
ÄÈÍÀÌÈÊÀ ÈÇÌÅÍÅÍÈß ÓËÜÒÐÀÑÒÐÓÊÒÓÐÛ ËÈÑÒÎÂÛÕ ÏËÀÑÒÈÍÎÊ

ËÜÍÀ-ÄÎËÃÓÍÖÀ ÏÐÈ ÒÎÐÌÎÆÅÍÈÈ ÒÐÀÍÑÏÎÐÒÀ ÀÑÑÈÌÈËßÒÎÂ

ÀÍÈÎÍÎÌ ÍÈÒÐÀÒÀ

© Ô. À. Àáäðàõèìîâ, Ñ. Í. Áàòàøåâà, Ã. Ã. Áàêèðîâà, Â. È. ×èêîâ1

Ô. À. Àáðàõèìîâ, Ñ. Í. Áàòàøåâà è äð.
Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà

Èíñòèòóò áèîõèìèè è áèîôèçèêè ÊÍÖ ÐÀÍ, Êàçàíü;
1 ýëåêòðîííûé àäðåñ: chikov@kzn.ru

Èçó÷àëè èçìåíåíèå óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà Linum
usitatissimum L. ïðè ââåäåíèè â àïîïëàñò íèòðàòà êàëèÿ. Îáíàðóæåíî, ÷òî ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà ââå-
äåíèÿ â òðàíñêðèïöèîííûé òîê ñîëè íèòðàòà ñîáëþäàþòñÿ íàáóõàíèå è ïðîñâåòëåíèå ìèòîõîíäðèé è
ìèêðîòåë, çàêðó÷èâàíèå äèñêîâ äèêòèîñîì â êîëüöåâûå ñòðóêòóðû. Ýòè ýôôåêòû áûëè õàðàêòåðíû äëÿ
ñèìïëàñòíîãî äîìåíà, îáðàçîâàííîãî êëåòêàìè ìåçîôèëëà, îáêëàäêè ïó÷êà è ôëîýìíîé ïàðåíõèìû è íå
âûÿâëÿëèñü â êîìïëåêñå «ñèòîâèäíûå ýëåìåíòû—ñîïðîâîæäàþùèå êëåòêè». Ïàðàëëåëüíî â êëåò-
êàõ-ñïóòíèêàõ îòìå÷åí ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ êðóïíîé öåíòðàëüíîé âàêóîëè. Âîññòàíîâëåíèå ñòðóêòóðû
îðãàíåëë ÷åðåç 1—2 ÷ â àññèìèëèðóþùèõ êëåòêàõ è îêîëîïó÷êîâîé ïàðåíõèìå ïðîõîäèëî íà ôîíå óñè-
ëåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ èçìåíåíèé â ÷ëåíèêàõ ôëîýìû è êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ è ñîïðîâîæäàëîñü ïîÿâëå-
íèåì ïðèçíàêîâ ïëàçìîëèçà â êëåòêàõ ìåçîôèëëà. Ïðåäïîëîæèëè, ÷òî äâóõôàçíûé õàðàêòåð èçìåíåíèé
óëüòðàñòðóêòóðû îðãàíåëë ëèñòà è ôîòîñèíòåçà ìîæåò îòðàæàòü äâîéñòâåííîñòü îòâåòíîé ðåàêöèè êëå-
òîê ëèñòà íà àíèîí íèòðàòà. Áûñòðûå àëüòåðàöèè ñòðóêòóðû ìîãóò áûòü ñîïðÿæåíû ñ ïðÿìûì âëèÿíèåì
àíèîíà íà ìåòàáîëèçì êëåòîê è(èëè) ñèãíàëüíî-ðåãóëÿòîðíîé ôóíêöèåé îêèñëåííûõ ôîðì àçîòà, à áîëåå
ìåäëåííûå îòðàæàþò ðåçóëüòàò òîðìîæåíèÿ àíèîíîì îòòîêà ôîòîàññèìèëÿòîâ èç ëèñòà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: óëüòðàñòðóêòóðà, ôîòîñèíòåç, òðàíñïîðò àññèìèëÿòîâ, ñîñóäèñòûå ïó÷êè, íè-
òðàòû.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÊÑÔ — êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÏÎ — ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà,
ÑÝÔ — ñèòîâèäíûé ýëåìåíò ôëîýìû, ÒÝ — òðàõåàëüíûé ýëåìåíò, ÔÏ — ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà, ÝÑ —
ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü, NR — íèòðàòðåäóêòàçà.

Èçâåñòíî, ÷òî ïðè ïîâûøåííîì àçîòíîì ïèòàíèè ðàñ-
òåíèé ÷àñòî íàáëþäàþòñÿ íåãàòèâíûå ÿâëåíèÿ, âûðàæàþ-
ùèåñÿ â ïîäàâëåíèè ôîòîñèíòåçà è íàðóøåíèè òðàíñïîð-
òà àññèìèëÿòîâ èç ëèñòà (×èêîâ, 1987). Ðàíåå áûëî ïîêà-
çàíî, ÷òî ïðè ïðÿìîì ââåäåíèè â àïîïëàñò ñîëåé,
ñîäåðæàùèõ íèòðàò-àíèîí, èíãèáèðîâàíèå ïîãëîùåíèÿ
CO2 ïðîèñõîäèò íà ôîíå óâåëè÷åíèÿ â ëèñòå-äîíîðå êîí-
öåíòðàöèè ìå÷åíûõ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà è èçìåíåíèÿ
ñîîòíîøåíèÿ ñàõàðîçû è ãåêñîçû (Áàòàøåâà è äð., 2007).
Ïðè ýòîì, ïî äàííûì ðàäèîàâòîãðàôèè, àññèìèëÿòû íà-
êàïëèâàëèñü ìåæäó êðóïíûìè æèëêàìè ëèñòà. Ìåõàíèçì
îáíàðóæåííîãî ïðÿìîãî ïîäàâëåíèÿ íèòðàòàìè ýâàêóà-
öèè ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà íå çàâèñåë îò ñîïóòñòâóþùå-
ãî êàòèîíà è îñòàåòñÿ ïîêà íåÿñíûì (Áàòàøåâà è äð.,
2006).

Èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî ìîäóëÿöèÿ òðàíñïîðòíûõ ïðîöåññîâ ëèñòà ôàê-
òîðàìè ðàçëè÷íîé ïðèðîäû (òåìïåðàòóðà, îñìîòèêè, çàòå-
íåíèå è ò. ä.) ñîïðÿæåíà ñ ñóùåñòâåííûìè óëüòðàñòðóê-
òóðíûìè èçìåíåíèÿìè êëåòîê ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû êàê
ñèìïëàñòíûõ, òàê è àïîïëàñòíûõ ðàñòåíèé (Ãàìàëåé, Ïà-
õîìîâà, 1981; Ãàìàëåé, 2004, 2007).

Ïîñêîëüêó èçó÷åíèå ñòðóêòóðû ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû
ïðè òîðìîæåíèè ýêñïîðòà àññèìèëÿòîâ èç ëèñòà îêèñëåí-
íûìè ôîðìàìè àçîòà ðàíåå íèêåì íå ïðîâîäèëîñü, ìû

èçó÷èëè äèíàìèêó èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû ëèñòü-
åâ-äîíîðîâ â ðàñòåíèÿõ ëüíà ïðè ââåäåíèè ñ òðàíñïèðà-
öèîííûì òîêîì â àïîïëàñòíîå ïðîñòðàíñòâî àíèîíà
íèòðàòà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèé ñëóæèë ëåí-äîëãóíåö Linum
usitatissimum L. ñîðòà Íîâîòîðæñêèé â ôàçå áûñòðîãî ðîñ-
òà. Â ýòîò ïåðèîä ðàñòåíèå ôîðìèðóåò ìíîãî÷èñëåííûå
ðàâíîçíà÷íûå çàâåðøèâøèå ðîñò ëèñòüÿ-äîíîðû àññèìè-
ëÿòîâ è ìîùíûé àêöåïòîð ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà — âåðõ-
íþþ ÷àñòü ïîáåãà, ðàñòóùóþ ñî ñêîðîñòüþ äî 4 ñì/ñóò
(Êîøåëåâà, 1980). Â ñðåçàííûå ïîáåãè äëèíîé 50 ñì ñ ïî-
ìîùüþ ñïåöèàëüíîé óñòàíîâêè ïîä äàâëåíèåì 104 Ïà ââî-
äèëè 50 ìÌ ðàñòâîð KNO3. Íèòðàò êàëèÿ áûë èçáðàí â
ñâÿçè ñ òåì, ÷òî in vivo èìåííî êàëèé òðàíñïîðòèðóåò íè-
òðàò-èîí èç ëèñòüåâ â êîðíè. Ðàíåå áûëî íàìè ïîêàçàíî,
÷òî ñîïóòñòâóþùèé íèòðàòó êàòèîí íå èãðàåò ñóùåñòâåí-
íîé ðîëè â èçìåíåíèè õèìèçìà ôîòîñèíòåçà è îòòîêà àñ-
ñèìèëÿòîâ (Chikov, Bakirova, 1999; Áàòàøåâà è äð., 2006).
Óñëîâèÿ âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé è ñïîñîá ââåäåíèÿ íèòðà-
òà â ñòåáåëü îïèñàíû â ðàáîòå Áàòàøåâîé ñ êîëëåãàìè
(2007). Ïðîáû îòáèðàëè èç äîíîðíîé ÷àñòè ïîáåãà ÷åðåç
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30 ìèí, 1 è 2 ÷ ïîñëå íà÷àëà èíôèëüòðàöèè â êñèëåìó
ðàñòâîðà íèòðàòà.

