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Изучена возможность выделения синглетного кислорода у пяти видов фотосинтезирующих
бактерий при облучении светом с применением красителя Singlet Oxygen Sensor Green (SOSG),
который, связывая синглетный кислород, переходит во флуоресцирующую эндопероксидную
форму. Облучение проводили светом разного спектрального состава: красным (поглощение
бактериохлорофилла, БХл) и белым (поглощение БХл и каротиноидов). На красном свету вы-
деления синглетного кислорода не зафиксировано. Это означает, что БХл в данном процессе
не участвует. На белом свету при увеличении времени освещения регистрируется повышение
флуоресценции SOSG в мембранах четырех видов бактерий: Allochromatium vinosum МГУ,
Rhodobacter sphaeroides G1C, Rba. blasticus К-1 и Rhodopseudomonas faecalis. У Rba. sphaeroides по-
вышение флуоресценции SOSG не отмечено. Предполагается, что на белом свету указанный
процесс происходит за счет пигментов, поглощающих в сине-зеленой области спектра, т.е. ка-
ротиноидов с количеством сопряженных двойных связей 8‒11 (нейроспорин, сфероиден, ли-
копин и родопин). Установлено, что SOSG может замедлять процесс выцветания БХл850 в
мембранах Alc. vinosum МГУ также, как тролокс и, следовательно, эффективно выполнять роль
ловушки синглетного кислорода.
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Фотосинтетический аппарат пурпурных фото-
синтезирующих бактерий обычно включает два
типа пигментов – бактериохлорофилл а (БХл) и
каротиноиды, задача которых состоит в погло-
щении энергии квантов света и передаче погло-
щенной энергии к реакционному центру (РЦ),
где происходит первичное разделение зарядов
(Hoff, Deisenhofer, 1997; Cogdell et al., 2004). Ос-
новная часть этих пигментов локализована в
двух типах светособирающих комплексов: пе-

риферийном LH2 (B800‒850) и прицентровом
LH1 (B870 или В880). Соотношение этих ком-
плексов может варьировать в зависимости от
типа бактерии, условий выращивания и т.д., но
в среднем составляет 3‒5 комплексов LH2 на
комплекс LH1. В основе структуры светособи-
рающих комплексов лежит гетеродимер. Он со-
стоит из двух α- и β-полипептидов, с которыми
нековалентно связаны 2 (комплекс LH1) или
3 молекулы БХл (комплекс LH2) и одна молеку-
ла каротиноида (Gabrielsen et al., 2009). Ниже
представлены общие упрощенные схемы пере-
носа энергии как внутри, так и между комплек-
сами (1) и возможных сопутствующих процес-
сов (2‒4).

Принятые сокращения: БХл – бактериохлорофилл, Крт –
каротиноид, LH – светособирающий, РЦ – реакционный
центр, Alc. – Allochromatium, Rba. – Rhodobacter, Rps. – Rho-
dopseudomonas, Rsb. – Roseobacter, SOSG – Singlet Oxygen
Sensor Green.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ
СТАТЬИ
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В стандартной цепочке переноса энергии воз-
буждения в мембране (схема 1), которая происхо-
дит за счет синглет-синглетного взаимодействия
между молекулами пигментов, ее конечным при-
емником является РЦ. Однако если РЦ не может
принять эту энергию, то существует вероятность
перехода БХл в комплексах LH2 и/или LH1 в три-
плетное состояние (схема 2). Триплет БХл, в свою
очередь, может передать энергию кислороду с об-
разованием синглетного кислорода (  схема 3),
который является сильным природным окисли-
телем и имеет множество мишеней в клетке,
включая белки, липиды, пигменты и т.д. Задача
предотвратить образование синглетного кисло-
рода решается в клетке с помощью каротиноидов
двумя путями. Во-первых, это непосредственное
тушение триплетов БХл и перевод полученной
энергии в тепло (схема 2). Во-вторых, если син-
глетный кислород все же образовался, то кароти-
ноиды могут тушить его, также рассеивая полу-
ченную энергию в виде тепла (схема 4). Подобные
схемы в разных вариантах неоднократно приво-
дились в литературе (Fraser et al., 2001; Cong et al.,
2008; Gabrielsen et al., 2009). Таким образом, в
рассмотренной общепринятой схеме в качестве
основного компонента, который способен участ-
вовать в образовании синглетного кислорода,
рассматривается БХл. Основная часть этого пиг-
мента (до 99%) локализована в светособирающих
комплексах. Задача прямого детектирования вы-
деления синглетного кислорода бактериальными
комплексами с помощью флуоресцентных мето-
дов представляет достаточно сложную задачу, ко-
торая была решена только для выделенных РЦ
(Arellano et al., 2007; Uchoa et al., 2008), а для све-
тособирающих комплексов такие данные отсут-
ствуют. Однако существуют косвенные методы
выявления синглетного кислорода, которые
включают использование ловушек синглетного
кислорода и флуоресцентных маркеров. В первом
случае используются ловушки типа гистидина
или имидазола, которые способны связывать
синглетный кислород. Поскольку он образуется
из обычного кислорода, то по убыли последнего
можно судить об образовании самого синглетно-

