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ХАРАКТЕРИСТИКА ВАКУОЛЯРНЫХ ВКЛЮЧЕНИЙ В КЛЕТКАХ
ЗЕЛЕНОЙ МИКРОВОДОРОСЛИ Coelastrella rubescens NAMSU R1 
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Coelastrella rubescens Kaufnerová & Eliás (Chlorophyceae) – зеленая одноклеточная водоросль, обита-
ющая в наземно-воздушной среде. В условиях стресса ее клетки переходят в состояние, характери-
зующееся низкой фотосинтетической активностью, высоким содержанием резервных липидов и
вторичных каротиноидов. Впервые проведен сравнительный морфологический, ультраструктур-
ный и элементный анализ вакуолярных включений у штамма C. rubescens NAMSU R1 при культиви-
ровании на минеральной среде в условиях низкой и высокой (вызывающей стресс) интенсивности
освещения. Клетки микроводоросли, окрашенные флуоресцентным красителем DAPI, обнаружи-
вали признаки присутствия полифосфатов. Методом поляризационной микроскопии в клетках
C. rubescens выявлены структуры, способные преломлять поляризованный свет, что характерно для
кристаллов. Анализ клеток C. rubescens методом просвечивающей электронной микроскопии (ПЭМ)
выявил наличие разнообразных вакуолей с гетерогенным содержимым (аутофагические тела, кри-
сталлоиды и округлые глобулы неоднородной электронной плотности). За исключением аутофаги-
ческих тел, отмеченных в клетках только на ярком свету, данные включения были характерны для
клеток микроводоросли независимо от интенсивности освещения. Методом ПЭМ в сочетании с
энергодисперсионной рентгеновской спектроскопией охарактеризован элементный состав вакуо-
лярных включений: установлено преобладающее содержание в них азота, фосфора или обоих эле-
ментов одновременно. Обсуждается потенциальная физиологическая роль вакуолярных включе-
ний C. rubescens.

Ключевые слова: Coelastrella rubescens, каротиногенные микроводоросли, полифункциональные ва-
куоли, полифосфаты, азотные включения, аналитическая электронная микроскопия
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ВВЕДЕНИЕ

Одноклеточные зеленые водоросли рода
Coelastrella (Chlorophyceae, Sphaeropleales) являются
типичными обитателями наземно-воздушной сре-
ды. Они встречаются как компонент обрастаний
камней, зданий и коры деревьев; широко распро-
странены в умеренных и полярных широтах, в
высокогорных районах [1–5]. Наземно-воздушная
среда характеризуется сочетанием целого ряда эко-

логических факторов, которые являются стрессо-
выми для фотосинтезирующих микроорганизмов,
таких как высокий уровень инсоляции, резкие ко-
лебания влажности и температуры, дефицит ми-
нерального питания [6]. Поэтому они имеют об-
ширный арсенал адаптаций к неблагоприятным
условиям. Среди них можно выделить накопле-
ние соединений-светофильтров, экранирующих
излучение в видимом и УФ-диапазоне (каротинои-
ды, микоспорин-подобные аминокислоты и т.д.)
[7–10], системы репарации ДНК [7], ферменты
элиминации активных форм кислорода [7], эф-
фективное нефотохимическое тушение возбужден-
ных состояний хлорофилла [10, 11], обратимую ре-
дукцию фотосинтетического аппарата [11, 12].

