
В зоне  пр офунд али озер Ри славско е  и Святское,  д ля  которой х а р а к т е р ­
но насы ще ние  придонных слоев сероводородом,  представители м е й о ф а у ­
ны не встречены.

2. Изучение  вертикальной ст ратификаци и мейобентоса в то лщ е  о т ло ­
ж ен ий  пок азало ,  что характ ер  распред елени я  животны х в большей сте­
пени оп реде лял ся  особенностями водоемов,  чем пр и на дле ж нос тью их 
к той или иной систематической группе.

3. Н а и б о л ь ш а я  о б щ а я  численность (15,22 тыс. экз . /м2) и биомасса  
(0,52 г /м 2  сыр. вещ.) за регис триро ваны  в наиболее трофном оз. Ревучее.  
В менее  трофн ых  озерах  Рис лавс ко е  и Святское  соответствующие п о к а ­
з атели  составили только 2,63, 1,49 тыс. эк з /м 2 и 0,15, 0,03 г/м2.

4. В то лщ е донных осадков  исследованных озер в значительны х к о л и ­
чествах  зар егис тр ир ов ан ы покоящиеся  яй ца  (эфиппии)  пелагических 
кла д оц ер  из p. Daphn ia .  Их численность в озерах  Ревучее ,  Ри славско е  
и Святское бы ла  р авна  5,10, 0,21 и 5,64 тыс. экз. /м 2 соответственно.  В пр о­
ф у н д ал и  озер Святское  и Ри славское ,  гиполи мни альны е воды которых 
на сыщ ены  сероводородом,  эфиппии в донных ос ад ка х  не за ре гис триро ­
ваны.
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У Д К  58.085:577.352

В. М. Ю РИН, А. и. соколик, г . Д. МАТУСОВ

М Е М Б Р А Н О Т Р О П Н Ы Й  ЭФФЕКТ  
Н ЕК ОТ ОР ЫХ РЕ ГУ ЛЯ ТО РО В РОСТА РАСТЕНИЙ

Среди многоо бразия  эффектов ,  в ы з ы в а е м ы х  в растител ьн ом ор гани з­
ме  при родными и синтетическими рег улят орам и онтогенеза ,  зн ач ите ль ­
ное место за н и м ае т  их в за им одейс твие  с клеточными мембр ан ами .  Ос о­
бую ро ль  здесь  игр аю т пл азм атич еск ие  мембра ны,  в частности плазм а-  
л е м м а  [I ,  2]. В силу своего р а с п о л о ж е н и я  она  пре дс та вл яет  собой 
первичную мишень д л я  воздействия  регуляторов .  С другой стороны, она 
ж е  оп реде ляе т  скорость поступления  агента  в цитоплазму.  Н а  примере  
некоторых соединений (ауксины, фузик окцин )  п о к аз ана  оп ределяю щая  
р оль  взаимод ейс тв ия  регулят оро в  с п л а з м а л е м м о й  в ра зв ити и эф ф ек та  
стимуляции роста  [2, 3]. К р о м е  того, м ем бра н отроп н ый э ф ф е к т  пре дстав­
л я ет  интерес ка к  индикатор  экологического  действия  синтетических ре ­
гулятор ов  [I,  4]. В связи с из лож енн ы м,  на ми изучено действие  синтети­
ческих п р е п а р а т о в — к ал ьц ие вой соли на ф тал и н- су льф он овой  кислоты 
(л айм а)  и хлорид-А,  /У-диметил-Л^-(р-хлорэтил) гид ра зо ни я  (квартазин)  
на  п л а з м а л е м м у  растите льны х клеток.
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Рис. I. Запись токов, получен­
ная при фиксации на плазм а- 
лем м е напряж ения по програм ­
ме, представленной в нижней 
части рисунка. «П» — момент 
добавления в раствор 0,04 % 
препарата лайм а. Стрелки — 
моменты получения M BAX (а ); 
кривы е I и 2 — M BAX плазм а- 
леммы в активированном  и ста ­
ционарном состоянии (Д -кана- 
лы) в контрольном растворе, 3 
и 4  — после добавления 0,04 % 
препарата лайм а (б ); MBAX 
Г -каналов в контроле (I)  и в 
присутствии 0,04 % препарата 

лайм а (в)

