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Â îáçîðå ïðåäñòàâëåí àíàëèç ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ î ìåõàíèçìàõ, îáåñïå-
÷èâàþùèõ òåðìîðåçèñòåíòíîñòü âîäîðîñëåé. Îáñóæäàþòñÿ âîïðîñû áèîñèíòåçà
è ðîëè áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà, èçìåíåíèé ñîñòàâà ìåìáðàííûõ ëèïèäîâ, à òàê-
æå àêòèâàöèè àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû êëåòêè â óñòîé÷èâîñòè âîäîðîñëåé ê
âîçäåéñòâèþ ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû ñðåäû èõ îáèòàíèÿ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: âîäîðîñëè, òåïëîâîé ñòðåññ, òåðìîðåçèñòåíòíîñòü,
áåëêè òåïëîâîãî øîêà, ìåìáðàííûå ëèïèäû, æèðíûå êèñëîòû, àíòèîêñèäàí-
òíàÿ çàùèòà.

Òåìïåðàòóðà âîäîåìîâ ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøèì ýêîëîãè÷åñêèì ôàêòîðîì
ñðåäû, îêàçûâàþùèì âëèÿíèå íà âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ êîìïîíåíòû ãèäðîáè-
îöåíîçîâ. Äàæå íåçíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðû (ïîâûøåíèå èëè
ïîíèæåíèå) ïðèâîäÿò ê èçìåíåíèþ ñêîðîñòè ìåòàáîëè÷åñêèõ ðåàêöèé è îá-
ùåé èíòåíñèâíîñòè îáìåíà ó ãèäðîáèîíòîâ [27].

Âîäîðîñëè ÿâëÿþòñÿ îðãàíèçìàìè, êîòîðûì ñâîéñòâåííû íàèáîëåå øè-
ðîêèå äèàïàçîíû òåìïåðàòóðíîé óñòîé÷èâîñòè. Îíè ñïîñîáíû ñóùåñòâî-
âàòü â êðàéíèõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ — â ãîðÿ÷èõ èñòî÷íèêàõ, òåìïåðà-
òóðà âîäû êîòîðûõ áëèçêà ê òî÷êå êèïåíèÿ, íà ïîâåðõíîñòè ëüäà è ñíåãà, ãäå
òåìïåðàòóðà êîëåáëåòñÿ îêîëî 0oÑ [6].

Íàðÿäó ñ ïðèñïîñîáëåííîñòüþ âîäîðîñëåé ê îïðåäåëåííûì òåìïåðàòóð-
íûì óñëîâèÿì, áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ âîçìîæíîñòè èõ ðàññåëåíèÿ è ñóùåñò-
âîâàíèÿ â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ èìååò äèàïàçîí ïðåäåëüíûõ âåëè÷èí òåìïå-
ðàòóðû, ïðè êîòîðûõ ìîãóò âûæèâàòü âèäû. Äëÿ ðàçíûõ âèäîâ îí íåîäèíà-
êîâ. Èñõîäÿ èç äèàïàçîíà òåìïåðàòóð îáèòàíèÿ âîäîðîñëåé âûäåëÿþò: ýâðè-
òåðìíûå âèäû, êîòîðûå ìîãóò æèòü â ïðåäåëàõ çíà÷èòåëüíîãî òåìïåðàòóð-
íîãî ãðàäèåíòà (íàïðèìåð, äëÿ äèàòîìåè Nitzschia putrida (Cohn) Benecke îí
êîëåáëåòñÿ îò –11 äî +30oÑ) è ñòåíîòåðìíûå âèäû, êîòîðûå ïðèñïîñîáëå-
íû ê óçêîé àìïëèòóäå êîëåáàíèÿ ýòîãî ôàêòîðà (íàïðèìåð, áóðàÿ âîäîðîñëü
Phaeocystis pouchetii (Hariot) Lagerheim, êîòîðàÿ ìîæåò âåãåòèðîâàòü â äèà-
ïàçîíå òåìïåðàòóð îò — 1oÑ äî +11,6 oÑ) [27].
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Â ñâÿçè ñ ãëîáàëüíûìè êëèìàòè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè è, â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü, ïîâûøåíèåì ëåòíèõ òåìïåðàòóð ñóùåñòâåííûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò
âûÿñíåíèå ìåõàíèçìîâ àäàïòàöèè âîäîðîñëåé ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì.
Êàê èçâåñòíî, ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû îòíîñèòñÿ ê ÷èñëó íàèáîëåå ýêñòðå-
ìàëüíûõ âîçäåéñòâèé, êîòîðûå îêðóæàþùàÿ ñðåäà ìîæåò îêàçûâàòü íà îð-
ãàíèçìû (â òîì ÷èñëå è âîäîðîñëè) [2]. Âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà âûçûâàåò èçìå-
íåíèå ñòðóêòóðû ìåìáðàí, äåíàòóðàöèþ áåëêîâ è íóêëåèíîâûõ êèñëîò,
èíàêòèâàöèþ ïðîöåññîâ äûõàíèÿ è ôîòîñèíòåçà [1, 32]. Â ýòèõ óñëîâèÿõ äëÿ
âûæèâàíèÿ è îáåñïå÷åíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè êðàéíå âàæíûì ÿâëÿåòñÿ
ôóíêöèîíèðîâàíèå ñèñòåì ïîääåðæàíèÿ êëåòî÷íîãî ãîìåîñòàçà. Ó âîäîðîñ-
ëåé åãî ïîääåðæàíèå ïðè âëèÿíèè âûñîêèõ òåìïåðàòóð îáåñïå÷èâàåòñÿ ðà-
áîòîé öåëîãî ðÿäà çàùèòíûõ ñèñòåì, ñðåäè êîòîðûõ âàæíåéøèìè ÿâëÿþòñÿ
ñèíòåç áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà, èçìåíåíèå æèðíîêèñëîòíîãî ñîñòàâà ìåìá-
ðàííûõ ëèïèäîâ, à òàêæå àíòèîêñèäàíòíàÿ ñèñòåìà.

Ðîëü áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà â óñòîé÷åâîñòè
âîäîðîñëåé ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì

Îäíî èç îáùèõ ñâîéñòâ êëåòîê âñåõ òèïîâ æèâûõ îðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñ-
ëå âîäîðîñëåé, ñîñòîèò â òîì, ÷òî â îòâåò íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ñðåäû
îáèòàíèÿ àêòèâèðóåòñÿ ñèíòåç ñïåöèôè÷åñêèõ áåëêîâ, íàçûâàåìûõ áåëêàìè
òåïëîâîãî øîêà (ÁÒØ), êîòîðûå ïîìîãàþò êëåòêå âûæèòü â óñëîâèÿõ òåìïå-
ðàòóðíîãî ñòðåññà è âåðíóòüñÿ ïîñëå åãî ïðåêðàùåíèÿ ê ôèçèîëîãè÷åñêîé
íîðìå [15, 18, 80, 119].

Ïåðâûå ñâåäåíèÿ îá îáðàòèìûõ èçìåíåíèÿõ â áåëêîâîé ñèñòåìå æèâûõ
êëåòîê ïîä äåéñòâèåì âûñîêèõ òåìïåðàòóð (äî 45oÑ) ïîÿâèëèñü â 60-õ ãîäàõ
ÕÕ ñò. Èòàëüÿíñêèé èññëåäîâàòåëü Ô. Ðèòîçà îáíàðóæèë, ÷òî êðàòêîâðåìåí-
íîå ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû ñîïðîâîæäàëîñü ïîÿâëåíèåì íà ãèãàíòñêèõ
õðîìîñîìàõ êëåòîê ñëþííûõ æåëåç Drosophila melanogaster ñåìè ïóôîâ
(âçäóòèé) [100]. Òîëüêî 12 ëåò ñïóñòÿ, â 1974 ã., âûÿñíèëîñü, ÷òî èõ êîëè÷åñò-
âî ñîîòâåòñòâóåò êîëè÷åñòâó ïîëèïåïòèäîâ, êîòîðûå ñèíòåçèðóþòñÿ â ýòî
âðåìÿ. Òàêèå áåëêè ïîëó÷èëè íàçâàíèå áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà [15].

