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ОСОБЕННОСТИ ПРОНИКНОВЕНИЯ И НАКОПЛЕНИЯ 
D-КСИЛОЗЫ И L-АРАБИНОЗЫ В ДРОЖЖЕВЫХ КЛЕТКАХ

Транспорт метаболитов через оболочку клеток считается первона­
чальным и важным этапом обмена веществ. Мембранный транспорт 
углеводов изучается с точки зрения зависимости проникновения и уров­
ня накопления в клетках от структурных особенностей сахаров, от спо­
собности дрожжей усваивать или сбраживать разные сахара, от ряда 
физико-химических и биологических факторов, участвующих в процессе 
проникновения.

Исследованиями последних лет установлено, что транспорт сахаров 
происходит независимо от их сбраживаемости и усваиваемости и не тре­
бует предварительного фосфорилирования [3—5, 8—֊11].

На основании этих работ выдвинута гипотеза о наличии в мембране 
подвижного переносчика (carrier) с высокой специфичностью по отно­
шению к структурным и оптическим изомерам сахаров [6]. Имеются так­
же некоторые факты, указывающие на то, что накопление различных 
сахаров в дрожжевых клетках определенно зависит от их видовых и 
внутривидовых особенностей [7]. Однако этот вопрос еще систематически 
не исследован. С некоторой подробностью изучено влияние ряда факто­
ров внешней среды (pH, концентрация субстрата, температура и др.) на 
проницаемость дрожжей к сахарам. При этом выявление узких опти­
мальных зон подкрепляет гипотезу о биологической природе транспорт­
ных систем (активный перенос), тем не менее эти факты не отрицают 
участия и физико-химических факторов (диффузия и др.) в процессах 
проницаемости (пассивный перенос).

В исследованиях последних лет основное внимание было сосредото­
чено на сахарах не сбраживаемых и не усваиваемых испытуемыми дрож­
жами, однако не меньшего внимания заслуживает и изучение особен­
ностей проникновения и накопления усваиваемых сахаров. Вопрос этот 
представляет особый интерес в отношении пентоз, так как их медленное 
включение в метаболические пути дает возможность исследователю по­
дробно изучить и выявить механизм первичных этапов проникновения 
и усвоения.

В настоящей работе приведены результаты исследований по про­
никновению и накоплению D-ксилозы и L-арабинозы у трех представите­
лей дрожжей рода Candida—С. guilliermondii № 71, хорошо усваиваю­
щей обе пентозы, С. tropicalis КЗ-10, хорошо усваивающей только ксило­
зу. а не арабинозу и С. chevalieri № 66, который не усваивает ни ту, ни 
другую из этих пентоз.
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Сравнительное изучение проницаемости дрожжей к пентозам даст 
возможность выяснить, во-первых, в какой степени скорость проникно­
вения и уровень накопления пентоз в клетках зависит от их усваиваемо- 
сти, во-вторых, в какой степени медленный темп роста дрожжей в при­
сутствии пентоз зависит от динамики их проникновения.

Методика. Посевной материал приготовлялся путем выращивания 
дрожжей в синтетической минеральной среде следующего состава: 
Э-глюкоза—10 г, КН2РО4—1,23 г, (ИН4)28О4—3,12 г, М§804 • 7Н2О— 
0,625 г, ЫаС1—0,125 г, СаС12 • 2Н2О—0,125 г, биотин—8 мкг на один литр 
водопроводной воды.

Полученная биомасса использовалась после голодания по нижеука­
занной технике. Опыты по проницаемости проводились с суспензией 
дрожжей (в порядке 50—90 мг сухого вещества в 1 мл) в смеси фосфат­
ного буфера М/10 и раствора ИаС1 М/15 (У/У 4 : 1), содержащего 1% из 
соответствующей пентозы. pH суспензии—5,5, температура при инкуби­
ровании—30°С, Пробы, взятые в разные интервалы в течение 1 —12 час., 
быстро центрифугировались, промывались охлажденным раствором ЫаС1 
М/15 [3]. Отмытые клетки экстрагировались 80% этанолом при 1° = 70— 
80°С в течение 40 мин. Экстракт отделялся от дрожжевых клеток и под­
вергался анализу методом хроматографии на бумаге. После проявления 
раствором анилинфталата пятна пентоз элюировались и определялись, 
фотометрически [1].

Экспериментальная часть

Влияние степени голодания клеток на проникновение пентоз. Био 
масса испытуемых дрожжей использовалась в конце цикла роста или 
непосредственно, или после голодания. Голодание проводилось путем 
инкубирования в 2%-м растворе глюкозы до ее полного расхода (40— 
44 час.) и последующей выдержкой в воде с аэрированием суспензии в 
течение 15 час. при 30°С; при этих условиях получаются клетки с низким 
содержанием азота (2,5—3%. от абсолютно сухих дрожжей) и запасных 
углеводов.

