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Àììîíèéíûé ôàêòîð â æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè

Â ïðåäñòàâëåííîì îáçîðå îöåíèâàåòñÿ ðîëü àììîíèéíîãî ôàêòîðà, íå ñâÿçàííàÿ ñ ñèíòåçîì àçîòñî-
äåðæàùèõ ñîåäèíåíèé ðàñòèòåëüíîé êëåòêè. Îáñóæäàåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, âëèÿíèå ñâîáîäíîãî àììîíèÿ íà
ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïîâåðõíîñòíûõ êëåòîê êîðíÿ, âëèÿíèå ýòîãî êîìïîíåíòà ïèòàòåëüíîé ñðå-
äû íà ãåòåðîòðîôíóþ ôèêñàöèþ CO2, íà ñâåòîçàâèñèìîå è òåìíîâîå âîññòàíîâëåíèå íèòðàòà â ðàñòè-
òåëüíûõ êëåòêàõ, íà ôîðìèðîâàíèå áåëîêñèíòåçèðóþùèõ îðãàíåëë êëåòêè è ó÷àñòèå àììîíèÿ â ôóíêöè-
îíèðîâàíèè ìåìáðàííûõ ñèñòåì ôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãàíåëë êëåòêè. Ñîáñòâåííûé ýêñïåðèìåíòàëü-
íûé ìàòåðèàë è ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå äðóãèìè àâòîðàìè, ïîçâîëÿþò øèðå âçãëÿíóòü íà ðîëü àììîíèÿ
â æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè è íå ðàññìàòðèâàòü åãî åäèíñòâåííî êàê ñóáñòðàò â ïðîöåññàõ
àìèíèðîâàíèÿ êåòîêèñëîò.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àììîíèé, ðàñòèòåëüíàÿ êëåòêà.

Íèòðàò è àììîíèé ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè ïîòðåáëÿå-
ìûìè ôîðìàìè àçîòà, áåç êîòîðîãî íåâîçìîæíû ðîñò è
ôóíêöèîíèðîâàíèå ôîòîñèíòåçèðóþùèõ è íåôîòîñèíòå-
çèðóþùèõ êëåòîê ðàñòåíèé. Ñóùåñòâóþò íåêîòîðûå âèäû
ôîòîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ, ñïîñîáíûõ óòèëèçèðîâàòü ñâî-
áîäíûé àòìîñôåðíûé àçîò, — áîáîâûå, îëüõîâûå ðàñòå-
íèÿ, ñèíå-çåëåíûå âîäîðîñëè. Òåì íå ìåíåå è ó íèõ îáðà-
çîâàíèå ïåðâûõ àçîòñîäåðæàùèõ îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíå-
íèé íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ïîñëå ïðåâðàùåíèÿ ñâîáîäíîé
ôîðìû àçîòà â âîññòàíîâëåííóþ (àììîíèé), ò. å. ïðîèñõî-
äèò ïðîöåññ àññèìèëÿöèè àììîíèÿ.

Ïðîöåññ âîññòàíîâëåíèÿ îáÿçàòåëåí è ïðè óòèëèçà-
öèè êëåòêîé îêèñëåííîé ôîðìû ìèíåðàëüíîãî àçîòà (íèò-
ðàòà). Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ïóòåé «âíåäðåíèÿ» íåîðãà-
íè÷åñêîãî àçîòà â ñòðóêòóðó îðãàíè÷åñêèõ ìîëåêóë. Äëÿ
ýòîãî ó ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ôîðìèðóåòñÿ è ôóíêöèîíè-
ðóåò öåëûé ðÿä ôåðìåíòíûõ ñèñòåì, àññèìèëèðóþùèõ
àçîò, êîòîðûå ëîêàëèçîâàíû ãëàâíûì îáðàçîì â öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîì êîìïàðòìåíòå êëåòêè èëè â ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ ñòðóêòóðàõ (Èçìàéëîâ, 1986).

Íàïðèìåð, ïðåâðàùåíèå ñâîáîäíîãî àçîòà â àììîíèé
ó N2-ôèêñèðóþùèõ îáúåêòîâ ïðîèñõîäèò â êëóáåíüêîâûõ
îáðàçîâàíèÿõ êîðíåé (èëè ãåòåðîöèñòàõ — â ñëó÷àå ñ ñè-
íå-çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè), è ëèøü çàòåì îáðàçîâàííàÿ
ôîðìà âîññòàíîâëåííîãî àçîòà òðàíñïîðòèðóåòñÿ â êëåòêè
ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Îêèñëåííàÿ ôîðìà ìèíåðàëüíîãî àçîòà
(íèòðàò) íåïîñðåäñòâåííî ïîñòóïàåò â ñîäåðæèìîå ôîòî-
òðîôíîé èëè ãåòåðîòðîôíîé êëåòêè, ãäå è âîññòàíàâëèâà-
åòñÿ äî àììîíèÿ. Ïîêàçàíî, ÷òî ôîòîñèíòåçèðóþùèå îð-
ãàíåëëû — õëîðîïëàñòû — òàêæå ñïîñîáíû âîññòàíàâëè-
âàòü íèòðàò äî àììîíèÿ (Äåìèäîâ è äð., 1986), è ýòî
óêàçûâàåò íà ó÷àñòèå ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ñòðóêòóð â àñ-
ñèìèëÿöèè ìèíåðàëüíîãî àçîòà. Ïîãëîùåííûé èçâíå èëè
îáðàçîâàííûé òåì èëè èíûì ïóòåì ýíäîãåííûé àììîíèé
èñïîëüçóåòñÿ â äàëüíåéøåì äëÿ ñèíòåçà àìèíîêèñëîò (ðå-

àêöèè àìèíèðîâàíèÿ êåòîêèñëîò) — ïåðâûõ àçîòñîäåðæà-
ùèõ îðãàíè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ êëåòêè.

Ñëåäîâàòåëüíî, èîí àììîíèÿ ìîæíî ñ÷èòàòü îäíèì èç
ñóáñòðàòîâ ïðè ñèíòåçå îðãàíè÷åñêèõ àçîòñîäåðæàùèõ
ñîåäèíåíèé. Ñóáñòðàòíàÿ ôóíêöèÿ àììîíèÿ, à òî÷íåå, åãî
ìåòàáîëè÷åñêàÿ óòèëèçàöèÿ, äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åíà
(Èçìàéëîâ, 1986; Êðåòîâè÷, 1987).

Îäíàêî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îáíàðóæåíû è ïîä-
òâåðæäåíû â ýêñïåðèìåíòàõ äàííûå ïî âëèÿíèþ àììîíèÿ
íà òå èëè èíûå ðåàêöèè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, êîòîðûå íå
ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû åãî ñóáñòðàòíîé ôóíêöèåé.

Íàèáîëåå î÷åâèäíûì ìîæíî ñ÷èòàòü ôàêò èçìåíåíèÿ
àðõèòåêòóðû êîðíåâîé ñèñòåìû ðàñòåíèÿ — êîãäà ïîä
äåéñòâèåì àììîíèÿ ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà
êîðíåâûõ âîëîñêîâ âî âñàñûâàþùåé çîíå êîðíÿ (Mahmo-
od et al., 2002; Bloom et al., 2006; Boukcim et al., 2006). Òà-
êèå ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ äàþò îñíîâàíèå ïîëà-
ãàòü, ÷òî âîçäåéñòâèå àììîíèÿ çàòðàãèâàåò ìåõàíèçì ôîð-
ìîîáðàçîâàíèÿ êëåòîê êîðíÿ, âîçìîæíî ÷åðåç èçìåíåíèå
ñîîòíîøåíèÿ «óïðóãèõ» è «ïëàñòè÷íûõ» êîìïîíåíòîâ
êëåòî÷íîé ñòåíêè — öåëëþëîçû, ãåìèöåëëþëîçû è ïåêòè-
íîâûõ âåùåñòâ. Òàê, ðàáîòàÿ ñ êàëëóñíîé êóëüòóðîé êëå-
òîê Silene vulgaris, àâòîðû (Gunter, Ovodov, 2005) ïðèøëè
ê âûâîäó î òîì, ÷òî ïðîäóêöèÿ ñèëåíàíà (ïåêòèíîâîãî
êîìïîíåíòà êëåòî÷íîé ñòåíêè) ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâà-
ëàñü, åñëè â ñîñòàâ ñðåäû âõîäèëè îáå ôîðìû ìèíåðàëü-
íîãî àçîòà â ñîîòíîøåíèè NH
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+ : NO
3

– êàê 1 : 1 èëè 1 : 2.
Âåðîÿòíî, òàêèå èçìåíåíèÿ õèìè÷åñêîãî ñîñòàâà êëå-

òî÷íîé ñòåíêè ìîãóò ïðèâîäèòü ê áîëüøåé ýëàñòè÷íîñòè
(èëè «ðàçðûõëåíèþ»?) îáîëî÷êè, à óâåëè÷åíèå ìàññû
âíóòðåííåãî ñîäåðæèìîãî êëåòêè, âñëåäñòâèå ïðîäîëæà-
þùåãîñÿ ðîñòà, áóäåò âûçûâàòü èçìåíåíèå ôîðìû ïîâåð-
õíîñòíîé ýïèäåðìàëüíîé êëåòêè êîðíÿ â ñâîáîäíóþ îò
îêðóæàþùèõ êëåòîê ñòîðîíó (ïîÿâëåíèå êîðíåâûõ âîëî-
ñêîâ). Ïðè äîñòàòî÷íîé îáåñïå÷åííîñòè êëåòîê äðóãèìè
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íåîáõîäèìûìè ýëåìåíòàìè ïèòàíèÿ óâåëè÷åíèå âñàñûâà-
þùåé ïîâåðõíîñòè êîðíÿ, åñòåñòâåííî, ìîæåò ïðèâîäèòü
è ê óâåëè÷åíèþ íàêîïëåíèÿ îáùåé áèîìàññû ðàñòèòåëü-
íîãî îáúåêòà.