Материал и методика

В качестве  модельного об ъек та  испо льз овали клетки пресноводной 
ха ровой водоросли Ni te l la  fIexilis. Экспери менты  по изучению действия  
пр еп ар атов  проводили на клетке  в условиях,  когда  ка лие вые ка н алы  
практически полностью оп ре деляю т прово димос ть  п л а з м а л е м м ы  с пр и ­
менением обычной мик роэле ктр одн ой техники и методики фиксации н а ­
п р я ж е н и я  на  п л а з м а л е м м е  [5]. И зу ч али  изменения  мгновенных вольт- 
ампе рн ых х ар ак тер и ст и к  (MBAX) ка л и е в ы х  ка н а ло в  всех типов [5, 8 ], 
а т а к ж е  про водимость  возбуди мы х  кан алов .

Результаты и их обсуждение

Дост ов ерн ые  изменения  (уменьшение)  проводимости п л а з м а л е м ­
мы н а б л ю д а ли с ь  под действием п р е п ар а т а  в концентрации 0 , 0 1  % 
(1,5 • IO- 4  М ) .  П ри концен траци и свыш е 0,1 % эф ф ек т  становился  необ­
ра тим ы м  и клетки зач ас тую  погибали.

Н а  рис. I, а  п о к а з а н а  пр о г р а м м а  фиксации н а п р я ж е н и я  и изменения  
ток а  при изучении временного  хода  эф фек та .  Д л я  всех типов ка лие вых 
к а н а ло в  под действием п р е п ар а т а  практически в равной степени ум ень ­
ш али сь  к а к  входящие,  т а к  и вы хо дящ ие  токи M B A X  (рис. 1,6,  б).  П о ­
скольку  п р е п ар а т  пр е д с та в л я л  собой ка льц ие ву ю  соль, можн о было бы 
пре д по ложи ть ,  что сни жение  проводимости могло  быть следствием взаи-
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Рис. 2. Временной ход действия препарата лайм а в концентрации 
0,04 % на калиевы е каналы  плазмалеммы :

входящ ие токи, измеренны е по іЧВАХ при напряж ении 250 мВ в относительном 
м асш табе; моменты введения и удаления вещ ества показаны  стрелкам и  (а).
Ta ж е  зависим ость в логариф мическом масш табе: I — максимум активации, 2 — 

стационарны й ток. Раствор 5-10—3 M KCl1 10—4 M СаСЬ (pH 8,2) (б)

модействия  ионов C a 2+ с п л а з м а л е м м о й  [6 , 7]. Однако,  к ак  показано 
н ами ранее  [7], ионы Ca 2+ в про тивополож ность  п ре п ар ату  не действуют 
н а  проводимость Г-каналов .  В эк спе рим ент ах  с доба влени ем  в раствор  
к а л ь ц и я  в количестве,  равно м его с о де рж ани ю  в препарате ,  пр овод и­
мость  Д-к ан ал о в ,  к ак  и следо вало  ож и да ть ,  снизилась,  а относительная  
д о л я  э ф ф ек т а  п р е п ар а т а  ос тал ась  неизменной.

Н а  рис. 2 приведены типичные кривые временного хода  ра зви тия  
реакции и отмыва.  Существенной разни цы м е ж д у  подобными кривыми 
д л я  ра зн ых  видов к алие вы х ка н а ло в  не наблюдалось .  Линейность  и отсут­
ствие  изломов на  зависимостях ,  пр ед ста вленн ых на рис. 2 , б, говорит  об 
одноэкспоненциальном х а р а к т е р е  процессов.  Величина  постоянных в ре ­
мени установления  э ф ф ек т а  ( Т у с т  ^  5 1 0  мин) и о тм ы ва  (т 0Тм ~  2 0 —
30 мин) близка  д л я  всех видов ка л и е в ы х  кан алов .  Сравни тельно быст­
рое  развитие  реакции и процесса  отмы ва  говорит о том, что обратимый 
эф ф ек т  пре пар ат а  обусловлен,  вероятно,  воздействием его на  н аруж ну ю 
сторону пл азм алем мы .

