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МУТАЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ .МОЛЕКУЛЯРНОЙ 
ОРГАНИЗАЦИИ ПИГМЕНТНОЙ СИСТЕМЫ

ФОТОСИНТ ЕТ И Ч ЕС КО ГО А П П А РАТА

К). Е. ГИЛЛЕР

Институт физиологии и биофизики растении 
АН Таджикской ССР. г. Душанбе

Ուսօսէնասիրվէդ է, քէոէ'ոֆՒւՒ 'U՝:‘,uh(՝ (նաաիվ ձևերի կազմր, պիդմենտի քա1' 
ի,ո,մն ր)։էո ձևերի էլ Լներդիտյի փոխադրումը նրանց միք և) միարքիք ջրիմոսւ- 
Ների b րարձրակարդ րույսհրի մ ոււոանւոային դձհրի րյորոս/լաստներում I Յույց 
է տրվել, որ այդ հատկանիշների մուտացիոն փոփոխականությունը դուրս չի դալիս 
Նրանդ ֆիււսյԼնետիկական և օնտոդենետիկական րադմ ա դանո,թ յան սահմաններից) 
հատցված արդյունքները քննարկվել են րոտ Ն. Վ. Տ իմոֆէ.ե - (իեսովսկոէ է,վոյյՈւ~ 
ւյիոն կոնդեսլցիսւյխ

The chlorophylls slate (content of native forms, distribution of the pig
ment between the lorms and their donor—acceptor interaction during 
energy transfer) wax studied in chloroplasts of mutant strains of unicel
lular green algae and higher plants. It was shown ,hal mutation variabi
lity of Ihese characteristics did not overstep the limits of ns phylogene
tic and ontogetic variety. Obtained data are discussed in ’he hghl of

V I mo: -yev—Resovski evolutionary concepts.

Конверсия световой энергии в >не|>Г:ию химических связей ир« фош 
син-е.чс представляет собой ссноибилиаировэнный хлорофиллом окисляя 
-re.t.-. -го-воехгга нов и тельный процесс, протекающий в снециализирован- 
ны\ мембранных структурах хлоропластов высших растений и 1юдорос» 
.ivi хро.матофоров бактерий. Целенаправленное управление фото? 
cti.i ■ >ом. как одно из важнейших условий получения высоких и усгой-.

урожаев и поиски путей осущсствлсиня эг>1Х) процесса в искус
ственных системах невозможны без ясного понимания принципов эндо 
генного управления ,молекулярной организацией фотосинтетжв&оя 
аппарата в растительном органи «ме. Одно из центральных мест в это$ 
проблеме занимает вопрос о црнроде нативного состояния хлорофилла, 
обе: почивающего его функциональную активность в процессе фотосин
теза.
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Особенности нативного сое гои в ня хлорофилла — связь с бел ми 
пластидных мембран, структурная и функциональная гетерогенность 
характерны не только для зрелых хлоропласте». они проел еж ива югся 
на всех этапах формирования фотосиптстячесжого аппарата. Эти ос >бен- 
ностн возникают при биогенезе мембран в результате сопряжения бии- 
хк.мнческнх (синтезы молекул) и биофизических (самосборка :ы I мо
лекул йр-ных структур) процессов, ход которых определяется взаимо
действием генетического потенциала организма с комплексом внешних 
условии. Следовательно, выяснение механизмов генетического . рав
нения состоянием хлорофилла в хлоропластах следует :рассматрЕзать 
как йеотьемлемую часть общефпзиологичсской проблемы регулирова
ния свойств целостной биологической системы.

К настоящему времени накоплена обширная информация, иозволяю- 
щая представить -молекулярную организацию системы нативных форм 

рофилла, осуществляющей поглощение, перераспределение и пер
вичную трансформацию энергии света при фотосинтезе [I—4].

Уже развиты .представления о кооперированном взаимодейс । ни 
генетических и белок-синтезирующих систем ядра, цитоплазмы ՛ :лас- 
тид в биогенезе фотосинтетического аппарата [5—7] вплоть д<; ;:оь.ч- 
лизацни генов я биосинтеза ряда полипептидов реакционных центров 
фотосистем, светособирающего комплекса и компонентов системы ере- 
носа электронов [8— 10]. В то же время имеющиеся снедения васлед- 
сгненной детерминации нативного состояния хлорофилла чрезвычайно 
ограничены. Исходя «из этого, для .выяснения принципов генетичес кого 
управления образованном системы на. явных форм хлорофилла д фото- 
сяктетнчеок-их мембранах представилось необходимым Hcr.it-влть 
мутационную из мен шипеть признаков состояния пигмеи га а хлор пла
стах.