го кислорода. Во втором случае флуоресцентный
сенсор, который в обычном состоянии не флуо-
ресцирует, после взаимодействия (связывания) с
синглетным кислородом переходит во флуорес-
цирующую форму и, измеряя ее флуоресценцию,
можно оценить выделение синглетного кислоро-
да (Kraljic, Mohsni, 1978; Bortolus, Monti, 1989;
Bancirova, 2011; Kim et al., 2013; Koh, Fluhr, 2016;
Fatima et al., 2016).

В последнее время повысился интерес к влия-
нию синглетного кислорода на процессы в клет-
ках несерных бактерий. В частности было уста-
новлено, что синглетный кислород выделяется в
клетках этих бактерий на свету в аэробных усло-
виях (Kochevar, 2004; Berghoff et al., 2011; Kim
et al., 2013). Отметим, что синглетный кислород
рассматривался в этих работах как сигнальная
молекула, которая способна запустить синтез но-
вых белков в клетке. Эти работы проводились с
помощью флуоресцентного сенсора Singlet Oxy-
gen Sensor Green (SOSG). Работая с серными бак-
териями, мы пришли к выводу, что их мембраны
могут быть удобным объектом для исследования
разных аспектов взаимодействия БХл с синглет-
ным кислородом.

В данной работе мы оценили выделение син-
глетного кислорода мембранами ряда штаммов
серных (Alc. vinosum МГУ) и несерных (Rba.
sphaeroides 2R [дикий тип], Rba. sphaeroides G1C,
Rba. blasticus К-1, Rps. faecalis) бактерий с помо-
щью SOSG, а также попытались выяснить, мож-
но ли использовать этот маркер как тушитель
синглетного кислорода.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объекты исследования и условия культивирова-

ния. В работе использованы мембраны, выделен-
ные из клеток штаммов Alc. vinosum МГУ (старое
название Alc. minutissimum МГУ), Rba. sphaeroides
2R (дикий тип), Rba. sphaeroides G1C, Rba. blasticus
К-1 и Rps. faecalis. Клетки Alc. vinosum МГУ выра-
щивали на среде Ларсена (Кондратьева, 1972),
Rba. sphaeroides 2R и G1C – на среде Хатнера (Co-
hen-Bazire et al., 1957). Rba. blasticus К-1 и Rps. fae-
calis культивировали на среде, описанной в рабо-
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те (Nuyanzina-Boldareva et al., 2014). Культуры
Rba. blasticus К-1 и Rps. faecalis получены от про-
фессора В.М. Горленко (Институт микробиологии
им. С.Н. Виноградского, ФИЦ Биотехнологии
РАН, Москва).