Äëÿ õàðàêòåðèñòèêè îòâåòíîé ðåàêöèè ôîòîñèíòåçà íà
ââåäåíèå íèòðàòà â àïîïëàñò èçìåðÿëè äèíàìèêó ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîãî ãàçîîáìåíà âåðõíåé ÷àñòè îïûòíîãî ïîáå-
ãà (21 ñì). Ãàçîìåòðè÷åñêàÿ óñòàíîâêà ñîñòîÿëà èç èíô-
ðàêðàñíîãî ãàçîàíàëèçàòîðà URAS-2T (Ãåðìàíèÿ) è ñèñ-
òåìû ñòàáèëèçàöèè êîíöåíòðàöèè è ñêîðîñòè ïîòîêà
ãàçîâîé ñìåñè, àíàëîãè÷íîé îïèñàííîé ðàíåå (×èêîâ è
äð., 1982). Ðåãèñòðàöèþ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ãàçîîáìåíà
íà÷èíàëè ñðàçó ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â ïîáåã ðàñòâîðà
íèòðàòà (0.5 èëè 1.5 %). Èçìåðåíèÿ ïðîäîëæàëè â òå÷åíèå
2.5—3.0 ÷ ïóòåì ìíîãîêðàòíûõ çàìåðîâ ðåàêöèè ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîãî îáúåêòà íà âêëþ÷åíèå è âûêëþ÷åíèå ñâå-
òà. Èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè ïðè èñêóññòâåííîì îñâåùåíèè
îò ËÝÒÈ (îñâåùåííîñòü 80 êëê).

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ
âûñå÷êè èç ñðåäíåé ÷àñòè ëèñòüåâ, âçÿòûõ íà ðàññòîÿíèè
25 ñì îò âåðõóøêè ïîáåãà, ôèêñèðîâàëè â òå÷åíèå 12 ÷ â
2.5%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà íà 0.1 Ì ôîñôàòíîì
áóôåðå (pH 7.2) è ïîñòôèêñèðîâàëè 2 ÷ â 1%-íîì OsO4 íà
òîì æå áóôåðå ñ äîáàâëåíèåì ñàõàðîçû (34 ìã/ìë). Âû-
ñå÷êè äåãèäðàòèðîâàëè â ðàñòâîðàõ àöåòîíà âîçðàñ-
òàþùåé êîíöåíòðàöèè (30—100 %) ñ ïîñëåäóþùèì çà-
ìåùåíèåì àöåòîíà îêèñüþ ïðîïèëåíà (â òå÷åíèå 45 ìèí).
Îáðàçöû ïðîïèòûâàëè ýïîêñèäíîé ñìîëîé Ýïîí-812
(Ãåðìàíèÿ) è ïîëèìåðèçîâàëè ïðè 37, 45 è 57 °Ñ â òå-
÷åíèå 24 ÷ ïðè êàæäîé òåìïåðàòóðå. Ïîëóòîíêèå è óëüò-
ðàòîíêèå ñðåçû ïîëó÷àëè íà ìèêðîòîìå LKB-III (Øâå-
öèÿ), êîíòðàñòèðîâàëè ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà (Tan-
der, 1990) è öèòðàòîì ñâèíöà (Reynolds, 1963). Îáðàçöû
ïðîñìàòðèâàëè â îïòè÷åñêîì ìèêðîñêîïå NU-2 (Ãåðìà-
íèÿ) è â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-1200 EX (Ãåðìà-
íèÿ).

Ýêñïåðèìåíòû ïðîâîäèëè â 3-êðàòíîé áèîëîãè÷åñêîé
ïîâòîðíîñòè.

Ðåçóëüòàòû

Àññèìèëèðóþùèå êëåòêè ìåçîôèëëà ëèñòà ñëàáî
äèôôåðåíöèðîâàíû íà ãóá÷àòóþ è ñòîëá÷àòóþ ïàðåíõè-
ìû (ðèñ. 1, à). Ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè
ëüíà-äîëãóíöà îáðàçîâàíà òðåìÿ êðóïíûìè æèëêàìè,
îäíà èç êîòîðûõ öåíòðàëüíàÿ, è âåòâÿùåéñÿ ñåòüþ ìåëêèõ
æèëîê áîëåå âûñîêèõ ïîðÿäêîâ. Ìåëêèå æèëêè íà ïîïå-
ðå÷íûõ ñðåçàõ (ðèñ. 1, á) ñôîðìèðîâàíû 5—6 êëåòêàìè
ïàðåíõèìíîé îáêëàäêè (ÏÎ), 2—4 òðàõåàëüíûìè ýëåìåí-
òàìè (ÒÝ) è ñèòîâèäíûìè ýëåìåíòàìè ôëîýìû (ÑÝÔ), èõ
êëåòêàìè-ñïóòíèêàìè (ÊÑÔ) è êëåòêàìè ôëîýìíîé ïà-
ðåíõèìû (ÔÏ).

Ïðè èíôèëüòðàöèè äèñòèëëèðîâàííîé H2O (êîíò-
ðîëü) ðàñòåíèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îïûòà (â ïðåäåëàõ
îøèáêè ñðåäíåãî) ñîõðàíÿëè èñõîäíûå òåìïû ñâåòîâîãî
ïîãëîùåíèÿ CO2 (ðèñ. 2) è ñòàáèëüíóþ óëüòðàòîíêóþ îð-
ãàíèçàöèþ êëåòîê êàê àññèìèëèðóþùåé ïàðåíõèìû, òàê è
êëåòîê ìåëêèõ æèëîê ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû (ðèñ. 3). Ôëî-
ýìíûå ýëåìåíòû ó ëüíà àññîöèèðîâàíû ñ êëåòêàìè-ñïóò-
íèêàìè çàêðûòîãî òèïà (transfer cells) (ðèñ. 3, à, á). Àïî-
ïëàñòíûé ëàáèðèíò ïîñëåäíèõ õîðîøî ðàçâèò, è åãî ãðåá-
íè ïðîíèêàþò íà ãëóáèíó äî 1.5 ìêì â ñóáêîðòåêñ êëåòîê
(ðèñ. 3, á). Ñàìè êëåòêè âàêóîëèçèðîâàíû ñëàáî, èõ öèòî-
ïëàçìà îñìèîôèëüíà, îáèëüíî íàñûùåíà ðèáîñîìàìè è
ìèòîõîíäðèÿìè. Ìèòîõîíäðèè óìåðåííî êîíäåíñèðîâà-
íû è ñîäåðæàò ìíîãî÷èñëåííûå êðèñòû (ðèñ. 3, á). Äëÿ

êëåòîê õàðàêòåðíî ïðèñóòñòâèå ñëåãêà äåôîðìèðîâàííîãî
ïî êîíòóðó ÿäðà è ïëàñòèä. Õëîðîïëàñòû ãðàíàëüíîãî
òèïà ÷àñòî àìåáîèäíû ïî ôîðìå, ñîäåðæàò îñìèîôèëüíûå
ïëàñòîãëîáóëû, ýëåìåíòû ïåðèôåðè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà è
õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîëíûì îòñóòñòâèåì êðàõìàëüíûõ çå-
ðåí. Ïîëîñòü ñèòîâèäíûõ òðóáîê êîíòðîëüíûõ ðàñòå-
íèé íå ñîäåðæèò âêëþ÷åíèé (ðèñ. 3, ã). ÑÝÔ èìåþò åäè-
íè÷íûå ìåëêèå êîíäåíñèðîâàííûå ìèòîõîíäðèè è òîí-
êèé ñëîé ôèáðèëëÿðíîãî ìàòåðèàëà, ïðèìûêàþùåãî ê
ïîãðàíè÷íîé ìåìáðàíå. Êëåòêè ÔÏ áåäíû îðãàíåëëàìè
(ðèñ. 3, à, â). Èõ ãèàëîïëàçìà ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íà, ñî-
äåðæèò íåìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå ïëàñòèäû, ìèòîõîíä-
ðèè è öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (ÝÑ). Âàêóîëü
÷àñòî çàïîëíåíà ìåëêèìè âåçèêóëàìè. Âî âñåõ êëåòêàõ
ïó÷êà ìèêðîòåëà, êàê ïðàâèëî, íå âûÿâëÿëèñü.