ÁÒØ ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç îáÿçàòåëüíûõ çâåíüåâ íåñïåöèôè÷åñêîãî îòâå-
òà êëåòîê íà ïîâðåæäåíèå è îñîáåííî âàæíû äëÿ ðàñòåíèé [10]. Íàêîïëåíèå
ÁÒØ ïîñëå êðàòêîâðåìåííûõ âîçäåéñòâèé íà êëåòêó òåïëîâûì øîêîì ëå-
æèò â îñíîâå ôåíîìåíà âðåìåííîãî ïîâûøåíèÿ ïîðîãà òåìïåðàòóðíîé ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòè êëåòîê, èëè òàê íàçûâàåìîé òåðìîòîëåðàíòíîñòè [46].

Ñèíòåç ÁÒØ ó âîäîðîñëåé, êàê è ó äðóãèõ ðàñòåíèé, ïðîèñõîäèò ïðè ïî-
âûøåíèè òåìïåðàòóðû íà 10—15oC âûøå îáû÷íîé òåìïåðàòóðû èõ ðîñòà
[53, 60, 88, 108]. Èçâåñòíî, ÷òî ïîðîãîâàÿ òåìïåðàòóðà èíäóêöèè ÁÒØ çàâè-
ñèò îò âèäà è îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðû îáèòàíèÿ ðàñòåíèé. Òàê, òåïëîëþ-
áèâûå âèäû èìåþò áîëåå âûñîêèé ïîðîã èíäóêöèè ÁÒØ, ÷åì âèäû, ïðèñïî-
ñîáëåííûå ê ñóùåñòâîâàíèþ â óñëîâèÿõ óìåðåííûõ òåìïåðàòóð [53].

Ó ñèíåçåëåíîé âîäîðîñëè Synechocystis sp. PCC 6803 ñèíòåç ÷åòûðåõ áåë-
êîâ òåïëîâîãî øîêà ñ ìîëåêóëÿðíîé ìàññîé 70, 64, 15 è 14 êÄà áûë èíäóöè-
ðîâàí ïóòåì ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû âûðàùèâàíèÿ êëåòîê îò 30 äî 42,5oÑ
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[84]. Ó Chlamydomonas reinhardtii P.A. Dangeard ñèíòåç ÁÒØ èíäóöèðóåòñÿ
òåìïåðàòóðîé 36—39oÑ, à ìàêñèìàëüíîå èõ íàêîïëåíèå íàáëþäàåòñÿ ïðè
41oÑ [112]. Â òî æå âðåìÿ ó Chlamydomonas acidophila Negoro èõ ñèíòåç íà-
÷èíàåòñÿ ïðè òåìïåðàòóðå 27oÑ, à ìàêñèìàëüíàÿ èõ èíäóêöèÿ ïðîèñõîäèò
ïðè 29oÑ [60]. Íèçêàÿ òåìïåðàòóðà èíäóêöèè ñèíòåçà ÁÒØ íàáëþäàþòñÿ è ó
äðóãèõ âîäîðîñëåé, íàïðèìåð ìîðñêîé äèíîôëàãåëëÿòû Karenia brevis (Da-
vis) G. Hansen and Moestrup [90], çåëåíûõ âîäîðîñëåé Enteromorpha intestina-
lis (Linnaeus) Nees [85] è Raphidocelis subcapitata (Korshikov) Nygaard, Koma-
rek, J. Christiansen and O.M. Skulberg [40].

×àùå âñåãî ñèíòåç ÁÒØ íà÷èíàåòñÿ ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå äåéñòâèÿ òåïëî-
âîãî øîêà è äëèòñÿ 6—8 ÷, ïî-âèäèìîìó, äî ìîìåíòà ôîðìèðîâàíèÿ áîëåå
ñïåöèôè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ àäàïòàöèè [11]. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ïðåäñòà-
âèòåëåé Cyanoprokaryota ñèíòåç ÁÒØ èíäóöèðóâàëñÿ ñðàçó æå ïîñëå âîç-
äåéñòâèÿ òåïëîâîãî ñòðåññà [73].

ÁÒØ îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå ýêñïðåññèè îïðåäåë¸ííûõ ãåíîâ. «Âêëþ-
÷åíèå» ãåíîâ ÁÒØ ïðè âûñîêîé òåìïåðàòóðå îïðåäåëÿåòñÿ ðåãóëÿòîðíûìè
ýëåìåíòàìè ãåíîâ (ÐÝ ÁÒØ) — ñïåöèôè÷åñêèìè íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿìè ÄÍÊ â ïðîìîòîðíîé çîíå ýòèõ ãåíîâ. ÐÝ ÁÒØ «âêëþ÷àþò»
ãåíû ÁÒØ ïîñëå âçàèìîäåéñòâèÿ ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ðåãóëÿòîðíûìè áåëêà-
ìè — ôàêòîðàìè òðàíñêðèïöèè èëè òðàíñôàêòîðàìè ýòèõ ãåíîâ, êîòîðûå
ïðèñóòñòâóþò â öèòîïëàçìå ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ [18].

Ïðè èññëåäîâàíèè âëèÿíèÿ ðàçëè÷íûõ ñóáëåòàëüíûõ òåìïåðàòóð íà åêñ-
ïðåññèþ ÁÒØ ó ïðåñíîâîäíîé çåë¸íîé âîäîðîñëè Scenedesmus quadricauda
(Turpin) Brebisson áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî èíêóáèðîâàíèå â òå÷åíèå 3 è 6 ÷
âûçûâàëî áîëåå âûñîêèé óðîâåíü èõ ýêñïðåññèè, ÷åì èíêóáèðîâàíèå â òå÷å-
íèå 1 ÷ [119]. Òàêèì îáðàçîì, íà óðîâåíü ýêñïðåññèè ÁÒØ âëèÿåò ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü äåéñòâèÿ òåïëîâîãî øîêà.

ÁÒØ âûÿâëåíû ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ êîìïàðòìåíòàõ ðàñòèòåëüíîé êëåò-
êè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ ñóùåñòâåííîé ðîëè â âàæíåéøèõ áèîõèìè÷å-
ñêèõ ïðîöåññàõ [14].

Íàðóøåíèå ñòðóêòóðû áåëêîâ, êàê ïðàâèëî, ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ èõ
ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè, ïîýòîìó ÷ðåçâû÷àéíî âàæíî ïîääåðæàíèå íà-
òèâíîé ñòðóêòóðû êëåòî÷íûõ áåëêîâ [33]. Îäíèì èç îñíîâíûõ ñâîéñòâ ÁÒØ
ÿâëÿåòñÿ øàïåðîííàÿ àêòèâíîñòü, ÷òî äåëàåò èõ óíèâåðñàëüíûìè öèòîïðî-
òåêòîðàìè [11, 12, 20, 56]. Ïîä øàïåðîííîé àêòèâíîñòüþ ïîäðàçóìåâàåòñÿ
ñïîñîáíîñòü ÁÒØ óçíàâàòü è ñâÿçûâàòü ýêñïîíèðîâàííûå ãèäðîôîáíûå ïî-
âåðõíîñòè íåíàòèâíûõ ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé, äåíàòóðèðîâàííûõ è ïîâðåæ-
äåííûõ ïîëèïåïòèäîâ. ÁÒØ ÿâëÿþòñÿ ãëàâíûìè àññèñòåíòàìè ïðîöåññà
êîððåêòíîãî ñêëàäûâàíèÿ (ôîëäèíãà) íîâîðîæäåííûõ ïîëèïåïòèäíûõ öå-
ïåé [22, 58]. Îíè ñïîñîáíû óñêîðÿòü ñêëàäûâàíèå è çàõâàòûâàòü îøèáî÷íî
ñëîæåííûå ïîëèïåïòèäû äëÿ ïîâòîðíîãî ôîëäèíãà. Èõ ÷àñòî èìåíóþò «ñïà-
ñèòåëÿìè» ôîëäèíãà è çàùèòíèêàìè êëåòêè îò ãèäðîôîáíîãî êîëëàïñà íåíà-
òèâíûõ ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé [22].
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Ñîãëàñíî ñîâðåìåííîé êëàññèôèêàöèè, â îñíîâó êîòîðîé ïîëîæåíû ðàç-
ëè÷èÿ â ìîëåêóëÿðíîé ìàññå, âûäåëÿþò ïÿòü îñíîâíûõ êëàññîâ (ñåìåéñòâ)
ÁÒØ: ÁÒØ 100, ÁÒØ 90, ÁÒØ 70, ÁÒØ 60, íèçêîìîëåêóëÿðíûå ÁÒØ è óáèê-
âèòèí [13]. Êàæäîå èç ñåìåéñòâà ÁÒØ âûïîëíÿåò õàðàêòåðíûå ôóíêöèè,
ñâÿçàííûå ñ îáåñïå÷åíèåì ñïîñîáíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà âûäåðæè-
âàòü âûñîêèå òåìïåðàòóðû [11] .