Ïî-âèäèìîìó, âñëåäñòâèå ó÷àñòèÿ êîðíåâîé ñèñòåìû
ðàñòåíèÿ â ìåòàáîëèçàöèè ìèíåðàëüíûõ àçîòíûõ ñîåäèíå-
íèé è âëèÿíèÿ àììîíèéíîãî êîìïîíåíòà íà ñòðóêòóðó
(èëè ñâîéñòâà) ïîãëîùàþùåé ñèñòåìû ðàñòåíèÿ, ëîãèêà
èññëåäîâàíèÿ «íåñóáñòðàòíîãî» âëèÿíèÿ àììîíèÿ íà ïðî-
öåññû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè øëà ïî
ïóòè èñïîëüçîâàíèÿ áîëåå ïðîñòûõ ïî îðãàíèçàöèè ðàñòè-
òåëüíûõ îáúåêòîâ — êóëüòóð êëåòîê in vitro.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè äîáàâêå àììîíèéíîãî êîìïî-
íåíòà ê íèòðàòñîäåðæàùåé ïèòàòåëüíîé ñðåäå ïðîèñõî-
äèò óñèëåíèå ðîñòîâîé ôóíêöèè êëåòîê. Òàê, äîáàâêà àì-
ìîíèÿ ñòèìóëèðîâàëà ðîñò êëåòî÷íîé ñóñïåíçèè Atropa
belladonna (Salonen, Simola, 1989), ïðèâîäèëà ê óâåëè÷å-
íèþ ñêîðîñòè ðîñòà ñóõîãî è ñûðîãî âåùåñòâ, îáúåìà è
÷èñëà êëåòîê Paul’s Scarlet Rose (Mohanty, Fletcher, 1978)
è äð.

Ñóùåñòâóåò äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåííîå ìíåíèå î
òîì, ÷òî ýôôåêò óñèëåíèÿ ðîñòîâîé ôóíêöèè êëåòîê ïðè
èñïîëüçîâàíèè èìè àììîíèéíîé ïîäêîðìêè ñâÿçàí ñî
ñíèæåíèåì ýíåðãîçàòðàò êëåòêè íà âîññòàíîâëåíèå íèòðà-
òà. Ýíåðãèÿ, íå èçðàñõîäîâàííàÿ íà âîññòàíîâëåíèå íèò-
ðàòà, ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ íà àññèìèëÿöèþ óãëåêèñëîòû
è ñèíòåç äðóãèõ îðãàíè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ êëåòêè, ÷òî â
äàëüíåéøåì è ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ îáùåé áèîìàññû
ðàñòèòåëüíîãî îáúåêòà. Îäíàêî çàìåòèì (ñì. âûøå), ÷òî
íà ïðèìåðå óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà êîðíåâûõ âîëîñêîâ, ò. å.
óâåëè÷åíèÿ ïîãëîùàþùåé ïîâåðõíîñòè êîðíåé, ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü è äðóãîé âàðèàíò èíòåðïðåòàöèè ïîâûøå-
íèÿ ðîñòîâîé àêòèâíîñòè ïîä äåéñòâèåì àììîíèÿ.

Ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî ýôôåêò óñèëåíèÿ àêòèâíîñòè ðî-
ñòîâîãî ïðîöåññà íàáëþäàåòñÿ òîëüêî ïðè îïðåäåëåííûõ
ïðîïîðöèÿõ îêèñëåííîé è âîññòàíîâëåííîé ôîðì ìèíå-
ðàëüíîãî àçîòà â ñðåäå. Îòêëîíåíèå îò ýòèõ ñîîòíîøåíèé
â òó èëè äðóãóþ ñòîðîíó ïðèâîäèò ê ïîäàâëåíèþ ðîñòî-
âîé ôóíêöèè âïëîòü äî ãèáåëè êëåòîê, åñëè àììîíèé ÿâ-
ëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì èñòî÷íèêîì àçîòà â ïèòàòåëüíîé
ñðåäå.

Â êëåòêàõ ðàñòåíèÿ Capsicum annuum èñïîëüçîâàíèå
àììîíèÿ â êà÷åñòâå åäèíñòâåííîãî èñòî÷íèêà àçîòà ïðè-
âîäèëî ê ïîâðåæäåíèþ ñòðóêòóðû ôîòîñèíòåçèðóùèõ îð-
ãàíåëë — óâåëè÷åíèþ ìåæòèëàêîèäíîãî ïðîñòðàíñòâà â
ãðàíàõ è ðàçáóõàíèþ òèëàêîèäîâ (Edit, Laszlo, 1992).

Äëÿ êëåòîê ãðèáà Aspergillus nidulans óñòàíîâëåíî
(Martinelli et al., 1988), ÷òî òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå àììîíèÿ
íàáëþäàëîñü ëèøü ïðè ìóòàöèè â îïðåäåëåííîì ãåíå (su-
aC) è àññîöèèðîâàëîñü ñ íåïðàâèëüíûì ÷òåíèåì êîäà âî
âðåìÿ áåëêîâîãî ñèíòåçà, ÷òî ïðèâîäèëî ê èçìåíåíèÿì ñà-
ìèõ ðèáîñîìàëüíûõ áåëêîâ.

Èññëåäîâàíèÿ äèíàìèêè ïîãëîùåíèÿ íèòðàòíîãî è
àììîíèéíîãî êîìïîíåíòîâ ïèòàòåëüíîé ñðåäû ïîêàçûâà-
þò, ÷òî ñêîðîñòè èõ ïîñòóïëåíèÿ â êëåòêè in vitro ïî-ðàç-
íîìó ìåíÿþòñÿ â òå÷åíèå ðîñòîâîãî ïåðèîäà (ïàññàæà).
Ïî-âèäèìîìó, íå ñëó÷àéíî íà ðàííåé ñòàäèè ðîñòîâî-
ãî öèêëà êëåòêè êóëüòóðû in vitro ïîãëîùàëè â ïåðâóþ
î÷åðåäü ýêçîãåííûé àììîíèé, è ëèøü ê íà÷àëó ëèíåéíîé
ñòàäèè ðîñòîâîãî öèêëà, ïàðàëëåëüíî ñ èîíàìè NH

4

+ , íà-
÷èíàë ïîñòóïàòü ýêçîãåííûé íèòðàò (Campbell et al.,
1984).

Ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêà-
çàëè, ÷òî óæå â ëàã-ôàçå ðîñòà êëåòîê êóëüòóðû ìîðêîâè,
ñàõàðíîé ñâåêëû, òàáàêà è ãàïëîïàïïóñà íà÷èíàëîñü çíà-

÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà ðèáîñîìàëüíûõ è ïîëèñî-
ìàëüíûõ ñòðóêòóð (Êîðäþì è äð., 1980).

Òàêàÿ èçáèðàòåëüíîñòü êëåòêè â ïîãëîùåíèè ìè-
íåðàëüíîãî àçîòà ìîæåò óêàçûâàòü íà òî, ÷òî NH

4

+ -èîí
òðåáóåòñÿ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñòðóêòóðû áåëîêñèíòåçèðó-
þùåãî àïïàðàòà (òàáë. 1) è, âîçìîæíî, äëÿ àêòèâàöèè îä-
íîãî èç àçîòàññèìèëèðóþùèõ ôåðìåíòîâ — íèòðàòðå-
äóêòàçû (Leleu, Vuylsteker, 2004) èëè ïåïòèäèëòðàíñôåðà-
çû (Michelinaki et al., 1997).

Èçâåñòíî, ÷òî íåêîòîðûå íåîðãàíè÷åñêèå èîíû (íà-
ïðèìåð, Mg2+) ÿâëÿþòñÿ îáÿçàòåëüíûìè ýëåìåíòàìè ïðè
ôîðìèðîâàíèè è ôóíêöèîíèðîâàíèè ðèáîñîìàëüíîãî
êîìïëåêñà (Ñïèðèí, Ãàâðèëîâà, 1971). Ïî-âèäèìîìó, òà-
êàÿ æå ðîëü ïðèíàäëåæèò è àììîíèþ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî äëÿ
ñòàáèëèçàöèè ðèáîñîìàëüíîãî êîìïëåêñà è ïðîÿâëåíèÿ
èì êàòàëèòè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïîìèìî èîíîâ Mg2+ òðåáó-
þòñÿ ëèáî NH

4

+ , ëèáî K+, ïîñêîëüêó â ýòîé ðîëè îíè
«âçàèìîçàìåíÿåìû» (Ñïèðèí, Ãàâðèëîâà, 1971).

Ïðîâåäåííûå íàìè ýêñïåðèìåíòû íà êàëëóñíîé êóëü-
òóðå ñîè ïîêàçàëè, ÷òî êàòèîí NH

4

+ â áîëüøåé ñòåïåíè,
÷åì K+, îòâå÷àåò çà ïðîöåññ áèîñèíòåçà áåëêà â êëåòêå, òîã-
äà êàê K+ ýôôåêòèâíî âëèÿë ãëàâíûì îáðàçîì íà ðîñòîâîé
ïðîöåññ êàëëóñíîé ìàññû (ðèñ. 1). Ïîëíîå îòñóòñòâèå àì-
ìîíèÿ â ñðåäå íå ìîæåò ïîëíîñòüþ îñòàíîâèòü ïðîöåññ
ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðèáîñîì (20—70 ðè-
áîñîì/ìêì2 è �50 ìã áåëêà íà 1 ã ñóõîé ìàññû) (òàáë. 1).
Â ýòîì ñëó÷àå ðåãóëÿòîðíóþ ðîëü ýêçîãåííîãî àììîíèÿ
ñïîñîáåí âûïîëíÿòü ëèáî K+ (Ñïèðèí, Ãàâðèëîâà, 1971),
ëèáî ýíäîãåííûé NH

4

+ , êîòîðûé ìîæåò îáðàçîâûâàòüñÿ â
êëåòêå â ðåçóëüòàòå âîññòàíîâëåíèÿ ïîãëîùåííîãî íèòðàòà
ïèòàòåëüíîé ñðåäû êàê çà ñ÷åò âîññòàíàâëèâàþùèõ ýêâèâà-
ëåíòîâ òåìíîâîãî äûõàòåëüíîãî ïðîöåññà, òàê è çà ñ÷åò
âîññòàíîâèòåëÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.