Для выделения пигментсодержащих мембран
клетки ресуспендировали в 0.05 М Трис-HCl-бу-
фере (рН 8.0) и разрушали на ультразвуковом дез-
интеграторе УЗД2-0.1-22 (22 кГц, дважды по 60 с).
Неразрушенные клетки и остатки клеточной стен-
ки удаляли методом дифференциального центри-
фугирования, как описано в работе (Moskalenko
et al., 2005). Выделенные мембраны хранили при
температуре –18°С.

Методы спектроскопии. Спектры поглощения
мембран регистрировали при комнатной темпе-
ратуре на спектрофотометре Cary 50 (“Varian”,
Австралия), а спектры флуоресценции на моди-
фицированном спектрофлуориметре Cary Eclipse
(“Varian”, Австралия). Модификация заключа-
лась в замене стандартного ФЭУ (R3896) на по-
следнюю модель ФЭУ (R13456, “Hamamatsu”).
Тем самым нам удалось увеличить его рабочую
область до 950 нм вместо 830 нм у стандартного
прибора.

Выделение синглетного кислорода. Для опреде-
ления возможности выделения синглетного кисло-
рода к образцу добавляли SOSG до конечной кон-
центрации 1 мкM. Облучение образца проводили на
красном свету (светофильтр КС-11, λ > 600 нм), ко-
торый перекрывал область с Qy переходами БХл
обоих светособирающих комплексов (рис. 1) или
белый свет (каротиноиды + БХл). Все экспери-
менты с облучением проводились в 1-см кювете
при температуре 24°C в термостатируемой ячейке.
В качестве осветителя использовали проектор
ЛЭТИ с лампой КГМ-500 (500 Вт). Интенсивность
красного света (КС-11) составляла 420 Вт/м2, а бе-
лого ‒ 700 Вт/м2. Затем регистрировали спектры
поглощения, а также спектры флуоресценции об-
разцов при длине волны возбуждающего света
445 нм, область измерения 500‒650 нм. Из значе-
ния максимальной флуоресценции образца (при
531 нм) вычитали значение его темновой флуо-
ресценции, то же самое делали для SOSG. Затем
из полученного нормированного значения флуо-
ресценции образца вычитали нормированную
флуоресценцию SOSG и в результате получали
значение флуоресценции образца, связанное с вы-
делением синглетного кислорода. Ошибка в таких
измерениях варьировала в пределах 10‒20%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
SOSG синтезирован на основе флуоресцеина

путем присоединения к нему молекулы антраце-
на (рис. 2, вставка) и является одним из немногих
имеющихся в продаже флуоресцентных сенсоров

синглетного кислорода. В обычном состоянии
SOSG практически не флуоресцирует, но после
взаимодействия с синглетным кислородом он пе-
реходит в эндопероксидную форму, которая име-
ет высокий квантовый выход флуоресценции. К
недостаткам SOSG следует отнести способность
самому генерировать синглетный кислород под
действием света и возможность его фотодеграда-
ции при облучении светом определенной длины
волны и интенсивности (Kim et al., 2013). Поэто-
му на первом этапе мы попытались оценить пове-
дение SOSG при используемых нами параметрах
облучения (рис. 2 и 3а). После 30 мин облучения
белым светом отмечено небольшое уменьшение
поглощения в основном максимуме SOSG при
509 нм и дополнительных максимумах при 374 и
395 нм. На разностном спектре основной отрица-
тельный минимум сдвинут в красную область, по
сравнению с основным максимумом поглоще-
ния, и локализован при 515 нм. На облучение
красным светом SOSG реагирует незначительно
(результаты не показаны). Интенсивность флуо-
ресценции с максимумом при 530 нм после
30 мин облучения белым светом составляет около
170 отн. ед. (рис. 2, спектр 4). Представлены ре-
зультаты одного опыта, а среднее значение трех
опытов несколько выше и составляет 196 отн. ед.
Если рассматривать флуоресценцию в процессе
облучения SOSG, то на белом свету она возраста-
ет пропорционально времени облучения, а на
красном – она не растет и даже несколько умень-
шается (рис. 3а). Полученные результаты для бе-
лого света хорошо совпадают с известными лите-
ратурными данными при воздействии на SOSG
другими параметрами облучения (Kim et al., 2013;
Prasad et al., 2018). Известно, что белый свет пере-
крывает всю область поглощения пигментов (БХл
и каротиноиды) у пурпурных бактерий, а крас-
ный – только область Qy-переходов БХл в обоих