Ïî ñâîåé îáùåé îðãàíèçàöèè, íàáîðó è ìîðôîëîãèè
îðãàíåëë êëåòêè îêîëîïó÷êîâîé ïàðåíõèìû àíàëîãè÷íû
îêðóæàþùèì êëåòêàì àññèìèëèðóþùåé ïàðåíõèìû, íî
îòëè÷àëèñü ôîðìîé è ðàñïîëîæåíèåì îðãàíåëë. Èõ ÿäðà,
ìèòîõîíäðèè, ìèêðîòåëà è ïëîñêîâûïóêëûå õëîðîïëàñòû
ñ ëèíçîâèäíûìè çåðíàìè êðàõìàëà çàíèìàëè öåíòðèôó-
ãàëüíîå ïîëîæåíèå â öèëèíäðè÷åñêèõ êëåòêàõ, îðèåíòè-
ðîâàííûõ äëèííîé îñüþ âäîëü ïó÷êà (ðèñ. 1, á).

Àññèìèëèðóþùèå êëåòêè ìåçîôèëëà êîíòðîëüíûõ
ðàñòåíèé ïî ñâîåé ñòðóêòóðå áûëè òèïè÷íûìè äëÿ ðàñ-
òåíèé, âûðîñøèõ â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ. Îíè õàðàê-
òåðèçîâàëèñü îâàëüíûìè ÿäðàìè ñ íåìíîãî÷èñëåííû-
ìè ïåðèôåðèéíî ðàñïîëîæåííûìè ó÷àñòêàìè ãåòåðîõðî-
ìàòèíà, õëîðîïëàñòàìè ñ õîðîøî ðàçâèòîé ñèñòåìîé
ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ìåìáðàí è îáèëüíî íàñûùåííûìè
êðàõìàëüíûìè çåðíàìè, à òàêæå îâàëüíûìè îðòîäîê-
ñàëüíûìè ìèòîõîíäðèÿìè è êðóïíûìè ïåðîêñèñîìàìè
(ðèñ. 3, ä, å).

Êàê ñëåäñòâèå ââåäåíèÿ â àïîïëàñò ðàñòâîðà íèòðàòà
êàëèÿ íàáëþäàëè äâóõôàçíóþ ðåàêöèþ èçìåíåíèÿ ãàçîîá-
ìåíà ïîáåãîâ ëüíà-äîëãóíöà (ðèñ. 2) è óëüòðàñòðóêòóðû
ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê (ðèñ. 4—6).

Â òå÷åíèå 1-ãî ÷ âûÿâëÿëàñü ðåàêöèÿ ñòèìóëÿöèè ïîãëî-
ùåíèÿ CO2, êîòîðàÿ ñìåíÿëàñü åãî ïîäàâëåíèåì (ðèñ. 2).
Óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè àíèîíà äî 150 ìÌ êàðäèíàëüíî
íå ïîâëèÿëî íà õàðàêòåð îòâåòíîé ðåàêöèè, íî ñêàçûâàëîñü
íà ñêîðîñòè è àìïëèòóäå èçìåíåíèé ãàçîîáìåíà.

Ââåäåíèå â òðàíñïèðàöèîííûé òîê íèòðàòà âûçûâàëî
ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ â îðãàíèçàöèè ðÿäà îðãàíåëë
êëåòîê ìåçîôèëëà (ðèñ. 4, 5), êîòîðûå âûðàæàëèñü â ïðî-
ñâåòëåíèè ìàòðèêñà ìèòîõîíäðèé è ðåäóêöèè â íèõ êðèñò
(ðèñ. 4). Ýôôåêò áûë ìàêñèìàëåí â ÔÏ è îáêëàäêå ïó÷êîâ
(ðèñ. 4, á, â; 5, ã), ìåíåå âûðàæåí â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ
(ðèñ. 4, à; 5, ä) è îòñóòñòâîâàë â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ
(ðèñ. 4; 5, á). Ïàðàëëåëüíî â ìåçîôèëëå è îêîëîïó÷êî-
âîé ïàðåíõèìå íàáëþäàëè íàáóõàíèå ìèêðîòåë è ïðîñâåò-
ëåíèå èõ ìàòðèêñà (ðèñ. 5, ä) è çàêðó÷èâàíèå äèêòèîñîì è
öèñòåðí ÝÑ â êîëüöåâûå ñòðóêòóðû (ðèñ. 5, å, æ). Íà ñðå-
çàõ òàêèå ýëåìåíòû êîìïëåêñà Ãîëüäæè èìåëè ïîäêî-
âîîáðàçíóþ ôîðìó (ðèñ. 5, å). Îäíîâðåìåííî â êëåò-
êàõ-ñïóòíèêàõ îòìå÷àëè óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ öåíòðàëü-
íîé âàêóîëè (ðèñ. 5, à, á). Ñîäåðæàâøèåñÿ â ïîëîñòè
âàêóîëè ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå ñòðóêòóðû, êàê ïðàâèëî,
ôîðìèðîâàëèñü íà âàêóîëÿðíîé ìåìáðàíå, à çàïîëíÿâøèå
åå âåçèêóëû — íà ãðàíèöå òîíîïëàñòà è öèòîïëàçìû
(ðèñ. 5, á), âñëåäñòâèå ÷åãî ñòðóêòóðû áûëè îãðàíè÷åíû
îäíîé ìåìáðàíîé — òîíîïëàñòîì. Ïîëîñòü ÑÝÔ â ýòîò
ïåðèîä îñòàâàëàñü ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íîé, íî êîëè÷åñòâî
ôîðìèðóþùèõñÿ íà ãðàíèöå êëåòîê âåçèêóë óâåëè÷èâà-
ëîñü (ðèñ. 5, ã).
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×åðåç 1 ÷ ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ âàêóîëè â êëåò-
êàõ-ñïóòíèêàõ ïðîäîëæàëè óâåëè÷èâàòüñÿ â ðàçìåðàõ, à
èõ ïîëîñòè çàïîëíÿëèñü ìåìáðàíîîãðàíè÷åííûìè ñòðóê-
òóðàìè (ðèñ. 6, à). Â ýòîò ïåðèîä ãðàíèöû âàêóîëåé äîñòè-
ãàëè âåðøèí ãðåáíåé êëåòî÷íîé ñòåíêè (ðèñ. 6, á, â), ãäå è
ôîðìèðîâàëèñü âåçèêóëû, ïîêðûòûå äâóìÿ ìåìáðàíàìè.
Îäíà èç íèõ — âíåøíÿÿ — áûëà âàêóîëÿðíîé, à âíóòðåí-
íÿÿ — ïëàçìàòè÷åñêîé (ðèñ. 6, â). Âíóòðåííÿÿ ïîëîñòü
ñòðóêòóðû ñîäåðæàëà, ïî-âèäèìîìó, âåùåñòâî àïîïëàñòà,
âêëþ÷àÿ ôèáðèëëû, ìåìáðàíîîãðàíè÷åííûå òðóá÷àòûå è
îêðóãëûå ñòðóêòóðû (ðèñ. 6, â). Â ýòîò ïåðèîä ïîëîñòü

ÑÝÔ çàïîëíÿëàñü ìíîãî÷èñëåííûìè ìåëêèìè ïóçûðüêà-
ìè (ðèñ. 6, ã). Ìèòîõîíäðèè, ïåðîêñèñîìû è äèêòèîñîìû
ìåçîôèëëà, îáêëàäêè è ôëîýìíîé ïàðåíõèìû ðåïàðèðîâà-
ëè ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè äî êîíòðîëüíîãî óðîâíÿ (ðèñ. 4;
6, ä—æ). Â öåëîì òàêàÿ ìîðôîëîãèÿ îðãàíåëë äîìåíà, ñî-
ñòîÿùåãî èç àññèìèëèðóþùèõ êëåòîê, îêîëîïó÷êîâîé è
ôëîýìíîé ïàðåíõèì, ñîõðàíÿëàñü è â òå÷åíèå 2-ãî ÷
(ðèñ. 7, à, â, ç). Èíîãäà â êëåòêàõ îêîëîïó÷êîâîé ïàðåí-
õèìû âûÿâëÿëñÿ ïðîöåññ ðàçðûâà îáîëî÷åê ïëàñòèä. Ïðè
ýòîì êðàõìàëüíàÿ êàïñóëà çàìûêàëàñü íà ýêñòðàïëàñ-
òèäíîå ïðîñòðàíñòâî (ðèñ. 7, ä). Êî 2-ìó ÷ ïëîòíîñòü öè-
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Ðèñ. 1. Àíàòîìè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíêè (à) è ìåëêîãî ïó÷êà (á) ëüíà-äîëãóíöà.