Â îòäåëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ (ðåçóëüòàòû íå ïðèâåäå-
íû) â íà÷àëüíîé ñòàäèè ëèíåéíîé ôàçû ðîñòà êëåòîê íàì
óäàâàëîñü îáíàðóæèòü ýíäîãåííîå ñîäåðæàíèå ñâîáîä-
íîãî àììîíèÿ â êëåòêàõ, âûðàùåííûõ íà áåçàììîíèéíîé
ñðåäå (îêîëî 20—50 ìêã NH

4

+ íà 1 ã ñûðîé ìàññû). Òàêîå
ñîäåðæàíèå ýíäîãåííîãî àììîíèÿ ñîîòâåòñòâóåò 1—3 ìÌ
êîíöåíòðàöèè NH

4

+ â êëåòêå, ÷òî âïîëíå ñîãëàñóåòñÿ ñ ðå-
çóëüòàòîì, êîòîðûé óêàçûâàåò íà ìèíèìàëüíîå ñîäåðæà-
íèå áåëêà â êëåòî÷íîé ìàññå ïðè ýòîé êîíöåíòðàöèè àì-
ìîíèÿ (òàáë. 1).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, åñëè â êëåòêàõ Paul’s Scarlet Rose
èñêóññòâåííî ïîäàâëÿëè ïðîöåññ áèîñèíòåçà áåëêà öèêëî-

Àììîíèéíûé ôàêòîð â æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè 359

Ò à á ë è ö à 1

Êîëè÷åñòâî áåëêà è ÷èñëî ðèáîñîì
â êëåòêàõ ìèêñîòðîôíîãî êàëëóñà ñîè,

âûðàùåííîãî íà ïèòàòåëüíîé ñðåäå (ÌÑ)
ñ ðàçëè÷íûì ñîäåðæàíèåì àììîíèÿ

Êîíöåíòðàöèÿ
NH4

+, ìÌ
Áåëîê, ìã íà 1 ã

ñóõîé ìàññû

×èñëî ðèáîñîì
íà 1 ìêì2

ïëîùàäè ñðåçà

0.00 42 � 9 56 � 10

0.01 50 � 8 304 � 53

0.10 43 � 4 209 � 65

0.50 40 � 10 300 � 107

1.00 45 � 8 342 � 157

5.00 65 � 11 352 � 41

10.00 100 � 9 314 � 107

20.00 94 � 12 351 � 90



ãåñèìèäîì èëè ïóðîïèöèíîì, òî óðîâåíü ýíäîãåííîãî NH
4

+

è àìèäîâ ñóùåñòâåííî ïîâûøàëñÿ çà ñ÷åò âîññòàíîâëåíèÿ
ïîñòóïàþùåãî èç ñðåäû NO

3

– (Bradford, Fletcher, 1982).
Ïî-âèäèìîìó, ïðè îòñóòñòâèè àììîíèÿ â ñîñòàâå ïè-

òàòåëüíîé ñðåäû (èëè åãî äåôèöèòå) îáðàçóþùàÿñÿ èç ïî-
ãëîùåííîãî (èëè âàêóîëÿðíîãî) íèòðàòà âîññòàíîâëåííàÿ
ôîðìà ìèíåðàëüíîãî àçîòà â ñèëó åå áûñòðîé óòèëèçàöèè
â àìèíîêèñëîòó íåäîñòóïíà äëÿ ïîëíîöåííîãî ôîðìèðî-
âàíèÿ ðèáîñîìíîãî êîìïëåêñà ðàñòèòåëüíîé êëåòêè. Â ðå-
çóëüòàòå äåôèöèòà NH

4

+ ðîëü ðåãóëÿòîðà (èëè ñòàáèëèçà-
òîðà?) áåëîêñèíòåçèðóþùåãî êîìïëåêñà ÷àñòè÷íî ñïîñî-
áåí âûïîëíÿòü K+ (Ñïèðèí, Ãàâðèëîâà, 1971).

Äàííûå òàáë. 1 ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðè âñåõ èñïûòàííûõ
êîíöåíòðàöèÿõ àììîíèÿ â ñðåäå êîëè÷åñòâî ðèáîñîìíûõ
÷àñòèö íà åäèíèöó ïëîùàäè ñðåçà áûëî çíà÷èòåëüíî
âûøå êîëè÷åñòâà ðèáîñîì â êëåòêàõ, âûðàùåííûõ íà ñðå-
äå áåç ýêçîãåííîãî àììîíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî ñ÷è-
òàòü, ÷òî ïðèñóòñòâèå àììîíèÿ â ñðåäå â êîíöåíòðàöèÿõ
íèæå «ïîðîãîâîé» (1 ìÌ) ëèøü ñïîñîáñòâóåò ôîðìèðîâà-
íèþ áåëîêñèíòåçèðóþùèõ ñòðóêòóð ðàñòèòåëüíîé êëåòêè
in vitro, ò. å. âûïîëíÿåò «íåñóáñòðàòíóþ» ôóíêöèþ. Äîïó-
ñêàåì, ÷òî ïðè áîëåå âûñîêèõ êîíöåíòðàöèÿõ àììîíèÿ â
ñðåäå (âûøå 1 ìÌ) â êëåòêàõ óñèëèâàåòñÿ ñèíòåç àìèíî-
êèñëîò è êàê ñëåäñòâèå àêòèâèçèðóåòñÿ ðàáîòà ïîëíîñòüþ
ñôîðìèðîâàííûõ ðèáîñîìíûõ ñòðóêòóð.

Çàìåòèì, ÷òî èñòî÷íèêîì ñâîáîäíûõ êàòèîíîâ NH
4

+ â
êëåòêàõ, âûðîñøèõ áåç ýêçîãåííîãî àììîíèÿ, ìîãóò áûòü
è êàòàáîëè÷åñêèå ïðîöåññû, ñâÿçàííûå ñ ðàñïàäîì àçîòñî-
äåðæàùèõ êîìïîíåíòîâ (áåëêè), è ïðîòåêàþùèå îäíîâðå-
ìåííî ñ àíàáîëè÷åñêèìè. Ïî ñóùåñòâóþùèì îöåíêàì
(Òàð÷åâñêèé, 1993), ñêîðîñòü ðàñïàäà íåêîòîðûõ áåëêî-
âûõ ìîëåêóë ìîæåò áûòü âåñüìà çíà÷èòåëüíîé, åñëè ñó-
äèòü ïî ïîêàçàòåëÿì óäåëüíîé ðàäèîàêòèâíîñòè îïðåäå-
ëÿâøèõñÿ áåëêîâ.

Ìàãèñòðàëüíûé ïóòü àññèìèëÿöèè àììîíèÿ ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêîé îáóñëîâëåí ðåàêöèÿìè àìèíèðîâàíèÿ
îðãàíè÷åñêèõ êèñëîò. Àâòîðàì (Behrend, Mateles, 1976),
ðàáîòàâøèì ñ êëåòêàìè êóëüòóðû Nicotiana tabacum, óäà-
ëîñü íàáëþäàòü èõ ðîñò íà ñðåäå ñ àììîíèåì â êà÷åñòâå
åäèíñòâåííîãî èñòî÷íèêà àçîòà, íî òîëüêî ïðè äîáàâêå â

ñðåäó ðÿäà îðãàíè÷åñêèõ êèñëîò. Ñóêöèíàò, íàïðèìåð, íå
èçìåíÿë ñêîðîñòü ïîñòóïëåíèÿ àììîíèÿ èç ñðåäû â êëåò-
êè, íî âëèÿë íà åãî âíóòðèêëåòî÷íóþ êîíöåíòðàöèþ. Îò-
ìå÷àåòñÿ, ÷òî òàêèå èçìåíåíèÿ âñå-òàêè íå ìîãóò îáúÿñ-
íèòü ïîäàâëåíèå ðîñòîâîé ôóíêöèè êëåòîê òîêñè÷íîñòüþ
àììîíèÿ, ñêîðåå âñåãî îíè âûçâàíû íåäîñòàòêîì óãëåðîä-
íûõ ñêåëåòîâ äëÿ åãî àññèìèëÿöèè.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â ïðèñóòñòâèè àììîíèÿ ìîæåò íà-
áëþäàòüñÿ è óâåëè÷åíèå âêëþ÷åíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî êî-
ëè÷åñòâà óãëåðîäà â îðãàíè÷åñêèé ìàòåðèàë ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè ÷åðåç óñèëåíèå àììîíèåì ãåòåðîòðîôíîé ôèêñà-
öèè óãëåêèñëîòû. Ýêñïåðèìåíòû, ïðîâåäåííûå íà êëåò-
êàõ Acer pseudoplatanus, ïîêàçàëè, ÷òî ïîãëîùåíèå ýêçî-
ãåííîãî àììîíèÿ (íî íå åãî àññèìèëÿöèÿ, òàê êàê ìåòèî-
íèíñóëüôîêñèìèí — èíãèáèòîð ãëóòàìèíñèíòåòàçû — íå
îêàçûâàë âëèÿíèÿ íà ýòîò ýôôåêò) ñïîñîáñòâîâàëî óñèëå-
íèþ ãåòåðîòðîôíîé ôèêñàöèè óãëåêèñëîòû è îáðàçîâà-
íèþ îðãàíè÷åñêèõ êèñëîò (Wright, Givan, 1988). Òàêîé æå
ýôôåêò óñèëåíèÿ ïðîÿâëÿë è ìåòèëàìèí — ïðåïàðàò, íå
ìåòàáèëèçèðóþùèéñÿ êëåòêîé, ÷òî ïîçâîëèëî àâòîðàì
ïðåäïîëîæèòü ìåõàíèçì âîçäåéñòâèÿ àììîíèÿ ïî òèïó
pH-ñòàòà, êîãäà ïîãëîùåííûé àììîíèé (èëè ìåòèëàìèí)
âûçûâàåò óâåëè÷åíèå öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî pH (Marsch-
ner, 1986) è êàê ñëåäñòâèå ýòîãî — ïîâûøåíèå àêòèâíî-
ñòè ÔÅÏ-êàðáîêñèëàçû, pH-îïòèìóì êîòîðîé ñäâèíóò â
ùåëî÷íóþ ñòîðîíó (Ðîìàíîâà, 1980).

