ 
èñïîëüçîâàííûõ íàìè äûõàòåëüíûõ ñóáñòðà-
òîâ îêèñëèòåëüíàÿ àêòèâíîñòü ìèòîõîíäðèé
â ñîñòîÿíèè 3 èìåëà òåíäåíöèþ ê ïîâûøå-
íèþ â óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðà-
âèòàöèè. Îäíàêî àêòèâàöèÿ îêèñëèòåëüíîãî 

ìåòàáîëèçìà, ïî-âèäèìîìó, íå ïðèâîäèëà
ê çàïàñàíèþ áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ìîëåêóë
ÀÒÔ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì, ïîñêîëüêó 
ñîïðîâîæäàëàñü ñíèæåíèåì ýôôåêòèâíîñòè 
ôîñôîðèëèðîâàíèÿ, ò.å. îòíîøåíèÿ ÀÄÔ/Î.

Ñóùåñòâóåò íå òàê ìíîãî äàííûõ, êîòî-
ðûå êàñàëèñü áû ýíåðãåòè÷åñêèõ àñïåêòîâ 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðàñòèòåëüíûõ ìèòîõîíä-
ðèé â óñëîâèÿõ ìèêðîãðàâèòàöèè è êëèíîñòà-
òèðîâàíèÿ. Ïðè èçó÷åíèè äûõàòåëüíîé àê-
òèâíîñòè ìèòîõîíäðèé êîðíåé êóêóðóçû â 
óñëîâèÿõ êëèíîñòàòèðîâàíèÿ, êîòîðûå îòëè-
÷àëèñü îò èñïîëüçîâàííûõ íàìè, íå íàáëþäà-
ëîñü êàêèõ-íèáóäü çíà÷èìûõ îòëè÷èé â ñêî-
ðîñòè îêèñëåíèÿ ðàçëè÷íûõ ñóáñòðàòîâ ìåæäó 
êîíòðîëüíûìè è îïûòíûìè îáðàçöàìè [22].
Îäíàêî â êîíòðîëå íèçêèå ñêîðîñòè îêèñ-
ëåíèÿ ñóáñòðàòîâ ìèòîõîíäðèÿìè, à òàêæå
î÷åíü íèçêèå ïîêàçàòåëè êîýôôèöèåíòà äûõà-
òåëüíîãî êîíòðîëÿ ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î 
ñóùåñòâåííîì ïîäàâëåíèè ìåòàáîëè÷åñêîé àê-
òèâíîñòè ìèòîõîíäðèé â ïðîöåññå èõ âû-

Ðèñ. 4. Ïîëÿðîãðàôè÷åñêèå êðèâûå ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà ìèòîõîíäðèÿìè êîðíåé ãîðîõà ïðè îêèñëåíèè 
ýêçîãåííîãî ÍÀÄÍ è ñóêöèíàòà â êîíòðîëå (1) è ïîñëå êëèíîñòàòèðîâàíèÿ (2). Â ÿ÷åéêó ñ ðåàêöèîííîé 
ñðåäîé, îïèñàííîé â ìåòîäàõ èññëåäîâàíèÿ, âíîñèëè ñóñïåíçèþ ìèòîõîíäðèé (Ì), ñóáñòðàò îêèñëåíèÿ – 
1 ìÌ ÍÀÄÍ, 10 ìÌ ñóêöèíàò, 110 ìêÌ ÀÄÔ. Öèôðû ó êðèâûõ – ñêîðîñòü ïîãëîùåíèÿ êèñëîðîäà 

(íìîëü Î2 ìèí–1 ìã–1 áåëêà)
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äåëåíèÿ. Èìåþòñÿ è äðóãèå äàííûå, êîòîðûå 
ìîæíî áûëî áû ñîïîñòàâèòü ñ äàííûìè, 
ïîëó÷åííûìè íàìè. Òàê, ïðè èññëåäîâàíèè 
óðîâíÿ äûõàíèÿ êëåòîê âîäîðîñëè Chlorella
áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî êëèíîñòàòèðîâàíèå âû-
çûâàëî ïîâûøåíèå óðîâíÿ ïîãëîùåíèÿ êèñëî-
ðîäà íà âñåõ ôàçàõ ðîñòà êóëüòóðû êëåòîê. Ýòî 
òàêæå êîððåëèðîâàëî ñ óëüòðàñòðóêòóðíûìè 
èçìåíåíèÿìè ìèòîõîíäðèé [23].