Сокращения: ПЭМ – просвечивающая электронная мик-
роскопия; СПЭМ – сканирующая просвечивающая элек-
тронная микроскопия; ЭДРС – энергодисперсионная
рентгеновская спектроскопия; DAPI – 4',6-диамидино-2-
фенилиндол
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Coelastrella rubescens является типичным пред-
ставителем рода Coelastrella [1]. В ряде работ она
рассматривается как продуцент астаксантина [13,
14] – каротиноида, имеющего большое практиче-
ское значение. Он является компонентом различ-
ных косметических средств, функционального
питания, кормов для рыб и ракообразных в аква-
культуре [15]. Астаксантин накапливается в клет-
ках микроводоросли в качестве вторичного каро-
тиноида, т.е. структурно и функционально не
связанного с фотосинтетическим аппаратом. Для
штамма NAMSU R1, исследуемого в данной рабо-
те, показано накопление смеси каротиноидов –
астаксантина и β-каротина при стрессе [9]. Это
обстоятельство делает исследования C. rubescens,
в частности штамма NAMSU R1, актуальными.

Вакуоль – специфический компартмент расти-
тельных клеток, характеризующийся разнообрази-
ем как по составу находящихся в нем компонен-
тов, так и выполняемым функциям. В них может
происходить запасание биогенных элементов и
(или) депонирование конечных продуктов метабо-
лизма. Вакуоли могут содержать включения раз-
ной природы, такие как оксалаты, полифосфаты
[16–19], производные пуриновых нуклеотидов [17,
20, 21].

Особое место в функционировании клетки во-
доросли занимают вакуоли, вовлеченные в про-
цесс аутофагии, селективной изоляции и деграда-
ции поврежденных или аномально фолдирован-
ных молекул и органелл, а также компонентов
последних [11, 22]. Аутофагия играет важную роль
в акклимации фотоавтотрофов к неблагоприятным
условиям [11, 23, 24]. Ранее в клетках C. rubescens бы-
ли описаны вакуоли, содержащие фрагменты хло-
ропласта, и сливающиеся с ними аутофагосомы [9].
Кроме того, в вакуолях C. rubescens обнаруживали
включения различной структуры и электронной
плотности, предположительно различной хими-
ческой природы.

Цель работы – исследование локализации,
структуры и элементного состава вакуолярных
включений зеленой микроводоросли C. rubescens
штамма NAMSU R1.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Штамм и условия культивирования

Штамм NAMSU R1 зеленой микроводоросли
Сoelastrella rubescens Kaufnerová & Eliás был выде-
лен и описан ранее [9]. Выращивание культуры
проводили в периодическом режиме на среде
BG-11 [25] и при постоянном освещении люми-
несцентными лампами с холодным белым светом
40 мкмоль фотонов/(м2 с) ФАР (далее обозначали
как “низкая интенсивность света”), температуре
24°C и постоянном перемешивании 85 об./мин в
шейкере-инкубаторе New Brunswick Innova 44

(“Eppendorf”, Германия) в течение 15 сут. На про-
тяжении этого периода каждые 1–2 дня проводили
отбор проб для регистрации кривой роста. Измере-
ние сухой массы проводили гравиметрически со-
гласно [26]. По достижении культуры стационар-
ной фазы роста суспензию делили на две равные ча-
сти, из которых одну продолжали инкубировать в
тех же условиях без перемешивания. Другую часть
суспензии инкубировали при высокой интенсив-
ности света, вызывающей стресс (150 мкмоль фото-
нов/(м2 с) ФАР). Общий срок инкубации соста-
вил 36 сут.

Световая микроскопия

Наличие включений в клетках детектировали
методами оптической микроскопии. Окрашивание
полифосфатов в клетках проводили с помощью
раствора флуоресцентного красителя 4',6-диамиди-
но-2-фенилиндола (4′,6-diamidino-2-phenylindole,
DAPI) в диметилсульфоксиде, концентрация
1 мг/мл. 10 мкл исходного раствора DAPI добав-
ляли к 90 мкл суспензии клеток и инкубировали
20 мин в темноте. Визуализацию флуоресценции
полифосфатов осуществляли на микроскопе Leica
DM2500 (“Leica Microsystems”, Германия) с фо-
токамерой Leica DFC700T. Флуоресценцию воз-
буждали излучением УФ-лампы HXP 120 (“Leica
Microsystems”, Германия), оснащенной филь-
тром D того же производителя, в диапазоне 355–
425 нм. Эмиссию флуоресценции детектировали
в диапазоне 455–700 нм. Визуализацию кристал-
лических включений в клетках проводили на
микроскопе Leica DM2500 с фотокамерой Leica
DFC495 в поляризованном свете при скрещива-
нии поляризатора и анализатора под углом 90°.