Áåëêè ñåìåéñòâà ÁÒØ 100 èãðàþò êëþ÷åâóþ ðîëü â çàùèòå êëåòêè îò òåï-
ëîâîãî ñòðåññà, èçáèðàòåëüíî ñâÿçûâàÿ è âîññòàíàâëèâàÿ ñòðóêòóðû äåíàòó-
ðèðîâàííûõ áåëêîâ, ðàçðóøàÿ íåðàñòâîðèìûå àãðåãàòû, îáðàçóþùèåñÿ â
ðåçóëüòàòå ñòðåññà, è â äàëüíåéøåì âûñâîáîæäàÿ âõîäÿùèå â íèõ áåëêè [15,
92]. Îíè òàêæå ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè òåðìîðåçèñòåíòíîñòè [97]. Áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî ïîòåðÿ ñïîñîáíîñòè ñèíòåçèðîâàòü ÁÒØ 100 âûçâàëà ó êëåòîê
ñèíåçåëåíîé âîäîðîñëè Synechococcus sp. PCC 7942 ïÿòèêðàòíîå ñíèæåíèå
òåðìîóñòîé÷èâîñòè [55].

Áåëêè ñåìåéñòâà ÁÒØ 90 ÿâëÿþòñÿ êëþ÷åâûìè êîìïîíåíòàìè ïîääåðæà-
íèÿ êëåòî÷íîãî ãîìåîñòàçà êàê ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ðîñòà, òàê è â
óñëîâèÿõ ñòðåññà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îíè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â èçìåíåíèè
ñîñòîÿíèÿ ôàêòîðîâ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè äðóãèõ ÁÒØ [114]. Â óñëîâèÿõ
òåïëîâîãî øîêà ÷àñòü ìîëåêóë ÁÒØ 90 ñâÿçûâàåòñÿ ñ äåíàòóðèðîâàííûìè
ìîëåêóëàìè áåëêîâ, ïðè ýòîì èç-çà äåôèöèòà ñâîáîäíûõ ÁÒØ 90 ïðîèñõî-
äèò «ðàçáëîêèðîâàíèå» ñèíòåçà äðóãèõ ÁÒØ [118].

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî áåëêè ñåìåéñòâà ÁÒØ 70 ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè êîìïîíåí-
òàìè ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíîé ñèñòåìû çàùèòû îò òåïëîâîãî ñòðåññà.
Íåêîòîðûå èç ýòèõ áåëêîâ ïðåäñòàâëåíû â êëåòêå ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ
ðîñòà, ñèíòåç äðóãèõ èíäóöèðóåòñÿ òîëüêî ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû [5]. Â
ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ èõ îñíîâíàÿ ðîëü ñîñòîèò â ïðåäîòâðàùåíèè àãðåãà-
öèè äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ è èõ ðåôîëäèíãå [11, 15, 53, 114]. Âçàèìîäåé-
ñòâèå ÁÒØ 70 ñ äðóãèìè áåëêàìè íîñèò ÀÒÔ/ÀÄÔ-çàâèñèìûé õàðàêòåð [14,
18]. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ óñòàíîâëåíî, ÷òî îíè ðåàëèçóþò ñâîè çàùèòíûå
ôóíêöèè ñîâìåñòíî ñ îñîáûìè êîøàïåðîíàìè — J-áåëêàìè [98]. ÁÒØ 70
ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè òåðìîðåçèñòåíòíîñòè. Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ñâåðõýêñïðåññèÿ ÁÒØ 70À ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ òåðìîòîëåðàíòíîñòè ó
Chlamydomonas reinhardtii [105], à ïîâûøåííîå ñîäåðæàíèå ÁÒØ 70B ÿâëÿ-
åòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ òåðìîóñòîé÷èâîñòü Chlo-
rella vulgaris Beyerinck [Beijerinck] [34].

Áåëêè ñåìåéñòâà ÁÒØ 60 ó÷àñòâóþò â ôîëäèíãå ñëîæíî óñòðîåííûõ ìíî-
ãîäîìåííûõ áåëêîâ (òàêèõ êàê àêòèí èëè òóáóëèí), à òàêæå â ÀÒÔ-çàâèñè-
ìîì ïðîöåññå èñïðàâëåíèÿ îøèáîê â ñòðóêòóðå ÷àñòè÷íî äåíàòóðèðîâàí-
íûõ áåëêîâ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîä äåéñòâèåì òåïëîâîãî øîêà óðîâåíü ÁÒØ
60 óâåëè÷èâàåòñÿ â 2—3 ðàçà [15].

ÁÒØ ìîãóò áûòü çàäåéñòâîâàíû è â àóòîôàãèè íåîáðàòèìî ïîâðåæäåí-
íûõ áåëêîâ [12, 18, 53]. Êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì ÁÒØ, îáåñïå÷èâàþùåãî
àóòîôàãèþ äåôåêòíûõ áåëêîâ, ÿâëÿåòñÿ óáèêâèòèí [12]. Àññîöèèðîâàííûå ñ
óáèêâèòèíîì áåëêè ïîäâåðãàþòñÿ ôåðìåíòàòèâíîé ìîäèôèêàöèè. Ïîñëå
ýòîãî îíè îïîçíàþòñÿ ñïåöèàëüíûìè íåëèçîñîìàëüíûìè ïðîòåàçàìè è ãèä-
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ðîëèçóþòñÿ â îñîáûõ ìóëüòèêîìïîíåíòíûõ êîìïëåêñàõ — ïðîòåàñîìàõ. Ïî-
ñêîëüêó òåïëîâîé øîê ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ â êëåòêàõ íåäîñòðîåííûõ è
ïîâðåæäåííûõ áåëêîâ, óáèêâèòèí ìîæåò áûòü ïîëåçåí äëÿ èõ óäàëåíèÿ [32].

Ñåìåéñòâî íèçêîìîëåêóëÿðíûõ áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà (íìÁÒØ) îáúåäè-
íÿåò áåëêè ñ ìîëåêóëÿðíîé ìàññîé îò 12 äî 43 êÄà. Îáùåé ÷åðòîé äëÿ âñåõ
íìÁÒØ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå ó íèõ à-êðèñòàëëèíîâîãî äîìåíà — àìèíîêèñëîò-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîñòîÿùåé èç 80-100 îñòàòêîâ, êîòîðûé ðàñïîëàãà-
åòñÿ, êàê ïðàâèëî, íà Ñ-êîíöåâîé ÷àñòè áåëêà [45].

Áèîñèíòåç íìÁÒØ íà÷èíàåòñÿ â îòâåò íà îòðèöàòåëüíûå âîçäåéñòâèÿ.
Óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ íìÁÒØ ïðè âîçäåéñòâèè âûñîêîòåìïåðàòóðíîãî
ñòðåññà ïîêàçàíî ó ìíîãèõ âîäîðîñëåé: Chlamydomonas acidophila [60], Chla-
mydomonas reinhardtii [112], Synechocystis sp. PCC 6803 [74, 84], Synechococcus
sp. PCC 6301 [41]. Íèçêîìîëåêóëÿðíûå ÁÒØ îáíàðóæåíû â öèòîïëàçìå, õëî-
ðîïëàñòàõ, ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì ðåòèêóëóìå è ìèòîõîíäðèÿõ. Íà èõ äîëþ
ïðèõîäèòñÿ äî 1% îáùåãî ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â öèòîïëàçìå è 0,02% — â õëî-
ðîïëàñòàõ [115].