Âîçäåéñòâèå ýêçîãåííîãî àììîíèÿ íà ãîëîäàþùèå ïî
àçîòó êëåòêè ëèñòà êóêóðóçû Zea mays óâåëè÷èâàëî ñîäåð-
æàíèå áåëêà è óðîâåíü mRNA äëÿ ÔÅÏ-êàðáîêñèëàçû â
çíà÷èòåëüíî áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì äîáàâëåíèå â ñðåäó
íèòðàòà. Ïàðàëëåëüíî ñ ýòèì óâåëè÷èâàëîñü ñîäåðæàíèå
ãëóòàìèíà (íî íå ãëóòàìàòà), êîòîðûé òàêæå ïðèâîäèë ê
óâåëè÷åíèþ ñîäåðæàíèÿ mRNA. Íà ýòîì îñíîâàíèè âû-
äâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî àììîíèé ñïîñîáåí
âëèÿòü íà ýêñïðåññèþ ãåíà ÔÅÏ-êàðáîêñèëàçû (Sugiharto,
Sugiyama, 1992).

Ïîâûøåíèå êîëè÷åñòâà è àêòèâíîñòè ôåðìåíòîâ ãåòå-
ðîòðîôíîé ôèêñàöèè óãëåêèñëîòû âïîëíå ìîãëî áû ïî-
ïîëíèòü ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â êëåòêàõ
(ðèñ. 2) è ñïîñîáñòâîâàòü òàêèì îáðàçîì óâåëè÷åíèþ
èõ ïðîäóêöèè. Íàïðèìåð, äëÿ ìèêñîòðîôíûõ êëåòîê Gly-
cine max, âûðàùåííûõ íà àììîíèé-íèòðàòíîé ïèòàòåëü-
íîé ñðåäå, óðîâåíü ãåòåðîòðîôíîé ôèêñàöèè óãëåêèñëîòû
áûë âïîëíå ñîïîñòàâèì ñ óðîâíåì ôîòîñèíòåòè÷åñêîé
CO2-ôèêñàöèè è ñîñòàâëÿë ïðèìåðíî ïîëîâèíó îò ïîñëåä-
íåé (Klerk-Kiebert et al., 1982).

Â ñèòóàöèè, êîãäà êëåòêà èñïîëüçóåò òó èëè èíóþ
ôîðìó ìèíåðàëüíîãî àçîòà (èëè îáå îäíîâðåìåííî), âàæ-
íûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ êà÷åñòâåííûé ñîñòàâ ñèíòåçèðî-
âàííûõ åþ îñíîâíûõ îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé — óãëå-
âîäîâ, ëèïèäîâ, áåëêîâ, ïîñêîëüêó îíè áóäóò îïðåäåëÿòü
âïîñëåäñòâèè ñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ êàê îòäåëüíûõ
êîìïîíåíòîâ êëåòêè, òàê è ñàìîé êëåòêè â öåëîì.

Ïðè âûðàùèâàíèè êëåòîê G. max â ïèòàòåëüíîé ñðåäå
Ãàìáîðãà B5 ñ ìàëüòîçîé, ãäå àçîò áûë ïðåäñòàâëåí â àììî-
íèéíîé è íèòðàòíîé ôîðìàõ (1 ìÌ NH

4

+ + 25 ìÌ NO
3

– ),
íàáëþäàëîñü ðåçêîå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ðèáîñîì ïðè
çàìåíå ñëàáîìåòàáîëèçèðóåìîé ìàëüòîçû ñàõàðîçîé (Jack-
son, Lark, 1982). Ïîñêîëüêó â ðÿäó èñïûòàííûõ äëÿ ðîñòà
êëåòîê óãëåâîäîâ ïðåäïî÷òåíèå îòäàåòñÿ ñàõàðîçå (Êàëè-
íèí è äð., 1980), â êëåòêàõ, ðàñòóùèõ íà ìàëüòîçå, âîçíèêà-
åò äåôèöèò óãëåâîäíîãî êîìïîíåíòà, íåîáõîäèìîãî äëÿ
ñèíòåçà ðÐÍÊ. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, èìåííî ýòîò äåôèöèò
ìîæíî ñ÷èòàòü ëèìèòèðóþùèì ôàêòîðîì ïðè ôîðìèðîâà-
íèè ðèáîñîì.

360 À. Ï. Ñìîëîâ, Â. Ê. Îïàíàñåíêî

Ðèñ. 1. Âëèÿíèå NH4

+ è K+ íà íàêîïëåíèå áèîìàññû (à) è ñîäåð-
æàíèå áåëêà (á) â êëåòêàõ êàëëóñà ñîè â êîíöå ïàññàæà.

1 — êîíòðîëü (NH4

+ è K+ ñîâìåñòíî), 2 — áåç NH4

+, 3 — áåç K+.



Ïîäîáíûé ýôôåêò (èçìåíåíèå ÷èñëà ðèáîñîì â êëåò-
êå) áûë ïîëó÷åí è â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ íà êàëëóñíîé
êóëüòóðå òîãî æå âèäà ðàñòåíèÿ (Ñìîëîâ, Ñåìåíîâà,
2008). Îäíàêî â íàøèõ îïûòàõ ýôôåêò óâåëè÷åíèÿ êîëè-
÷åñòâà ðèáîñîì îáíàðóæèâàëñÿ ïðè âíåñåíèè â íèòðàòñî-
äåðæàùóþ ïèòàòåëüíóþ ñðåäó (ÌÑ) àììîíèéíîãî êîìïî-
íåíòà.

Ïîñêîëüêó êàæäàÿ ðèáîñîìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íóê-
ëåîïðîòåèäíûé êîìïëåêñ, âîçíèêàåò âîïðîñ: êàê ñîîòíî-
ñÿòñÿ ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ áåëîêñèíòåçèðóþùèõ
ñòðóêòóð è áèîñèíòåçà áåëêà â êëåòêå, èäóò ëè îíè ïàðàë-
ëåëüíî ëèáî ñóùåñòâóåò äðóãîé ïóòü — óâåëè÷åíèå êàòà-
ëèòè÷åñêîé àêòèâíîñòè ñàìèõ ðèáîñîì ïîä âîçäåéñòâèåì
àììîíèéíîãî ôàêòîðà?

Â ïîëüçó âòîðîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðèò òîò ôàêò,
÷òî äîáàâêà «íåñóáñòðàòíûõ» êîëè÷åñòâ àììîíèÿ (îêîëî
70 ìêÌ) ê íèòðàòñîäåðæàùåé ïèòàòåëüíîé ñðåäå âûçûâà-
ëà äâóêðàòíîå óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ áåëêà â êëåòêàõ
(Mohanty, Fletcher, 1978).

Îòìåòèì, ÷òî ïðîöåññ ïîãëîùåíèÿ àììîíèÿ êëåòêîé
ðàñòÿíóò âî âðåìåíè. Ñëåäîâàòåëüíî, ïîñòóïëåíèå àììî-
íèÿ â êëåòêó è åãî óòèëèçàöèÿ ïðèâîäÿò ê ïîñòîÿííîìó
èçìåíåíèþ êîíöåíòðàöèé ýòîãî êîìïîíåíòà êàê â ñðåäå,
òàê è â ñàìîé êëåòêå.

Íàøè îïûòû ïî âëèÿíèþ êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííîãî
àììîíèÿ íà ñîäåðæàíèå áåëêà â êàëëóñíîé òêàíè ñîè ïî-
êàçàëè (Ñìîëîâ, Ñåìåíîâà, 2008), ÷òî óâåëè÷åíèå êîëè÷å-
ñòâà áåëêà ïðîèñõîäèëî â îãðàíè÷åííîì äèàïàçîíå êîí-
öåíòðàöèè NH

4

+ — 2—10 ìÌ. Îáëàñòè áîëåå íèçêèõ (ìå-
íåå 1 ìÌ) è áîëåå âûñîêèõ (áîëåå 10 ìÌ) êîíöåíòðàöèé
àììîíèÿ íå âëèÿëè íà ñîäåðæàíèå áåëêà â êëåòî÷íîé ìàñ-
ñå (òàáë. 1).

Ïîñêîëüêó ïðè âñåõ èñïûòàííûõ êîíöåíòðàöèÿõ ýêçî-
ãåííîãî àììîíèÿ (êðîìå 0 ìÌ) êîëè÷åñòâî ðèáîñîìàëü-
íûõ ñòðóêòóð ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíÿëîñü (òàáë. 1), ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàëè÷èå NH

4

+ â ñðåäå (íå áîëåå
0.01 ìÌ) ÿâëÿåòñÿ «ñèãíàëîì» äëÿ íà÷àëà ôîðìèðîâàíèÿ
èëè ñáîðêè áåëîêñèíòåçèðóþùåãî àïïàðàòà êëåòêè (íå

èñêëþ÷àåòñÿ è èíäóêöèÿ ôîðìèðîâàíèÿ âñåé åãî íóêëåî-
ïðîòåèäíîé ñòðóêòóðû). Êîíöåíòðàöèÿ NH

4

+ â ñðåäå, ðàâ-
íàÿ 1—2 ìÌ, ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íîé äëÿ ïðîÿâëåíèÿ
ñôîðìèðîâàííûìè ðèáîñîìàìè çàìåòíîé ôóíêöèîíàëü-
íîé àêòèâíîñòè, êîòîðàÿ ïðè 10 ìÌ NH

4

+ äîñòèãàåò ñâîåãî
ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ. Ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü óêàçûâà-
åò ïî ìåíüøåé ìåðå íà äâà ó÷àñòêà âîçäåéñòâèÿ àììîíèÿ
â ïðîöåññå áèîñèíòåçà áåëêà êëåòêè. Îäèí íàõîäèòñÿ íà
ýòàïàõ ôîðìèðîâàíèÿ (íèæå 0.01 ìÌ) è ñòàáèëèçàöèè (äî
1—2 ìÌ) ðèáîñîìàëüíûõ ñòðóêòóð, à äðóãîé (âûøå
1—2 ìÌ), ñâÿçàííûé ëèøü ñ ñèíòåçîì àìèíîêèñëîò,
âêëþ÷àåòñÿ íà ýòàïå ïðîÿâëåíèÿ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâ-
íîñòè óæå ãîòîâûõ ê ðàáîòå ðèáîñîì.