à ¯ äèôôåðåíöèðîâêà íà ïàëèñàäíóþ è ãóá÷àòóþ ïàðåíõèìû âûðàæåíà ñëàáî; á ¯ ìåëêèå æèëêè, íà ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ ñôîðìèðîâàíû 5¯6 êëåòêà-
ìè ïàðåíõèìíîé îáêëàäêè, 2¯4 ñîñóäàìè êñèëåìû è ñèòîâèäíûìè ýëåìåíòàìè ôëîýìû, à òàêæå êëåòêàìè-ñïóòíèêàìè è êëåòêàìè ôëîýìíîé ïàðåíõè-
ìû; ñòðåëêè ¯ ïóòè ðàçãðóçêè ñîñóäîâ êñèëåìû. ÃÏ ¯ ãóá÷àòàÿ ïàðåíõèìà, ÏÎ ¯ ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà, ÏÏ ¯ ïàëèñàäíàÿ ïàðåíõèìà, ÒÝ ¯ òðàõå-

àëüíûé ýëåìåíò, ÑÝÔ ¯ ñèòîâèäíûé ýëåìåíò ôëîýìû, ÊÑÔ ¯ êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÔÏ ¯ ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà.



òîçîëÿ ÔÏ ñóùåñòâåííî âîçðàñòàëà (ðèñ. 7, â), à â àññè-
ìèëèðóþùèõ êëåòêàõ óñèëèëèñü ïðèçíàêè ïëàçìîëèçà
ñîäåðæèìîãî (ðèñ. 7, æ) è íàáëþäàëîñü íàáóõàíèå ìåæ-
ìåìáðàííûõ ïðîñòðàíñòâ òèëàêîèäîâ õëîðîïëàñòîâ
(ðèñ. 7, å). Â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ âàêóîëü ïðåäåëüíî óâåëè-
÷èâàëàñü, à öèòîçîëü ìàêñèìàëüíî êîíäåíñèðîâàëñÿ
(ðèñ. 7, à, á). Ñîçäàâàëîñü âïå÷àòëåíèå, ÷òî â îòäåëü-
íûõ ñëó÷àÿõ ìåìáðàíû òîíîïëàñòà è ïëàçìàëåììû â
ýòèõ êëåòêàõ ñìûêàëèñü è ñîäåðæèìîå àïîïëàñòà íà÷è-
íàëî ïðÿìî êîíòàêòèðîâàòü ñ âàêóîëÿðíûì (ðèñ. 7, á,
ñòðåëêà).

Ó÷èòûâàÿ, ÷òî âûøåîïèñàííûå ñòðóêòóðíûå àëüòåðà-
öèè â íàøèõ îïûòàõ ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ñëåäñòâèåì îñìîòè-
÷åñêèõ èçìåíåíèé â òêàíè, ìû èñïîëüçîâàëè õàðàêòåðè-
ñòèêó, îòðàæàþùóþ òàêèå èçìåíåíèÿ. Èçâåñòíî, ÷òî
âñå áèîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû, ïîêðûòûå ïîëóïðîíèöàå-
ìûìè ìåìáðàíàìè, âêëþ÷àÿ ñàìó êëåòêó, ÿâëÿþòñÿ
÷óâñòâèòåëüíûìè îñìîìåòðàìè. Íàèáîëåå ëàáèëüíûìè èç
âíóòðèêëåòî÷íûõ îðãàíåëë ÿâëÿþòñÿ ìèòîõîíäðèè. Êðàò-
êîâðåìåííûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè è îáúåìà ýòèõ îðãà-
íåëë ñëîæíû ïî ñâîåé ïðèðîäå. Èçìåíåíèÿ îñìîòè÷åñêî-
ãî äàâëåíèÿ ñðåäû, ïðîíèöàåìîñòè îáîëî÷êè, íàïðèìåð
ïðè èíäóêöèè àïîïòîçà è ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ñà-
ìèõ ìèòîõîíäðèé, ïðèâîäÿò ê èçìåíåíèþ ëèíåéíûõ ðàç-
ìåðîâ ýòèõ îðãàíåëë (Ìàøàíñêèé, Ðàáèíîâè÷, 1987;
Logan, 2006). Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå, ÷òî â êëåòêàõ-ñïóò-
íèêàõ çàêðûòîãî òèïà ìèòîõîíäðèîí ìîæåò áûòü ïðåä-
ñòàâëåí ðåòèêóëÿðíûìè ôîðìàìè (Ãàìàëåé, Ïàõîìîâà,
1981), ìû èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå êðèòåðèÿ èçìåíåíèÿ
îáúåìà õîíäðèîìà èçìåíåíèå êîðîòêîé îñè îðãàíåëë (ñì.
òàáëèöó).

Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ÷å-
ðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â òðàíñïèðàöèîííûé
òîê íèòðàòà â äîìåíå, îáðàçîâàííîì àññèìèëèðóþùåé
îêîëîïó÷êîâîé è ôëîýìíîé ïàðåíõèìàìè, îðãàíåëëû íà-
áóõàëè (èõ êîðîòêèå îñè ñîñòàâëÿëè ñîîòâåòñòâåííî 113,
132 è 159 % îò êîíòðîëÿ), à â êîìïëåêñå «ÑÝÔ—ñïóòíè-
êè» ñæèìàëèñü äî 82 % îò êîíòðîëÿ (ñì. òàáëèöó). ×åðåç
1—2 ÷ â ïåðâîì äîìåíå óâåëè÷åíèå îáúåìà ñìåíèëîñü
ñæàòèåì îðãàíåëë. Ïðè ýòîì âåëè÷èíû èçó÷àåìûõ ïàðà-
ìåòðîâ ìèòîõîíäðèé êëåòîê, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ïó÷êîâ
(îáêëàäêà è ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà), äîñòèãàëè êîíòðîëü-
íûõ çíà÷åíèé, à âõîäÿùèõ â ñîñòàâ àññèìèëèðóþùåé ïà-
ðåíõèìû ñîñòàâëÿëè 80 % îò êîíòðîëüíûõ çíà÷åíèé (ñì.
òàáëèöó). Óìåíüøåíèå ðàçìåðà õîíäðèîìà êëåòîê ñïóò-
íèêîâ ÷åðåç 1—2 ÷ ïðîäîëæèëîñü, íî áûëî íåçíà÷èòåëü-
íûì (ñì. òàáëèöó).

Îáñóæäåíèå

Ñîãëàñíî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì òåðìèíàëè
ïó÷êîâ (ðèñ. 1, á) ðàñòåíèÿ ëüíà-äîëãóíöà (ñåì. Linaceae,
ïîð. Geraniales) îòíîñÿòñÿ ê àïîïëàñòíîìó ïðîäâèíóòîìó
(2Â) òèïó (Ãàìàëåé, 2004). Ðàíåå áûëî îáíàðóæåíî (Áàòà-
øåâà è äð., 2007), ÷òî ïðè ââåäåíèè ñ òðàíñïèðàöèîííûì
òîêîì â àïîïëàñò ëèñòà íèòðàòîâ èçìåíÿþòñÿ áèîõèìè÷å-
ñêèå õàðàêòåðèñòèêè òåìíîâîé ôàçû ôîòîñèíòåçà è èíãè-
áèðóåòñÿ îòòîê ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà. Ìåõàíèçì ýòîãî
èíãèáèðîâàíèÿ îñòàåòñÿ ïîêà íå âûÿñíåííûì. Ïðåäâàðè-
òåëüíûå èçó÷åíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê ìåëêèõ æèëîê
ëèñòà ñâèäåòåëüñòâîâàëè î òîì, ÷òî â êëåòêàõ ïðîâîäÿùåé
ñèñòåìû ïðîèñõîäÿò ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ, êîòîðûå
ìîãóò ÿâëÿòüñÿ âûðàæåíèåì èíãèáèðóþùåãî âëèÿíèÿ
íèòðàòîâ íà òðàíñïîðò àññèìèëÿòîâ.