Просвечивающая электронная микроскопия (ПЭМ)

Ультраструктуру клеток и элементный состав
клеточных включений изучали методами тради-
ционной просвечивающей электронной микро-
скопии (ПЭМ) и аналитической ПЭМ, соответ-
ственно. Фиксация и обезвоживание клеток были
выполнены согласно протоколу, описанному в
статье Gorelova с соавт. [27]. Клетки сначала были
зафиксированы в 2% (по объему) растворе глута-
рового альдегида, приготовленного на 0.1 мМ бу-
фере какодилата натрия (pH 7.4), при комнатной
температуре в течение получаса. Далее была про-
ведена пост-фиксация клеток в 1% (по массе)
растворе тетраокисида осмия, приготовленного
на том же буфере, в течение 4 ч. Образцы были за-
ключены в эпоксидную смесь Araldite (“Sigma-Al-
drich”, США). Для изучения ультраструктуры
клеток и элементного состава клеточных включе-
ний были приготовлены ультратонкие срезы и
полутонкие срезы, соответственно. Приготовле-
ние срезов проводили с помощью ультратома Lei-
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ca EM UC7 (“Leica Microsystems”, Германия) и
алмазного ножа Ultra 45° (“DiATOME”, Швейца-
рия). Срезы были смонтированы на медные сеточ-
ки для электронной микроскопии с ультратонкой
подложкой из формвара (“Ted Pella”, США).

Для изучения ультраструктуры методом ПЭМ
срезы дополнительно были контрастированы рас-
твором цитрата свинца [28]. Изображения были по-
лучены на электронных микроскопах JEM-1011 и
JEM-1400 (“JEOL”, Япония). Измерение размеров
клеточных структур проводилось по изображениям
ПЭМ, полученным на ультратонких срезах, в про-
грамме Fiji (ImageJ) v. 20200708-1553 (“NIH”, США).

Элементный анализ включений методом ана-
литической ПЭМ проводили с помощью энерго-
дисперсионной рентгеновской спектроскопии
(ЭДРС), как описано ранее [16], на электронном
микроскопе JEOL-2100 (“JEOL”, Япония), осна-
щенном светлопольным детектором для работы
в режиме сканирующей ПЭМ (СПЭМ) (“JEOL”,
Япония) и рентгеновским детектором X-Max
(“Oxford Instruments”, Великобритания). Для
каждого образца были получены спектры из то-
чечных участков минимум десяти клеток. Спек-
тры были обработаны в программе INKA (“Ox-
ford instruments”, Великобритания) и представле-
ны в диапазоне 0.1–4 кэВ.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Морфологические особенности штамма

При низкой интенсивности света культура
микроводоросли С. rubescens NAMSU R1 пред-
ставлена одиночными коккоидными клетками и
аутоспорангиями диаметром 10–15 мкм, окра-
шенными в ярко-зеленый цвет (рис. 1а; 2а). На
свету высокой интенсивности клетки приобрета-
ли оранжевую окраску, что свидетельствует о на-
коплении в клетках вторичных каротиноидов
(рис. 1в; 2в). Как в стандартных, так и в стрессо-
вых условиях были отмечены аутоспорангии с
аутоспорами (рис. 1). На 12-е сутки роста культу-
ра достигала стационарной фазы (рис. 2).