На основе учения Н. В. I жмофеева Ресовского о М1икроэв:.>.поннол- 
иом процессе,-где важная роль отводится мутациям как элементарному 
эволюционному 1мате.р.иал5 |:1|. результаты таких исследований необ
ходимы также тля понимания путей эволюции механизмов фото-тгпф- 
ноп) типа питания живых организмов

Объекты, е.ыбор экспериментим/нах критерием, методы Пигмею ныс му т ՛ ы к 

кхрдные штаммы хлореллы (СШогеПр ии!^::::-. ВеЦег^ и лЛ.1Н‘։ломэ։<а,ц.1 ГС.'о'иму 

՛•’'/ымпа'з ги1п!шг(1Н Папу.) были получены из Петергофской .снетпиеской к ллек - 
ин зеленых водорослей Биологического НИИ ЛГУ [12]. Водоросли выращивал, на 
плотной згзрвзовэшюй среде ФДАГА в темноте при 30° (.хлорелла) или пи ср ■ .12, 
обогащенной в темноте или на свету (К) тыс. лк) при 25° (хламидомонада)

Листья мутантов и исходных липли гороха (Р1$ит $аНоит Е.) »։ коллекции 
Института цитологии и генетика СО АН СССР [ 13]. арабидопсиса (АгаЫ(1ор^1$ 
(НаИапа I . Неуп1ь) и хлопчатника (Сояъ’уршт ЫгхШит !„) из коллекция Отдел;։ 
общей генетики хлопчатника АН Таджикской ССР [II. 15] брали с растений колл, щ- 
։пиих или экспериментальных посевов.

Аналкт известных к началу наших исследований и подтвержденных и поел -:: п- 
ШИе годы экспериментальных фактов и ны работа иных на их основе предстаете ий о 
природе напитого состояния хлорофжчла убедительно показал, в-о основной . м ю- 
ис!..՛ пигментного аппарата хлороиластов—.хлорофилл « входит в состав пкгме • -5<՝л- 
кезк'х глобул пластидной мембраны в виде совокупности молекулярних агрсго ։ — 

891



системы нативных форм. Характерным» признаками состояния хлорофилла в хлоро՛ 
пластах являются:

—спектральные свойства нативных форм признак, характеризующий типы обрл- 
зуюшн.хся в мембране упаковок молекул пигмента;

распределение пигмента но нативным формам—признак, характеризующий на
личие условий для возникновения того или иного тина упаковки;

—мссбеиносгн переноса энергии в системе нативных форм—признак, отражающий 
взаимное расположение, и ориентацию форм, а также расстояние между ними в нем- 
бранных глобулах. В качестве экспериментальных критериев изменений этих призна
ков в. пользовались соответственно: —положение максимумов полос в спектрах по- 
глощ< ния н низкотемпературной флуоресценции хлорофилла в исследуемых растеЯнях.

П ложение максимумов эмиссионных полос спектральных форм хлорофилла опре- 
делялось по спектрам низкотемпературной ( 196°) флуоресценции, абсорбционных 
ноли.— hi разностным спектрам поглощения листьев Расетояння между обнаружения
ми полосами в подавляющем большинстве случаев были таковыми, что погрешность и 
о предел ••ни к положения их максимумов не превышала по известным данным [16],~ 
1—2 нм.

II-.Mcnej.ir.: относи:елыюй концентрации спектральных форм хлорофилла оценива
лись - разностным спектрам поглощения, что позволяло сделать заключение об из
мене. 1н.х распределения пигмента по группам форм Хл^~£~ (здесь и далее: верх- 

кий индекс положение максимумов полос флуоресценции, нижний—поглощения), 
н Хл'-՝'; '’|д. Качен венные ciaiikk изменении эффсктиви-лтк сенсиби

лизации флуоресценции одних спектральных форм хлорофилла о другими формами 
пли сопровождающими пигментами, а также особенностей донорно-акцепторных свя
зей форм в процессах перекоса энергии возбуждения основывались на результатах 
анализа трех типов спектров, флуоресценции, поглощения и возбуждения флуорссигн- 
инн.

