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Þ. Â. Ãàìàëåé
Àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä ìåçîôèëëà è îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû

Àããëþòèíàöèÿ õëîðîïëàñòîâ è îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê îòíîñÿòñÿ ê ðàçíûì òêàíÿì âûñøèõ
ðàñòåíèé: àããëþòèíàöèÿ — ê ìåçîôèëëó ëèñòüåâ, îáëèòåðàöèÿ — ê îñåâîé ôëîýìå. Â ðàâíîé ñòåïåíè
ïðîèçâîäíûå îò áëîêàäû ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ, îáà ÿâëåíèÿ ñèíõðîííû è ñ îäèíàêîâûì óñïåõîì ìî-
ãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ äèàãíîñòèêè ñåçîííûõ âñïûøåê è ïàóç ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè.
Óñòàíîâëåíà ïðèðîäà ïîäâèæíîñòè õëîðîïëàñòîâ è èõ ñâÿçàííûõ ñ äèíàìèêîé ýêñïîðòà ÷åëíî÷íûõ ïå-
ðåìåùåíèé ìåæäó ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è êëåòî÷íîé ïåðèôåðèåé. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ÿäåðíàÿ îáîëî÷-
êà — áàçîâàÿ ñòðóêòóðà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, âíóòðè êîòîðîé ðàñïðåäåëåíû õëîðîïëàñòû. Àêòèâà-
öèÿ ôîòîñèíòåçà è íàêîïëåíèÿ ñàõàðîâ â ñåòè èíäóöèðóåò åå ýêñïàíñèþ, ñîïðîâîæäàåìóþ öåíòðîáåæ-
íûì ðàññåèâàíèåì õëîðîïëàñòîâ. Áëîêàäà ôîòîñèíòåçà âûçûâàåò îáðàòíûé ýôôåêò — êîëëàïñ ñåòè, åå
âîçâðàò ê èñòîêó. Öåíòðîñòðåìèòåëüíûé êîëëàïñ ñîïðîâîæäàåòñÿ êîíöåíòðèðîâàíèåì ïëàñòèä âîêðóã
ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ïîäâèæíîñòü ñåòè è íàõîäÿùèõñÿ âíóòðè íåå õëîðîïëàñòîâ îáðàòèìà. Îíà çàâèñèìà
îò ñåçîííûõ êîëåáàíèé èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà. Èçìåíåíèÿ îáúåìà ñèòîâèäíûõ òðóáîê,
âûçâàííûå òîé æå ïðè÷èíîé, íåîáðàòèìû. Êàæäàÿ ñåçîííàÿ âîëíà ôîòîñèíòåçà è ðàñïðåäåëåíèÿ ñàõàðîâ
ôîðìèðóåò íîâóþ ïîðöèþ òðóáîê, ñìåíÿþùèõ îáëèòåðèðîâàííûå.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ïëàñòèäû, ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü, öèòîñêåëåò, ïîäâèæíîñòü, ôîòîñèíòåç, ýêñ-
ïîðò ôîòîñèíòàòîâ, ñèòîâèäíûå òðóáêè, àããëþòèíàöèÿ, îáëèòåðàöèÿ.

Èñòîðèÿ òåðìèíîâ

«Àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä» è «îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ
òðóáîê» — òåðìèíû, äîøåäøèå äî íàñ èç âðåìåí ðàñöâå-
òà ïðèæèçíåííîé îïòè÷åñêîé ìèêðîñêîïèè ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé (êîíåö XIX—íà÷àëî XX â.; cì.: De Bary, 1877;
Haberlandt, 1888; Senn, 1908; Guilliermond, 1934; Esau,
1953). «Àããëþòèíàöèÿ» — â òî÷íîì ïåðåâîäå «ñëèïà-
íèå», â áîëåå ðàñïðîñòðàíåííîì óïîòðåáëåíèè — êîí-
öåíòðèðîâàíèå ïëàñòèä âîêðóã îáîëî÷êè êëåòî÷íîãî
ÿäðà, íàáëþäàåìîå â êëåòêàõ ìåçîôèëëà ðàñòåíèé, íå
ñáðàñûâàþùèõ ëèñòâó íà çèìó, íî èìåþùèõ çèìíþþ ïà-
óçó ôîòîñèíòåòè÷åñêîé è ýêñïîðòíîé àêòèâíîñòè (Haber-
landt, 1888; Senn, 1908). «Îáëèòåðàöèÿ» ñèòîâèäíûõ òðó-
áîê ôëîýìû — èõ «ñïëþùèâàíèå» èëè äðóãèå âàðèàíòû
äåôîðìàöèè, ñîïðîâîæäàåìûå óòðàòîé ïîëîñòè, ñëóæà-
ùåé êàíàëîì äëÿ òðàíñïîðòà ýêññóäàòà, â òîò æå ïåðèîä
âðåìåíè è ïîä âëèÿíèåì áëîêàäû òåõ æå ïðîöåññîâ (De
Bary, 1877; Esau, 1969). ßâëÿÿñü ñòðóêòóðíûìè ïðîÿâëå-
íèÿìè ñåçîííûõ ïàóç ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà â ïåðèîäû
ïîêîÿ ðàñòåíèé, îáà ÿâëåíèÿ ñèíõðîííû. Íî, ëîêàëèçî-
âàííûå â ðàçíûõ òêàíÿõ, ïî ìåòîäè÷åñêèì ïðè÷èíàì îíè
íåóäîáíû äëÿ îäíîâðåìåííîãî íàáëþäåíèÿ ïîä ìèêðî-
ñêîïîì. Â óñëîâèÿõ ñåçîííîãî êëèìàòà îáà ÿâëåíèÿ îáû÷-
íû äëÿ ìíîãèõ âå÷íîçåëåíûõ äðåâåñíûõ è çèìíåçåëåíûõ
òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé è îòðàæàþò îòñóòñòâèå òåìïåðà-
òóðíûõ óñëîâèé äëÿ ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà â çèìíèé ïå-
ðèîä (Haberlandt, 1888; Senn, 1908). Â àðèäíûõ çîíàõ òà-