Результаты опытов, продолжительностью до 5 час. (рис. 1), показы­
вают, что скорость проникновения и накопления ксилозы в клетках на­
много выше у голодавших клеток. Медленное накопление ксилозы у не­
голодавших клеток объясняется наличием в них углеводных запасов, 
(гликоген и т. п.), что до некоторой степени задерживает включение 
ксилозы в реакции распада и усвоения.

Проникновение пентоз у пентозоусваивающей культуры С. §ш’1Пег- 
гпопсШ.Результаты опытов (табл. 1, рис. 2) показывают, что проникнове­
ние и накопление ксилозы и арабинозы в клетках отличаются как по 
скорости, так и по уровню.

Значительное накопление ксилозы наблюдается уже к 1 час. инку­
бирования и достигает максимального значения в интервале 1—3 час., 
затем по мере ее включения в процессы обмена уровень ксилозы резко
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1 ч. 3 2 4 5
неголодавшая культура

1 2 3 4 5
голодавшая культура

Рис. 1. Динамика проникновения В-ксилозы в неголодавшие и голо­
давшие клетки С. guilliermoпdii.

Таблица 1 
Динамика накопления В-ксилозы и Ь-арабинозы в клетках 

С. §шШегтопсШ.
Количество инкубированных дрожжей: I опыт — 87 мг, II опыт — 67 мг

Продол­
житель­

ность 
инкуби­
рования 

час.

Накопление в клетках пентозы в мг на 100 мг 
сухих веществ дрожжей

ксилоза арабиноза

I опыт 11 опыт I опыт II опыт

1/2 1,12 ֊— 0,12 _
1 1,81 1,80 0,26 0
2 1,72 — 0,30 —
3 1,60 1,73 0,38 0,14
4 1,38 — — —
5 1,12 0,60 0,60 0,48
6 0,91 — 0,69 —
7 0,68 0,12 0,70 0,60
8 0,44 — 0,77 —

12 — — — 0,14

надает. Накопление арабинозы начинается в интервале 1—3 час. после 
начала инкубирования, максимальный уровень ее достигает к 5—7 час. 

Скорость накопления пентоз в клетках, подсчитанная в мкг в интер­
аале максимального проникновения в течение 1 час. в 1 мг сухого ве-
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Рис. 2. Динамика проникновения пентоз в клетки С. guilliermondii.

щества дрожжей, равна для ксилозы 3,0 мкг, арабинозы—0,6 мкг, т. е... 
в 5 раз меньше.
, Максимальный уровень накопления пентоз в клетках, подсчитанный 
в мг в 100 мг сухой дрожжевой массы, равен для ксилозы 1,8 мг, ара­
бинозы—0,6—0,7 мг, т. е. около 2,5—3 раза меньше.

Изучение состояния биомассы дрожжей в течение опытов показало, 
что количество биомассы в начале инкубирования мало -меняется, а пос­
ле определенного промежутка времени (около 3 час. в присутствии кси­
лозы, 5 час. в присутствии арабинозы) биомасса постепенно нарастает, 
что совпадает со снижением концентрации пентоз в клетках (рис. 3). 
Таким образом, в начале инкубирования, когда еще не наступило интен­
сивное включение исследуемых сахаров в процессы обмена, уровень их 
накопления фактически соответствует степени проникновения, в то время 
как после интенсивного роста биомассы уровень накопления соответству­
ет разнице между количествами проникшей и включившейся пентозы. 
По всей вероятности, одной из основных причин медленного роста дрож­
жей в присутствии ксилозы и арабинозы является низкая скорость их. 
проникновения в клетки.
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Проникновение пентоз у пентозонеусваивающих культур. Приведен­
ные на рис. 4 данные показывают, что обе исследуемые пентозы прони­
кают и накапливаются в клетках С. сЬеуаИеп в такой же степени, как 
у культуры С. £иПИегшопс1п.

У музейной культуры С. коркаНь КЗ-10, хорошо усваивающей 
МНГ сахар

Рис. 3. Динамика проникновения пентоз и накоп­
ления биомассы у С. guilliermondii.

Исх. 1ч. 2 3 4
В-ксилоза

12 3 4
Ь-арабиноза

Рис. 4. Динамика проникновения пентоз в клетки С. сЬеуаНег!.
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Б-ксилозу, неусваиваемая арабиноза*  проникает довольно интенсивно и 
накапливается на высоком уровне (табл. 2), превышающем даже уро­
вень ксилозы у С. £шШеппоп(1П.

* Арабиноза усваивается данной культурой только после предварительного 
адаптирования [2].

Таблица 2
Динамика накопления L-арабинозы в клетках С. tropicalis [<3 10. 

Количество инкубированных дрожжей 54 мг

Время инкубирования в час. 30 мин. 1 i 2 3 ' 4 5 6 7

Арабиноза в мг на 1С0 мг сухих ве­
ществ дрожжей 1 ֊

1 i
1 !

֊ I ֊ :
2,2?! 3,33

3,61
i

5,0 4,9

Проникновение пентоз, по полученным данным, не находится в пря­
мой зависимости ст их усваиваемости. Такие факты установлены также 
и в ранних исследованиях, проведенных на дрожжах рода Saccharomy- 
ces [3].