Спектральные измерения выполнены на спектрофотометрах: СФ 10 и СФ-14 и ре
гистре, уюшнх спектрофлуоркметрах, собранных в нашей лаборатории. Для коли- 
чес rue. того и ка честней кого анализа пластидных пигментов применялась знзлитнч-> 
екая хроматография на бумаге [17] или спектрофотометрия экстрактов [18].

Результата и обсуждение. На рис. ! и 2 показано положение пола 
поглощении и флуоресценции нативных форм .хлорофилла, об.нару^ея 

ных нами в пластидах мутантов [19- 241, в сравнении с результатами

.'.-.-ТЫ ibXuio РАСТЕНИЙ

5hCb.iT РАСТЕНИЯ

՛՛■ .֊---ibi х.13г֊-чдсм5нзДЫ 

‘•.-.та>ю- хлореллы 

зеленые 

красите 

Бурые

диатомовые

.1 пр эд кт £Р ИИ

Рис. 1. Филогенетическая и мутационная изменчивость положения макси
мумов полос поглощения нативных форм хлорофилла Среди зеленых но- 
дорослей отдельными строчками показаны данные .зя хлореллы (1) и хла
мидомонады (2;. средн высших растений—для гороха (1). Мутанты выс

ших растении; ( ֊ горох.® арабндопспс Д -хлопчатник. 
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исследования различных систематических групп растений [25- -27]. У 
мутантов обнаружены нативные формы пигмента, свойственные дан
ному роду или встречающиеся у растений .иной таксономической при
надлежности, но не найдены спектральные формы, которые существен
но отличаются по положению абсорбционного н эмиссионного максиму

от форм, выявленных при изучении филогенетической изменч1йвосги

Рис. 2, Филогенетическая и мутационная изменчивость положения макси 
кумов полос низкотемпературной флуоресценции нативны՝, форм хло

рофилла. Обозначения—см. рис. 1.

нативного состояния хлорофилла. Кроме того, в пласт.идах мутантов 
высших растений и зеленеющих на свету 'мутантов хламидомонады нами 
обнаружены спектральные формы хлорофилла, ранее описанные [28] 

[как промежуточные в процессе биогенеза системы его нативных форм 
Следовательно, мутационная изменчивость спектральных свойств натив
ных форм .пигмента не выходит за пределы филогенетического и онто
генетического многообразия этого признака. Сравнение имеющейся 
Информации об особенностях спектральных характеристик хл >рофилла 
в пластидах пигментных '.мутантов с результатами изучения филогене
тической изменчивости этого признака [25—27] подтверждает этот 
вывод. Например, в спектрах низкотемпературной флуоресценции двух 
мутантов кукурузы обнаружены полосы с максимумами 682 или 690 нм 
и 729 или 712—717 нм [29], характерные нс только для высших рас- 

;тен‘|й (713—715 п.м и 729 нм), но и для водорослей —681 и 69! нм [26]. 
[Так называемые «инфракрасные» мутанты ячменя накапливают .։ •т.тас- 
тндах форму хлорофилла а с максимумом поглощения при 745 им [30]. 
Этой формы |В пластидах высших растений нет [25,26], но абсорбцион
ные ; дтссы около 730- -740 и 750 760 нм были обнаружены \ водорос
лей [31]. В спектре низкотемпературной флоуресценцви одного пигмен
тного .мутанта хламидомонады наблюдалась волоса с максимумом три 
[705 им [32]. Такой полосы-нет з спектрах клеток диких типов этой 
водоросли [27. 32], но она характерна для эмиссионных спектров хлоро- 
фи.гла в клетках водорослей родов Еп1еготогр11а и Ещкпа [26]. В ря

893



де »аГ>. 1 также было установлено. что часто разл ичия спектральных 
характеристик хлорофилла в клетках диких типов мутантов однокле
точных зеленых 1ю юрослсй невелики и обусловлены изменениями з 
количественных соотношениях нативных форм пигмента [27,32,33—37].