êîé æå ýôôåêò âûçûâàþò ñåçîííûå ïàóçû âîäîñíàáæåíèÿ
(Haberlandt, 1888; Esau, 1969; Ãàìàëåé, 1998). Ýêñïåðè-
ìåíòàëüíî îáà ÿâëåíèÿ ìîãóò áûòü âûçâàíû íåñêîëüêèìè
ñóòêàìè êîíòðîëèðóåìîé òåìíîòû (Ãàìàëåé, 2004; Kwok,
Hanson, 2004a). Â íàñòîÿùåé ñòàòüå ýôôåêòû àããëþòèíà-
öèè ïëàñòèä ìåçîôèëëà è îáëèòåðàöèè ñèòîâèäíûõ òðó-
áîê ôëîýìû ïðîàíàëèçèðîâàíû ñ öåëüþ ïðîâåðêè ãèïîòå-
çû ëîêàëèçàöèè õëîðîïëàñòîâ è ïóëîâ íàêîïëåíèÿ ôîòî-
ñèíòàòîâ â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (âàêóîìå) âûñøèõ
ðàñòåíèé (Ãàìàëåé, 1994, 2013).

Àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä

Ýôôåêò àããëþòèíàöèè ïëàñòèä èçâåñòåí ñ êîíöà
XIX â. èç ìàòåðèàëîâ ïðèæèçíåííîé ìèêðîñêîïèè õëî-
ðåíõèìû ëèñòüåâ ìíîãèõ ðàñòåíèé. Ïåðâûìè îáúåêòàìè
èññëåäîâàíèé áûëè êëåòêè âûñøèõ âîäîðîñëåé, ìõîâ,
ïëàóíîâ, ïàïîðîòíèêîâ (Famintzin, Borodin, 1867; Haber-
landt, 1888; Senn, 1908). Äàëåå ïîñëåäîâàëè ñåçîííûå íà-
áëþäåíèÿ çà ëîêàëèçàöèåé õëîðîïëàñòîâ â êëåòêàõ ìåçî-
ôèëëà õâîéíûõ. Îíè ïîêàçàëè, ÷òî ïåðèôåðè÷åñêîå èõ
ðàñïðåäåëåíèå â ëåòíèé ïåðèîä ìåíÿåòñÿ íà êîíöåíòðè-
ðîâàíèå âîêðóã êëåòî÷íîãî ÿäðà â çèìíèé (Àëåêñàíäðîâ,
Ñàâ÷åíêî, 1950; Ãåíêåëü, Áàðñêàÿ, 1960; Îâñÿííèêîâ,
Ñåìêèíà, 2014). Ïåðåìåùåíèÿ õëîðîïëàñòîâ îò êëåòî÷-
íîé ïåðèôåðèè ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå îáû÷íî ñîïðîâîæäà-
þòñÿ äåâàêóîëèçàöèåé êëåòîê ìåçîôèëëà, âïëîòü äî ðàñ-
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ïàäà íà ôðàãìåíòû è ïîëíîé óòðàòû öåíòðàëüíîé âàêóî-
ëè. Ïîçæå àíàëîãè÷íûå ÿâëåíèÿ áûëè îïèñàíû íà
ëèñòüÿõ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé: äåðåâüåâ, êóñòàðíè-
êîâ, òðàâ, çèìóþùèõ ïîä ñíåãîì, ýëîäåè, âûíóòîé
èç-ïîäî ëüäà (Áàðñêàÿ, 1962, 1964; Áàðñêàÿ, Áàëèíà,
1964). Îäíè àâòîðû îïèñûâàëè àãëëþòèíàöèþ ïëàñòèä
êàê íîðìàëüíîå ôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå â ïåðèîä
çèìíåãî ïîêîÿ (Famintzin, Borodin, 1867; Haberlandt, 1888;
Àëåêñàíäðîâ, Ñàâ÷åíêî, 1950; Îâñÿííèêîâ, Ñåìêèíà,
2014), äðóãèå — êàê ýòàï èõ çèìíåãî ðàçðóøåíèÿ (Áàð-
ñêàÿ, 1964; Áàðñêàÿ, Áàëèíà, 1964; Ìèðîñëàâîâ è äð.,
1992). Òî÷íûé ïåðåâîä òåðìèíà «àããëþòèíàöèÿ» (ñëèïà-
íèå) (Haberlandt, 1888) íå ïðåäïîëàãàåò íè ñëèÿíèÿ,
íè ðàçðóøåíèÿ õëîðîïëàñòîâ ïðè êîíöåíòðèðîâàíèè íà
ÿäåðíîé îáîëî÷êå. Ðàçíîîáðàçèå ìíåíèé, âîçìîæíî, âû-
çâàíî ðàçëè÷èÿìè êîíêðåòíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè îòñóò-
ñòâèÿ óñëîâèé äëÿ ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà. Ïî ìåðå íà-
êîïëåíèÿ ìàòåðèàëîâ ïîëåìèêà, âîçíèêøàÿ ïî ýòîìó âî-
ïðîñó, çàâåðøèëàñü âñå-òàêè â ïîëüçó ñåçîííîé
îáðàòèìîñòè àããëþòèíàöèè õëîðîïëàñòîâ. Äàæå åñëè êà-
êàÿ-òî ÷àñòü ïëàñòèä è ñëèâàåòñÿ èëè ðàçðóøàåòñÿ îñå-
íüþ, èõ ïîïóëÿöèÿ ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàåòñÿ â õîäå
îáðàòíûõ ïðîöåññîâ äðîáëåíèÿ èëè äåëåíèÿ âåñíîé (Ìè-
ðîñëàâîâ è äð., 1992; Îâñÿííèêîâ, Ñåìêèíà, 2014). Íå àê-
öåíòèðóÿñü íà âîïðîñàõ äåãðàäàöèè, äîñòàòî÷íî êîíñòà-
òèðîâàòü ðàñïðåäåëåíèå õëîðîïëàñòîâ â ïåðèîä îòñóòñò-
âèÿ ôîòîñèíòåçà êàê èõ ïëîòíîå ñêîïëåíèå âîêðóã
êëåòî÷íîãî ÿäðà. Ñîãëàñíî ïðèâåäåííûì âûøå äàííûì
î÷åâèäíî, ÷òî àããëþòèíàöèÿ íå ÿâëÿåòñÿ èñêëþ÷èòåëü-
íûì ñâîéñòâîì êàêîé-òî èçáðàííîé ãðóïïû âûñøèõ ðàñ-
òåíèé, îíà — óíèâåðñàëüíîå ñëåäñòâèå îòñóòñòâèÿ ôîòî-
ñèíòåçà, íåçàâèñèìîå îò òàêñîíîìè÷åñêîé ñïåöèôèêè
îáúåêòà.