Рис. 1. Спектр поглощения мембран Alc. vinosum МГУ (1)
и спектр пропускания светофильтра КС-11 (2).
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светособирающих комплексах (БХл800, БХл850 и
БХл870‒880). Две последние формы БХл являют-
ся конечными акцепторами энергии, и именно
они способны переходить в триплетное состоя-
ние и взаимодействовать с кислородом, образуя
синглетный кислород (схемы 1 и 2). Исходя из
данных представлений, можно предположить,
что эффект выделения синглетного кислорода,
если таковой имеет место, будет ниже на красном
свету, чем на белом, так как последний охватывает
практически всю область поглощения пигментов,
включая полосу Соре БХл (374 нм) и каротиноиды,
и его интенсивность в 1.75 раза выше, чем у крас-
ного света.

Было проверено действие красного (рис. 4) и
белого (рис. 5) света на мембраны всех исследуе-
мых бактерий. Красный свет вызывал небольшое
уменьшение поглощения БХл850 в мембранах
Alc. vinosum МГУ, что на разностном спектре про-
является как минимум при 861 нм (рис. 4а, спектр 3).
Образования продукта окисления БХл не зафик-
сировано. Ранее мы получили подобные резуль-
таты в отсутствии SOSG (Москаленко, 1993).
Этот свет не оказывал практически никакого дей-
ствия на мембраны Rba. sphaeroides G1C (рис. 4б),
Rba. sphaeroides, Rba. blasticus К-1 и Rps. faecalis
(результаты не показаны). Наиболее существен-
ные изменения наблюдались в спектре поглоще-
ния мембран Alc. vinosum МГУ при их облучении
белым светом: уменьшались полосы Qy переходов

БХл850 и БХл880, Qx перехода БХл590, полосы
Соре БХл и каротиноидов (рис. 5а). Одновременно
появился максимум поглощения продукта окисле-
ния БХл (3-ацетил-хлорофилл) при 699 нм. Его
появление также наблюдается при облучении си-
не-зеленым светом или при химическом окисле-
нии БХл850 из Alc. vinosum МГУ (Москаленко,
1993; Махнева и соавт., 2016). Изменения в спек-
тре поглощения мембран Rba. sphaeroides G1C под
действием белого света менее выражены (рис. 5б). В
этом образце немного выцветали полосы погло-
щения БХл870, БХл800 и нейроспорина (макси-
мумы при 427, 460 и 490 нм). В мембранах Rba.
sphaeroides, Rba. blasticus К-1 и Rps. faecalis незна-
чительно выцветали полосы БХл в ближней ИК
области (результаты не показаны). Таким обра-
зом, из пяти исследованных бактерий только у
одной (Alc. vinosum МГУ) отмечены резкие изме-
нения в спектре поглощения на белом свету. Полу-
ченные результаты совпадают с данными работы
(Berghoff et al., 2011), в которой отмечено отсут-
ствие деградации мембран Rba. sphaeroides 2.4.1 и
Rsb. denitrificans OCh114 при облучении белым
светом мощностью 800 Вт/м2 в течение 30 мин.