Ðåàëüíàÿ ìèêðîãðàâèòàöèÿ â êîñìè÷åñêîì
ïîëåòå èëè åå ìîäåëèðîâàíèå â ëàáîðàòîð-
íûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâåííî âëèÿþò íà ñòðóê-
òóðíî-ôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ ìèòî-
õîíäðèé êëåòîê æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà, ÷òî 
âåäåò ê ñåðüåçíûì íàðóøåíèÿì êëåòî÷íî-
ãî ìåòàáîëèçìà [24–26]. Óñëîâèÿ ìèêðî-
ãðàâèòàöèè èíãèáèðóþò ìåòàáîëè÷åñêóþ àê-
òèâíîñòü ìèòîõîíäðèé æèâîòíûõ. Ïðîèñõî-
äèò ñíèæåíèå àêòèâíîñòè ìåòàáîëè÷åñêîãî 
ïóòè îêèñëåíèÿ æèðíûõ êèñëîò, êîòîðûé 
îáåñïå÷èâàåò ñóáñòðàòàìè ìèòîõîíäðèàëüíîå 
äûõàíèå [27]. Èíãèáèðóåòñÿ àêòèâíîñòü ôåð-
ìåíòîâ öèêëà òðèêàðáîíîâûõ êèñëîò è ýëåê-
òðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè [28, 29], ÷òî íåãà-
òèâíî îòðàæàåòñÿ íà âíóòðèêëåòî÷íîì óðîâíå 
ÀÒÔ [30]. Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå íàìè 
è èçâåñòíûå èç ëèòåðàòóðû äàííûå óêàçû-
âàþò íà áîëåå âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü ìèòî-
õîíäðèé ðàñòåíèé ê óñëîâèÿì ìèêðîãðàâè-
òàöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ ìèòîõîíäðèÿìè æè-
âîòíûõ. 

Â çàêëþ÷åíèå ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðî-
âåäåííîå íàìè èññëåäîâàíèå ìèòîõîíäðèé â 
óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè 
ïîêàçàëî, ÷òî ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ 
îðãàíèçàöèÿ ýòèõ îðãàíåëë â êëåòêàõ êîðíÿ
ãîðîõà â öåëîì îñòàåòñÿ áëèçêîé ê ñòàöèî-
íàðíîìó êîíòðîëþ. Â òî æå âðåìÿ óñòàíîâëåíî, 
÷òî óëüòðàñòðóêòóðà ìèòîõîíäðèé â ðàñòóùèõ 
êëåòêàõ êîðíåâîãî àïåêñà èçìåíÿåòñÿ òîëüêî 
â àêòèâíî ìåòàáîëèçèðóþùèõ êëåòêàõ ÄÇÐ, 
÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ áîëåå èíòåíñèâíûì äû-
õàíèåì êîðíåâûõ àïåêñîâ. Ïîëó÷åííûå íàìè 
ðåçóëüòàòû òàêæå ÷åòêî ïîêàçûâàþò, ÷òî 
êëèíîñòàòèðîâàíèå íå îêàçûâàëî ñêîëüêî-
íèáóäü çàìåòíîãî íåãàòèâíîãî âëèÿíèÿ íà 
ïðîöåññ îêèñëèòåëüíîãî ôîñôîðèëèðîâàíèÿ 
â ìèòîõîíäðèÿõ êîðíåé ãîðîõà, èíûìè ñëî-
âàìè, íå ïðåïÿòñòâîâàëî âûïîëíåíèþ èìè 
ñâîåé îñíîâíîé ôèçèîëîãè÷åñêîé ôóíêöèè. 