Ïåðâûå èññëåäîâàòåëè àããëþòèíàöèè õëîðîïëàñòîâ
íå òîëüêî îáðàòèëè âíèìàíèå íà âçàèìîñâÿçü ìåæäó èç-
ìåíåíèÿìè âíóòðèêëåòî÷íîé òîïîãðàôèè õëîðîïëàñòîâ è
âàêóîëåé, íî, ñóäÿ ïî ðèñóíêàì, ïðèâîäèìûì â èõ ñòàòü-
ÿõ, äîïóñêàëè ëîêàëèçàöèþ õëîðîïëàñòîâ âíóòðè îáùåé
ìåìáðàííîé êàìåðû (ñì.: Íaberlandt, 1888; Senn, 1908).
Ïðèðîäà ìåìáðàíû íå ìîãëà áûòü óñòàíîâëåíà ïî òåõíè-
÷åñêèì âîçìîæíîñòÿì ìèêðîñêîïèè â òîò ïåðèîä. Ñ ïåðå-
õîäîì ê íàáëþäåíèÿì ôèêñèðîâàííûõ (ìåðòâûõ) ïðåïà-
ðàòîâ èíòåðåñ ê ñåçîííîé äèíàìèêå òîïîãðàôèè êëåòîê
ìåçîôèëëà íà äëèòåëüíîå âðåìÿ ïðîïàë.

Âîçâðàò ê ýòîé òåìàòèêå ïðîèçîøåë â îáçîðíûõ
ñòàòüÿõ, ïîÿâèâøèõñÿ âñëåä çà âîññòàíîâëåíèåì â íà÷àëå
XXI â. ïðèæèçíåííûõ íàáëþäåíèé íîâûìè ìåòîäàìè
êîíôîêàëüíîé ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè (Köhler
et al., 1997; Köhler, Hanson, 2000; Kwok, Hanson, 2004à).
ßâëåíèå àããëþòèíàöèè ïëàñòèä îêàçàëîñü îòêðûòûì âòî-
ðè÷íî. Ðèñóíêè àâòîðîâ ïåðâîé âîëíû èññëåäîâàíèé îêà-
çàëèñü íå çàáûòû, îíè òåïåðü âíîâü ïîÿâëÿþòñÿ è îáñóæ-
äàþòñÿ â îáçîðíûõ ñòàòüÿõ (Gray et al., 2001). Íîâûé òåõ-
íè÷åñêèé óðîâåíü äàë âîçìîæíîñòü áîëåå äåòàëüíî
(ñ á *îëüøèì ðàçðåøåíèåì è êîíòðàñòíûì ôëóîðåñöåíò-
íûì îêðàøèâàíèåì) íàáëþäàòü äèíàìèêó è äåòàëè ïðè-
æèçíåííûõ ÷åëíî÷íûõ ïåðåìåùåíèé õëîðîïëàñòîâ
(Kwok, Hanson, 2004à, 2004b; Gunning, 2005, 2007). Â ÷à-
ñòíîñòè, áûëî ïîäòâåðæäåíî, ÷òî àããëþòèíàöèÿ ñîâñåì
íå îáÿçàòåëüíî çàâåðøàåòñÿ ñëèÿíèåì õëîðîïëàñòîâ,
îáû÷íî ïðîöåññ îãðàíè÷èâàåòñÿ èõ êîíöåíòðèðîâàíèåì
âîêðóã ÿäðà áåç çàìåòíûõ èçìåíåíèé ÷èñëåííîñòè. Åñëè
îíè èìåþò ìåñòî, òî ñåçîííî îáðàòèìû.

Ïðîèñõîæäåíèå ìåìáðàííîé êàìåðû, â êîòîðîé äèñ-
ëîöèðîâàíû õëîðîïëàñòû è âíóòðè êîòîðîé îíè èçîáðà-

æàëèñü íà ðèñóíêàõ (Íaberlandt, 1888; Senn, 1908), ê
ýòîìó âðåìåíè ñòàëî ïðåäìåòîì îñòðûõ äèñêóññèé â ëè-
òåðàòóðå. Îäíè àâòîðû ðàññìàòðèâàþò åå êàê ïðîèçâîä-
íóþ îò ôðàãìåíòîâ ìåìáðàííîé îáîëî÷êè ñàìèõ ïëàñòèä
(èõ «ñòðîìóë»: Köhler, Hanson, 2000; Hanson, Sattarzadeh,
2008, 2011). Äðóãèå — êàê îáùóþ äëÿ âñåõ ïëàñòèä ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêóþ ìåìáðàííóþ ñåòü, èçâåñòíóþ ïî ìàòå-
ðèàëàì ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê
(McLean et al., 1988; Whatley, 1992; Ãàìàëåé, 1994). Â íî-
âîé èíòåðïðåòàöèè îíà ïðåäñòàâëåíà ïîäâèæíûì ìåìá-
ðàííûì ïîòîêîì. Ïîòîêîì íàäêëåòî÷íûì, ò. å. ïåðåòåêà-
þùèì èç êëåòêè â êëåòêó â âèäå ñâÿçóþùåé èõ ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ñåòè. Â åå ñîñòàâ âõîäÿò: ìåìáðàííàÿ
îáîëî÷êà êëåòî÷íîãî ÿäðà, âíóòðèöèòîïëàçìàòè÷åñêèå
ìåìáðàííûå ýëåìåíòû ñåòè, âàêóîëè, âïëîòü äî öåíòðàëü-
íîé, ïëàçìîäåñìû â êà÷åñòâå ìåæêëåòî÷íûõ ñâÿçåé ñåòè,
ïîëîñòè ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû êàê ìîäèôèöèðîâàí-
íûå âàêóîëè äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ â òðóáêè êëåòîê. Âñÿ
ñîâîêóïíîñòü ýëåìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè òðàê-
òóåòñÿ êàê åäèíàÿ ìåìáðàííàÿ óïàêîâêà ýêñïîðòíîãî ïî-
òîêà ôîòîñèíòàòîâ («óãëåâîäíûé ïèùåâîé òðàêò»: Ãàìà-
ëåé 2009, 2013). Â ñâÿçè ñ ýòèì ïîÿâëÿþòñÿ íîâûå òåðìè-
íû: «âàêóîì» è îãðàíè÷èâàþùàÿ åãî ýíäîìåìáðàíà —
«òîíîïëàñò», íå êëåòêè, ðàñòåíèÿ.