Î÷åâèäíî, ÷òî èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû êëåòîê ïðè äåé-
ñòâèè íèòðàòà ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîìáèíàöèþ áûñòðûõ
èçìåíåíèé, ÿâëÿþùèõñÿ ñëåäñòâèåì êàê ïðÿìîãî âëèÿíèÿ
àíèîíà íà ìåòàáîëèçì êëåòîê, òàê è âòîðè÷íûõ èçìåíå-
íèé, âîçíèêàþùèõ, íàïðèìåð, ïðè óâåëè÷åíèè îñìîòè÷å-
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Ðèñ. 2. Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ ôîòîñèíòåçà ïðè ââåäåíèè â ïîáåã
ëüíà-äîëãóíöà âîäû (1, êîíòðîëü) è ðàñòâîðîâ íèòðàòà êàëèÿ â

êîíöåíòðàöèÿõ 50 (2) è 150 (3) ìÌ.

1 ¯ ïðè èíôèëüòðàöèè â àïîïëàñò ïîáåãà âîäû íåò ðîñòà ïîãëîùåíèÿ
ÑÎ2; 2 ¯ äâóõôàçíàÿ ðåàêöèÿ èçìåíåíèÿ ãàçîîáìåíà ïðè ââåäåíèè â
àïîïëàñò 50 ìÌ KNO3 ñóùåñòâåííî íå âëèÿëî íà õàðàêòåð ðåàêöèè, íî
âëèÿëî íà ñêîðîñòü è àìïëèòóäó èçìåíåíèé ãàçîîáìåíà. Ôîòîñèíòåç óêà-

çàí â % îò êîíòðîëüíûõ çíà÷åíèé.

Èçìåíåíèå êîðîòêîé îñè ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà
ïðè ââåäåíèè â òðàíñïèðàöèîííûé òîê 50 ìÌ ðàñòâîðà KNO3

Êîðîòêàÿ îñü ìèòîõîíäðèé (ìêì)
â êëåòêàõ

Êîíòðîëü ×åðåç 30 ìèí ×åðåç 1 ÷ ×åðåç 2 ÷

Ôîòîñèíòåçèðóþùåé ïàðåíõèìû 0.62 � 0.02 0.70 � 0.02à 0.50 � 0.03à 0.52 � 0.01à

Îáêëàäêà ïó÷êîâ 0.53 � 0.02 0.70 � 0.03à 0.48 � 0.02 0.50 � 0.02

Ôëîýìíîé ïàðåíõèìû 0.41 � 0.02 0.65 � 0.02à 0.41 � 0.01 0.41 � 0.02

Ñïóòíèêàõ 0.64 � 0.01 0.53 � 0.02à 0.49 � 0.01à 0.49 � 0.01à

Ñèòîâèäíûõ ýëåìåíòîâ 0.35 � 0.02 0.30 � 0.02 0.36 � 0.02 —

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Äàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîðîòêîé îñè ìèòîõîíäðèé è îøèáêà ñðåäíåãî. à Äîñòîâåðíî
îòëè÷àåòñÿ îò êîíòðîëÿ ïðè P < 0.05. ×èñëî èçìåðåííûõ ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ñèòîâèäíûõ ýëåìåíòîâ è
ôëîýìíîé ïàðåíõèìû ñîñòàâëÿåò 30—40, â äðóãèõ êëåòêàõ — 50.



704 Ô. À. Àáäðàõèìîâ, Ñ. Í. Áàòàøåâà è äð.

Ðèñ. 3. Óëüòðàòîíêàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ìåëêèõ æèëîê (à¯ã) è êëåòîê ìåçîôèëëà (ä, å) ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà êîíò-
ðîëüíîãî âàðèàíòà (ââåäåíèå âîäû).

à, á ¯ ôëîýìíûå ýëåìåíòû ó ëüíà àññîöèèðîâàíû ñ êëåòêàìè-ñïóòíèêàìè çàêðûòîãî òèïà (transfer cells), àïîïëàñòíûé ëàáèðèíò õîðîøî ðàçâèò, öèòî-
ïëàçìà îñìèîôèëüíà, îáèëüíî íàñûùåíà ðèáîñîìàìè è ìèòîõîíäðèÿìè, ïîëîñòü ñèòîâèäíûõ òðóáîê ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íà è ñîäåðæèò åäèíè÷íûå
ìåëêèå êîíäåíñèðîâàííûå ìèòîõîíäðèè; êëåòêè ôëîýìíîé ïàðåíõèìû áåäíû îðãàíåëëàìè (à, â); ä, å ¯ îðãàíèçàöèÿ àññèìèëèðóþùèõ êëåòîê ìåçî-
ôèëëà òèïè÷íà äëÿ ìåçîôèòíûõ Ñ3-ðàñòåíèé. Â ¯ âàêóîëü, Êð ¯ êðàõìàë, Êñ ¯ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, Ì ¯ ìèòîõîíäðèÿ, ÏÎ ¯ ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà,
Ïð ¯ ïåðîêñèñîìà, ÒÝ ¯ òðàõåàëüíûé ýëåìåíò, ÑÝÔ ¯ ñèòîâèäíûé ýëåìåíò ôëîýìû, Õë ¯ õëîðîïëàñò, ÊÑÔ ¯ êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÔÏ ¯ ôëî-

ýìíàÿ ïàðåíõèìà, ß ¯ ÿäðî.



ñêîãî äàâëåíèÿ àïîïëàñòà è öèòîçîëÿ â ðåçóëüòàòå òîðìî-
æåíèÿ îòòîêà àññèìèëÿòîâ.

Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ðåàê-
öèÿ ôîòîñèíòåçà è óëüòðàñòðóêòóðû ëèñòüåâ-äîíîðîâ íà
íèòðàò êàëèÿ â íàøèõ îïûòàõ èìååò êàê ìèíèìóì 2 ôàçû.
Ðàññìîòðèì ï å ð â ó þ ô à ç ó. Îíà ïðîòåêàåò â ïðåäåëàõ
1 ÷ è õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîâûøåíèåì òåìïîâ ïîãëîùåíèÿ
CO2 è ñóùåñòâåííûìè èçìåíåíèÿìè ìîðôîëîãèè îðãà-
íåëë êëåòîê îáîèõ ìåçîôèëëüíûõ ñèìïëàñòíûõ äîìåíîâ.

Â êîìïëåêñå êëåòîê, îáðàçîâàííîì àññèìèëèðóþùåé,
îêîëîïó÷êîâîé è ôëîýìíîé ïàðåíõèìàìè, èçìåíåíèÿ çà-
òðàãèâàëè áîëüøèíñòâî êëåòî÷íûõ îðãàíåëë. Îíè âûðà-
æàëèñü â ïðîñâåòëåíèè ìàòðèêñà, çàêðó÷èâàíèè öèñòåðí
ÝÑ è äèêòèîñîì â êîëüöåâûå ñòðóêòóðû (ðèñ. 4, 5). Ýô-
ôåêò áûë ìàêñèìàëåí â ÔÏ è îáêëàäêå ïó÷êîâ è ìåíåå
âûðàæåí â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ (ðèñ. 4; ñì. òàáëèöó).
Ïîäîáíàÿ îòâåòíàÿ ðåàêöèÿ õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ õàðàê-
òåðîì ðàçãðóçêè ñîñóäîâ êñèëåìû â àïîïëàñòíûõ ðàñòåíè-

Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà 705

Ðèñ. 4. Âëèÿíèå íèòðàòà êàëèÿ íà óëüòðàòîíêóþ îðãàíèçàöèþ ìèòîõîíäðèé ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà.