Изменение интенсивности флуоресценции
SOSG при облучении белым или красным светом
мембран Alc. vinosum МГУ показано на рис. 3б. На
красном свету уровень флуоресценции SOSG не-
сколько уменьшается, а на белом он растет с уве-
личением времени облучения и превышает уровень

Рис. 2. Изменения в спектре поглощения SOSG до (1) и после 30 мин облучения белым светом (2); 3 – разностный
спектр SOSG “30 мин облучения – контроль”; 4 – спектр флуоресценции SOSG после 30 мин облучения белым све-
том. Вставка: химическая формула SOSG до и после взаимодействия с синглетным кислородом.
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Рис. 3. Изменение интенсивности флуоресценции SOSG при облучении белым (1) и красным (2) светом: 1 мкМ
SOSG (а), мембраны Alc. vinosum МГУ с 1 мкМ SOSG (б).
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Рис. 4. Изменения в спектре поглощения мембран Alc. vinosum МГУ (а) и Rba. sphaeroides G1C (б) в присутствии 1 мкМ
SOSG до (1) и после (2) 30 мин облучения красным светом; 3 ‒ разностный спектр “30 мин облучения ‒ контроль”.
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контроля на 50–60 отн. ед., что свидетельствует о
небольшом выделении синглетного кислорода в
этом образце на белом свету и фактическое отсут-
ствие его выделения на красном. Результаты по
флуоресценции SOSG для всех исследованных
образцов суммированы на рис. 6. Из него следует,
что на красном свету в мембранах синглетный
кислород фактически не выделяется, более того, у
Alc. vinosum МГУ и Rba. sphaeroides 2R отмечено
уменьшение сигнала до отрицательных значений,
причина которого не ясна. На белом свету все об-
разцы, за исключением Rba. sphaeroides 2R, де-
монстрируют увеличение уровня флуоресценции
SOSG, что, в свою очередь, означает, что он свя-
зывает часть молекул синглетного кислорода. Ра-
нее SOSG характеризовался как чувствительный
и специфический сенсор для синглетного кисло-
рода, способный обнаруживать его низкие уровни,
которые вырабатывались наномолярными кон-
центрациями бенгальского розового (Koh, Fluhr,
2016). Мы попытались оценить, насколько SOSG
эффективен в качестве ловушки синглетного
кислорода. Известно несколько ловушек син-
глетного кислорода, в частности, гистидин, ими-
дазол, тролокс и т.д., которые широко применя-
ются на биологических объектах (Kraljic, Mohsni,
1978; Gutiérrez et al., 2001; Krieger-Liszkay, Trebst,
2006; Ohara et al, 2009; Махнева и соавт., 2019). Ра-

нее мы провели оценку эффективности подобных
ловушек в системе: мембраны + бенгальский ро-
зовый + свет + ловушка синглетного кислорода.
Было показано, что в подобной системе (образ-
цом служили мембраны Alc. vinosum МГУ) боль-
шая часть ловушек эффективно работала при
миллимолярных концентрациях. Исключение
составил тролокс, который был эффективен при
микромолярных концентрациях (Махнева и со-
авт., 2019). Поэтому было проверено, как влияют
1 мкМ SOSG и 1 мкМ тролокс на выцветание
БХл850 в мембранах Alc. vinosum МГУ на белом
свету (рис. 7). Из этих результатов следует, что оба
агента действуют практически одинаково, хотя
между ними есть существенная разница: тролокс –
это водорастворимый аналог витамина Е, а SOSG –
гидрофобный агент. Возможно, что при увеличе-
нии действующей концентрации до 100 мкМ
SOSG сможет замедлять данный процесс также
эффективно, как тролокс, если не произойдет аг-
регации SOSG при добавлении его высоких кон-
центраций к образцу.

Оценивая представленные данные, можно от-
метить, что они не согласуются с высказанным
выше предположением о возможности выделе-
ния синглетного кислорода в мембранах фото-
синтезирующих бактерий на красном свету. На их
основании можно сделать весьма обоснованный