Визуализация клеточных включений
с помощью световой микроскопии

В клетках штамма С. rubescens NAMSU R1,
культивируемых при обоих вариантах интенсив-
ности потока ФАР, с помощью световой микро-
скопии (рис. 1) были обнаружены различные
включения. В клетках, культивируемых на свету
низкой интенсивности, отмечены немногочис-
ленные округлые структуры диаметром 0.1–1.3 мкм
(рис. 1а, б). В клетках, культивируемых на свету
высокой интенсивности, наблюдали аналогич-

Рис. 1. Визуализация включений полифосфатов после окрашивания DAPI в клетках C. rubescens NAMSU R1 при осве-
щении светом низкой (а, б) и высокой (в, г) интенсивности; а, в – светлопольная микроскопия, б, г – флуоресцентная
микроскопия. Свечение хлорофилла имеет красный оттенок, окрашенных полифосфатов – желто-зеленый. Стрелка-
ми указаны полифосфатные включения. Длина масштабного отрезка соответствует 2 мкм.

(a)

(в) (г)

(б)
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ные включения (рис. 1в, г). Для установления по-
тенциальной химической природы включений
клетки окрашивали DAPI – красителем, имею-
щим сродство к ряду клеточных компонентов, в
частности, к полифосфатам. В обоих вариантах
эксперимента в цитоплазме клеток наблюдали

характерную для гранул полифосфатов флуорес-
ценцию в желто-зеленой области спектра. Полу-
ченные данные свидетельствовали о накоплении
клетками С. rubescens резервов неорганического
фосфора в виде полифосфатов на свету как низ-
кой, так и высокой интенсивности.

Помимо этого, в клетках микроводоросли бы-
ли обнаружены включения, не обладавшие харак-
терной для полифосфатов флуоресценцией после
окрашивания DAPI (рис. 1). Применение поля-
ризационной микроскопии позволило визуали-
зировать данные клеточные структуры, дающие
яркий сигнал поляризованного света (рис. 3). По
визуальной оценке, в культивируемых на свету
низкой интенсивности клетках встречаемость и
обилие кристаллов были выше, чем в клетках,
культивируемых на свету высокой интенсивности.

Ультраструктурные особенности
вакуолярных включений

Клетки C. rubescens NAMSU R1, культивируе-
мые на свету низкой интенсивности, имели срав-
нительно хорошо развитый фотосинтетический
аппарат, представленный хлоропластом (рис. 4а),
содержавшим один (реже два) пиреноид и крах-
мальные зерна. В клетках также присутствовало
одно ядро и вакуоли с различным содержимым.

Рис. 2. Динамика сухой массы в культуре С. rubescens
NAMSU R1 при культивировании. Показаны средние
значения и стандартные отклонения.
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Рис. 3. Визуализация кристаллических структур с помощью поляризационной микроскопии в клетках C. rubescens
NAMSU R1 при освещении светом низкой (а, б) и высокой (в, г) интенсивности; а, в – светлопольная микроскопия,
б, г – поляризационная микроскопия. Кристаллы в клетках видны как включения голубовато-зеленого цвета. Длина
масштабного отрезка соответствует 10 мкм.
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У клеток, культивируемых на свету высокой ин-
тенсивности, фотосинтетический аппарат был
развит слабее (рис. 5а). Существенную долю пло-
щади на срезах таких клеток занимали липидные
включения низкой электронной плотности (оле-
осомы).

У клеток и аутоспор в спорангиях в случае
культивирования на свету как низкой (рис. 4), так
и высокой (рис. 4) интенсивности были выявлены
вакуоли с разнообразными по ультраструктуре,

упаковке и электронной плотности включения-
ми. В первом случае отмечены занимающие ос-
новную часть площади вакуоли округлые глобулы
размером 0.1–1.3 мкм с материалом равномерно
высокой электронной плотности или аналогичные
глобулы с погруженными в них угловатыми менее
электронно-плотными пластинчатыми структу-
рами, морфологически сходными с кристаллами
(рис. 4а). В некоторых вакуолях такие включения
доминировали, имея мелкие (рис. 4б) или более