à ¯ êëåòêè àññèìèëèðóþùåé ïàðåíõèìû, á ¯ êëåòêè îêîëîïó÷êîâîé ïàðåíõèìû, â ¯ êëåòêè ôëîýìíîé ïàðåíõèìû, ã ¯ êëåòêè-ñïóòíèêè, ä ¯ ñèòî-
âèäíûå ýëåìåíòû. ×åðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â òðàíñïèðàöèîííûé òîê íèòðàòà ýëåìåíòû õîíäðèîìà ñèìïëàñòíîãî äîìåíà «ôîòîñèíòåçèðó-
þùèå êëåòêè¯îêîëîïó÷êîâàÿ ïàðåíõèìà¯ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà» íàáóõàëè ñ ïðîñâåòëåíèåì ìàòðèêñà îðãàíåëë; ÷åðåç 1¯2 ÷ èõ ñòðóêòóðà âîçâðàùà-

ëàñü ê íîðìå; ðåàêöèÿ ìèòîõîíäðèé êëåòîê-ñïóòíèêîâ è ñèòîâèäíûõ ýëåìåíòîâ âûðàæåíà ñëàáî.
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Ðèñ. 5. Óëüòðàòîíêàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â òðàíñïèðàöè-
îííûé òîê íèòðàòà êàëèÿ.

Íèòðàò èíäóöèðîâàë óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ öåíòðàëüíîé âàêóîëè â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ (à, á) è ïðîñâåòëåíèå ìàòðèêñà ìèòîõîíäðèé ñ ðåäóêöèåé â íèõ
êðèñò; ýôôåêò àëüòåðàöèè õîíäðèîìà áûë ìàêñèìàëåí â êëåòêàõ ôëîýìíîé ïàðåíõèìû (ã), îòñóòñòâîâàë â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ (á); ïîëîñòü ÑÝÔ îñòàâà-
ëàñü ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íîé, íî êîëè÷åñòâî ôîðìèðóþùèõñÿ íà ãðàíèöå êëåòîê âåçèêóë óâåëè÷èâàëîñü (â); â ìåçîôèëëå íàáëþäàëè íàáóõàíèå ìèêðî-
òåë ñ ïðîñâåòëåíèåì èõ ìàòðèêñà (ä) è çàêðó÷èâàíèå äèêòèîñîì è öèñòåðí ÝÑ â êîëüöåâûå ñòðóêòóðû (å, æ). Â ¯ âàêóîëü, Ä ¯ äèêòèîñîìà, Êñ ¯ êëå-
òî÷íàÿ ñòåíêà, Ì ¯ ìèòîõîíäðèÿ, ÏÎ ¯ ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà, Ïð ¯ ïåðîêñèñîìà, ÑÝÔ ¯ ñèòîâèäíûé ýëåìåíò ôëîýìû, Õë ¯ õëîðîïëàñò, ÊÑÔ ¯

êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÔÏ ¯ ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà. Ýñ ¯ ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü, ß ¯ ÿäðî.



ÿõ ïðîäâèíóòîãî òèïà. Ïîêàçàíî (Ãàìàëåé, 2004), ÷òî â
ðàñòåíèÿõ ñ òàêèì òèïîì îðãàíèçàöèè ïó÷êîâ ðàçãðóçêà
ñîñóäîâ êñèëåìû ïðîõîäèò ñèìïëàñòíî êëåòêàìè îáêëàä-
êè ïó÷êà, à çàãðóçêà ôëîýìû — àïîïëàñòíî (ðèñ. 1, á, îáî-
çíà÷åíû ñòðåëêàìè). Ïðè òðàññèðîâàíèè ïîòîêîâ íåïî-
ñðåäñòâåííî ïîñëå ðàçãðóçêè êñèëåìû ôëóîðåñöåíòíûå
ìàðêåðû îáíàðóæèâàëèñü ñíà÷àëà â êëåòêàõ îêîëîïó÷êî-
âîé è ôëîýìíîé ïàðåíõèì, à â ïîñëåäóþùåì — è â àññè-
ìèëèðóþùèõ êëåòêàõ ìåçîôèëëà. Èìåííî òàêîé ãðàäèåíò
àìïëèòóäû îòâåòíîé ðåàêöèè êëåòîê íà àíèîí è íàáëþ-
äàëñÿ â íàøèõ îïûòàõ (ðèñ. 4).

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî â ðàñòåíèÿõ ñ àïîïëàñòíûì
ñïîñîáîì çàãðóçêè ôëîýìû àïîïëàñò íåïðåðûâåí è íå ðàç-
äåëåí íà ñóáäîìåíû ñïåöèàëèçèðîâàííûìè ñòðóêòóðàìè
òèïà ñóáåðèíèçèðîâàííûõ èëè ëèãíèôèöèðîâàííûõ çîí
êëåòî÷íîé ñòåíêè. Îñìîìîëÿðíîñòü èñïîëüçóåìîãî íàìè
ðàñòâîðà KNO3 (100 ìèëëèîñìîëü) íèæå îñìîòè÷åñêîãî
äàâëåíèÿ ïðîòîïëàñòà êëåòîê ëèñòà. Áîëåå òîãî, ó êîíò-

ðîëüíûõ ðàñòåíèé, â êîòîðûå ââîäèëàñü äèñòèëëèðîâàí-
íàÿ âîäà, ÷åðåç 30 ìèí ïîäîáíûõ èçìåíåíèé íå
âûÿâëÿëîñü. Íåïðåðûâíîñòü àïîïëàñòà îçíà÷àåò, ÷òî åãî
îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå äîëæíî ñòðåìèòüñÿ ê âûðàâíèâà-
íèþ ìåæäó ðàçíûìè ïîëþñàìè ìåçîôèëëà (àññèìèëèðó-
þùèé—ýêñïîðòèðóþùèé) è äîëæíî áûòü îäèíàêîâûì íà
ãðàíèöàõ ìåæäó äîìåíàìè (ÔÏ—ÏÎ) è (ÊÑÔ—ÑÝÔ).
Ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíàÿ ðåàêöèÿ îðãàíåëë â ýòèõ êëåò-
êàõ îçíà÷àåò, ÷òî âûÿâëåííûå ñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ â
ïåðâîé ôàçå îòâåòíîé ðåàêöèè äîìåíà àññèìèëèðóþ-
ùàÿ êëåòêà—îáêëàäî÷íàÿ êëåòêà—ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà,
ïî-âèäèìîìó, íå ÿâëÿþòñÿ îñìîòè÷åñêèìè ïî ñâîåé ïðè-
ðîäå. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â ýòîò íà÷àëüíûé ïåðèîä âîçäåé-
ñòâèÿ ìû èìååì äåëî ñ ïðÿìûì âëèÿíèåì àíèîíà íèòðàòà
íà îðãàíèçàöèþ êëåòîê ìåçîôèëëà.

A priori íèòðàòíûé àíèîí ñïîñîáåí âëèÿòü íà êëåòî÷-
íûå ñòðóêòóðû êàê íåïîñðåäñòâåííî, òàê è êîñâåííî —
÷åðåç ïðîäóêòû íåïîëíîãî âîññòàíîâëåíèÿ.

Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà 707

Ðèñ. 6. Óëüòðàòîíêàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â òðàíñïèðàöèîííûé
òîê íèòðàòà êàëèÿ.

Âàêóîëè â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ ïðîäîëæàëè óâåëè÷èâàòüñÿ â ðàçìåðàõ, à èõ ïîëîñòè çàïîëíÿëèñü ìåìáðàíîîãðàíè÷åííûìè ñòðóêòóðàìè (à¯â); ãðàíè-
öû âàêóîëåé äîñòèãàëè âåðøèí ãðåáíåé êëåòî÷íîé ñòåíêè (á, â), ãäå è ôîðìèðîâàëèñü âåçèêóëû, ïîêðûòûå äâóìÿ ìåìáðàíàìè (â): âíåøíåé (âàêóîëÿð-
íîé) è âíóòðåííåé (ïëàçìàòè÷åñêîé); ïîëîñòü ÑÝÔ çàïîëíÿëàñü ìíîãî÷èñëåííûìè ìåëêèìè ïóçûðüêàìè (ã); ìèòîõîíäðèè, ïåðîêñèñîìû è äèêòèîñî-
ìû ìåçîôèëëà (å, æ), îáêëàäêè è ôëîýìíîé ïàðåíõèìû (ä) ðåïàðèðîâàëè ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè äî êîíòðîëüíîãî óðîâíÿ. Â ¯ âàêóîëü, Ä ¯ äèêòèîñî-
ìà, Êñ ¯ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, Ì ¯ ìèòîõîíäðèÿ, ÏÎ ¯ ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà, Ïð ¯ ïåðîêñèñîìà, ÒÝ ¯ òðàõåàëüíûé ýëåìåíò, ÑÝÔ ¯ ñèòîâèäíûé

ýëåìåíò ôëîýìû, ÊÑÔ ¯ êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÔÏ ¯ ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà, ß ¯ ÿäðî.
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Ðèñ. 7. Óëüòðàòîíêàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ëèñòîâûõ ïëàñòèíîê ëüíà-äîëãóíöà ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå íà÷àëà ââåäåíèÿ â òðàíñïèðàöèîííûé
òîê íèòðàòà êàëèÿ.