Рис. 5. Изменения в спектре поглощения мембран Alc. vinosum МГУ (а) и Rba. sphaeroides G1C (б) в присутствии 1 мкМ
SOSG до (1) и после 30 мин (2) облучения белым светом; 3 ‒ разностный спектр “30 мин облучения – контроль”.
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вывод о том, что БХл не участвует в этом процес-
се. Для его проверки был проведен дополнитель-
ный эксперимент с мембранами Rba. sphaeroides
2R, в которых часть комплексов (~30%) была раз-
рушена нагреванием образца в течение 2 мин при
90°C, что привело к образованию мономерного
БХл. На красном свету этот БХл быстро выцветал
(рис. 8), однако увеличения флуоресценции
SOSG зафиксировано не было (результаты не по-
казаны). На разностном спектре данного образца
(рис. 8, спектр 3) отсутствует максимум поглоще-
ния основного продукта окисления БХл – 3-аце-
тил-хлорофилла, и, по-видимому, происходит
более глубокое окисление БХл. Известно, что при
окислении БХл в растворителе под действием
света образуется до 10 различных соединений,
включая хлорины, билины и т.д. (Limantarai et al.,
2006). Этот процесс связан с тем, что БХл в рас-
творителях способен к выделению синглетного
кислорода с высоким квантовым выходом (Red-
mond, Gamlin, 1999), который, в свою очередь,
легко окисляет сам пигмент. Возможно, что та-
кой же процесс происходит с мономерным БХл в
мембранах на свету. Синглетный кислород в этом
случае расходуется на окисление самого БХл, по-
сле чего его выделение прекращается и поэтому

зафиксировать его присутствие при помощи
SOSG в мембранах с некоторым количеством мо-
номерного БХл не удается.

Рис. 6. Изменения интенсивности флуоресценции SOSG при облучении мембран 30 мин красным (а) или белым (б)
светом. Идентификация образцов: 1 – Alc. vinosum МГУ; 2 – Rba. sphaeroides; 3 – Rba. sphaeroides G1C; 4 – Rba. blasticus
К-1, 5 – Rps. faecalis.
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Очевидно, что выделение синглетного кисло-
рода происходит при освещении сине-зеленой
области спектра. Основными пигментами, кото-
рые поглощают в этой области, являются кароти-
ноиды, и они, по общему мнению, должны тушить
синглетный кислород. В классической работе
(Griffith et al., 1955) было показано, что после по-
дачи в среду выращивания кислорода, клетки
бескаротиноидного мутанта Rba. sphaeroides R26
прекращали свой рост и, одновременно, отмече-
но уменьшение (окисление) концентрации БХл в
течение 5 ч. Затем начинался небольшой рост
клеток, а окисление БХл ускорялось. Авторы свя-
зали этот процесс с отсутствием каротиноидов.
Результаты этой работы легли в основу общепри-
нятого мнения о том, что в бескаротиноидных
мутантах триплеты БХл взаимодействуют с кис-
лородом, и в результате происходит образование
синглетного кислорода, который и окисляет БХл.
Следует отметить, что существует ряд работ, ре-
зультаты которых не согласуются с этой гипоте-
зой. В работе (Dworkin., 1958) было установлено,
что кратковременная экспозиция бескаротино-
идного мутанта Rba. sphaeroides R26 в темноте при
продувании через него смеси 95% воздуха и 5%
CO2 с последующим переносом на свет останав-
ливала процесс разрушения БХл в клетках на
45 мин, хотя, в соответствии с общепринятой ги-
потезой, такой задержки быть не могло. Кроме
того, процесс разрушения клеток этого мутанта
сильно зависел от температуры и замедлялся на
~25% при понижении температуры от 30 до 20°C,
а при 6°C останавливался, что также не согласует-
ся с определяющей ролью каротиноидов в процес-
се защиты БХл от окисления. Ранее мы провели

прямое тестирование устойчивости БХл в мембра-
нах из диких штаммов серных и несерных бакте-
рий и их бескаротиноидных аналогов к синглетно-
му кислороду и показали, что БХл в мембранах
бескаротиноидных мутантов несерных бактерий
был более стабилен по сравнению с БХл из кон-
трольных образцов (Махнева и соавт., 2019). Если
учесть указанные данные и то обстоятельство, что
мономерный БХл легко окисляется на красном
свету в присутствии кислорода (результаты дан-
ной работы), то очевидно, что в бескаротиноидных
мутантах на свету в аэробных условиях сначала
должно произойти образование мономерного БХл
(разрушение светособирающих комплексов), а за-
тем его окисление. Такой процесс ведет к уменьше-
нию количества БХл в популяции клеток бескаро-
тиноидного мутанта, что и наблюдалось в работе
Griffith et al. (1955).