Таким образом, рассмотренные данные показывают, что мутацион
ные изменения типов нативных форм хлорофилла в пластидах зеленых 
одноклеточных водорослей и высших растений состоят в замене упако
вок молекул пигмента, характерных для данною рола, на формы, прису
щие другим родам угой труппы растений, или встречающиеся у предста
вителей иных таксономических групп.

Мутационные изменения распределения хлорофилла по нативным
, <’Л8֊.Ь՝0формам состоят в увеличении доли пигмента в виде Хли)..г ж у меньше* 

нин — Хлбй) б! - и отклонениях от нормы относительной концентрации 
Хл!11Изменения в пластидах мутантов относительного содержа
ния ХлЙя «г и Хл!Х ՛ '■ одинаковы для зеленых водорослей и высших 
растений, а Хл!3;- зависят от таксономический принадлежности 
организма (рис. 3).

1 АРАБЧДОПСИС

ГОРОХ

ХЛАМИДОМОНАДА

ХЛОРЕЛЛА

АРАэИДОПСИС

горох

ХЛАМИДОМОНАДА

ХЛОРЕЛЛА

Рис 3. Мутационная нч.мсичнпость относи тельной концентрации нативных 
фэрм хлорофилла и пластидах одноклеточных водорослей и высших растении.

В литературе отсутствуют систематические данные о мутационной 
изменчивости распределения хлорофилла по нативным формам. Име
ются лишь сведения об относительном содержании в пластидах пигмент
ных мутантов культурного и дикого видов томатов ։։ львиного зева двух 
групп упаковок молекул пигмента, ответственных за полосы с максиму
мами 673 и 684 нм в спектре второй производной оптической плотности 
листьев -при невысоком разрешении [38, 39] Установлено, что у мутан
тов в подавляющем большинстве случаев (38 из 41 обследованной ли
пли) отношение гконцелгграций Хл^/Хл^з 1мены11с, чем у диких типов 
[38] Исследование больших коллекций пигментных мутантов зеленых 
одноклеточных водорослей показало, что у мутантных клеток в спек
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трах низкотемпературной флуоресценции преобладают коротковолно
вые полосы, а красный «максимум поглощения сдвинут в область мень
ших длин волн по сравнению с таковым у клеток диких типов [40]. 
Описаны мутанты кукурузы с аномально высоким выходом флуоресцен
ции хлорофилла при комнатной температуре [411,'.возможной причиной 
которого является увеличение относительного содержания в пластидах 
коротковолновых «нативных форм пигмента. Получены «мутантные штам
мы одноклеточных зеленых водорослей с дефицитом длшноволновых 
упаковок Хл69о [35, 36] или Хл7(М 705 (35, 42]. однако «не известны мутан
ты, лишенные коротковолновых нативных форм хлорофилла. Более того, 
\ мутанта гороха с дефицитом «вспомогательного светособкрающсго 
'иочент-белковолипидного комплекса, н который, как известно [3]. вхо
дит ХлСб2-бб5, обнаружено увеличение относительного содержания ко 
ротковолновых нативных форм хлорофилла в изолированных мембран
ных комплексах, обогащенных реакционными центрами фотосистемы II 
[33]. Эти факты не противоречат сделанному на основе полученных нами 
данных (рис. 3) заключению о характере «мутационной •изменчивости 
распределения хлорофилла по нативным формам в пластидах однокле
точных зеленых «водорослей и высших растений.

Анализ результатов изучения особенностей сенсибилизации флуорес
ценции хлорофилла в пластидах пигментных мутантов растений [21. 23], 
|24], систематизированных в таблице, показал, что мутационная измен- 

Мугацконная изменчивость процессов переноса энергии в пигментной систе
ме пластид одноклеточных водорослей и высших растений

—Г— ■■■■!! = ■_____=.---  - I. ■ '- --  ■■ ■ — ---- - -- — - —гж
Обиаружеп«1ые отклонения от нормы

Хлореала 4֊

Хммждомоилла 4-
«Горох ֊]֊ ֊: -

Лргбкдопсис

чшюсть этого признака натинного состояния хлорофилла проявляется в 
шце количественных-и качественных изменений. Количественная сторона 
обусловленных «мутациями аномалий—это снижение эффективности пере
носа энергии «между «нативными формами хлорофилла и от сопрсхвож- 
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дающих пигментов к хлорофиллу а. Этот тип мутационных изменони 
одни ахов для одноклеточных водорослей и высших растений. Обуслог. 
ленные мутациями качественные нарушения состоял в «изменении харак 
тарных для диких типов донорно-акцепторных связей нативных фей 
хлорофилла в процессе переноса энергии.