Â öåëîì ìîðôîëîãèÿ îðãàíåëë äîìåíà «àññèìèëèðóþùàÿ¯îêîëîïó÷êîâàÿ¯ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìû» àíàëîãè÷íà òàêîâîé ÷åðåç 1 ÷ âîçäåéñòâèÿ (à, â, ç);
â êëåòêàõ óñèëèâàëèñü ïðèçíàêè ïîâûøåíèÿ îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ; ïëîòíîñòü öèòîçîëÿ êëåòîê ôëîýìíîé ïàðåíõèìû ñóùåñòâåííî âîçðàñòàëà (â), à
â àññèìèëèðóþùèõ êëåòêàõ íàáëþäàëè ïëàçìîëèç ñîäåðæèìîãî (æ) è íàáóõàíèå ìåæìåìáðàííûõ ïðîñòðàíñòâ òèëàêîèäîâ õëîðîïëàñòîâ (å). Â êëåò-
êàõ îêîëîïó÷êîâîé ïàðåíõèìû âûÿâëÿëñÿ ïðîöåññ ðàçðûâà îáîëî÷åê ïëàñòèä ñ çàìûêàíèåì ïðîñòðàíñòâà êðàõìàëüíîé êàïñóëû íà ýêñòðàïëàñòèäíîå
(ä). Â ïîëîñòè ÑÝÔ ïðèñóòñòâîâàëè ìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå ïóçûðüêè è ôèáðèëëû (ã). Â êëåòêàõ-ñïóòíèêàõ âàêóîëü ïðåäåëüíî óâåëè÷èëàñü, à öèòî-
çîëü ìàêñèìàëüíî êîíäåíñèðîâàëñÿ (à, á). Â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ìåìáðàíû òîíîïëàñòà è ïëàçìàëåììû ñìûêàëèñü (á, ñòðåëêà). Â ¯ âàêóîëü, Ä ¯ äèê-
òèîñîìà, Êð ¯ êðàõìàë, Êñ ¯ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, Ì ¯ ìèòîõîíäðèÿ, ÏÎ ¯ ïàðåíõèìíàÿ îáêëàäêà, Ïð ¯ ïåðîêñèñîìà, ÒÝ ¯ òðàõåàëüíûé ýëåìåíò,

ÑÝÔ ¯ ñèòîâèäíûé ýëåìåíò ôëîýìû, Õï ¯ õëîðîïëàñò, ÊÑÔ ¯ êëåòêà-ñïóòíèê ôëîýìû, ÔÏ ¯ ôëîýìíàÿ ïàðåíõèìà.



Èçâåñòíî, ÷òî ñàì íèòðàòíûé àíèîí ÿâëÿåòñÿ íå òîëü-
êî ñóáñòðàòîì àññèìèëÿöèè, íî è âûïîëíÿåò âàæíóþ ñèã-
íàëüíóþ ðîëü (Crawford, Forde, 2002). Â íàäçåìíîé ÷àñòè
ðàñòåíèé íèòðàò ñïîñîáåí çàïóñêàòü îòâåòíûå ðåàêöèè
êàê ÷åðåç èíäóêöèþ îáðàçîâàíèÿ â êîðíÿõ ôèçèîëîãè÷å-
ñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ (íàïðèìåð, öèòîêèíèíîâ), òàê è
ïðÿìî — â ðåçóëüòàòå åãî òðàíñïîðòà ïî êñèëåìå
(Walch-Liu et al., 2005). Âñå ãåíû ïåðâè÷íîé àññèìèëÿöèè
àçîòà ïðÿìî ðåãóëèðóþòñÿ íèòðàòíûì àíèîíîì. Â òêàíÿõ,
â ÷àñòíîñòè àññèìèëèðóþùèõ, îáùàÿ êîíöåíòðàöèÿ íè-
òðàòà ìîæåò äîñòèãàòü 10 ìÌ, íî, êàê ïðåäïîëàãàåòñÿ,
ïîääåðæèâàåòñÿ â ñàìîì öèòîçîëå íà óðîâíå 5 ìÌ (Kaiser
et al., 2000). Àíàëîãè÷íàÿ êîíöåíòðàöèÿ àíèîíà (5 ìÌ)
âûÿâëåíà è â êñèëåìíîì ýêññóäàòå. Ïîêàçàíî, ÷òî íà
óðîâíå ôèçèîëîãèè ëèñòà âîññòàíîâëåíèå íèòðàòà ëèìè-
òèðîâàíî óðîâíåì âîññòàíîâèòåëÿ â öèòîçîëå (Kaiser et
al., 2000). Ïðè óâåëè÷åíèè öèòîçîëüíûõ êîíöåíòðàöèé
íèòðàòà â òåðìèíàëüíûõ ó÷àñòêàõ ðàçãðóçêè êñèëåìû âîç-
ìîæíî îáðàçîâàíèå ïðîäóêòà åãî íåïîëíîãî âîññòàíîâëå-
íèÿ — îêèñè àçîòà (NO) — ëåòó÷åãî ãàçà ñ âûñîêîé ðåàê-
öèîííîé ñïîñîáíîñòüþ.

Êëþ÷åâûì ôåðìåíòîì àññèìèëÿöèè òðèîêèñè àçîòà
ÿâëÿåòñÿ íèòðàòðåäóêòàçà (NR; EC 1.6.6.1). Â íàñòîÿùåå
âðåìÿ îñîçíàíî, ÷òî ó ðàñòåíèé NR, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ
îñíîâíûì èñòî÷íèêîì îáðàçîâàíèÿ NO (Meyer et al.,
2005), êîòîðûé, êàê áûëî ïîêàçàíî çà ïîñëåäíèå ÷åòâåðòü
âåêà, ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî ñèãíàëüíîé ìîëåêóëîé (Òàð÷åâ-
ñêèé, 2002), íî ïðÿìûì ðåãóëÿòîðîì àêòèâíîñòè ôåðìåí-
òîâ (Lindermayr et al., 2005). Â îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïðè
àññèìèëÿöèè íèòðàòà öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ NR êàòàëèçè-
ðóåò âîññòàíîâëåíèå íèòðàòà â íèòðèò. Ïîñëåäíèé ïåðå-
íîñèòñÿ â õëîðîïëàñòû, ãäå âîññòàíàâëèâàåòñÿ NR äî
NH
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+ . Ïðè ýòîì ëèìèòèðóþùèì ôàêòîðîì ñêîðîñòè îáðà-
çîâàíèÿ NO ÿâëÿåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ íèòðèòà â öèòîçîëå
(Planchet et al., 2005). Äðóãèìè ñëîâàìè, ïðè îïòèìàëüíîì
àçîòíîì ïèòàíèè ñîâìåñòíàÿ ëîêàëèçàöèÿ ôåðìåíòà è íè-
òðèòà íå äîñòèãàåò êðèòè÷åñêèõ çíà÷åíèé äëÿ ãåíåðàöèè
NO. Â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ ïðè èçáûòêå íèòðèòà íèòðàò-
ðåäóêòàçà ñïîñîáíà âîññòàíàâëèâàòü åãî äàëåå äî NO â ðå-
çóëüòàòå îäíîýëåêòðîííîãî ïåðåíîñà, ïðè ýòîì êîëè÷åñò-
âî îáðàçóþùåãîñÿ NO çàâåäîìî ïðåâîñõîäèò íóæäû ñèã-
íàëèçàöèè (Meyer et al., 2005). Áîëåå òîãî, â ñëó÷àå
âûõîäà íèòðèòà â àïîïëàñò âîçìîæíî åãî âîññòàíîâëåíèå
äî NO è íåýíçèìàòè÷åñêèì ïóòåì (Bethke et al., 2004).
Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ âûäåëåíèå NO íàáëþäàåòñÿ â
óñëîâèÿõ ñòðåññà è â òåìíîòå, êîãäà ãåíåðàöèÿ àññèìèëÿ-
öèîííîé ñèëû èíãèáèðîâàíà èëè ñèëüíî ïîäàâëåíà. Â íà-
øèõ îïûòàõ òàêàÿ êîëîêàëèçàöèÿ NR—íèòðèò, ïî-âèäè-
ìîìó, äîñòèãàåòñÿ èñêóññòâåííûì ïóòåì, òàê êàê äàæå
ïðè èììîáèëèçàöèè NO
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+ â ñòåáëå åãî êîíöåíòðàöèÿ áó-
äåò ïðåâûøàòü õàðàêòåðíóþ äëÿ êñèëåìû ëèñòà 5 ìÌ.