Ранее (Glaeser, Klug, 2005) было продемонстри-
ровано выделение синглетного кислорода куль-
турой бескаротиноидного мутанта Rba. sphaeroides
ТС67 при освещении 20 Вт/м2 в присутствии
DanePy (3-(N-диэтиламиноэтил)-N-дансил-ами-
нометил 2,5-дигидро-2,2,5,5-тетраметил-1H-пир-
рол). DanePy является одновременно сенсором
синглетного кислорода и ЭПР меткой и, связывая
синглетный кислород, переходит в нитроксидный
радикал, флуоресценция которого уменьшается. К
сожалению, в статье не установлено, как коррели-
рует выделение синглетного кислорода с умень-
шением концентрации БХл, как было отмечено в
классической работе (Griffith et al., 1955). Дикий
штамм Rba. sphaeroides (2.4.1) в указанных условиях
выделял небольшое количество синглетного кис-
лорода только через 100‒120 мин при культивиро-
вании на белом свету интенсивностью 800 Вт/м2.
Позднее эти результаты были подтверждены для
Rba. sphaeroides (2.4.1), а также установлено, что
бактерия Rsb. denitrificans Och114 способна выде-
лять бóльшее количество (~4 раза) синглетного
кислорода на белом свету (Bergoff et al., 2011).
Представленные в данной статье результаты не
совпадают с данными цитируемых работ для Rba.
sphaeroides, что может быть связано с использова-
нием разных штаммов этой бактерии, а также с
быстрой дезактивацией синглетного кислорода.
Остальные бактерии (Alc. vinosum МГУ, Rba.
sphaeroides G1C, Rba. blasticus К-1 и Rps. faecalis),
которые содержали каротиноиды, выделяли де-
тектируемое с помощью SOSG некоторое коли-
чество синглетного кислорода при облучении бе-
лым светом.

Как уже отмечено выше, этот процесс может
быть связан с присутствием в мембранах кароти-
ноидов. Ранее мы неоднократно показали, что
сине-зеленый свет, поглощаемый каротиноида-
ми, инициирует окисление БХл850 комплекса
LH2 Alc. vinosum МГУ до 3-ацетил-хлорофилла

Рис. 8. Изменения в спектре поглощения мембран
Rba. sphaeroides, прогретых в течение 2 мин при 90°С
до (1) и после (2) 30-мин облучения красным светом;
3 ‒ разностный спектр “30 мин облучения ‒ кон-
троль”.
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(Махнева и соавт., 2007, 2009; Большаков, 2012). В
исследуемых нами образцах содержались следую-
щие основные каротиноиды, содержание кото-
рых >10% (цифры округлены до целых значений):
Alc. vinosum МГУ ‒ родопин 66%, спириллоксан-
тин 16% и 3,4-дидегидрородопин 13%; Rba.
sphaeroides 2R – сфероиден 96%; Rba. sphaeroides
G1C ‒ нейроспорин 99%; Rba. blasticus К-1 ‒ сфе-
роиден 81%; Rps. faecalis ‒ 3,4-дидегидрородопин
41%, ликопин 36% и родопин 23%. Оба образца,
содержащие родопин, демонстрируют выделение
синглетного кислорода. С образцами со сферои-
деном ситуация более сложная: в диком штамме
Rba. sphaeroides 2R выделение синглетного кисло-
рода отсутствует, но оно регистрируется в диком
штамме Rba. blasticus К-1 (сфероиден) и Rba.
sphaeroides G1C, в котором сфероиден заменен
нейроспорином.