Ïîñëå ïóáëèêàöèè ðÿäà äîïîëíèòåëüíûõ àðãóìåíòîâ
â ïîëüçó ãèïîòåçû î ëîêàëèçàöèè õëîðîïëàñòîâ âíóòðè
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè íå êëåòîê, à öåëîãî ðàñòåíèÿ
(Ãàìàëåé, 1994, 2004; Baluska et al., 2006; Schattat et al.,
2011a, 2011b, 2012) ïðèðîäà öèêëè÷åñêèõ ïåðåìåùåíèé
õëîðîïëàñòîâ îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè ê êëåòî÷íîé ïåðèôå-
ðèè ñòàëà, íàêîíåö, áîëåå ïîíÿòíîé. Ñîãëàñíî ïðåäëî-
æåííîé ãèïîòåçå, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà — áàçîâàÿ ñòðóêòóðà
ïîäâèæíîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, â êîòîðîé ëîêàëè-
çîâàíû õëîðîïëàñòû (Ãàìàëåé, 1994, 2009, 2013). Ïîòîê
ñåòè ðåãóëèðóåòñÿ ñåçîííîé äèíàìèêîé ôîòîñèíòåçà:
îáèëèå îñìîòè÷åñêè àêòèâíûõ ôîòîñèíòàòîâ è âîäû âå-
äåò ê ýêñïàíñèè ñåòè âìåñòå ñ õëîðîïëàñòàìè, èõ äåôèöèò
ïîä âëèÿíèåì áëîêàäû ôîòîñèíòåçà èëè âîäîñíàáæåíèÿ
ñîïðîâîæäàåòñÿ âîçâðàòîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå, åñòåñò-
âåííî òîæå âìåñòå ñ õëîðîïëàñòàìè (ñì. ðèñóíîê). Ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî èíèöèèðîâàííûå ñ ïîìîùüþ êîíòðîëèðóå-
ìîé ñìåíû ñâåòà è òåìíîòû ÷åëíî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ ñåòè
è ïëàñòèä ìåæäó ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è êëåòî÷íîé ïå-
ðèôåðèåé ñòàëî âîçìîæíûì íàáëþäàòü ñ ïîìîùüþ âè-
äåîôèëüìîâ (Kwok, Hanson, 2004a; Gunning, 2005, 2007).
Èõ ïîêàç âîøåë â ïðåïîäàâàòåëüñêóþ ïðàêòèêó. Âè-
äåîôèëüìû ïîäòâåðäèëè êîëåáàòåëüíûé õàðàêòåð ïî-
äâèæíîñòè ñåòè, åå çàâèñèìîñòü îò èíòåíñèâíîñòè ôîòî-
ñèíòåçà è ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ. Òàê ïîÿâèëñÿ åùå îäèí
áëîê àðãóìåíòîâ â ïîëüçó ãèïîòåçû ëîêàëàçàöèè õëîðî-
ïëàñòîâ íå âíóòðè öèòîïëàçìû, à âíóòðè ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîé ñåòè.

Ïðåäñòàâëåíèÿ î âûñîêîé ïîäâèæíîñòè ìåæêëåòî÷-
íîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè è ëîêàëèçàöèè ïëàñòèä
âíóòðè íåå èñõîäíî âîçíèêëè íà áàçå ãèïîòåçû ñèìáèîãå-
íåòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé (Ôàìèíöèí, 1907;
Margulis, 1981; Ãàìàëåé, 1994). Èñòîðè÷åñêè õëîðîïëàñ-
òû — öèàíîáàêòåðèè, ÷üÿ èíâàçèÿ â êëåòêè çàâåðøèëàñü
ëîêàëèçàöèåé â ýíäîñîìàõ. ßäåðíàÿ îáîëî÷êà ýóêàðèî-
òè÷åñêîé êëåòêè ñòàëà ïåðâîé ïðîèçâîäíîé îò ýíäîñîì
ñòðóêòóðîé. Äëÿ âñåãî îñòàëüíîãî ïîòîêà ïðîèçâîäíûõ îò
íåå ìåìáðàííûõ ýëåìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè
ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà ÿâëÿåòñÿ ñòðóêòóðîé èñòîêîâîé. Ôîòî-
ñèíòåç — îáÿçàòåëüíîå óñëîâèå ãåíåðàöèè è âíóòðè-
êëåòî÷íîé ýêñïàíñèè ñåòè, åãî îòñóòñòâèå âåäåò ê åå êîë-

416 Þ. Â. Ãàìàëåé



ëàïñó. Â ñëó÷àÿõ ñåçîííûõ ïàóç ôîòîñèíòåçà ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêàÿ ñåòü êëåòêè âîçâðàùàåòñÿ ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå
êàê ê èñòî÷íèêó âìåñòå ñ ñîäåðæàùèìèñÿ â íåé ïëàñòè-
äàìè (ñì. ðèñóíîê). È óñòðåìëÿåòñÿ íîâûì ïîòîêîì îò
íåå æå ïîñëå âîññòàíîâëåíèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè.