Èçâåñòíî, ÷òî íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûì ê âûñîêîé òåìïåðàòóðå ÿâëÿåò-
ñÿ ôîòîñèíòåç [23, 32, 112]. Ëèòåðàòóðíûå äàííûå è ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåí-
òàëüíûõ èññëåäîâàíèé ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî õëîðîïëàñòíûå íìÁÒØ
ó÷àñòâóþò â óñòîé÷èâîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ê òåïëîâîìó ñòðåñ-
ñó [112].

ÍìÁÒØ âûïîëíÿþò ôóíêöèè ìîëåêóëÿðíûõ øàïåðîíîâ [108]. Ïîêàçàíà
ñïîñîáíîñòü íìÁÒØ ñâÿçûâàòüñÿ ñ ÷àñòè÷íî äåíàòóðèðîâàííûìè áåëêàìè
íåçàâèñèìûì îò ÀÒÔ ñïîñîáîì è ïðåäîòâðàùàòü èõ íåîáðàòèìóþ àãðåãà-
öèþ [39, 57]. Òàêæå èçâåñòíî, ÷òî íìÁÒØ ó÷àñòâóþò â ñòàáèëèçàöèè ìåìá-
ðàíû ïðè òåïëîâîé ñòðåññå. Íà ïðèìåðå ôîòîñèíòåçèðóþùåé ñèíåçåëåíîé
âîäîðîñëè Synechocystis sp. PCC 6803 áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñâÿçûâàíèå
íìÁÒØ 17 ñ ìåìáðàíîé ïðè ñóáëåòàëüíîì òåïëîâîì ñòðåññå ìîæåò ñëóæèòü
ìåõàíèçìîì çàùèòû ìåìáðàí. Óñòàíîâëåíî, ÷òî íìÁÒØ 17 ÿâëÿåòñÿ åäèíñò-
âåííûì íìÁÒØ, êîäèðóåìûì «ãåíîì òåêó÷åñòè» [74].

Òåìïåðàòóðîçàâèñèìûå èçìåíåíèÿ ëèïèäíîãî áèñëîÿ
ìåìáðàí è òåðìîðåçèñòåíòíîñòü âîäîðîñëåé

Êëþ÷åâîå ìåñòî âî âçàèìîñâÿçè ìåæäó îêðóæàþùåé ñðåäîé è êëåòî÷-
íûì îòêëèêîì çàíèìàþò áèîëîãè÷åñêèå ìåìáðàíû, ÿâëÿþùèåñÿ îäíîé èç
óíèâåðñàëüíûõ ñèñòåì ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè. Â îñóùåñòâëåíèè ýòèõ è äðó-
ãèõ ôóíäàìåíòàëüíûõ ôóíêöèé ìåìáðàí àêòèâíîå ó÷àñòèå ïðèíèìàåò ëè-
ïèäíûé ìàòðèêñ, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ïåðâè÷íîé ìèøåíüþ äëÿ ìíîãèõ ôàêòî-
ðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû, è ïðåæäå âñåãî, íàèáîëåå ìîùíîãî èç íèõ — òåì-
ïåðàòóðû [26].

Âàæíåéøåé íåñïåöèôè÷åñêîé ðåàêöèåé íà âîçäåéñòâèå âûñîêèõ òåìïå-
ðàòóð ÿâëÿåòñÿ èçìåíåíèå ôèçè÷åñêèõ ñâîéñòâ ìåìáðàííûõ ëèïèäîâ. Èçâå-
ñòíî, ÷òî ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû âûçûâàåò ïîâûøåíèå ñòåïåíè òåêó÷åñòè
ëèïèäíîãî áèñëîÿ ìåìáðàíû, êîòîðûé â êîíöå êîíöîâ ìîæåò ñòàòü ïðîíèöà-
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åìûì äëÿ èîíîâ [1, 51, 74]. Âñëåäñòâèå òåñíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ëèïèäíûõ è
áåëêîâûõ êîìïîíåíòîâ â ìåìáðàíàõ èçìåíåíèÿ â ñâîéñòâàõ ëèïèäîâ äîë-
æíû íåèçáåæíî âëèÿòü è íà ôóíêöèè ìåìáðàííûõ áåëêîâ [31]. Ýòè èçìåíå-
íèÿ â êëåòî÷íûõ ìåìáðàíàõ ÿâëÿþòñÿ íåîáõîäèìûì óñëîâèåì äëÿ çàïóñêà
îòâåòà íà ñòðåññîâûå âîçäåéñòâèÿ.

Íåêîòîðûå àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî àäàïòàöèÿ ê ýêñòðåìàëüíûì òåìïåðàòó-
ðàì ñâÿçàíà, ïðåèìóùåñòâåííî, ñ èçìåíåíèÿìè â ñîñòàâå è ñîîòíîøåíèè
ìåìáðàííûõ ëèïèäîâ [86]. Êàê èçâåñòíî, îñíîâíàÿ ÷àñòü ëèïèäîâ áèîëîãè÷å-
ñêèõ ìåìáðàí âîäîðîñëåé ïðåäñòàâëåíà ïîëÿðíûìè ëèïèäàìè, â ÷àñòíîñòè
ãëèêîëèïèäàìè è ôîñôîëèïèäàìè, õîòÿ íåêîòîðûå âèäû òàêæå ñîäåðæàò
íåîáû÷íûå ëèïèäû [62, 68].

Ó áîëüøèíñòâå âèäîâ âîäîðîñëåé îñíîâíûìè ãëèêîëèïèäàìè ÿâëÿþòñÿ
ìîíîãàëàêòîçèëäèãëèöåðèä (ÌÃÄÃ), äèãàëàêòîçèëäèãëèöåðèä (ÄÃÄÃ) è ñóëü-
ôîõèíîâîçèëäèàöèëãëèöåðèä (ÑÕÄÃ) [63, 68]. Â äîïîëíåíèå ê ýòèì îáùèì
ãëèêîëèïèäàì, ó íåêîòîðûõ âèäîâ âîäîðîñëåé áûëè îáíàðóæåíû íåîáû÷-
íûå ëèïèäû. Òàê, òðèãàëàêòîçèëãëèöåðèä áûë îáíàðóæåí ó Chlorella sp. [67].
Èç ìîðñêîé êðàñíîé âîäîðîñëè Gracilaria verrucosa (Hudson) Papenfuss áûë
âûäåëåí íîâûé ãëèêîëèïèä-ñóëüôîõèíîâîçèëìîíîãàëàêòîçèëãëèöåðèä
(ÑÕÌÃ) [107]. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î ðÿäå íîâûõ ãëèêîëèïèäîâ ó
òðåõ áóðûõ âîäîðîñëåé — Fucus serratus Linnaeus, F. vesiculosus è Pelvetia ca-
naliculata (Linnaeus) Decaisne and Thuret [96].

Îñíîâíûìè ôîñôîëèïèäàìè ó âîäîðîñëåé ÿâëÿþòñÿ ôîñôàòèäèëõîëèí
(ÔÕ), ôîñôàòèäèëýòàíîëàìèí (ÔÝÀ) è ôîñôàòèäèëãëèöåðèí (ÔÃ) [63, 68].
Ïîñëåäíèé, êàê èçâåñòíî, — åäèíñòâåííûé ôîñôîëèïèä Cyanoprokaryota
[4]. Êðîìå òîãî, âîäîðîñëè ìîãóò ñîäåðæàòü â ñóùåñòâåííûõ êîëè÷åñòâàõ
òàêæå ôîñôàòèäèëñåðèí (ÔÑ), ôîñôàòèäèëèíîçèòîë (ÔÈ) è äèôîñôàòèäèë-
ãëèöåðèí (ÄÔÃ) (èëè êàðäèîëèïèí) [63, 68].