Известно, что в нейтральном состоянии каро-
тиноиды являются эффективными тушителями
синглетного кислорода, и эффективность этого
процесса зависит от количества сопряженных
двойных связей (СДС) в молекуле пигмента: на
уровне 11 СДС этот показатель практически до-
стигает максимума в модельных системах (Foote
et al., 1970). В наших образцах присутствуют каро-
тиноиды с меньшим количеством СДС (нейро-
спорин ‒ 9, сфероиден – 10) и два каротиноида с
11 двойными связями (ликопин и родопин). При
облучении белым светом каротиноиды проходят
ряд возбужденных состояний. Основное внима-
ние всегда уделялось разным аспектам взаимо-
действия каротиноидов с БХл (светособирающая
функция, синглет-синглетное взаимодействие) и
БХл с каротиноидами (тушение триплетов БХл
каротиноидами) in vivo или тушению синглетного
кислорода каротиноидами в модельных системах
(Cong et al., 2008; Chi et al., 2015; Dilbeck et al.,
2016; Hashimoto et al., 2018; Ашихмин и соавт.,
2018). Работы по изучению возможности выделе-
ния синглетного кислорода после взаимодей-
ствия кислорода с возбужденными молекулами
каротиноидов не проводились. Квантовый выход
подобной реакции низкий, и чтобы ее зафикси-
ровать, нужны целенаправленные измерения.

Таким образом, была изучена возможность
выделения синглетного кислорода в мембранах
Alc. vinosum МГУ, Rba. sphaeroides G1C, Rba. blasti-
cus К-1, Rps. faecalis и Rba. sphaeroides при облуче-
нии белым и красным светом. Установлено, что у
всех изученных бактерий, кроме Rba. sphaeroides
дикого типа, регистрировалось увеличение флуо-
ресценции SOSG на белом свету. На красном све-
ту, в области поглощения Qу полос БХл, выделение
синглетного кислорода в изученных мембранах
не наблюдалось. Это означает, что БХл в этом
процессе не участвует. Предполагается, что на бе-
лом свету указанный процесс происходит за счет
пигментов, поглощающих в сине-зеленой обла-

сти спектра, т.е. каротиноидов, и что они с коли-
чеством СДС 8‒11 (нейроспорин, сфероиден, ли-
копин и родопин) могут быть активны в этом
процессе. Установлено, что SOSG может замед-
лять процесс выцветания БХл850 в мембранах Alc.
vinosum МГУ также эффективно, как тролокс, и,
следовательно, эффективно выполнять роль ло-
вушки синглетного кислорода.
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Carotenoids Are Probably Involved in Singlet Oxygen Generation in the Membranes
of Purple Photosynthetic Bacteria under Light Irradiation
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1Institute of Basic Biological Problems, Russian Academy of Sciences, Pushchino, 142290 Russia
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Abstract—The possibility of singlet oxygen generation in five species of photosynthetic bacteria under irradi-
ation with light was studied using the Singlet Oxygen Sensor Green (SOSG) dye that, when singlet oxygen is
bound, is transformed into a f luorescent endoperoxide form. Irradiation was carried out using light of differ-
ent spectral composition: red (absorption of bacteriochlorophyll, BChl) and white (absorption of BChl and
carotenoids). No singlet oxygen generation was detected under red light irradiation, which indicated that
BChl was not involved in this process. Under white light, as the irradiation time increased, an increase in
SOSG fluorescence was recorded in the membranes of four bacterial species: Alc. vinosum MSU,
Rba. sphaeroides G1C, Rba. blasticus K-1 and Rps. faecalis. In Rba. sphaeroides, no increase in SOSG fluo-
rescence was observed. It is assumed that in the white light this process occurs due to the pigments that absorb
in the blue-green region of the spectrum, i.e. carotenoids with 8‒11 conjugated double bonds (neurosporene,
spheroidene, lycopene, and rhodopin). Similar to Trolox, SOSG may slow down the bleaching process of
BChl850 in the membranes of Alc. vinosum strain MSU and may therefore effectively perform the role of a
singlet oxygen trap.

Keywords: photosynthetic bacteria, photosynthesis, LH2 and LH1 complexes, carotenoids, singlet oxygen,
3-acetyl-chlorophyll, singlet oxygen quenchers
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