Âìåñòå ñ òåì íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ, íà 
íàø âçãëÿä, çàêëþ÷àþòñÿ íå â îáùåé ñòèìó-
ëÿöèè îêèñëèòåëüíîé àêòèâíîñòè ìèòîõîí-
äðèé è óâåëè÷åíèè ïðîäóêöèè ÀÒÔ, à â ðå-
ãóëÿöèè ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè ìèòî-
õîíäðèé, ÷òî ïîçâîëÿåò ïîääåðæèâàòü ïîñòîÿí-
íûé óðîâåíü ÀÒÔ, íåîáõîäèìûé äëÿ ïîëíî-
öåííîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êëåòîê â óñëîâè-
ÿõ êëèíîñòàòèðîâàíèÿ. 

V.Î. Brykov, I.P. Generozova, A.G. Shugaev 

ULTRASTRUCTURE AND METABOLIC 
ACTIVITY OF PEA MITOCHONDRIA

 UNDER CLINOROTATION

Experimental data on the mitochondrial ultrastruc-
ture and tissue respiration in root apex as well as meta-
bolic activity of the organelles isolated from pea seed-
ling roots after 5-day of clinorotation are presented. 
It was shown that mitochondrial condensation in the 
distal elongation zone correlated with an increased rate 
of oxygen uptake on 7  %. We also observed increase in 
rate of malate oxidation and respiratory control ratio 
increased simultaneously with a decreased in efficiency 
of oxidative phosphorylation. Such character of mito-
chondrial rearrangements in simulated microgravity is 
assumed to be a consequence of adaptation to these 
conditions. 

Â.Î. Áðèêîâ, ².Ï. Ãåíåðîçîâà, Î.Ã. Øóãàåâ

ÑÒÐÓÊÒÓÐÍÎ-ÔÓÍÊÖ²ÎÍÀËÜÍÀ 
ÎÐÃÀÍ²ÇÀÖ²ß Ì²ÒÎÕÎÍÄÐ²É ÊÎÐÅÍß ÃÎÐÎÕÓ 
Â ÓÌÎÂÀÕ ÌÎÄÅËÜÎÂÀÍÎ¯ Ì²ÊÐÎÃÐÀÂ²ÒÀÖ²¯

Íàâåäåíî äàí³ äîñë³äæåííÿ óëüòðàñòðóêòóðè 
ì³òîõîíäð³é ³ äèõàííÿ â êîðåíåâèõ àïåêñàõ, à òàêîæ 
ìåòàáîë³÷íî¿ àêòèâíîñò³ îðãàíåë, ³çîëüîâàíèõ ³ç 
çàðîäêîâèõ êîðåí³â ïðîðîñòê³â ãîðîõó ï³ñëÿ ï’ÿòè-
äîáîâîãî êë³íîñòàòóâàííÿ. Ïîêàçàíî, ùî êîíäåí-
ñàö³ÿ ì³òîõîíäð³é â äèñòàëüí³é çîí³ ðîçòÿãó êîðåíÿ 
â óìîâàõ êë³íîñòàòóâàííÿ ñóïðîâîäæóâàëàñÿ çðîñ-
òàííÿì øâèäêîñò³ ïîãëèíàííÿ êèñíþ íà 7 % ó 
ïîð³âíÿíí³ ç êîíòðîëåì. Âñòàíîâëåíî òàêîæ, ùî 
ï³ñëÿ êë³íîñòàòóâàííÿ øâèäê³ñòü îêèñëåííÿ ì³òî-
õîíäð³ÿìè åêçîãåííîãî ìàëàòó â ïðèñóòíîñò³ ãëóòà-
ìàòó çðîñòàëà îäíî÷àñíî ³ç çðîñòàííÿì äèõàëüíîãî
êîíòðîëþ ³ çíèæåííÿì åôåêòèâíîñò³ ôîñôîðèëþ-
âàííÿ (ÀÄÔ/Î). Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî îïèñàí³ çì³íè 
ì³òîõîíäð³é ìàþòü àäàïòèâíèé õàðàêòåð.
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