Ïîêàçàíî, ÷òî âíóòðèêëåòî÷íàÿ ïîäâèæíîñòü ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, ëåãêî îáíàðóæèâàåìàÿ ìåòîäàìè
êîíôîêàëüíîé ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè, — ðåçóëü-
òàò ñîêðàòèòåëüíîé àêòèâíîñòè àêòîìèîçèíîâîãî öèòî-
ñêåëåòà êëåòêè (Schattat et al., 2012). Òåìïåðàòóðíûå ïà-
ðàìåòðû ïîäâèæíîñòè ñåòè ñîîòâåòñòâóþò äàííûì î òåì-
ïåðàòóðíîé çàâèñèìîñòè ïëàñòè÷íîñòè öèòîñêåëåòà
(Holzinger et al., 2007a, 2007b; Lutz, Engel, 2007). Ïîäâèæ-
íîñòü õëîðîïëàñòîâ íåñàìîñòîÿòåëüíà, îíè íå èìåþò äâè-
ãàòåëüíîãî àïïàðàòà. Íî îíà âïîëíå ìîæåò áûòü âòîðè÷-

íîé îò ñîáñòâåííîé ïîäâèæíîñòè òîé ìåìáðàííîé åìêî-
ñòè, êîòîðóþ îíè ñîçäàþò è âíóòðè êîòîðîé íàõîäÿòñÿ
(ñì. ðèñóíîê). Â ýòîì ñëó÷àå íàïðàâëåíèÿ ïîäâèæíîñòè
õëîðîïëàñòîâ áóäóò ïîâòîðÿòü âåêòîðû ýêñïàíñèè ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, êîíòðîëèðóåìûå öèòîñêåëåòîì.
Â õîäå ýêñïàíñèè ñåòè õëîðîïëàñòû äâèæóòñÿ ê êëåòî÷-
íîé ïåðèôåðèè, ò. å. öåíòðîáåæíî îòíîñèòåëüíî ÿäåðíîé
îáîëî÷êè, â õîäå åå ðåäóêöèè âîçâðàùàþòñÿ ê íåé öåíò-
ðîñòðåìèòåëüíî (Kwok, Hanson, 2004a; Gunning, 2005,
2007; Schattat et al., 2011à, 2011b). Àíàëîãè÷íûå èçìåíå-
íèÿ, ñâÿçàííûå ñ äèíàìèêîé ôîòîñèíòåçà, ïðåòåðïåâàþò
âàêóîëè, ðàçâèâàþùèåñÿ èç ýíäîïëàçìàòè÷åñêèõ öèñòåðí
êàê ïóëû íàêîïëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ (Ãàìàëåé, Ïàõîìîâà,
2002). Ïîä âëèÿíèåì óâåëè÷åíèÿ êîíöåíòðàöèè ôîòîñèí-
òàòîâ è ïðèòîêà âîäû îíè ðàñòóò, ïðè èõ ñíèæåíèè — ñî-
êðàùàþòñÿ. Öåíòðîáåæíûå è öåíòðîñòðåìèòåëüíûå íà-
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×åëíî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ õëîðîïëàñòîâ âíóòðè êëåòîê ìåçîôèëëà, èíäóöèðóåìûå âíóòðèêëåòî÷íîé äèíàìèêîé ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîé ýêñïîðòíîé ñåòè.
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ïðàâëåíèÿ ïîäâèæíîñòè õëîðîïëàñòîâ è âàêóîëåé ñîãëà-
ñîâàíû ìåæäó ñîáîé ÷åðåç êîëåáàíèÿ èíòåíñèâíîñòè ôî-
òîñèíòåçà è ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ. Âçàèìîçàâèñèìîñòü
èõ ïåðåìåùåíèÿ â êëåòêàõ ìåçîôèëëà óäîáíî íàáëþäàòü
íà êëåòêàõ «êîðîíû» â ëèñòüÿõ Ñ4 ðàñòåíèé (Âîçíåñåíñêàÿ,
Ãàìàëåé, 1986; Ãàìàëåé, Âîçíåñåíñêàÿ, 1986).

Ïðîèçâîäíàÿ îò ýêñïîðòà ïîëÿðèçàöèÿ
ïëàñòèä è âàêóîëåé

Cåçîííûå äèñëîêàöèè õëîðîïëàñòîâ è âàêóîëåé â
êëåòêàõ ìåçîôèëëà, âûçâàííûå èçìåíåíèÿìè áàëàíñîâûõ
îòíîøåíèé ìåæäó èíòåíñèâíîñòÿìè ôîòîñèíòåçà, ýêñ-
ïîðòà è çàïàñàíèÿ ôîòîñèíòàòîâ, áûëè õîðîøî èçâåñòíû
åùå â íà÷àëå XX â. (ñì.: Senn, 1908). Íà ìàòåðèàëå ñâåòî-
îïòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî îíè ñå-
çîííî îáðàòèìû è âçàèìîçàâèñèìû. Ïðè âñïûøêå èíòå-
ðåñà ê êîðîíàðíîé àíàòîìèè ìåçîôèëëà è îáêëàäêè ïîñëå
îòêðûòèÿ â ñåðåäèíå XX âåêà Ñ4 ôîòîñèíòåçà ýòîò âîïðîñ
îêàçàëñÿ ñíîâà â öåíòðå âíèìàíèÿ. Ñîãëàñîâàííàÿ ïî-
äâèæíîñòü õëîðîïëàñòîâ è âàêóîëåé îêàçàëàñü íàãëÿäíî
èëëþñòðèðóåìîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ èçìåíåíèé âíóò-
ðèêëåòî÷íîé òîïîãðàôèè ýòèõ ñòðóêòóð â êëåòêàõ «êîðî-
íû». Â îáåèõ åå òêàíÿõ — ìåçîôèëëå è îáêëàäêå ïó÷-
êîâ — ëîêàëèçàöèÿ ýòèõ êëåòî÷íûõ êîìïîíåíòîâ èìååò,
êàê ïðàâèëî, ïîëÿðíûé õàðàêòåð. Ïîëÿðèçàöèÿ ìîæåò ìå-
íÿòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò ðèòìà ñîãëàñîâàíèÿ îòäåëüíûõ
ýòàïîâ ñòóïåí÷àòîãî Ñ4 ôîòîñèíòåçà. Äëÿ îïèñàíèÿ ïåðå-
ìåí ïîëÿðèçàöèè õëîðîïëàñòîâ è âàêóîëåé îáû÷íî óïî-
òðåáëåíèå òåðìèíîâ «öåíòðîñòðåìèòåëüíîñòü» (öåíòðè-
ïåòàëüíîñòü) è «öåíòðîáåæíîñòü» (öåíòðèôóãàëüíîñòü).
Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî è ÿâëåíèå ñåçîííîé àããëþòèíàöèè õëî-
ðîïëàñòîâ ëåãêî îïèñûâàåòñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ýòîé òåð-
ìèíîëîãèè.