Ïðè áèîñèíòåçå áåëêà ðàñòèòåëüíàÿ êëåòêà in vitro,
ïî-âèäèìîìó, ìîæåò èñïîëüçîâàòü àìèíîêèñëîòû, ïîñòó-
ïàþùèå èçâíå (Êàëèíèí è äð., 1980; Èçìàéëîâ, 1986), ïî-
ýòîìó ïîÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü ïðîâåðèòü ôóíêöèîíàëü-
íóþ ñïîñîáíîñòü ðèáîñîì, ñôîðìèðîâàííûõ â êëåòêå â
îòñóòñòâèå ýêçîãåííîãî àììîíèÿ.

Ïåðåä íà÷àëîì èññëåäîâàíèÿ ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî îò-
ñóòñòâèå (èëè äåôèöèò) àììîíèÿ â ñîñòàâå ïèòàòåëüíîé
ñðåäû (è êàê ñëåäñòâèå ýòîãî — ñíèæåíèå àêòèâíîñòè
áåëêîâîãî ñèíòåçà) ìîæíî áóäåò êîìïåíñèðîâàòü äîáàâ-
êîé â ñðåäó ýêçîãåííûõ àìèíîêèñëîò. Îáû÷íî äëÿ ëó÷øå-
ãî ðîñòà êóëüòóð in vitro èñïîëüçóþò ãèäðîëèçàò êàçåèíà
ìîëîêà â êîíöåíòðàöèè 0.5—1.0 ã/ë (Êàëèíèí è äð., 1980).
Ñîãëàñíî äàííûì Êî÷åòêîâà è ñîàâòîðîâ (1961), â ãèäðî-
ëèçàòå êàçåèíà áîëüøå âñåãî ñîäåðæèòñÿ ïðîëèíà, ëåéöè-
íà + èçîëåéöèíà è ãëóòàìèíà.

Ãèäðîëèçàò êàçåèíà èñïîëüçîâàëè íà êàëëóñíîé êóëü-
òóðå Atropa belladonna â êà÷åñòâå ýêçîãåííîãî èñòî÷íèêà
àìèíîêèñëîò, è áûëî ïîêàçàíî, ÷òî èìåííî ïðîëèí ñïîñî-
áåí óñèëèâàòü ðîñòîâóþ è íèòðàòðåäóêòàçíóþ àêòèâíîñòü
êëåòîê (Salonen, Simola, 1989).

Îäíàêî, çàìåíèâ â ñðåäå NH
4

+ -èîí íà ãèäðîëèçàò êàçå-
èíà (äèàïàçîí èñïîëüçîâàííûõ êîíöåíòðàöèé 0—2 ã/ë),
ìû íå îáíàðóæèëè êàêîãî-ëèáî óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ
áåëêà â êëåòêàõ ñîè (Ñìîëîâ, Ñåìåíîâà, 2008).

Àììîíèéíûé ôàêòîð â æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè 361

Ðèñ. 2. Ïðåäïîëàãàåìàÿ ñõåìà ìåõàíèçìà âëèÿíèÿ ýêçîãåííîãî àììîíèÿ íà ïðîöåññ ñòèìóëÿöèè ãåòåðîòðîôíîé ôèêñàöèè óãëåêèñ-
ëîòû â öèòîïëàçìå ìèêñîòðîôíûõ êëåòîê êóëüòóðû in vitro.



Îòñóòñòâèå ýôôåêòà óñèëåíèÿ áåëêîâîãî ñèíòåçà ïðè
çàìåíå èîíîâ àììîíèÿ íà ãèäðîëèçàò êàçåèíà ìîæíî îáú-
ÿñíèòü ëèáî íèçêîé êàòàëèòè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ ðèáîñî-
ìàëüíûõ ñòðóêòóð êëåòîê, âûðàùåííûõ íà áåçàììîíèé-
íîé ñðåäå, ëèáî íèçêîé ïðîíèöàåìîñòüþ êëåòî÷íûõ ñòå-
íîê ñîè äëÿ ýêçîãåííûõ àìèíîêèñëîò ïî ñðàâíåíèþ ñ
òàêîâîé ó êëåòîê A. belladonna.

Â ïîëüçó ïåðâîãî ïðåäïîëîæåíèÿ (ò. å. íèçêàÿ êàòàëè-
òè÷åñêàÿ ñïîñîáíîñòü ðèáîñîì) ãîâîðèò òîò ôàêò, ÷òî äî-
áàâêà ãèäðîëèçàòà êàçåèíà ê ïèòàòåëüíîé ñðåäå âñå-òàêè
âûçûâàëà óâåëè÷åíèå (â 2 ðàçà) ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëà â
êëåòêàõ (Ñìîëîâ, Ñåìåíîâà, 2008). Íåáîëüøàÿ âåëè÷èíà
íàáëþäàâøåãîñÿ ýôôåêòà ìîãëà áûòü ñâÿçàíà ñ íèçêèì
ñîäåðæàíèåì ñîîòâåòñòâóþùèõ àìèíîêèñëîò (ãëèöèíà è
àëàíèíà) â ãèäðîëèçàòå êàçåèíà, êîòîðûå òðåáóþòñÿ äëÿ
íà÷àëà ñèíòåçà õëîðîôèëëà (×àéêà, Ñàâ÷åíêî, 1981).

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðèñóòñòâèå àììîíèÿ
â ñîñòàâå ïèòàòåëüíîé ñðåäû çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåò ñî-
äåðæàíèå õëîðîôèëëà â êëåòêàõ (Ñìîëîâ è äð., 1992), êî-
òîðûé âõîäèò â ñîñòàâ ñòðóêòóðû ïèãìåíò-ëèïîïðîòåèíî-
âûõ êîìïëåêñîâ õëîðîïëàñòîâ êëåòîê êóëüòóðû in vitro.
Ýòè êîìïëåêñû áûëè èäåíòè÷íû êîìïëåêñàì õëîðîïëàñ-
òîâ íàòèâíûõ êëåòîê ðàñòåíèé (Ñìîëîâ è äð., 1998). Ñâÿçü
ìåæäó óñèëåíèåì ñèíòåçà õëîðîôèëëà è èçìåíåíèåì íà-
ïðàâëåííîñòè ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ïîä äåéñòâèåì
àììîíèÿ (óñèëåíèå îáðàçîâàíèÿ àìèíîêèñëîò) (Bergmann
et al., 1976) âïîëíå îïðàâäàíà, ïîñêîëüêó îáðàçîâàíèå
ïèððîëüíûõ êîëåö õëîðîôèëëà ïðîèñõîäèò èç ìîëåêóë
àìèíî- è îðãàíè÷åñêèõ êèñëîò (×àéêà, Ñàâ÷åíêî, 1981).
Ñîãëàñíî äàííûì (Yamaya et al., 1977), ñîäåðæàíèå îðãà-
íè÷åñêèõ êèñëîò â êëåòêàõ, ïî-âèäèìîìó, äîñòàòî÷íî è íå
ìîæåò ëèìèòèðîâàòü ïðîöåññ áèîñèíòåçà õëîðîôèëëà.

Äåéñòâèòåëüíî, ïðè íàëè÷èè àììîíèÿ â íèòðàòñîäåð-
æàùåé ïèòàòåëüíîé ñðåäå íàáëþäàåòñÿ ðÿä ýôôåêòîâ:
óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ìåìáðàííûõ îáðàçîâàíèé â ôîòî-
ñèíòåçèðóþùèõ (â õëîðîïëàñòàõ) è íåôîòîñèíòåçèðóþ-
ùèõ (â ìèòîõîíäðèÿõ) îðãàíåëëàõ êëåòêè è óâåëè÷åíèå
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé ïëîòíîñòè öèòîïëàçìû
(Ñìîëîâ è äð., 2004). Óäàëåíèå àììîíèÿ èç ýòîé ïèòàòå-
ëüíîé ñðåäû ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ êîëè÷åñòâà ìåìáðàí-
íûõ îáðàçîâàíèé â õëîðîïëàñòàõ è ìèòîõîíäðèÿõ, ê ñíè-
æåíèþ ïëîòíîñòè öèòîïëàçìû, óâåëè÷åíèþ ÷èñëà è ðàç-
ìåðîâ êðàõìàëüíûõ çåðåí è íàêîïëåíèþ îñìèîôèëüíûõ
ãëîáóë â ôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãàíåëëàõ. Òàêèå èçìåíå-
íèÿ ÿâíî óêàçûâàþò íà ïîäàâëåíèå áåëêîâîé íàïðàâëåí-
íîñòè êëåòî÷íîãî îáìåíà.