Влияние монойодуксусной кислоты на проникновение пентоз. Объек­
том исследования служила культура С. tropicalis КЗ-10, а субстратом 
L-арабиноза. Данные, приведенные на рис. 5, показывают, что йодуксус­
ная кислота в концентрации 10՜3 М полностью угнетает проникновение 
арабинозы в течение 3-х час. инкубирования. Такой факт указывает на 
возможное участие дыхательных процессов в проникновении арабинозы 
в дрожжевые клетки, что подкрепляет гипотезу об активном переносе 
сахаров.

Обсуждение результатов. Проводимые с дрожжами рода Candida 
исследования выявили ряд особенностей проникновения и накопления 
пентоз.

С методической точки зрения важным является выявление влияния 
голодания клеток на степень накопления пентоз в дрожжевых клетках 
[9]. Однако полученные на Sacch. cereyisiae раса XII данные по суще­
ству противоречат вышеприведенным (рис. 1), так как в отличие от 
С. guilliermondii и Sacch. cerevisiae при голодании уменьшается внутри­
клеточное «пространство» ксилозы.

Полученные данные на дрожжах рода Candida являются новыми 
фактами, еще раз подтвердившими окончательно не установившееся 
мнение о том, что прямой зависимости между свойством усвоения и 
уровнем накопления пентоз в дрожжевых клетках не существует. Для 
исследуемых культур С. guilliermondii и С. chevalieri они установили 
четкую специфичность скорости проникновения и уровня накопления 
D-ксилозы и L-арабинозы: ксилоза проникает намного быстрее и по 
сравнению с арабинозой накапливается на более высоком уровне. В на­
ших опытах накопление пентоз в клетках С. guilliermondii, усваиваю­
щей пентозы, не достигает состояния равновесия, сначала повышается, 
затем в процессе синтеза биомассы падает, так как проникшая пентоза 
полностью включается в биосинтетические процессы клетки. Несмотря
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Исх. 15 м. 1ч. 2 3
без ингибитора

Рис. 5а

15 м. 1ч. 2 3
с ингибитором 
Рис. 56

Рис. 5. Влияние ингибитора на проникновение I.-арабинозы у неадаптирован­
ной культуры С. 1гор1са118 КЗ—10.

на имеющиеся в литературе [3] указания о том, что ингибиторы углевод­
ного обмена не влияют на проникновение сахара, в вышеприведенных 
опытах монойодуксусная кислота полностью тормозила проникновение 
арабинозы.
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Выводы

1. Прямой зависимости между усвоением и накоплением пентоз в 
дрожжевых клетках не обнаружено.

2. Скорость проникновения и уровень накопления D-ксилозы пре­
вышает таковой Լ-арабинозы как у пентозоусваивающей С. guilliermon- 
dii, так и неусвапвающей С. chevalieri.

3. Монойодуксусная кислота полностью тормозит проникновение 
арабинозы в клетки С. tropicalis КЗ-10.
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Մ. Ա. ՏԵՐ-ԿԱՐԱՊԵՏՅԱՆ, Ա. Ա. ԷԼԻԱՋՅԱՆ

D-ՔՍԻԼՈԶԻ ԵՎ Լ-ԱՐԱՈԻՆՈԶԻ ՆԵՐԹԱՓԱՆՑՄԱՆ ՈԻ ԿՈՒՏԱԿՄԱՆ 
ԱՌԱՆՁՆԱՀԱՏԿՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԸ ՇԱՔԱՐԱՍՆԿԵՐԻ ՄՈՏ

Ամփոփում

Պենաոզների ներթափանցման առանձնահատկություններն ուսոլմնասիր֊ 
վել են ինչպես պենտոզ յուրացնող С. gUilliertTlOndii֊/», այնպես էլ պենտոզ 
չյուրացնող C. chevalieri֊/։ և միայն արաբինող չյուրացնող C. tropicalis 
КЗ — 10֊ի մոտ։

Պարզվել է, որ պենտոդները ինտենսիվ ներթափանցում են ինչպես պեն 
տոզ յուրացնող, այնպես ,էլ չյուրացնող շաքարասնկային բջիջներից ներս։

Սակայն ТУ-րւփչռւշփ ներթափանցման արագռւթյունր և կուտակման մա֊ 
կարդակը շատ ավելի բարձր են, քան Լ֊արաբինոզինը։

Այս փաստերը ցույց են տալիս, որ պենտոզների առկայությամբ նշված 
շաքարասնկերի դանդաղ աճի պատճառներից մեկը, ամենայն հավանականու­
թյամբ քսիլոզի և առավել ևս արաբինոզի դանդաւլ ներթափանցումն է բջջից 
ներս։

Ն֊արաբինողի ներթափանցման արգելակումը յոդքացախաթթվով հայտա֊ 
նշում է շաքարների ակտիվ ներթափանցման մեջ շնչառական պրոցեսների 
մ ա սն ա կցություն ը ։

֊4*
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