Рис. 4. Разнообразие вакуолярных включений в клетках C. rubescens NAMSU R1, выращенных на свету низкой интен-
сивности: а – общий вид клеток, б–е – изображения вакуолей с включениями разной структуры; а, г–е – ультратон-
кие срезы, б, в – полутонкие срезы. В – вакуоли, Ос – олеосомы, П – пиреноид, Хл – хлоропласт, Я – ядро. Масштаб-
ные отрезки: 100 нм – д, 200 нм – б, в, е, 500 нм – а.
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крупные размеры (рис. 4в). Были отмечены также
включения, сочетавшие в разных пропорциях
участки пластинчатых структур и упорядоченные
области с чередованием электронно-плотных и
электронно-прозрачных полос равной ширины
4.1 ± 0.2 нм, а также хаотично распределенными
гранулами (рис. 4г, д). Также встречали вакуоли с
электронно-плотными гранулами разных разме-
ров, где отсутствовали кристаллоподобные струк-
туры (рис. 4е).

Исследование клеток C. rubescens NAMSU R1,
культивировавшихся на свету высокой интенсив-
ности (рис. 4а), показало наличие вакуолей с
включениями, сходными с теми, что были обна-
ружены в клетках, которые культивировали на
свету низкой интенсивности. В частности, отме-
чены вакуоли, содержавшие пластинчатые кри-
сталлоподобные структуры (рис. 5а, б, в), вакуоли, в
которых, кроме таких включений, были образо-
вания, характеризовавшиеся чередованиями по-
лос низкой и высокой электронной плотности

(рис. 5г, д), а в ряде случаев еще и глобулы не-
большого размера (от 15 до 50 нм) с повышенной
электронной плотностью (рис. 5д, е). Отличитель-
ной особенностью неоднородного содержимого ва-
куолей в клетках, выращенных на свету высокой
интенсивности, было обнаружение аутофагических
тел (рис. 5а, б, г).

Анализ элементного состава
обнаруженных вакуолярных включений

Исследование клеток C. rubescens NAMSU R1,
культивировавшихся на свету разной интенсив-
ности, выявило наличие вакуолярных включений
разного типа. На рисунке 6 приведены репрезен-
тативные спектры для вакуолярных структур, ха-
рактеризовавшихся содержанием преимуществен-
но фосфора (P) (характеристическая энергия рент-
геновского излучения — 2.013 кэВ) (рис. 6а), азота
(N) (0.392 кэВ) (рис. 6б), а также совместным
присутствием данных химических элементов
(рис. 6в). Спектры фосфор-содержащих включений

Рис. 5. Разнообразие вакуолярных включений в клетках C. rubescens NAMSU R1, выращенных на свету высокой ин-
тенсивности: а – общий вид клеток, б–е – изображения вакуолей с включениями разной структуры; а, б, г–е – уль-
тратонкие срезы, в – полутонкий срез. В – вакуоли, Ос – олеосомы, Хл – хлоропласт, Я – ядро. Масштабные отрезки:
100 нм – г, е, 200 нм – б, в, д, 500 – а.
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также включали пики магния (Mg) (1.253 кэВ) и
кальция (Ca) (основной сигнал при 3.690 кэВ)
(рис. 6а), тогда как в спектрах включений смешан-
ного типа присутствовал только пик Ca (рис. 6в). На
спектрах как фосфор-содержащих включений,
так и включений смешанного типа пик P частич-
но перекрывался с пиком осмия (Os). Тетраоксид
осмия использовали при фиксации образцов (см.
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ). Спектры с преиму-
щественным содержанием P (рис. 6а) соответ-
ствовали включениям высокой электронной
плотности, а именно крупным вакуолярным гло-
булам в клетках на свету низкой интенсивности
(рис. 4а); глобулам меньших размеров в смешан-
ных включениях (рис. 4е; 5е), а также участкам
включений с чередованием полос высокой и низ-
кой электронной плотности (рис. 4г, д; 5д, е) на
свету обоих уровней освещения. Спектры, соот-
ветствующие высокому содержанию N (рис. 6б),