Ñíèæåíèÿ êîëè÷åñòâà ìåìáðàí â õëîðîïëàñòàõ â îò-
ñóòñòâèå àììîíèÿ äîëæíû íåèçáåæíî ïðèâîäèòü ê ñíè-

æåíèþ ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ñïîñîáíîñòè êëåòîê è
óìåíüøåíèþ èõ áèîìàññû. Ïðè îöåíêå ñêîðîñòè ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîãî âûäåëåíèÿ O2 ó ìèêñîòðîôíûõ êëåòîê
ñîè, âûðàùåííûõ íà íèòðàòñîäåðæàùåé ñðåäå â ïðèñóòñò-
âèè è â îòñóòñòâèå ýêçîãåííîãî àììîíèÿ, âûøåñêàçàííîå
ïîëîæåíèå ñîáëþäàëîñü ïðè ðàñ÷åòå ñêîðîñòè âûäåëåíèÿ
O2 íà åäèíèöó ñóõîé ìàññû. Òîãäà êàê ïðè ðàñ÷åòå íà åäè-
íèöó õëîðîôèëëà ñêîðîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî âûäåëå-
íèÿ O2 êàëëóñîì ñîè áûëè âûøå ó êëåòîê, âûðàùåííûõ
áåç àììîíèéíîãî êîìïîíåíòà, ò. å. ó õëîðîïëàñòîâ ñ ìè-
íèìàëüíîé ëàìåëëÿðíîé è ãðàíàëüíîé ñèñòåìàìè (Ñìî-
ëîâ è äð., 2004). Ïî íàøåìó ìíåíèþ, òàêîå «íåñîîòâåòñò-
âèå» — óñèëåíèå ñêîðîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî âûäåëå-
íèÿ O2 íà åäèíèöó áèîìàññû è ïîäàâëåíèå ýòîãî æå
ïîêàçàòåëÿ ïðè ðàñ÷åòå íà åäèíèöó õëîðîôèëëà — â îòâåò
íà âîçäåéñòâèå ýêçîãåííîãî àììîíèÿ ìîæåò áûòü âûçâàíî
êîìïëåêñîì ïðè÷èí: à) ýêðàíèçàöèåé ïîâåðõíîñòíûìè
ôîòîñèíòåçèðóþùèìè êëåòêàìè êàëëóñà íèæåðàñïîëî-
æåííûõ ôîòîñèíòåçèðóþùèõ êëåòîê; á) àñèíõðîííîñòüþ
ïðîöåññîâ êëåòî÷íîãî ðîñòà è ñèíòåçà õëîðîôèëëà (Chag-
vardieff et al., 1988); â) ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè è ìåõàíèçìà-
ìè âëèÿíèÿ àììîíèÿ íà ïðîöåññ ðîñòà è ïðîöåññ áèîñèí-
òåçà ïèãìåíòà.

Â êàëëóñíîé êóëüòóðå ôîòîñèíòåçèðóþùèå ìèêñîò-
ðîôíûå êëåòêè èìåþò á*îëüøóþ ñêîðîñòü ðîñòà è áîëüøåå
íàêîïëåíèå áèîìàññû, ÷åì ãåòåðîòðîôíûå. Ïðè èíãèáè-
ðîâàíèè äèóðîíîì (10–5 Ì) ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ýëåêò-
ðîííîãî òðàíñïîðòà õëîðîïëàñòîâ íàêîïëåíèå áèîìàññû
ìèêñîòðîôíûõ êëåòîê ñíèæàåòñÿ äî óðîâíÿ áèîìàññû ãå-
òåðîòðîôíûõ (òàáë. 2), òàê êàê â íèõ ïðåêðàùàåòñÿ îáðà-
çîâàíèå âîññòàíîâëåííîãî ÍÀÄÔÍ2 è, êàê ñëåäñòâèå, ïðî-
èñõîäèò ïðåêðàùåíèå ïðîöåññà ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ôèê-
ñàöèè CO2.

Â ýêñïåðèìåíòàõ ñ êàëëóñíûìè êëåòêàìè ñîè (íåî-
ïóáëèêîâàííûå ðåçóëüòàòû) ìû íàáëþäàëè ïîëíîå ïîäàâ-
ëåíèå ïðîöåññà ñâåòîçàâèñèìîãî âîññòàíîâëåíèÿ íèòðàòà
ïðè ñîâìåñòíîì âíåñåíèè â ñðåäó íèòðàòíîãî è àììîíèé-
íîãî êîìïîíåíòîâ (40 ìÌ NO

3

– è 20 ìÌ NH
4

+ ). Ò. å. åñëè
ïîñòóïëåíèå ñâîáîäíîãî àììîíèÿ â êëåòêó íå îãðàíè÷åíî
åãî äåôèöèòîì, òî àññèìèëÿöèÿ ïîãëîùåííîãî íèòðàòà
îñóùåñòâëÿåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷åò âîññòàíîâè-
òåëÿ òåìíîâîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (òàáë. 2). Îòíîñèòåëüíàÿ
àññèìèëÿöèÿ íèòðàòà ôîòîñèíòåçèðóþùèìè êëåòêàìè
ñíèæàëàñü â ïðèñóòñòâèè äèóðîíà, åñëè îíè âûðà-
ùèâàëèñü íà ñðåäå áåç àììîíèÿ, ïðè÷åì ýòà âåëè÷èíà ñòà-
íîâèëàñü íèæå, ÷åì ó ãåòåðîòðîôíûõ êëåòîê (òàáë. 2). Ýòî
óêàçûâàåò íà òî, ÷òî 20—30 % ïîãëîùåííîãî íèòðàòà àñ-
ñèìèëèðóåòñÿ â êëåòêàõ çà ñ÷åò âîññòàíîâèòåëÿ ôîòîñèí-
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Êîëè÷åñòâî íèòðàòà (Qa), àññèìèëèðîâàííîãî òðåìÿ ðàçëè÷íûìè âàðèàíòàìè êëåòîê
ñîè (Mixo, Mixo+I è Hetero), âûðàùåííûõ íà àììîíèéñîäåðæàùåé è áåçàììîíèéíîé

ïèòàòåëüíûõ ñðåäàõ (ÌÑ) ê êîíöó ïàññàæà

Ïîêàçàòåëü
Ñðåäà, ñîäåðæàùàÿ NH + NO4

+

3

– Ñðåäà, ñîäåðæàùàÿ NO3

–

Mixo Mixo+I Hetero Mixo Mixo+I Hetero

Ñóõàÿ ìàññà, ìã 509 � 21 338 � 10 378 � 18 502 � 20 372 � 36 397 � 20

Qa, ìã NO3

– 69 � 7 44 � 4 51 � 3 63 � 5 32 � 4 52 � 5

Qa, ìã NO3

– íà 1 ã ñó-
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135 � 8 130 � 12 135 � 9 126 � 12 86 � 9 135 � 14

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Mixo — ìèêñîòðîôíûé êàëëóñ; Mixo+I — ìèêñîòðîôíûé êàëëóñ, âûðàùåííûé íà ñðåäå
ÌÑ ñ äîáàâêîé èíãèáèòîðà ôîòîñèíòåçà äèóðîíà (10–5 Ì); Hetero — ãåòåðîòðîôíûé êàëëóñ.



òåòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (Ñìîëîâ, Îëåéíèêîâà, 2003).
Ñëåäîâàòåëüíî, ñïîñîáíîñòü õëîðîïëàñòîâ ê ñâåòîçàâèñè-
ìîìó âîññòàíîâëåíèþ íèòðàòà ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê
äîïîëíèòåëüíóþ, ðåçåðâíóþ, âîçìîæíîñòü êëåòêè â îáåñ-
ïå÷åíèè ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ âîññòàíîâëåííûì
àçîòîì.

Íåäàâíÿÿ ðàáîòà, âûïîëíåííàÿ íà ïðîðîñòêàõ Arabi-
dopsis thaliana, ïîêàçàëà, ÷òî àììîíèéíîå îáåñïå÷åíèå ãî-
ëîäàþùèõ ïî àçîòó êëåòîê ìîæåò ïðèâîäèòü ê ýêñïðåññèè
ãåíîâ íåêîòîðûõ àëüòåðíàòèâíûõ îêñèäàç è ÍÀÄ(Ô)Í-äå-
ãèäðîãåíàç è ïîääåðæèâàòü ñ ïîìîùüþ ýòîé ñèñòåìû ðå-
äîêñ-ãîìåîñòàç êëåòêè, ïîâûøàþùèéñÿ èç-çà îòñóòñòâèÿ
íåîáõîäèìîñòè â âîññòàíîâëåíèè è óòèëèçàöèè íèòðàòà
(Escobar et al., 2006).

Êàêèì îáðàçîì àììîíèé, ïîñòóïàþùèé âìåñòå ñ íè-
òðàòîì, ñïîñîáåí âîçäåéñòâîâàòü íà ñâåòîçàâèñèìûé ïóòü
âîññòàíîâëåíèÿ íèòðàòà (ñì. òàáë. 2), ïîêà îñòàåòñÿ íåïî-
íÿòíûì, äàæå åñëè ïðèíÿòü âî âíèìàíèå ðåîðãàíèçàöèþ
äûõàòåëüíîé öåïè, âûçâàííóþ ýêñïðåññèåé ñèíòåçà ôåð-
ìåíòîâ (Escobar et al., 2006). Âî âñÿêîì ñëó÷àå, ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü êàê ïîäàâëåíèå àììîíèåì ðåàêöèé ñâåòî-
çàâèñèìîãî âîññòàíîâëåíèÿ íèòðàòà ïî ïðèíöèïàì îáðàò-
íîé ñâÿçè, òàê è ñêîîðäèíèðîâàííîå èçìåíåíèå àêòèâíî-
ñòè (èëè ðàçìåðà ïóëîâ?) ôåðìåíòîâ âîññòàíîâëåíèÿ íè-
òðàòà è àññèìèëÿöèè àììîíèÿ â õëîðîïëàñòíîì è (èëè)
öèòîïëàçìàòè÷åñêîì êîìïàðòìåíòå.

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî âñå ñâåòîçàâèñèìûå ïðîöåññû,
ñâÿçàííûå ñ ïðåîáðàçîâàíèåì ñâåòîâîé ýíåðãèè â ýíåð-
ãèþ õèìè÷åñêèõ ýêâèâàëåíòîâ (ÍÀÄÔÍ2 è ÀÒÔ), ïðîèñ-
õîäÿò íà âíóòðåííèõ ìåìáðàííûõ ñèñòåìàõ õëîðîïëàñ-
òîâ — ëàìåëëàõ ñòðîìû è ëàìåëëàõ ãðàí.