В спектрах возбуждения флуоресценции клет -к или листьев мутая 
тов относительная inure наивность (я сравнении с полосой Соре хлоро՛ 
филла а) полосы, обусловленной поглощением хлорофилла в и кар» 
тине идея, была .меньше, чем .в спектрах исходных линий, лаже в тел 
случаях, когча отношение Хл «/Хл а у'мутанта увеличено. Следователь’!՜;՛ 
в результате мутаций снижается эффективность сенсибилизации сопрс 
вождатзщими пигментами флуоресценции хлорофилла а.

В спектрах низкотемпературной флуоресценции клеток или листья 
мутантов обнаружены (рис. 2) выявляемые только '.методами произвол- 
ной спектроскопии полосы минорных нативных форм хлорофилла, отно
сительна}. концентрация которых не больше ил и даже меньше, чем j 
исходных линий. Увеличение доли пигмента >в виде Хл?/’’, Хл§£ « 
группы форм Хл;,^ 73* длинноволновых (рис. 3) только у некоторых 
мутантов приводило iK появлению в эмиссионных спектрах полем? этнл 
форм. Поскольку известно,что низкий выход флуоресценции большин
ства нативных форм хлорофилла обусловлен стоком поглощенной энер՛' 
гии и?, основные флуоресцирующие формы, полученные данные, веро
ятно, указываю! па снижение в пластидах мутантов эффективности пере
носа энергии между нативными формами пигмента.

Повышение в пластидах мутантов водорослей относительной к«и- 
цен грации Хл^Зг- (рис. 3) « ряде случаев приводило к увелнче 
шгю 1 спектрах флуоресценции клеток интенсивности полос с 'максиму 
мамн при 738—740 и 755 нм. У некоторых мутантов высших растений 
наблюдался коротковолновый сдвиг главного эмиссионного -максимум! 
листьев, что свидетельствует об увеличении выхода флуорссценп-н 
Хл;-,';, о-гнххштсльпрс содержание которого в листьях этих мутантов Ш 
больше или даже меньше, чем у исходных линий. Поскольку основным 
акцепторными формами пигмента -в хлоропластах зеленых водорослс 
являются Хл755-.и Хл726. а в пластидах высших растений- Хл733 [42], лол) 
ченныс. данные -могут быть интерпретированы как результат -мутацию 
ных изменений энергетических донор но-акцепторных связей нативны 
форм хлорофилла, приводящих у водорослей -к переносу энергии на см 
мыс длиииовол новые формы, минуя Хл7г& и Хл728 (что характерно д.1: 
высших растений). ? у высших растений—к повышению эффект UBHotrii 
сенсибилизации флуоресценции Хл725, присущему водорослям.

В спектрах возбуждения низкотемпературной флуоросцовшп 
Хл75 733 в листьях мутантов гороха главный (красный) максимум был 
сдвинут относительно его положения в спектре контроля на 8 -18 -mb 
.корочх ’волновую область [21]. Это не связано с изменением распредсле՛ 
ння хлорофилла по донорным нативным формам (рис. 3),т. е. вероятной 
причиной сдвига являются изменения переноса энергии -на Хл726՜7^ 
состоящие в переходе функций основного сенсибилизатора к бол« 
коротко вол новым формам. Коэффициенты -миграции энергии на основ 
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-ш-'акцепторные формы пигмента от Хл^^ у зеленых водорослей 
примерно одинаковы (0,46—0.5), а у высших растений уменьшаются от 
0,55 (Хл££) до 0,35 для Хл,^® [42] Следовательно, донорно-акцеп- 
торны я связям татявных форм при переносе энергии в пластидах мутан- 

1тов высших растений присущи определенные черты, характерные для 
водорослей.