были характерны для включений кристалличе-
ского вида, отмеченных для обоих условий куль-
тивирования (рис. 4а–д; 5). При этом точечные
спектры рентгеновского излучения, содержащие
пики N и P (рис. 6в), были получены от клеточ-
ных включений смешанного типа в области гра-
ниц более электронно-плотных P-содержащих
структур и менее электронно-плотных (в случае
ультратонких срезов) N-содержащих кристаллов
(рис. 4б, г, д; 5б, д, е).

ОБСУЖДЕНИЕ

В целом, особенности морфологии и уль-
траструктуры клеток C. rubescens NAMSU R1 в опи-
санных условиях культивирования были сходны с
таковыми для представителей рода Coelastrella [1, 3,
9, 13, 14]. В случае культивирования на свету низ-
кой интенсивности клетки демонстрировали осо-

Рис. 6. Спектры ЭДРС вакуолярных включений в клетках C. rubescens NAMSU R1: а – фосфор-содержащие включе-
ния, б – азотные включения с кристаллоподобной структурой, в – включения смешанного типа, содержащие азот и
фосфор.
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бенности, характерные для культуры с активным
метаболизмом: развитый фотосинтетический ап-
парат и наличие большого числа делящихся кле-
ток. Ранее было показано, что повышение интен-
сивности света до 150 мкмоль фотонов/(м2 с)
(обозначен в настоящей работе как свет высокой
интенсивности) приводило к снижению макси-
мальной фотохимической эффективности ФСII,
редукции фотосинтетического аппарата и появ-
лению в спектрах поглощения деталей вторичных
каротиноидов [9]. Это является типичным отве-
том микроводорослей наземно-воздушной среды
обитания на стрессовое воздействие [6, 29]. Кос-
венным указанием на то, что клетки C. rubescens
NAMSU R1, культивируемые на свету высокой
интенсивности, находились в состоянии стресса,
является то, что они имели характерную оранже-
вую окраску, свидетельствующую о накоплении
вторичных каротиноидов.

Независимо от интенсивности света, исследо-
вание культуры C. rubescens NAMSU R1 с исполь-
зованием совокупности методов микроскопии
выявило наличие вакуолярных включений разной
структуры и химического состава. В частности, бы-
ли отмечены вакуолярные включения, аккумулиро-
вавшие преимущественно один из элементов – P
или N – так и включения, обогащенные обоими
этими элементами.

Согласно результатам стандартной и аналити-
ческой ПЭМ, в клетках, культивируемых на свету
высокой интенсивности, не было отмечено круп-
ных включений, содержащих преимущественно P.
При этом точечные спектры в области электронно-
плотных участков гетерогенных включений имели
вид, типичный для обогащенных фосфором струк-
тур, идентифицированных как полифосфаты [16].
Вакуолярные структуры, представленные череду-
ющимися полосами с высокой и низкой электрон-
ной плотностью, и характеризующиеся пиком P на
ЭДРС-спектрах, по-видимому, организованы по
ранее описанному типу “многожильного кабеля”,
предложенного для полифосфатных включений
[16, 17]. Накопление резерва P в такой форме из-
вестно для многих микроводорослей [16, 17, 30, 31].
Формирование полифосфатов может происходить
в разных условиях доступности данного элемента в
среде как при его недостатке, так и при избытке (в
результате избыточного поглощения P) [30–33].