Ñâèäåòåëüñòâîì âîçäåéñòâèÿ àììîíèÿ íà ìåìáðàííûå
ñèñòåìû (íàïðèìåð, òîíîïëàñò) ìîæåò ñëóæèòü ôàêò ðå-
ìîáèëèçàöèè ýíäîãåííîãî íèòðàòà èç äîñòàòî÷íî êîíñåð-
âàòèâíîãî (ïî îòíîøåíèþ ê íèòðàòó) çàïàñíîãî êîìïàðò-
ìåíòà êëåòêè — âàêóîëè. Óñòàíîâëåíî (Beck, Renner,
1989), ÷òî äàæå â óñëîâèÿõ àçîòíîãî ãîëîäàíèÿ êëåòêè
Chenopodium rubrum ìîãëè èñïîëüçîâàòü âàêóîëÿðíûé
íèòðàò ëèøü ïðè äîáàâêå ê ñðåäå àììîíèéíîãî êîìïîíåí-
òà. Ñëåäîâàòåëüíî, ó÷èòûâàÿ àíàëîãè÷íîñòü îðãàíèçàöèè
âñåõ íàòèâíûõ áèîëîãè÷åñêèõ ìåìáðàí, ìîæíî ïðåäïîëî-

æèòü è ñïîñîáíîñòü àììîíèÿ âîçäåéñòâîâàòü íà äðóãèå
ìåìáðàííûå ñèñòåìû, â òîì ÷èñëå è íà ôîòîñèíòåçèðóþ-
ùèå.

Îáû÷íî àììîíèé íå ðàññìàòðèâàåòñÿ â êà÷åñòâå ýíäî-
ãåííîãî ðåãóëÿòîðà ýíåðãåòèêè õëîðîïëàñòà, òàê êàê ñ÷è-
òàåòñÿ, ÷òî åãî ñîäåðæàíèå â ñòðîìå íåçíà÷èòåëüíî. Îäíà-
êî ïðÿìîå îïðåäåëåíèå êîíöåíòðàöèè àììîíèÿ â âîäíîé
ôàçå òêàíåé è àïîïëàñòå ëèñòüåâ òîìàòîâ è ðàïñà äàåò çíà-
÷åíèÿ 0.5—1.5 ìÌ (Husted et al., 2000). Â êóëüòóðå òêà-
íåé, êàê ïîêàçàíî â ïðåäûäóùåé ÷àñòè îáçîðà, ýòà êîí-
öåíòðàöèÿ ìîæåò äîñòèãàòü è áîëåå âûñîêèõ çíà÷åíèé.

Êàê èçâåñòíî, â ôèçèîëîãè÷åñêîì äèàïàçîíå pH ýòîò
àìèí èìååò äâå ôîðìû — êàòèîííóþ (àììîíèé) è íåéòðà-
ëüíóþ (àììèàê). Íåéòðàëüíàÿ ôîðìà ñâîáîäíî ïðîíèêàåò
ñêâîçü êëåòî÷íûå ìåìáðàíû, ïîýòîìó àììîíèé, êàê è
äðóãèå ýíäîãåííûå àìèíû, ëåãêî òåðÿåòñÿ â ïðîöåññàõ âû-
äåëåíèÿ îðãàíåëë è, êàê ïðàâèëî, íå îáíàðóæèâàåòñÿ â
íèõ in vitro.

Â íàòèâíûõ êëåòêàõ ëèñòà êîíöåíòðàöèÿ àììèàêà
îäèíàêîâà âî âñåõ êîìïàðòìåíòàõ. Êîíöåíòðàöèÿ æå àì-
ìîíèÿ çàâèñèò îò çíà÷åíèÿ pH, ïîýòîìó è ðàçëè÷èÿ ìåæ-
äó êîíöåíòðàöèÿìè àììîíèÿ â êîìïàðòìåíòàõ êëåòêè
äîëæíû áûòü äîâîëüíî çíà÷èòåëüíûìè. Â òåìíîòå ñà-
ìûì êèñëûì êîìïàðòìåíòîì êëåòêè ÿâëÿåòñÿ âàêóîëü
(pH 5.6—6.0), à â öèòîçîëå è â õëîðîïëàñòàõ çíà÷åíèÿ pH
íàõîäÿòñÿ â äèàïàçîíå 7.5—7.8 (Heldt et al., 1973; Gout et
al., 1992). Òàêèì îáðàçîì, àììîíèé ìîæåò çàïàñàòüñÿ â âà-
êóîëÿõ. Íà ñâåòó pH ñòðîìû ïîâûøàåòñÿ, à â ëþìåíàõ
õëîðîïëàñòîâ ñíèæàåòñÿ äî 5.5—5.8 (Tikhonov et al.,
2008), ÷òî âûçûâàåò ïåðåðàñïðåäåëåíèå àììîíèÿ ìåæäó
ëþìåíîì è ñòðîìîé õëîðîïëàñòà â ñîîòâåòñòâèè ñ òðàíñ-
ìåìáðàííûì ãðàäèåíòîì H+: â ëþìåíàõ êîíöåíòðàöèÿ àì-
ìîíèÿ ðåçêî âîçðàñòàåò, à â ñòðîìå ñíèæàåòñÿ. Ñòðîìà
õëîðîïëàñòà ñòàíîâèòñÿ íàèáîëåå ùåëî÷íûì êîìïàðò-
ìåíòîì êëåòêè, ãäå çíà÷åíèå pH äîñòèãàåò âåëè÷èíû
7.8—8.0. Ñëåäîâàòåëüíî, â ñîîòâåòñòâèè ñ òðàíñìåìáðàí-
íûìè ãðàäèåíòàìè pH íà ñâåòó â ñòðîìå õëîðîïëàñòîâ
êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ ñòàíîâèòñÿ íèæå, ÷åì â öèòîçîëå,
è â 100—1000 ðàç íèæå, ÷åì â ëþìåíàõ.

Êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ â ñòðîìå îñâåùåííûõ õëîðî-
ïëàñòîâ äîëæíà áûòü íå íèæå 0.5 ìÌ, ÷òîáû îáåñïå÷è-
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Ðèñ. 3. Âëèÿíèå àììîíèÿ íà ñèíòåç ÀÒÔ (1, 2) è ÄH+-ñâåòîèíäóöèðîâàííîå ïîãëîùåíèå ïðîòîíîâ õëîðîïëàñòàìè ãîðîõà (3, 4) â
ðåàêöèÿõ, êàòàëèçèðóåìûõ ïåðåíîñîì ýëåêòðîíîâ îò âîäû ê ìåòèëâèîëîãåíó (1, 3), è â öèêëè÷åñêîé ðåàêöèè ÔÑ1 ñ ôåíàçèíìåòî-

ñóëüôàòîì â ïðèñóòñòâèè äèóðîíà (2, 4).

Ñèíòåç ÀÒÔ è óðîâåíü ÄH+ èçìåðÿëè â ìêìîëü íà 1 ìã õëîðîôèëëà çà 1 ÷ è ìêýêâ H+ íà 1 ìã õëîðîôèëëà ñîîòâåòñòâåííî. Óñëîâèÿ ïðîâåäåíèÿ ðåàêöèé
è ìåòîäû èçìåðåíèÿ ñì. â ðàáîòå: Opanasenko et al., 2002.



âàòü àêòèâíûé ñèíòåç àìèíîêèñëîò ãëóòàìèíñèíòåòàçàìè
õëîðîïëàñòà, ïîñêîëüêó äëÿ ýòèõ ôåðìåíòîâ çíà÷åíèÿ Km
ïî àììîíèþ ëåæàò â îáëàñòè 0.5—0.6 ìÌ (Ïóøêèí è äð.,
1983).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ â ñòðîìå íå
äîëæíà áûòü áîëüøå 1—2 ìÌ, òàê êàê âûøå ýòèõ êîí-
öåíòðàöèé àììîíèé âûñòóïàåò êàê ýôôåêòèâíûé ðàçîá-
ùèòåëü ïðîöåññîâ ïåðåíîñà ýëåêòðîíîâ è ñèíòåçà ÀÒÔ.
Îí ñíèæàåò ñêîðîñòü ñèíòåçà ÀÒÔ, óñêîðÿåò ïåðåíîñ
ýëåêòðîíîâ íà íàòèâíûé (ÍÀÄÔ+) èëè èñêóññòâåííûé àê-
öåïòîð è âûçûâàåò íàáóõàíèå ôîòîñèíòåçèðóþùèõ îðãà-
íåëë. Ïðè êîíöåíòðàöèè àììîíèÿ, ðàâíîé 5—6 ìÌ, ôîòî-
ôîñôîðèëèðîâàíèå â õëîðîïëàñòàõ ïîëíîñòüþ ïðåêðàùà-
åòñÿ è òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå àììîíèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â
ïîëíîé ìåðå.