В первом приближени и мо жн о рас с м ат р и в а т ь  снижение  проводимости 
к а к  резу льтат  св язы вани я  к а ж д о й  молеку лы п р е п ар а т а  с каким-то  цент­
ром на п л а з м а л е м м е  по типу простой реакции первого порядка:

П  +  S  =я= n s ,

где  П и S  — концентрации п р е п ар а т а  и мест с вязы ван и я  соответственно. 
П о л о ж и м ,  что в отсутствие  с вязы ван и я  ток  I 0 макс им ален,  а его умень­
шение  под действием п р е п ар а т а  про по рционально числу зан ятых мест
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Рис. 3. Токовые кривые, полученные при 
варьировании концентрации п репарата л ай ­
ма в растворе. П рограм м а фиксации н а ­
пряж ения п оказан а  справа внизу рисунка. 
К онцентрация п реп арата  указан а  у стрелок, 
обозначаю щ их моменты смены раствора, 
К — контрольны й раствор. Остальные стрел­
ки п оказы ваю т моменты получения МВАХ. 
Токовые реализации  следую т друг за  д ру ­
гом с интервалам и 20 мин в порядке, у к а ­
занном цифрами (а); логариф м ическая з а ­
висимость величины IoUц  — I от концент­
рации преп арата лай м а в растворе. К ре­
стики (I) и светлы е круж ки (2) соответ­
ствую т стационарной и м аксим альной про­
водимости, темны е круж ки (3) — Г -к ан а­
лам . П рям ы е проведены с наклоном, 
отвечаю щ им стехиометрии связы вания

1 :1  (б)

связывания .  Тогда  простой кинетический ан ализ  д л я  установившегося  
состояния  д а е т  следу ю щи е соотношения:

(Io T n ) /І0 — I Т уст/Т отм , ( I )

/п / / о  =  ( I  +  П / /С )-1, (2)

где I n — ток  в присутствии пре п ар ата ,  К  — конста нта  связывания .  Р а в е н ­
ство ( I )  спр аведливо,  если токи из меряю тся  при одинаковом напряжении.  
Д л я  эксперимента ,  пре дс тавленного  на рис. 2, ре зу льт ат ы  расчета  п о к а ­
з ы в а ю т  выполне ни е  р а вен ст ва  ( I )  в п ре делах  ошибки:

(Io — I n ) JIo =  0,65; I — Туст/тохм =  0,60.

К а к  у ж е  отмечалось ,  при кон центрации п р е п ар а т а  свыше 0,1 % 
(1,5 • IO- 3  М)  э ф ф ек т  становится  нео брати мым.  Если при таких кон це н­
тра ци ях по прошествии времени,  достаточного  д л я  установления  о б р а т и ­
мого э ф ф е к т а  ( ~ 3 0  мин) ,  уд ал и ть  вещество  из раство ра ,  эф ф ек т  п р о ­
д о л ж а е т  во зр а с т ат ь  (рис. 3, а ) .  Одно из в о з м о ж н ы х  объяснений состоит 
в том, что вещество  пр он ик ает  внутрь  и действует  на ци то п ла зм атич е­
скую сторону п л а з м а л е м м ы ,  в ы з ы в а я  тот ж е  эф ф ек т  (снижение пр оводи­
мости),  что и при действии снар ужи .

Р е з у л ь т а ты  изучения  концентраци онной зависимости эф фект а  п о д ­
т в е р ж д а ю т  п р е дпо лож ен ны й вы ш е тип реакции.  Л ога р и ф м и ч ес к а я  з а в и ­
симость величины I 0JIn — I лине йна  (см. (2 ) ) ,  идет  с наклоном,  п р и ­
близительно от веч аю щим  стехиометрии с в я з ы в а н и я  I : I д л я  токов,  через 
к а н а л ы  всех типов  (рис. 3 , 6 ) .  Величина  конста нты связывани я  во всех 
сл уча ях  пр иблиз ите льно  од и н а к о в а  и сос та в л я е т  (1,0— 1,5)- IO- 3  М.

Д и а п а з о н  дей ств ую щи х ко н цен траци й и велич ина  константы у к а з ы ­
вают на  отсутствие  на  п л а з м а л е м м е  специфических мест связывани я  д л я  
молекул данно го  веще ст ва .  П ро водим ость  с н и ж а л а сь  д л я  всех видов  
к ан ало в  в соответствии с кинетикой реа кции первого порядка  и п а р а м е т ­

lq(/„//n-l)
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ры этой реакц ии близки во всех случаях.  Кр оме того, эксперименты по­
к аз ал и ,  что в этом ж е  д иа па зо не  концентраций п ре п ар ат  резко  сни жае т  
проводимость  быстрых (возбудимых)  хлорных и кал ьц ие вы х  каналов .  
В ы ш е  отмечено,  что препарат ,  п о м адим ом у,  проникает  через пл азма -  
л е м м у  и действует  на  нее изнутри аналогичным образом.