Ó íåêîòîðûõ âîäîðîñëåé áûë îáíàðóæåí ðÿä íåîáû÷íûõ ñóëüôîñîäåð-
æàùèõ ëèïèäîâ. Ñóëüôîíèåâûé àíàëîã ôîñôàòèäèëõîëèíà — ôîñôàòèäèë-
ñóëüôîõîëèí (ÔÑÕ) — áûë íàéäåí ó Euglena sp., à òàêæå ó ïðåäñòàâèòåëåé
êðàñíûõ è äèàòîìîâûõ âîäîðîñòåé [67]. Ó äèàòîìåè Nitzschia alba J.C. Lewin
and R.A. Lewin ôîñôàòèäèëñóëüôîõîëèí ïîëíîñòüþ çàìåíÿåò ÔÕ [63]. Ìíî-
ãèå ïðåñíîâîäíûå âîäîðîñëè ñîäåðæàò õëîðñóëüôîëèïèäû. Íàïðèìåð, ó Oc-
hromonas danica E.G. Pringsheim íà èõ äîëþ ïðèõîäèòñÿ äî 15% îáùåãî ñî-
äåðæàíèÿ ìåìáðàííûõ ëèïèäîâ [62].

Îáíàðóæåíî, ÷òî îñíîâíûìè ëèïèäàìè íåêîòîðûõ âîäîðîñëåé ÿâëÿþòñÿ
áåòàèíîâûå ëèïèäû. Òàê, íàïðèìåð, 1(3),2-äèàöèëãëèöåðî-3(1)-0-4’-(N, N,
N-òðèìåòèë)-ãîìîñåðèí (ÄÃÒC) — âàæíûé êîìïîíåíò çåëåíûõ âîäîðîñëåé,
à 1(3),2-äèàöèëãëèöåðî-3(1)-0-2’-ãèäðîêñèìåòèë (N, N, N-òðèìåòèë)-�-àëàíèí
(ÄÃÒÀ) — îäèí èç îñíîâíûõ êîìïîíåíòîâ áóðûõ âîäîðîñëåé [63, 68].

Ïîñêîëüêó ïîëÿðíûå ëèïèäû ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè êîìïîíåíòàìè ìåìá-
ðàí, òî èçìåíåíèÿ â ýòèõ êîìïîíåíòàõ ìîãóò îòðàæàòüñÿ íà èçìåíåíèè òåð-
ìîñòàáèëüíîñòè ìåìáðàí [82]. Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû äî íåêîòîðûõ êðè-
òè÷åñêèõ ïðåäåëîâ ïðèâîäèò ê ñâåðõâûñîêîé òåêó÷åñòè ëèïèäîâ è äåçèíòåã-
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ðàöèè ìåìáðàí, ïîýòîìó ó òåðìîóñòîé÷èâûõ ðàñòåíèé ìîäèôèêàöèè ëèïè-
äîâ íàïðàâëåíû íà ïîâûøåíèå ñòðóêòóðíîé ïðî÷íîñòè áèñëîÿ è ïîâûøåíèå
òåìïåðàòóðû ôàçîâîãî ïåðåõîäà ëèïèäîâ. Îñíîâíîé ìåõàíèçì ðåãóëÿöèè
òåìïåðàòóðû ôàçîâîãî ïåðåõîäà ïðè èçìåíåíèè òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé ñî-
ñòîèò â èçìåíåíèè æèðíîêèñëîòíîãî ñîñòàâà ëèïèäîâ [1, 11].

Ïðè äåéñòâèè ñòðåññîðà ìîãóò ïðîèñõîäèòü ñäâèãè â ñîîòíîøåíèè ðàç-
ëè÷íûõ ãðóïï æèðíûõ êèñëîò, èçìåíÿåòñÿ ñòåïåíü èõ íåíàñûùåííîñòè. Ïî-
ìèìî ýòîãî âîçìîæíî èçìåíåíèå äëèíû öåïåé æèðíûõ êèñëîò (ÆÊ), ïîçè-
öèîííîãî ðàñïîëîæåíèÿ äâîéíûõ ñâÿçåé, êîëè÷åñòâà ïîëÿðíûõ ãðóïï [31].
Ïðèñïîñîáëåíèå ê ïîâûøåííûì òåìïåðàòóðàì ñâÿçàíî ñ âêëþ÷åíèåì â ëè-
ïèäû ÆÊ ñ áîëåå äëèííûìè óãëåâîäîðîäíûìè öåïÿìè è ìåíüøèì ÷èñëîì
äâîéíûõ ñâÿçåé [1].

Âîäîðîñëè, êàê ïðàâèëî, ñîäåðæàò òàêèå æå æèðíûå êèñëîòû, êàê è âû-
ñøèå ðàñòåíèÿ, õîòÿ â íåñêîëüêî èíîé ïðîïîðöèè. C14—C22 æèðíûe êèñëîòû
îáû÷íî ñîñòàâëÿþò áîëåå 98% îáùåé ñóììû ÆÊ [68]. Ñ ðîñòîì òåìïåðàòó-
ðû ó âîäîðîñëåé íàáëþäàåòñÿ ñíèæåíèå êîëè÷åñòâà íåíàñûùåííûõ ÆÊ è
óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà íàñûùåííûõ ÆÊ [72, 95, 110].

Í. Í. Ñóùèê ñ ñîàâòîðàìè, èññëåäóÿ âëèÿíèå òåìïåðàòóðû ñðåäû íà ñî-
ñòàâ âíóòðèêëåòî÷íûõ æèðíûõ êèñëîò ó öèàíîïðîêàðèîòû Spirulina platen-
sis (Gomont) Geitler è ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ ìèêðîâîäîðîñëåé Chlorella vulgaris

è Botryococcus braunii Kützing, óñòàíîâèëè, ÷òî òåìïåðàòóðíàÿ ðåàêöèÿ èç-
ìåíåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî ñîñòàâà ÆÊ áûëà ñõîæåé ó âñåõ èçó÷åííûõ âè-
äîâ: íåçàâèñèìî îò èõ òàêñîíîìè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ, ïðè ïîâûøåíèè òåìïå-
ðàòóðû îòíîñèòåëüíîå ñîäåðæàíèå áîëåå íåíàñûùåííûõ ÆÊ óìåíüøàëîñü
[110].

Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû ñ 18 äî 28oÑ ó Pavlova lutheri (Droop) J.C.
Green íàáëþäàëîñü ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ ýéêîçàïåíòàåíîâîé êèñëîòû
(ÝÏÊ) è äîêîçàãåêñàåíîâîé (ÄÃÊ) â 3 è áîëåå ðàçà, ó Dunaliella tertiolecta
Butcher ãàììà-ëèíîëåíîâîé êèñëîòû (ÃËÊ) — ïðèìåðíî â 2 ðàçà, à ó Phaeo-
dactylum tricornutum Bohlin ñîäåðæàíèå ÝÏÊ ñíèçèëîñü â 4,5 ðàçà [3].

Ïîêàçàíî, ÷òî ëåòîì, ïðè áîëåå âûñîêîé òåìïåðàòóðå, ðàçâèâàëèñü ïîïó-
ëÿöèè âèäîâ äèàòîìåé ñ íèçêèì ñîäåðæàíèåì ÝÏÊ, âåñíîé æå íàîáîðîò — ñ
âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ýòîé êèñëîòû [111]. Àäàïòàöèÿ æèðíîêèñëîòíîãî ñî-
ñòàâà îðãàíèçìîâ îáúÿñíÿåòñÿ íåîáõîäèìîñòüþ ïîääåðæèâàòü îïðåäåëåí-
íóþ ñòåïåíü âÿçêîñòè êëåòî÷íûõ ìåìáðàí, îïòèìàëüíóþ ïðè äàííîé òåìïå-
ðàòóðå [29].

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ íåíà-
ñûùåííûõ ÆÊ â ìåìáðàííûõ ëèïèäàõ ïîâûøàåò òåðìè÷åñêóþ ñòàáèëü-
íîñòü ÔÑ ²² ó Chlamydomonas reinhardtii [76].

Ð. Â. Õîëòîí ñ ñîàâòîðàìè èçó÷àëè âëèÿíèå ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû íà
ñîñòàâ æèðíûõ êèñëîò ó Anacystis nidulans (Richt.) Drouet and Daily [72]. Ðå-
çóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè âñåõ èññëåäîâàííûõ òåìïåðàòóðàõ (26, 32, 35 è
41oC ) ïàëüìèòèíîâîÿ (16 : 0) è ãåêñàäåöåíîâàÿ êèñëîòû (16 : 1) ñîñòàâëÿëè
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ïðèìåðíî 90% îò îáùåãî êîëè÷åñòâà æèðíûõ êèñëîò. Ñîîòíîøåíèå îáùåãî
ñîäåðæàíèÿ íåíàñûùåííûõ ÆÊ ê íàñûùåííûì îñòàâàëîñü íåèçìåííûì
ïðè 26, 32 è 35oC è áûëî ðàâíûì ïðèìåðíî 1, íî ïðè 41oC îíî èçìåíèëîñü äî
0,7, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óâåëè÷åíèè íàñûùåííîñòè æèðíûõ êèñëîò [72].