Ïåðâîíà÷àëüíî çàêîíîìåðíîñòè âíóòðèêëåòî÷íîé ïî-
ëÿðèçàöèè õëîðîïëàñòîâ è âàêóîëåé áûëè äåòàëüíî èñ-
ñëåäîâàíû íà ìàòåðèàëå âèäîâ ðàñòåíèé ñ äâóêëåòî÷íîé
êîðîíàðíîé àíàòîìèåé (Âîçíåñåíñêàÿ, Ãàìàëåé, 1986).
Çàòåì ïîäòâåðæäåíû íà ïðèìåðå òåõ ñòðóêòóðíûõ âàðè-
àíòîâ, â êîòîðûõ êîìïàðòìåíòàöèÿ ïîñëåäîâàòåëüíûõ
ýòàïîâ Ñ4 ôîòîñèíòåçà îáåñïå÷èâàåòñÿ íå äâóìÿ òèïàìè
êëåòîê, à äâóìÿ ñåòåâûìè (èëè âàêóîëÿðíûìè) êîìïàðò-
ìåíòàìè îäíîé êëåòêè (Bienertia: Freitag, Stichler, 2000,
2002; Voznesenskaya et al., 2001). Êàæäûé èç ìåìáðàííûõ
êîìïàðòìåíòîâ èìååò ñâîþ ïîïóëÿöèþ õëîðîïëàñòîâ,
êîòîðûå òàê æå ðàçëè÷àþòñÿ èíäåêñàìè ãðàíàëüíîñòè è
ñîäåðæàíèåì ôåðìåíòîâ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ìåòàáîëèç-
ìà, êàê õëîðîïëàñòû êëåòîê ìåçîôèëëà è îáêëàäêè â äâó-
êëåòî÷íîé Ñ4 êîðîíå. Â ïåðâîì ñëó÷àå ñîãëàñîâàííàÿ
ïîäâèæíîñòü âàêóîëåé è õëîðîïëàñòîâ ïîä÷èíåíà öèòî-
ñêåëåòíîìó êîíòðîëþ îäíîé êëåòêè, âî âòîðîì — äâóõ,
ðåòèêóëÿðíûå ñèñòåìû êîòîðûõ îáúåäèíåíû ïëàçìîäåñ-
ìåííûìè ïîëÿìè, ðàñïîëîæåííûìè íà èõ îáùåé ñòåíêå.
Â ýòîì îòíîøåíèè îäíî- è äâóêëåòî÷íûå ñèñòåìû Ñ4 ôî-
òîñèíòåçà íå âûãëÿäÿò ïðèíöèïèàëüíî ñèëüíî ðàçëè÷àþ-
ùèìèñÿ: â îáîèõ âàðèàíòàõ ñóùåñòâóþò äâå ïîïóëÿöèè
õëîðîïëàñòîâ, îäèíàêîâî äèôôåðåíöèðîâàííûå ïî ñòðóê-
òóðíîé, ôóíêöèîíàëüíîé è ôåðìåíòàòèâíîé ñïåöèôèêå.
Ïðåäïîëîæèòåëüíî ïîäâèæíûå îäíîêëåòî÷íûå ñèñòåìû
äîëæíû áûëè ïðåäøåñòâîâàòü áîëåå æåñòêî ðàçäåëåííûì
è ôóíêöèîíàëüíî ýôôåêòèâíûì äâóêëåòî÷íûì. Íî ñîîò-
âåòñòâåííî è ñáðîñ Ñ4 ñïåöèàëèçàöèè (âîçâðàò ê Ñ3 âàðè-
àíòàì ôîòîñèíòåçà â ñëó÷àå ñìåíû ýêîëîãè÷åñêîé îáñòà-
íîâêè) ó ïåðâûõ ìîæåò ïðîõîäèòü ëåã÷å è áûñòðåå, ÷åì ó

âòîðûõ. Òàêàÿ ýâîëþöèîííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñòðóê-
òóðíîãî ðÿäà Ñ4 ðàñòåíèé êàê áóäòî ïîäòâåðæäàåòñÿ íà
ìàòåðèàëå ðÿäà Ñ4 ñîëÿíîê èç ñåìåéñòâà Chenopodiaceae
(Áî÷àíöåâ, 1969; Ãàìàëåé è äð., 1992; Freitag, Stichler,
2002; Edvards et al., 2004).

Âàðèàíòû ïîëÿðèçàöèè õëîðîïëàñòîâ, íàáëþäàåìûå
ó ðàñòåíèé ñ îäíî- è äâóêëåòî÷íûì ñòðîåíèåì êîðîíû è
Ñ4 ôîòîñèíòåçîì, îêàçàëèñü ðàâíî îáúÿñíèìûìè â ñëó÷àå
èõ ëîêàëèçàöèè âíóòðè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè. Îíè íå
ïðîòèâîðå÷àò òåì ïðåäñòàâëåíèÿì, êîòîðûå èñïîëüçîâà-
íû â ñòàòüå äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýôôåêòîâ àããëþòèíàöèè ïëàñ-
òèä ìåçîôèëëà è îáëèòåðàöèè ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîý-
ìû â óñëîâèÿõ áëîêàäû ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà. Ðàçíûå
ýâîëþöèîííûå âàðèàíòû ñèñòåì Ñ4 ôîòîñèíòåçà ñòàëè
åùå îäíèì àðãóìåíòîì â ïîëüçó ëîêàëèçàöèè õëîðîïëàñ-
òîâ íå â öèòîïëàçìå, à â ñïåöèàëüíîì ïîäâèæíîì ìåìá-
ðàííîì êîìïàðòìåíòå — ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ýêñïîðò-
íîé ñåòè — è íå êëåòêè, à öåëîãî ðàñòåíèÿ.

Îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê

Îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê îñåâîé ôëîýìû èç-
âåñòíà òîæå äîâîëüíî äàâíî (ñì.: De Bary, 1877; Esau,
1953, 1969). Íà çàðå ñðàâíèòåëüíûõ îïòè÷åñêèõ íàáëþäå-
íèé êñèëåìû è ôëîýìû èññëåäîâàòåëè îáðàòèëè âíèìà-
íèå íà òî, ÷òî ñîñóäû êñèëåìû ìîãóò âûïîëíÿòü ôóíêöèè
âîäîïðîâåäåíèÿ íåñêîëüêî ñåçîíîâ ïîäðÿä áåç ïîòåðè
ôîðìû, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ñàìà êñèëåìà ïðîäîëæàåò
ïðèðàñòàòü íîâûìè ãîäè÷íûìè êîëüöàìè. Ëèãíèôèêàöèÿ
êîëåö âòîðè÷íîé îáîëî÷êè ñîñóäîâ ïðåïÿòñòâóåò èõ äå-
ôîðìàöèè. Ñèòîâèäíûå òðóáêè ôëîýìû â îòëè÷èå îò ñî-
ñóäîâ êñèëåìû ôóíêöèîíèðóþò òîëüêî îäèí ôîòîñèíòå-
òè÷åñêèé ñåçîí, â êîíöå åãî ïðîâîäÿùèå êëåòêè ôëîýìû
îáÿçàòåëüíî äåôîðìèðóþòñÿ è ðàçðóøàþòñÿ. Ïðè÷èí äëÿ
ýòîãî äâå: 1) ïîòåðÿ óïðóãîñòè òðóáîê ïîñëå óòðàòû âíóò-
ðåííåãî äàâëåíèÿ, îáåñïå÷èâàåìîãî òðàíñïîðòèðóåìûì
ðàñòâîðîì ñàõàðîâ; 2) íåäîñòàòî÷íàÿ æåñòêîñòü ñòåíîê
èç-çà îòñóòñòâèÿ èëè ìàëîãî ñîäåðæàíèÿ ëèãíèíà â îáî-
ëî÷êå ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû (Esau, 1969). Åñëè ôî-
òîñèíòåç ïðåðûâàåòñÿ è âîçîáíîâëÿåòñÿ âíîâü, îáëèòåðè-
ðîâàííûå (ñïëþùåííûå) êëåòêè íå âîññòàíàâëèâàþò ôîð-
ìó. Íîâàÿ âîëíà ôîòîñèíòàòîâ ñòàíîâèòñÿ èíèöèàòîðîì
ðàçâèòèÿ íîâîãî ïðîâîäÿùåãî òðàêòà äëÿ èõ ýêñïîðòà (Ãà-
ìàëåé, Ïàõîìîâà, 2002; Ãàìàëåé, 2004). Êàæäàÿ íîâàÿ àê-
òèâàöèÿ ôîòîñèíòåçà âûçûâàåò îáðàçîâàíèå íîâûõ ïðîâî-
äÿùèõ êàíàëîâ ôëîýìû, ñòàðûå íèêîãäà íå ðåãåíåðè-
ðóþòñÿ è â òðàíñïîðòíûõ ïðîöåññàõ ïîâòîðíî íå
ó÷àñòâóþò.

Èñêëþ÷åíèåì ÿâëÿþòñÿ ðàñòåíèÿ áåññåçîííîãî êëè-
ìàòà — âå÷íîçåëåíûå äåðåâüÿ òðîïèêîâ, ïàëüìû, äðåâî-
âèäíûå ïàïîðîòíèêè, ò. å. òå, êîòîðûå â ñâîåì ðàçâèòèè
íå èìåþò ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïàóç. Ïðîâîäÿùèå ýëåìåí-
òû èõ ôëîýìû ïðîäîëæàþò ôóíêöèîíèðîâàòü â òå÷åíèå
âñåé èëè áîëüøåé ÷àñòè æèçíè ðàñòåíèÿ (Evert, 1990). Èñ-
òèíà îêàçàëàñü ïðîñòà: åñòü ôîòîñèíòåç — åñòü ýêñïîðò,
åñòü òðàíñïîðòíàÿ ñåòü; íåò ôîòîñèíòåçà — íåò ýêñïîðòà,
íåò òðàíñïîðòíîé ñåòè, åñòü àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä è îá-
ëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê. Ïîñëå òîãî êàê ôîòîñèí-
òåç âîññòàíîâëåí, ñèñòåìà ýêñïîðòíûõ êàíàëîâ îáðàçóåò-
ñÿ çàíîâî âäîëü âñåãî òðàíñïîðòíîãî ïóòè ôîòîñèíòàòîâ
îò äîíîðà ê àêöåïòîðó. Ïåðèîäè÷íîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè è îñåâîé ôëîýìû çàäàíà ñåçîí-
íûìè ïàðàìåòðàìè êëèìàòà âûñîêèõ øèðîò, ëèìèòèðóþ-
ùèìè ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ è ýêñïîðòíóþ àêòèâíîñòü.
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Ñåçîííàÿ äèíàìèêà ñòðóêòóð
óãëåâîäíîãî òðàêòà