В клетках, инкубированных на свету низкой и
высокой интенсивности, были отмечены вакуоляр-
ные включения, содержавшие преимущественно N
и имевшие кристаллическую структуру (рис. 2).
Известно, что резерв данного биогенного эле-
мента в клетках микроводорослей может быть
представлен различными производными пурино-
вых оснований, такими как микрокристаллические
включения мочевой кислоты [34] или гуанина [20,
21]. В последние годы растет интерес к депонирова-

нию N в клетках эукариотических микроводорос-
лей в форме кристаллов пуриновых оснований.
При этом такая форма запасания N обнаружива-
ется у разных таксономических групп микрово-
дорослей [20, 21]. В данной работе кристаллы с
высоким содержанием N в составе вакуолярных
включений впервые обнаружены у Coelastrella.
Среди представителей семейства Scenedesmaceae,
к которому принадлежит данный род, отмечено
формирование N-содержащих кристаллов в клетках
микроводорослей родов Desmodesmus, Tetradesmus
[16, 18–21]. При этом показано, что формирование
данных вакуолярных включений происходит в
условиях достаточного или избыточного содер-
жания N в среде для последующего использова-
ния в условиях недостатка данного элемента [16,
19, 21]. В настоящей работе отмечено формирова-
ние N-содержащих кристаллов в условиях позд-
ней стационарной фазы роста культуры C. rubes-
cens при разной интенсивности света. Поскольку
во время периода культивирования, предшество-
вавшего переносу биомассы клеток в условия раз-
ного уровня освещенности, зафиксирован прирост
биомассы менее чем в 2 раза, то можно предполо-
жить наличие избыточного содержания нутриентов
в среде ввиду низкой плотности клеток. Избыточ-
ное поглощение из среды нитратов и фосфатов
могло бы быть токсичным для клеток без превра-
щения их в слаборастворимые соединения, депо-
нированные в изолирующем их компартменте
(вакуоли). Кроме того, предполагается, что гуа-
ниновые кристаллы обладают более широким
спектром функций, чем депо N, в частности, мо-
дуляцией интенсивности и спектрального соста-
ва света, доступного для фотосинтеза [21].

Среди представителей рода Coelastrella извест-
ны каротиногенные микроводоросли [3, 13, 14],
способные накапливать высокие количества вто-
ричных каротиноидов [15]. Ранее для другой ка-
ротиногенной водоросли, Haematococcus lacustris
(Gir.-Chantr.) Rostaf. (Volvocales, Chlorophyceae),
было показано присутствие в вакуолях клеток
округлых электронно-плотных включений [35].
Авторы цитируемой публикации предположили,
что они соответствовали включениям астаксан-
тина (англ. astaxanthin granules) и были вовлечены
в метаболизм вторичных каротиноидов. Анало-
гичные по локализации, структуре и электронной
плотности включения были обнаружены и у C. ru-
bescens в настоящей работе. Однако на основании
проведенного ПЭМ-ЭДРС анализа элементного
состава можно заключить, что они являются скорее
полифосфатами, чем каротиноидными включения-
ми. Таким образом, можно сделать вывод о необхо-
димости применения аналитической ПЭМ для ха-
рактеристики вакуолярных включений и уточнения
имеющихся представлений о природе отдельных
типов внутриклеточных включений каротиноген-
ных микроводорослей.
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В данной работе охарактеризованы вакуоли,
формирующиеся в клетках C. rubescens NAMSU
R1, культивируемые в норме и при стрессе, вы-
званном светом высокой интенсивности. Показа-
на полифункциональность этих органелл в связи
с накоплением в них разных по структуре, функци-
ям и элементному составу включений. Вероятно,
вакуоли у данного вида микроводорослей участ-
вуют в акклимации к неблагоприятным условиям
внешней среды, т.е. играют роль “адаптивных ор-
ганелл”. Такие органеллы обеспечивают внутри-
клеточный гомеостаз за счет формирования и
расходования внутриклеточных резервов биоген-
ных элементов, а также реализуют экстренные
перестройки в клетке по механизму стресс-инду-
цированной аутофагии.

Авторы выражают благодарность сотрудникам
биологического факультета МГУ имени М.В. Ло-
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