Â àäàïòàöèè âîäîðîñëåé ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì, î÷åâèäíî, èãðàåò âàæ-
íóþ ðîëü ëàóðèíîâàÿ êèñëîòà. Ã. Äæ. Îëñîí ñ ñîàâòîðàìè, èññëåäóÿ âëèÿíèå
âûñîêèõ òåìïåðàòóð íà æèðíîêèñëîòíûé ñîñòàâ ëèïèäîâ ó Agmenellum qu-
adruplicatum (Meneghini) Brebisson, óñòàíîâèëè, ÷òî ëàóðèíîâàÿ êèñëîòà íå
îáíàðóæèâàåòñÿ ïðè 20oÑ, íî ïðè 43oÑ îíà ñîñòàâëÿåò 16,3% îáùåãî êîëè÷å-
ñòâà æèðíûõ êèñëîò [95].

Ðîëü àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû â óñòîé÷èâîñòè
âîäîðîñëåé ê âûñîêîòåìïåðàòóðíîìó ñòðåññó

Èçâåñòíî, ÷òî òåïëîâîé ñòðåññ ïðèâîäèò ê ðàçâèòèþ â êëåòêàõ ðàñòåíèé
îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà, ñîïðÿæåííîãî ñ èçáûòî÷íîé ãåíåðàöèåé àêòèâíûõ
ôîðì êèñëîðîäà (ÀÔÊ) [42]. Ê ÷èñëó ïîñëåäíèõ îòíîñÿò ïðîèçâîäíûå êèñëî-
ðîäà ðàäèêàëüíîé ïðèðîäû: ñóïåðîêñèä-ðàäèêàë (àíèîí-ðàäèêàë) O2

�� , ãèä-
ðîïåðîêñèä ðàäèêàë HO2

� , ãèäðîêñèä-ðàäèêàë ÍÎ•, à òàêæå åãî ðåàêòèâíûå
ïðîèçâîäíûå — ïåðîêñèä âîäîðîäà Í2Î2, ñèíãëåòíûé êèñëîðîä 1Î2 è ïåðîê-
ñèíèòðèò [104].

Â ôèçèîëîãè÷åñêè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ ÀÔÊ ïîñòîÿííî îáðàçóþòñÿ â
êëåòêàõ âîäîðîñëåé êàê ïîáî÷íûå ïðîäóêòû ýëåêòðîííîé òðàíñïîðòíîé ñè-
ñòåìû (ò. å. â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà è ìèòîõîíäðèàëüíîãî äûõàíèÿ) [101].
Êàê èçâåñòíî, ÀÔÊ âûïîëíÿþò ðÿä âàæíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ôóíêöèé â
êëåòêå ðàñòåíèé. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ÀÔÊ èãðàþò ñèãíàëüíóþ ðîëü è ÿâëÿ-
þòñÿ ðåãóëÿòîðàìè ýêñïðåññèè ðÿäà ãåíîâ, êîòîðûå êîäèðóþò àíòèîêñèäàí-
òíûå ôåðìåíòû, ñòðåññ-çàùèòíûå è ñèãíàëüíûå áåëêè è ôàêòîðû òðàíñ-
êðèïöèè [30, 75]. Èìåþòñÿ äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî ôàêòîðû òðàíñêðèïöèè
òåïëîâîãî øîêà (ÔÒ ÒØ) ÿâëÿþòñÿ ïðÿìûìè ñåíñîðàìè ÀÔÊ [89]. Â òî æå
âðåìÿ èçáûòîê ÀÔÊ, îáðàçóþùèõñÿ ïîä äåéñòâèåì àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññî-
ðîâ, ìîæåò âûçûâàòü â êëåòêàõ ðàñòåíèé êàñêàä íåáëàãîïðèÿòíûõ èçìåíå-
íèé. Îäíèì èç âàæíåéøèõ ñëåäñòâèé èçáûòî÷íîãî îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ ïðè
òåïëîâîì ñòðåññå ÿâëÿåòñÿ ÷ðåçìåðíàÿ àêòèâàöèÿ â ýòèõ óñëîâèÿõ ïðîöåñ-
ñîâ ïåðîêñèäíîãî îêèñëåíèÿ ëèïèäîâ (ÏÎË) [11]. Îñíîâíûå ýôôåêòû ÏÎË
âêëþ÷àþò â ñåáÿ îêèñëåíèå íåíàñûùåííûõ æèðíûõ êèñëîò ìåìáðàí è âçàè-
ìîäåéñòâèå ïðîäóêòîâ ÏÎË ñ áåëêîâûìè ìîëåêóëàìè ìåìáðàí [19].

Â îòâåò íà ñòðåññîðíîå óâåëè÷åíèå ÀÔÊ ïðîèñõîäèò óñèëåííàÿ àêòèâà-
öèÿ àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû êëåòêè, êîìïîíåíòàìè êîòîðîé ÿâëÿþòñÿ
ñïåöèôè÷åñêèå ôåðìåíòû è íèçêîìîëåêóëÿðíûå ñîåäèíåíèÿ [52]. Èçâåñò-
íî, ÷òî àíòèîêñèäàíòíûå ìåõàíèçìû çàùèòû îò ÀÔÊ ÿâëÿþòñÿ êëþ÷åâûìè
äëÿ âûæèâàíèÿ âîäîðîñëåé â ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ, à ïîâûøåíèå êàê ñîäåð-
æàíèÿ íèçêîìîëåêóëÿðíûõ àíòèîêñèäàíòîâ, òàê è àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàí-
òíûõ ôåðìåíòîâ ñâÿçàíû ñ ïîâûøåíèåì ñòðåññîóñòîé÷èâîñòè ó âîäîðîñëåé
[43].
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Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî àíòèîêñèäàíòíûå ôåðìåíòû èãðàþò âàæíóþ ðîëü â
óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ê òåïëîâîìó ñòðåññó [120]. Êàê èçâåñòíî, ê îñíîâ-
íûì àíòèîêñèäàíòíûì ôåðìåíòàì îòíîñÿòñÿ ñóïåðîêñèääèñìóòàçà, êàòàëà-
çà, à òàêæå ôåðìåíòû àñêîðáàò-ãëóòàòèîíîâîãî öèêëà — àñêîðáàòïåðîêñè-
äàçà è ãëóòàòèîíðåäóêòàçà [49, 79].

Ñóïåðîêñèääèñìóòàçà (ÑÎÄ) ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êëþ÷åâûõ ôåðìåíòîâ
àíòèîêñèäàíòíîé çàùèòíîé ñèñòåìû è êàòàëèçèðóåò ðåàêöèþ äèñìóòàöèè
ñóïåðîêñèäíîãî ðàäèêàëà O2

�� äî Î2 è Í2Î2, ðåãóëèðóÿ òåì ñàìûì âíóòðèêëå-
òî÷íóþ êîíöåíòðàöèþ ñâîáîäíûõ ðàäèêàëîâ êèñëîðîäà [25]. ÑÎÄ èìååò íå-
ñêîëüêî èçîôåðìåíòíûõ ôîðì, îòëè÷àþùèõñÿ ïî íàëè÷èþ ìåòàëëà-êîôàê-
òîðà: Gu/Zn-ÑÎÄ, Mn-ÑÎÄ, Fe-ÑÎÄ è Ni-ÑÎÄ. Gu/Zn-ÑÎÄ ñîäåðæèòñÿ â
òèëàêîèäíîé ìåìáðàíå è öèòîçîëå âûñøèõ ðàñòåíèé, íåêîòîðûõ äèíîôëà-
ãåëëÿò, à òàêæå õàðîâûõ âîäîðîñëåé [116]. Ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé
Cu/Zn-ÑÎÄ ðåäêî âñòðå÷àåòñÿ è ÷àñòî çàìåíÿåòñÿ Mn-ÑÎÄ [93]. Ïîñëåäíÿÿ
ïðèñóòñòâóåò ó çåëåíûõ è ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé â òèëàêîèäíîé ìåìáðàíå
[37]. Fe-ÑÎÄ îáíàðóæåíà â õëîðîïëàñòàõ è âñòðå÷àåòñÿ êàê ó ïðîêàðèîò, òàê
è ó ýóêàðèîò. Îíà áûëà âûäåëåíà, íàïðèìåð, èç Euglena gracilis Klebs [77] è
ìîðñêîé äèíîôëàãåëëÿòû Lingulodinium polyedrum (F. Stein) J.D. Dodge [94].
Ni-ÑÎÄ âïåðâûå áûëà îáíàðóæåíà, êëîíèðîâàíà è îõàðàêòåðèçîâàíà ó áàê-
òåðèé ðîäà Streptomyces. Ýòà ôîðìà ÑÎÄ ìîæåò áûòü àêòèâíîé è ó ñèíåçå-
ëåíûõ âîäîðîñëåé [116].