Таки м обр азом,  из изложенного  следует,  что мембранотропный 
эф ф е к т  пр е п ар а та  «лайма»,  по-видимому, является  следствием неспеци­
фического в заи мод ейс твия  его с пл азмал ем мо й ,  вероятнее  всего с л и п и д ­
ным матриксом.  Действительно,  инте гральна я  проводимость  совокуп­
ности ионных ка н а ло в  в м ем бр ан е  мо же т  сн и жа ться  вследствие  у м ен ь ­
шения проводимости ка ж до го  к а н а л а  в отдельности —• блокирования .  
О д н ако  до сих пор известно только специфическое  блок иро вани е  к а н а ­
лов,  в основе которого л е ж и т  различ ное  строение их входных участков  
[9, 10]. П олуче нные  р е з ульт ат ы  п ок азы ваю т  снижение  проводимости не 
только  д л я  всех типов калие вых,  но и д л я  возбудимых  хл орн ых  и к а л ь ­
циевых ка н а ло в  п л а з м а л е м м ы .  В основе этого д о л ж е н  л е ж а т ь  фактор ,  
действу ющи й на  все м ол еку лярн ы е  структуры,  сос тав ляющ ие ионные 
к ан алы .  П р е ж д е  всего, это м о ж е т  быть липидный матр и кс  мембраны.  
Возм ожн о,  что взаимодейст вие  с ним молекул п р еп ар ата  приводит 
к одноврем енному д л я  всех к а н а ло в  сдвигу равнове сия  от к р ы в а н и я -з а ­
к р ы в а н и я  в сторону за кры того  состояния.

Гора здо  менее в ы р а ж е н н ы м  действием об ла д а е т  второе  из ис пы тан­
ных соединений — ивартазин.  Д о  концентрации 0,2 % (1,25 • IO- 2  М)  не 
было об на руже но  никаких эффектов ,  д а ж е  со временем экспозиции 50— 
100 мин. Н а чи н а я  с 0,3 % (1,87 • IO- 2  М)  к в артази н в течение 10— 20 мин 
об ра тим о  с н и ж а л  выход ящ ий  ток  в макс им уме  актива ции на  20— 40 %. 
С т а ц и о н ар н а я  проводимость  и проводимость  Г -ка н ало в  о ставал ис ь  п р а к ­
тически неизменными.  Очевидно,  что столь вы со ка я  д ей ств ую щая  кон­
центр аци я  и неб ольш ая  величина  на блю да емого  изменения  регистрируе­
мых па рам етров  исключает  мембра но тропный эф ф ек т  соединения.  О тм е­
ченное снижение тока  м о ж е т  быть вызвано  возрастанием ионной силы 
ра с тв о р а  и происходит,  по-видимому,  в резу льт ат е  эк р ан и р о ван и я  по­
верхностных фиксированных анионов пл а зм а л е м мы ,  лока лиз ован ны х 
вблизи кан алов ,  оп ределяю щ и х ток  в ма кс им уме  активации [6 , 8 ]. 
В свою очередь,  это приводит  к снижени ю примембранн ой концентрации 
катионов ,  что и д ае т  регистрируемое  снижение  тока.

В резул ьтате  проведенных исследований установлено,  что из двух 
испытанных соединений —  л а й м а  и к в арт ази н — мембранотропны й 
эф ф е к т  пр оявляет  только  л а й м а .  Он состоит в снижении проводимости 
практически свех типов ионных ка н а ло в  п л а з м а л е м м ы  и является  ре зу л ь ­
татом  неспецифического взаим одейс твия  молекул п р е п ар а т а  пре дполо­
ж и те льн о с липидным матр иксом мембра ны.  Д а л ь н е й ш и е  исследования 
позво лят  проверить в ы ска за нн ы е  пр ед пол оже ния и вскрыть конкретный 
механи зм н аб л ю д аем ы х  явлений.
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