Ïîìèìî ñèãíàëüíûõ ôóíêöèé NO ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
êðàéíå ðåàêöèîííóþ ìîëåêóëó, ñïîñîáíóþ ó÷àñòâîâàòü â
ñâîáîäíîðàäèêàëüíûõ ðåàêöèÿõ. Áîëåå òîãî, ñîãëàñíî
äàííûì ïðîòåîìíîãî àíàëèçà, îêîëî 52 áåëêîâ ïîäâåðãà-
þòñÿ ðåãóëÿöèè ïóòåì S-íèòðîçèëèðîâàíèÿ (Lindermayr et
al., 2005). Ñðåäè ýòèõ áåëêîâ çíà÷èòåëüíóþ äîëþ ñîñòàâ-
ëÿþò ñòðåññ-áåëêè, öèòîñêåëåòíûå è ìåòàáîëè÷åñêèå áåë-
êè, âêëþ÷àÿ ôåðìåíòû óãëåðîäíîãî ìåòàáîëèçìà. Ó÷èòû-
âàÿ òðèããåðíûé õàðàêòåð ðåàêöèé, çàïóñêàåìûõ îêèñüþ
àçîòà, è ìíîæåñòâåííîñòü ìèøåíåé äåéñòâèÿ, ñòàíîâèòñÿ
ïîíÿòíûì øèðîêèé ñïåêòð äåéñòâèÿ îêèñëåííûõ ôîðì
àçîòà íà ìèòîõîíäðèè, ïåðîêñèñîìû, äèêòèîñîìû è ïðå-
õîäÿùèé õàðàêòåð íàáëþäàåìûõ íàìè èçìåíåíèé. Ðàñòå-
íèÿ èìåþò ìíîæåñòâåííûå ìåõàíèçìû äëÿ èçáåãàíèÿ òîê-

ñè÷åñêîãî âëèÿíèÿ íàêîïëåíèÿ íèòðèòà â òêàíè. Îäèí èç
íèõ — ïåðåêëþ÷åíèå èñïîëüçîâàíèÿ àññèìèëÿöèîííîé
ñèëû ñ ïîãëîùåíèÿ CO2 íà âîññòàíîâëåíèå íèòðèòà, ñî-
ïðÿæåííîå ñî ñíèæåíèåì òåìïîâ àññèìèëÿöèè è ïåðå-
êëþ÷åíèåì íàïðàâëåííîñòè ôîòîñèíòåçà íà íåóãëåâîä-
íóþ, ÷òî ìíîãîêðàòíî íàáëþäàëîñü â íàøèõ ýêñïåðèìåí-
òàõ (×èêîâ, 1987).

Â êîíòåêñòå òîðìîæåíèÿ íèòðàòîì îòòîêà àññèìè-
ëÿòîâ âñå èçìåíåíèÿ âòîðîé ôàçû ïðåäñòàâëÿþòñÿ ëî-
ãè÷íûìè. Ïîäàâëåíèå ôîòîñèíòåçà ïðè èíãèáèðîâàíèè
îòòîêà ïðîõîäèò ïî ìåõàíèçìó îáðàòíîé ñâÿçè (×èêîâ,
1987) è ñîïðîâîæäàåòñÿ íàáóõàíèåì ìåæìåìáðàííûõ
ïðîñòðàíñòâ òèëàêîèäîâ. Ñæàòèå îðãàíåëë â îáîèõ äîìå-
íàõ ÿâëÿåòñÿ îñìîòè÷åñêèì è ìîæåò îòðàæàòü òîðìîæå-
íèå òðàíñïîðòà ñàõàðîçû èç ëèñòà (Áàòàøåâà è äð., 2007).
Ó àïîïëàñòíûõ ðàñòåíèé íåçàâèñèìî îò ñïîñîáà áëîêàäû
îòòîêà àññèìèëÿòîâ êîíöåíòðàöèÿ ñàõàðîâ àïîïëàñòà ìî-
æåò ïîâûøàòüñÿ ïî÷òè â 2 ðàçà (Voitsekhovskaja, 2002).
Â ýòîò ïåðèîä, åñëè ñóäèòü ïî ïëîòíîñòè öèòîçîëÿ è îðãà-
íåëëû, ïðîòîïëàñòû êëåòîê çîíû ïó÷êîâ ìàêñèìàëüíî
îáåçâîæåíû (ðèñ. 7, à—â). Ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì,
÷òî èìåííî íà ýòîì ôîíå íàáëþäàþòñÿ ðàçðûâû ìåìáðàí
êëåòîê-ñïóòíèêîâ ó ãðåáíåé ëàáèðèíòà è âíóòðåííåé ïî-
ëîñòè êðàõìàëüíûõ êàïñóë ó õëîðîïëàñòîâ â êëåòêàõ îá-
êëàäêè ñîñóäèñòûõ ïó÷êîâ. Ïîñëåäíåå ÿâëåíèå õàðàêòåð-
íî äëÿ ïøåíèöû â ïåðèîä íàëèâà çåðíà, êîãäà êîíöåíòðà-
öèÿ ñâîáîäíûõ ñàõàðîâ â êëåòêå âîçðàñòàåò (Repka et al.,
1981). Ñîâîêóïíîñòü âûÿâëåííûõ íàìè èçìåíåíèé óëüò-
ðàñòðóêòóðû êëåòîê-ñïóòíèêîâ ôëîýìû âî âòîðîé ôàçå
âëèÿíèÿ íèòðàòíîãî àíèîíà ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ñîîò-
âåòñòâóåò íàáëþäàâøèìñÿ ðàíåå ïðè áëîêèðîâàíèè îòòî-
êà àññèìèëÿòîâ ó àïîïëàñòíûõ ðàñòåíèé (Ãàìàëåé, 2004).

Íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ äàííûõ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî äâóõôàçíûé õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ôîòîñèíòåçà è óëüò-
ðàñòðóêòóðû îðãàíåëë ëèñòà îòðàæàåò äâîéñòâåííîñòü îò-
âåòíîé ðåàêöèè êëåòîê ëèñòà íà óâåëè÷åíèå êîíöåíòðà-
öèè àíèîíà íèòðàòà. Áûñòðûå ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëü-
íûå àëüòåðàöèè ìîãóò áûòü ñîïðÿæåíû ñ ïðÿìûì
âëèÿíèåì àíèîíà íà ìåòàáîëèçì êëåòîê è(èëè) ñèãíàëü-
íî-ðåãóëÿòîðíîé ôóíêöèåé îêèñëåííûõ ôîðì àçîòà, à áî-
ëåå ìåäëåííûå ðàçâèâàþòñÿ â ðåçóëüòàòå òîðìîæåíèÿ
àíèîíîì îòòîêà ôîòîàññèìèëÿòîâ èç ëèñòà.
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DYNAMICS OF ULTRASTRUCTURE CHANGES IN SHEET PLATE FIBER FLAX

WITH BRAKING TRANSPORT ASSIMILATE BY NITRATE-ANION

F. A. Abdrakhimov, S. N. Batasheva, G. G. Bakirova, V. I. Chikov1

Kazan Institute of Biochemistry and Biophysics KNC RAS;
1 mail: chikov@kzn.ru

Changes in leaf mesophyll cell ultrastructure under nitrate feeding into the apoplast of common flax (Linum
usitatissimum L.) in the form of 50 mM KNO3 solution were studied. In 30 min after the beginning of nitrate fe-
eding through the transpiration water stream, swelling of mitochondrial and microbodies, clarification of their
matrices, and curling of dictyosome discs into annular structures were observed. These events characterized
symplastic domain formed by mesophyll, bundle sheath and phloem parenchyma cells, and were not found in
companion cell-sieve element complex. Simultaneously, formation of large central vacuoles in companion cells
was noted. Restoration of organelle structures in assimilating cells and phloem parenchyma in 1—2 h after treat-
ment was accompanied by enhancement of morphological changes in phloem elements and companion cells and
signs of plasmolysis in the mesophyll cells. It was supposed that the two-phase character of changes in leaf orga-
nelle ultrastructure and photosynthesis might reflect duality of leaf cell response to nitrate ion. The rapid altera-
tions of the structure can be coupled with direct influence of the anion on cell metabolism and(or) with sig-
nal-regulatory functions of oxidized nitrogen forms, while the slower ones reflect the result of suppression of
photoassimilate export from leaves by the anion.

K e y w o r d s: ultrastructure, photosynthesis, transport of assimilates, minor vein, nitrates.
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