Ó âîäîðîñëåé àêòèâíîñòü ÑÎÄ óâåëè÷èâàåòñÿ ïîä âëèÿíèåì ðàçëè÷íûõ
ýêîëîãè÷åñêèõ ñòðåññîâ, â òîì ÷èñëå è âûñîêîé òåìïåðàòóðû [91]. Áûëà ïî-
êàçàíà ïðÿìàÿ ñâÿçü ìåæäó àêòèâíîñòüþ ÑÎÄ è òåðìîóñòîé÷èâîñòüþ ó
êðàñíîé âîäîðîñëè Gracilaria lemaneiformis (Bory de Saint-Vincent) Greville
[87].

Êàòàëàçà ðàñùåïëÿåò ïåðîêñèä âîäîðîäà. Îíà ìîæåò òàêæå íåñïåöèôè-
÷åñêè ðåàãèðîâàòü ñ ëèïèäíûìè ãèäðîïåðîêñèäàìè [21]. Ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî êàòàëàçà ó÷àñòâóåò â çàùèòå áåëêîâ ÔÑ ²² îò äåíàòóðàöèè ïðè òåïëîâîì
øîêå [16]. Áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ñèíåçåëåíàÿ âîäîðîñëü Phormidium lamino-
sum Gomont, êàòîðàÿ ðàñòåò â ãîðÿ÷èõ èñòî÷íèêàõ ïðè òåìïåðàòóðå
67—73oC, íå ñîäåðæèò êàòàëàçó [99].

Àñêîðáàòïåðîêñèäàçà ÿâëÿåòñÿ âàæíûì êîìïîíåíòîì ôåðìåíòàòèâíîé
àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû ðàñòåíèé. Ýòîò ôåðìåíò çàäåéñòâîâàí â äåòîêñè-
êàöèè H2O2 â êëåòêå çà ñ÷åò îêèñëåíèÿ àñêîðáèíîâîé êèñëîòû. Ýêñïðåññèÿ
ãåíà àñêîðáàòïåðîêñèäàçû àêòèâèðóåòñÿ ïîä âëèÿíèåì ðàçíèõ àáèîòè÷å-
ñêèõ ñòðåññîðîâ: ÓÔ-ðàäèàöèè, ñîëåâîãî ñòðåññà, íèçêîé è âûñîêîé òåìïå-
ðàòóð [50]. Èçâåñòíî, ÷òî àñêîðáàòïåðîêñèäàçà èãðàåò âàæíóþ ðîëü â óñòîé-
÷èâîñòè ðàñòåíèé ê òåïëîâîìó ñòðåññó [71]. Ó òåðìîôèëüíîé êðàñíîé âîäî-
ðîñëè Galdieria partita O. Yu. Sentsova îíà õàðàêòåðèçóåòñÿ òåðìîñòàáèëüíî-
ñòüþ è ñîõðàíÿåò ñâîþ àêòèâíîñòü ïðè 80oC. Óñòàíîâëåíî, ÷òî òåìïåðàòóðà
ïëàâëåíèÿ ðåêîìáèíàíòíîé àñêîðáàòïåðîêñèäàçû ó âûñøèõ ðàñòåíèé ñî-
ñòàâëÿåò 49oC. Öèòîõðîì-Ñ-ïåðîêñèäàçà èç äðîææåé èìååò òåìïåðàòóðó
ïëàâëåíèÿ 62oC. Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî òåðìè÷åñêàÿ ñòàáèëüíîñòü àñêîðáàò-
ïåðîêñèäàçû ó G. partita âûøå, ÷åì ó öèòîõðîì-Ñ-ïåðîêñèäàçû [103].
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Ãëóòàòèîíðåäóêòàçà êàòàëèçèðóåò ðåàêöèþ âîññòàíîâëåíèÿ îêèñëåí-
íîãî ãëóòàòèîíà ïðè ó÷àñòèè ÍÀÄÔÍ. Ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ àâòîðîâ, îíà
èãðàåò âàæíóþ ðîëü â çàùèòå ðàñòåíèé îò âûñîêîòåìïåðàòóðíîãî ñòðåññà,
ïðåäîòâðàùàÿ îêèñëåíèÿ ôåðìåíòîâ è ìåìáðàí [42].

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ñèíåçåëåíîé âîäîðîñëè Spirulina maxima (Setchell
and N.L. Gardner) Geitler ïðè íàãðåâàíèè äî 80oC ñîõðàíÿåòñÿ âòîðè÷íàÿ
ñòðóêòóðà ãëóòàòèîíðåäóêòàçû, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î òåðìîñòàáèëüíîñòè
ïîñëåäíåé [79].

Èçâåñòíî, ÷òî àêòèâíîñòü àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ ìîæåò áûòü çíà-
÷èòåëüíî âûøå ó áîëåå ñòðåññîóñòîé÷èâèõ îðãàíèçìîâ [48]. Cóùåñòâóåò
êîððåëÿöèÿ ìåæäó ïîòåíöèàëîì òåïëîóñòîé÷èâîñòè è ïîòåíöèàëüíîé ñïî-
ñîáíîñòüþ àíòèîêèñëèòåëüíûõ ôåðìåíòîâ íåéòðàëèçîâàòü ÀÔÊ [17].

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ äàííûå îá óâåëè÷åíèè ñîäåðæàíèÿ íèçêîìîëåêó-
ëÿðíûõ àíòèîêñèäàíòîâ ó ðàñòåíèé ïðè òåïëîâîì ñòðåññå [7, 16]. Ê îñíîâ-
íûì íèçêîìîëåêóëÿðíûì àíòèîêñèäàíòàì îòíîñÿòñÿ ãëóòàòèîí, àñêîðáèíî-
âàÿ êèñëîòà, òîêîôåðîëû è êàðîòèíîèäû [49].

Îñíîâíîé ôóíêöèåé ãëóòàòèîíà êàê íèçêîìîëåêóëÿðíîãî àíòèîêñèäàí-
òà ÿâëÿåòñÿ ïîääåðæàíèå ïóëà âîññòàíîâëåííîé ôîðìû àñêîðáàòà. Êðîìå
òîãî, ãëóòàòèîí çàùèùàåò SH-ãðóïïû áåëêîâ, ñîõðàíÿÿ èõ â âîññòàíîâëåí-
íîì ñîñòîÿíèè, èíàêòèâèðóåò îðãàíè÷åñêèå ðàäèêàëû, ðàçðóøàåò ïåðî-
êñèäíûå ñîåäèíåíèÿ, ó÷àñòâóåò â íåôåðìåíòàòèâíîì ïðåâðàùåíèè ñóïåð-
îêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà â Í2O2 [36]. Ïîêàçàíî, ÷òî îí èãðàåò âàæíóþ
ðîëü â ïîääåðæàíèè ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè õëîðîïëàñòîâ ïðè äåéñò-
âèè âûñîêîé òåìïåðàòóðû [7].