Èçâåñòåí ðåãóëÿòîðíûé ýôôåêò íèçêèõ êîíöåíòðàöèé
àììîíèÿ íà õëîðîïëàñòàõ, êîãäà îí íå èíãèáèðóåò, à ñòè-
ìóëèðóåò ñèíòåç ÀÒÔ, êàòàëèçèðóåìûé ëèíåéíûì ïåðå-
íîñîì ýëåêòðîíîâ îò âîäû ê àêöåïòîðàì ÔÑ1 (Giersch,
1981; Îïàíàñåíêî è äð., 1988; Pick, Weiss, 1988). Áàçàëü-
íûé è ñîïðÿæåííûé ïåðåíîñ ýëåêòðîíîâ óñêîðÿëñÿ ïðè
ýòèõ êîíöåíòðàöèÿõ, â òî âðåìÿ êàê ðàçîáùåííûé òðàíñ-
ïîðò íå èçìåíÿëñÿ. Öèêëè÷åñêîå ôîòîôîñôîðèëèðîâàíèå
â ÔÑ1, êàòàëèçèðóåìîå ôåíàçèíìåòîñóëüôàòîì, èíãèáè-
ðîâàëîñü àììîíèåì â êîíöåíòðàöèÿõ 0.2—0.5 ìÌ íà
40—50 % (Îïàíàñåíêî è äð., 1988). Òå æå êîíöåíòðàöèè
àììîíèÿ èíãèáèðîâàëè ñâåòîèíäóöèðîâàííîå ïîãëîùå-
íèå ïðîòîíîâ õëîðîïëàñòàìè, ÷òî óêàçûâàåò íà ÿâíîå ñíè-
æåíèå ïðîòîííîãî ãðàäèåíòà íèçêèìè êîíöåíòðàöèÿìè
àììîíèÿ (ðèñ. 3). Ñíèæåíèå ãðàäèåíòà pH íà òèëàêîèä-
íûõ ìåìáðàíàõ ñîïðîâîæäàåòñÿ ñíèæåíèåì pH ñòðîìû è,
ñëåäîâàòåëüíî, äîëæíî ïðèâîäèòü ê óâåëè÷åíèþ êîíöåíò-
ðàöèè àììîíèÿ â ñòðîìå è ñòèìóëÿöèè ãëóòàìèíñèíòàç
íàòèâíîãî õëîðîïëàñòà.

Òàêèì îáðàçîì, ñèíòåç ÀÒÔ çà ñ÷åò ëèíåéíîãî ïåðå-
íîñà ýëåêòðîíîâ îò âîäû ê ÍÀÄÔ+ çàùèùåí îò òîêñè÷åñ-
êîãî äåéñòâèÿ àììîíèÿ ãîðàçäî ëó÷øå, ÷åì öèêëè÷åñêîå
ôîòîôîñôîðèëèðîâàíèå â ÔÑ1, êîòîðîå âïîëíå ìîæåò
êàòàëèçèðîâàòüñÿ èçáûòêîì âîññòàíîâëåííîãî ôåððåäîê-
ñèíà.

Ñòèìóëÿöèÿ ñèíòåçà ÀÒÔ ïðè ëèíåéíîì ïåðåíîñå
ýëåêòðîíîâ îò âîäû ê àêöåïòîðàì ÔÑ1 ìåòèëâèîëîãåíó
èëè ÍÀÄÔ+ íàáëþäàëàñü â ïðèñóòñòâèè ðàçëè÷íûõ ïðî-
íèêàþùèõ ìîíîàìèíîâ è ýíäîãåííîãî äèàìèíà — ïóò-
ðåñöèíà (Ioannidis et al., 2006). Ðîëü ïóòðåñöèíà â ðåãóëÿ-
öèè ìåòàáîëèçìà â æèâîòíûõ è ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ àê-
òèâíî èññëåäóåòñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ.

Ìåõàíèçìû ñòèìóëÿöèè è ðàçîáùåíèÿ ñèíòåçà ÀÒÔ
àììîíèåì ïîêà íåÿñíû. Èçâåñòíî, ÷òî íà ñâåòó àììîíèé
íàêàïëèâàåòñÿ â òèëàêîèäíûõ ëþìåíàõ â ñîîòâåòñòâèè ñ
âåëè÷èíîé ãðàäèåíòà pH. Ýëåêòðè÷åñêèé ïîòåíöèàë íà
ìåìáðàíå ïðè ýòîì óâåëè÷èâàåòñÿ âñåãî íà 5—10 ìÂ
(Pick, Weiss, 1988), òàê êàê ïîëîæèòåëüíûé çàðÿä àììî-
íèÿ êîìïåíñèðóåòñÿ àíèîíàìè õëîðà, ïîñòóïàþùèìè â
ëþìåí. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî êîíöåíòðàöèîííûå ãðàäèåí-
òû àììîíèÿ è õëîðà èíäóöèðóþò íàáóõàíèå òèëàêîèäîâ è
óòå÷êó èç ëþìåíîâ êàòèîíîâ àìèíà èëè ïðîòîíîâ. Â òèëà-
êîèäíûõ ìåìáðàíàõ õëîðîïëàñòîâ áûëè îáíàðóæåíû êà-
íàëû äëÿ êàëèÿ, õëîðà è äâóõâàëåíòíûõ êàòèîíîâ (Sarka-
di, Parker, 1991; Pottosin, Schonknecht, 1996). Êðîìå òîãî,
áûë íàéäåí êàíàë, ïîäîáíûé ïîðå, ñïîñîáíûé òðàíñïîð-
òèðîâàòü áîëåå êðóïíûå ìîëåêóëû (Hinnah, Wagner,
1998), â òîì ÷èñëå, âåðîÿòíî, è êàòèîíû ðàçëè÷íûõ àìè-
íîâ. Îäíàêî ýòè êàíàëû èäåíòèôèöèðîâàíû ïîêà òîëüêî ñ
ïîìîùüþ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ (ïàò÷-êëàìï,

ìèêðîýëåêòðîäû), êîòîðûå íå äàþò èíôîðìàöèè î ïðèðî-
äå è ëîêàëèçàöèè êàíàëîâ.

Òàêèì îáðàçîì, âëèÿíèå íèçêèõ êîíöåíòðàöèé àììî-
íèÿ íà ýíåðãåòèêó õëîðîïëàñòà ìîæåò áûòü îòíåñåíî ê ðå-
ãóëÿòîðíûì (íåñóáñòðàòíûì) ýôôåêòàì. Çà ñ÷åò ýòîãî
äåéñòâèÿ ìîãóò ñòèìóëèðîâàòüñÿ îáðàçîâàíèå ÀÒÔ è
ÍÀÄÔÍ2 in vivo, ïîâûøàòüñÿ êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ â
ñòðîìå õëîðîïëàñòà è ñîîòâåòñòâåííî óñèëèâàòüñÿ ïðî-
öåññû, ñâÿçàííûå ñ óòèëèçàöèåé óãëåðîä- è àçîòñîäåðæà-
ùèõ ñîåäèíåíèé êëåòêè.

Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ïîêà ïðåæäåâðåìåííî äåòàëüíî
îáñóæäàòü ìåõàíèçì âëèÿíèÿ èîíà àììîíèÿ íà âûøåîïè-
ñàííûå ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå.
Òåì íå ìåíåå ñóùåñòâóþùèå ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå
ïîçâîëÿþò ïðåäëîæèòü ê ðàññìîòðåíèþ ñëåäóþùèå âàðè-
àíòû ñöåíàðèÿ âîçìîæíîãî ìåõàíèçìà âîçäåéñòâèÿ. 1. Ïî-
ñòóïëåíèå NH

4

+ â êëåòêó (èëè êàêîé-ëèáî åå êîìïàðòìåíò)
ñîïðîâîæäàåòñÿ òðàíñïîðòîì H+ èç îäíîãî êîìïàðòìåíòà
â äðóãîé (èëè â îêðóæàþùóþ ñðåäó) ïðèâîäèò ê èçìåíå-
íèþ ïîêàçàòåëÿ pH è êàê ñëåäñòâèå — ê èçìåíåíèþ àê-
òèâíîñòè ôåðìåíòîâ ñîîòâåòñòâóþùèõ êîìïàðòìåíòîâ
èëè ïðîäóêöèè ýíåðãåòè÷åñêèõ ýêâèâàëåíòîâ. 2. Ïîã-
ëîùåííûé NH

4

+ íå âåñü óòèëèçèðóåòñÿ êëåòêîé â àçîòñî-
äåðæàùèå îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ. Íåèñïîëüçîâàííàÿ
÷àñòü «ñâîáîäíîãî» àììîíèÿ, âîçìîæíî, ñïîñîáíà ó÷àñò-
âîâàòü â ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ âûñîêîìîëåêóëÿðíûõ êîìïîíåíòîâ îòäåëüíûõ
ñòðóêòóð êëåòêè, íàïðèìåð, áåëêîâûõ è (èëè) íóêëåèíî-
âûõ ñîñòàâëÿþùèõ ðèáîñîì ëèáî èõ êàòàëèòè÷åñêèõ öåí-
òðîâ, à òàêæå â ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ òðàíñôîðìàöèè
ýíåðãèè â õëîðîïëàñòàõ.

Ïî-âèäèìîìó, íå ñëó÷àéíî, íåñìîòðÿ íà ñïîñîáíîñòü
ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ê òåìíîâîìó è ñâåòîâîìó âîññòàíîâ-
ëåíèþ íèòðàòà, òîëüêî ïðè îïðåäåëåííûõ ñî÷åòàíèÿõ íè-
òðàòíîé è àììîíèéíîé ôîðì ìèíåðàëüíîãî àçîòà äîñòèãà-
þòñÿ íàèëó÷øèé ðîñò è ðàçâèòèå ðàñòåíèé. Õîòÿ èññëåäî-
âàíèÿ ïðè÷èí ýòîãî ÿâëåíèÿ ïðîäîëæàþòñÿ (Ruan et al.,
2007), òåì íå ìåíåå óæå ñåé÷àñ ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíåííîå ïðåäñòàâëåíèå î ñíèæåíèè ýíåðãî-
çàòðàò ðàñòåíèÿ ïðè óòèëèçàöèè ñâîáîäíîãî àììîíèÿ (ïî
ñðàâíåíèþ ñ íèòðàòîì) è, âñëåäñòâèå ýòîãî, óâåëè÷åíèè
ïðîäóêòèâíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà òðåáóåò íåêî-
òîðîé êîððåêòèðîâêè.
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In the present review the role of ammonium component not connected with the synthesis of nitrogen-contai-
ning substances in plant cells is discussed. In particular, it is devoted to the influence of NH4

+ ions on the mor-
phological changes of surface root cells, heterotrophic CO2 fixation by cells, dark and light-dependent reduction
of nitrate in plant cells, formation and functioning of cytoplasmic ribosomes in plant cells and function of photo-
synthesizing organelle membrane systems. Our experimental data together with the results of the other resear-
chers allow us to look at ammonium participation in the life of plant cells more widely and not to consider NH4

+

ions only as a substrate for ketoacids amination processes in plant cells.
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