Таким образом, му։анионная изменчивость характеристик переноса 
сверши возбуждения в пигментной системе пластид проявляется в виде 
уменьшения эффективности этого переноса и 'изменений энергетических 
донорно-акцепторных связей нативных форм хлорофилла. Первый тип 
мутационных изменений универсален для -исследованных групп растений. 
Вт..рой сближает по эти-м характеристикам состояния пигмента мутанты 
вь'шнх растений с дикими типами водорослей и наоборот, т. с. мутацион
ная «изменчивость особенностей донорно-акцепторных связей нативных 
фэрм хлорофилла в процессах переноса энергии аналогична их филоге
не; ическому разнообразию.

Рассмотренные данные показал и, что у одноклеточных зеленых водо
рослей н'высших растений .имеет место параллелизм мутацИо1шой нзмсн- 
ч-нюстн примаков состояния хлорофилла, Обнаружено существенное 
сходство возникающего в результате пигментных мутаций многообразия 
спектральных характеристик шативных форм хлорофилла ншх донорно- 
ахцепторных связен в процессах переноса энергии с филогенетической 
® онтогенетической вариабельностью этих признаков. Такие результаты 
находятся в полном соответствии с законом гомологических рядов » 
на с.; и дет вен ной изменчивости [43] и нс противоречат сделанному позже 
выводу (фактически подтверждающему закон Вавилова), что при -згскус- 
егзентм '.мутагенезе новые, не входящие в естественное разнообразие 
признаки возникают у растений крайне редко [44, 45].

Анализируя изменчивость фенотипических признаков у представи
телей семейства бобовых, II. И. Вавилов обнаружил сходство видового 
разк/юбразия окраски листьев по крайним градациям (зеленая или жел
тая) [43]. Поскольку этот признак определяется соотношением скорос- 
<тея биосинтеза и распада хлорофилла, зависящих от его состояния в 
пластвдах. результаты этих наблюдений можно рассматривать как ук;: 
завис на возможность гомологической изменчивости параметров натив
ного состояния хлорофилла. Уже получены прямые доказательства при
меняемости закона гомологических рядов к изменчивости признаков фо
тосинтетического аппарат. Обнаружена гомология филогенетической, 
онтогенетической и мутационной изменчивости ультраструктурпой ор
ганизации хроматофоров и хлоропластов [46]. Установлен параллелизм 
мутационных изменений соотношения скоростей биогенеза функцио
нально активных надмолекулярных комплексов фотосинтетических 
мембран зеленых водорослей [47].

Считается, что гомология морфологических (в .рассматриваемом 
•случае—молекулярно-структурных) признаков определяется гомологией 
яа генетическом уровне [43, 48]. Так, гомологию изменчивости строения 
фотосинтетических мембран бактерий, водорослей и высших растений 
п параллелизм обусловленных мутациями отклонений от нормы темпов 
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■биогенеза мембранных комплексов \ различных р;;дмз п-.юны.х зсд^рос֊ 
лей авторы объяснили гомологией структуры генотипов растении [46, 47]. 
Следовательно, обнаруженные нами черты гомологии му гацп • ином из- 
.менчивости признаков нативного состояния хлорофилла у о.июклеточ- ’ 
иых водорослей и высших растении однозлачно указывают на прямую 
наследственную детерминированность этих признаков и ос консерватив
ный характер у .представителей автотрофных эукариот.

В серии раб-т со специфическими ингибиторами биосинтеза РНК 
и белка было показано, что генетические системы расгителы! ՛:■■> пага
низма (ядерный геном и пластом) через биосинтез белков компонентой 
пластидных мембран управляют организацией хлорофилл-белковых 
■комплексов и концентрацией пигмента в клетках, регулируя состав 
нативных форм хлорофилла, его .распределение по формам и цонорно- 
акцепторные связи форм в процессах переноса энергии [49—53]. На 
основе этих данных становятся понятными механизмы мутационной из
менчивое։ и признаков нативного состояния хлорофилла, а схолрво- 
многообразия этих признаков, поставляемого мутагенезом, с их фило
генетическим многообразном можно рассматривать как тока-чтельство- 
зоэможпости «использования» мутаций эволюционным процессом. Это 
еще одно подтверждение справедливости микроэволюциолных 'представ
лений Н. В. Тимофеев а-Ресовского.
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