Ãëóòàòèîí, âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì âîäîðàñòâîðèìûì àíòèîêñè-
äàíòîì ó ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé. Èçâåñòíî, ÷òî ýòè âîäîðîñëè õàðàêòåðè-
çóþòñÿ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ãëóòàòèîíà è íèçêèì ñîäåðæàíèåì àñêîðáàòà
[44].

Àñêîðáèíîâàÿ êèñëîòà (àñêîðáàò) — îäèí èç íàèáîëåå ñòàáèëüíûõ íèç-
êîìîëåêóëÿðíûõ àíòèîêñèäàíòîâ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê [47]. Àñêîðáàò ó÷àñò-
âóåò â íåôåðìåíòàòèâíîì òóøåíèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà (O2

�� ) è
ãèäðîêñèäíîãî ðàäèêàëà (ÍÎ•), îñóùåñòâëÿåò ðåãåíåðàöèþ ðàäèêàëîâ òîêî-
ôåðîëà è êàðîòèíîèäîâ, à òàêæå ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñóáñòðàòîâ àñêîð-
áàò-ãëóòàòèîíîâîãî öèêëà, â êîòîðîì ñ âîâëå÷åíèåì àñêîðáàòïåðîêñèäàçû
ïðîèñõîäèò ðàçðóøåíèå Í2O2 [32].

Òîêîôåðîëû (�-, �-, �-, �-) ÿâëÿþòñÿ ëèïîôèëüíûìè àíòèîêñèäàíòàìè.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îíè èìåþòñÿ ó âñåõ ôîòîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ, çà èñê-
ëþ÷åíèåì íåêîòîðûõ ñèíåçåëåíûõ âîäîðîñëåé [83]. Òîêîôåðîëû — ýôôåê-
òèâíûå òóøèòåëè ñèíãëåòíîãî êèñëîðîäà, è íàðÿäó ñ êàðîòèíîèäàìè ïðåïÿò-
ñòâóþò ôîòîäåñòðóêöèè õëîðîôèëëà è ïîäàâëÿþò â êëåòêàõ ñâîáîäíîðàäè-
êàëüíûå ðåàêöèè, â ÷àñòíîñòè ïåðîêñèäíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ [1, 70]. Êðî-
ìå òîãî, òîêîôåðîëû ñíèæàþò ïðîíèöàåìîñòü ìåìáðàí, à òàêæå ñâÿçûâàþò

46

Ýêîëîãè÷åñêàÿ ôèçèîëîãèÿ è áèîõèìèÿ âîäíûõ ðàñòåíèé



ñâîáîäíûå æèðíûå êèñëîòû, èçáûòîê êîòîðûõ äåñòàáèëèçèðóåò ìåìáðàí-
íóþ ñòðóêòóðó [23].

Êàðîòèíîèäû — àíòèîêñèäàíòû, äåéñòâóþùèå â îòíîøåíèè àëêîêñèëü-
íûõ è ïåðîêñèäíûõ ðàäèêàëîâ, ñèíãëåòíîãî êèñëîðîäà, NÎ-ðàäèêàëîâ è ïå-
ðîêñèíèòðèòà. Êàðîòèíîèäû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ýôôåêòèâíûìè ïðèðîäíû-
ìè òóøèòåëÿìè ñèíãëåòíîãî êèñëîðîäà [9]. Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî îíè ñïîñîá-
íû àäñîðáèðîâàòü èçáûòîê ýíåðãèè âîçáóæäåííîãî õëîðîôèëëà, ðàññåèâàÿ
åãî â âèäå òåïëà [23].

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîä âîçäåéñòâèåì âûñîêîé òåìïåðàòóðû ñîäåðæàíèå
êàðîòèíîèäîâ ó âîäîðîñëåé óâåëè÷èâàåòñÿ. Òàê, ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòó-
ðû âûðàùèâàíèÿ Anacystis nidulans â êëåòêàõ âîçðîñëî ñîäåðæàíèå �-êàðî-
òèíà, êàíòàêñàíòèíà, ìèêñîêñàíòîôèëëà, 4-êåòîìèêñîêñàíòîôèëëà è, îñî-
áåííî, ýõèíåíîíà è ãëèêîçèäîâ [28]. Óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ êàðîòèíîèäîâ
â îòâåò íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû âûðàùèâàíèÿ áûëî îáíàðóæåíî òàêæå ó
òàêèõ âîäîðîñëåé, êàê Oscillatoria brevis Kützing ex Gomont [66] è Chlamydo-
monas acidophila [59].

Çàêëþ÷åíèå

Íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ëèòåðàòóðû î çàùèòíûõ ìåõàíèçìàõ

âîäîðîñëåé â îòâåò íà ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ñðåäû îáèòàíèÿ, ìíîãèå âîïðî-

ñû àäàïòàöèè èõ êëåòîê ê ýòîìó àáèîòè÷åñêîìó ñòðåññó ìàëî èññëåäîâàíû è òðå-

áóþò äàëüíåéøåãî èçó÷åíèÿ. Ðîëü ÁÒØ â óñòîé÷èâîñòè âîäîðîñëåé ê âûñîêîé

òåìïåðàòóðå íà ñåãîäíÿøíèé äåíü èçó÷åíà äîâîëüíî õîðîøî, îäíàêî ìåõàíèçìû

ðåãóëÿöèè èõ ñèíòåçà äî ñèõ ïîð äî êîíöà íå ðàñêðûòû. ÁÒØ îáåñïå÷èâàþò êðàò-

êîâðåìåííóþ çàùèòó êëåòîê îò òåïëîâîãî ñòðåññà, îäíàêî îñòàþòñÿ âñå åùå

ñëàáî èçó÷åííûìè äîëãîâðåìåííûå ìåõàíèçìû òåðìîóñòîé÷èâîñòè ðàñòèòåëü-

íûõ îðãàíèçìîâ.

Â ëèòåðàòóðå íåò öåëüíîé êàðòèíû îá îñîáåííîñòÿõ ìåòàáîëèçìà êëåòîê òåð-

ìîôèëüíûõ âèäîâ âîäîðîñòåé, ïîñòîÿííî ïðåáûâàþùèõ â óñëîâèÿõ âûñîêèõ òåì-

ïåðàòóð. Íå ñîâñåì ðàñêðûòûì ÿâëÿåòñÿ âîïðîñ î ðîëè è âçàèìîñâÿçè ðàçëè÷íûõ

ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé áåëêîâûõ è ëèïèäíûõ êîìïîíåíòîâ ìåìáðàí â îáåñïå÷å-

íèè ôóíêöèîíàëüíîé óñòîé÷èâîñòè áèîìåìáðàí òåðìîòîëåðàíòíûõ è ïðèóðî÷åí-

íûõ ê ñóùåñòâîâàíèþ â óñëîâèÿõ óìåðåííûõ òåìïåðàòóð âîäîðîñëåé. Íåäîñòà-

òî÷íî èññëåäîâàíà òàêæå ðîëü íåêîòîðûõ êîìïîíåíòîâ àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû

â òåðìîóñòîé÷èâîñòè âîäîðîñëåé, à èìåþùèåñÿ äàííûå ïîðîé ïðîòèâîðå÷èâû.

**

Â îãëÿä³ ïðåäñòàâëåíî àíàë³ç ë³òåðàòóðíèõ äàíèõ ùîäî ìåõàí³ç³â, ÿê³ çàáåçïå÷ó-
þòü òåðìîðåçèñòåíòí³ñòü âîäîðîñòåé. Îáãîâîðþþòüñÿ ïèòàííÿ ðîë³ á³îñèíòåçó
á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó, çì³íè ñêëàäó ìåìáðàííèõ ë³ï³ä³â, à òàêîæ àêòèâàö³¿ àíòèîê-
ñèäàíòíî¿ ñèñòåìè êë³òèíè â ôîðìóâàíí³ ñò³éêîñò³ âîäîðîñòåé äî âïëèâó ï³äâèùå-
íî¿ òåìïåðàòóðè ñåðåäîâèùà ³ñíóâàííÿ.

**
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The review presents an analysis of published data on mechanisms that provide thermo-
resistance of algae. The questions of biosynthesis and the role of heat shock proteins, struc-
tural changes of membrane lipids, as well as activation of the antioxidant system in the sus-
tainability of algal cells to the increased temperature of their environment are discussed.
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