Ïðîèçâîäíûå îò äèíàìèêè ôîòîñèíòåçà, îáà ÿâëå-
íèÿ — àããëþòèíàöèÿ õëîðîïëàñòîâ è îáëèòåðàöèÿ ñèòî-
âèäíûõ òðóáîê — ñ ðàâíûì óñïåõîì ìîãóò èñïîëüçîâàòü-
ñÿ äëÿ äèàãíîñòèêè ñåçîííûõ âñïûøåê è ïàóç ôîòîñèíòå-
çà è ýêñïîðòà. Ýòî óäîáíî, ïîòîìó ÷òî íå òðåáóåò
ïðèãîòîâëåíèÿ áîëüøîãî ÷èñëà ïðåïàðàòîâ äëÿ íàáëþäå-
íèÿ ðàçíûõ òêàíåé. Ïàóçû ìîãóò áûòü âûçâàíû ðàçíûìè
ôàêòîðàìè, áëîêèðóþùèìè ôîòîñèíòåç ëèáî îòòîê ôîòî-
ñèíòàòîâ. Åñòü íàáëþäåíèÿ, ÷òî ýêñïîðò áîëåå ÷óâñòâèòå-
ëåí ê ëèìèòèðóþùèì ôàêòîðàì ñåçîííîãî êëèìàòà (Gei-
ger, 1975). Åãî îòñóòñòâèå ïîäàâëÿåò ôîòîñèíòåç ÷åðåç èç-
áûòîê êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ. Ñîîòâåòñòâåííî óãíåòåíèå
ýêñïîðòà è ñòàíîâèòñÿ ïåðâîïðè÷èíîé êîëåáàòåëüíîãî
õàðàêòåðà ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè è ñåçîííîé
ðèòìèêè ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé. Èìåííî òàêàÿ, à íå îáðàòíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü áëîêàäû ïðîöåññîâ ýêñïîðòà è ôîòî-
ñèíòåçà çàðåãèñòðèðîâàíà íà ïðèìåðå ìíîãèõ âàðèàíòîâ
ñåçîííîé âåãåòàöèè ðàñòåíèé. Âëèÿíèå õîëîäà íà ôóíê-
öèîíèðîâàíèå ñèñòåìû îòòîêà ñàõàðîâ íàáëþäàåòñÿ çíà-
÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì âëèÿíèå ïîíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû
íà ôîòîñèíòåç. Ôîòîñèíòåç ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ äàæå
ïðè 0 °Ñ è íèæå. Ýêñïîðò æå, ñóäÿ ïî íàêîïëåíèþ êðàõ-
ìàëà â êëåòêàõ ìåçîôèëëà, ïðåêðàùàåòñÿ ó ìíîãèõ äðå-
âåñíûõ ðàñòåíèé òðîïèêîâ ïðè 15 °Ñ, ó ñåçîííûõ ëóãîâûõ
òðàâ è äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé àëüïèéñêèõ è àðêòè÷åñêèõ
ôîðì — ïðè 5 °Ñ (Geiger, 1975; Holzinger et al., 2007a,
2007b). Ðàñòåíèÿ àðèäíûõ ïóñòûíü òàêæå äåìîíñòðèðóþò
íàêîïëåíèå çàïàñîâ ñàõàðîâ â êëåòêàõ ìåçîôèëëà íàìíî-
ãî ðàíüøå, ÷åì íàñòóïàåò áëîêàäà ôîòîñèíòåçà îáåçâîæè-
âàíèåì (Ãàìàëåé, 1998). Èíãèáèòîðû ñáîðêè àêòèíà èëè
ÀÒÔàçû ìèîçèíîâîãî ìîòîðà, ïîäàâëÿÿ àêòîìèîçèíîâóþ
ïîäâèæíîñòü ýêñïîðòíîé ñèñòåìû, ÷åðåç îïðåäåëåííûé
ëàã-ïåðèîä ïîäàâëÿþò è ôîòîñèíòåç (Kwok, Hanson, 2003;
Natesan et al., 2005). Ëèøü â ñëó÷àå ýêñïåðèìåíòîâ ñ áëî-
êàäîé ôîòîñèíòåçà òåìíîòîé ìîæíî íàáëþäàòü ïðîòèâî-
ïîëîæíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ñîáûòèé: ñíà÷à-
ëà áëîêàäà ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè, çàòåì êîëëàïñ
ýêñïîðòíîé ñèñòåìû (Kwok, Hanson, 2004a, 2004b). Â ñëó-
÷àå ðàçâèòèÿ ñîáûòèé ïî ëþáîìó èç ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
ñöåíàðèåâ ôèíàëîì áëîêàäû ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà ñòà-
íîâÿòñÿ àããëþòèíàöèÿ õëîðîïëàñòîâ â êëåòêàõ ìåçîôèëëà
è îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê â ñåòè ýêñïîðòà ôîòî-
ñèíòàòîâ. Ðåãåíåðàöèÿ ïðîöåññîâ ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà
â êëåòêàõ ìåçîôèëëà íà÷èíàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè îäíîâðå-
ìåííî. Ïîëíîå ðàçâåðòûâàíèå íîâîé ýêñïîðòíîé ñèñòåìû
ôîòîñèíòàòîâ â öåëîì ðàñòåíèè òðåáóåò áîëåå äëèòåëüíî-
ãî âðåìåíè (Ãàìàëåé, 1998; Ãàìàëåé, Ïàõîìîâà, 2002).
Â óñëîâèÿõ íåóñòîé÷èâîãî êëèìàòà Áîðåàëüíîé çîíû îíî
ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ íå äíè, à íåäåëè, ïðåðûâàÿñü ïðè
ïîíèæåíèÿõ òåìïåðàòóðû è ñîêðàùàÿ îáùóþ ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü âåãåòàöèîííîãî ñåçîíà.

Àâòîð ñ áëàãîäàðíîñòüþ ïîñâÿùàåò ñòàòüþ êîëëå-
ãàì, ðàáîòàâøèì âìåñòå ñ íèì íàä ýòîé íàó÷íîé ïðîáëå-
ìîé: À. Ë. Êóðñàíîâó, À. Ò. Ìîêðîíîñîâó, Å. À. Ìèðî-
ñëàâîâó, K. Esau, W. Eschrich, H. Ziegler, B. Gunning.

Èññëåäîâàíèÿ áûëè âûïîëíåíû ïðè ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâà-
íèé (ïðîåêòû 07-04-00834, 10-04-01165 è 13-04-00580).

Ñ ï è ñ î ê ë è ò å ð à ò ó ð û

Àëåêñàíäðîâ Â. Ã., Ñàâ÷åíêî Ì. È. 1950. Î ñîñòîÿíèè çåëå-
íûõ ïëàñòèä êîðû äåðåâüåâ â çèìíåå âðåìÿ. Òð. Áîò. èí-òà. ÀÍ
ÑÑÑÐ. 7 (1) : 5—81. (Aleksandrov V. G., Savchenko M. I. 1950.
About the status of green plastids of trees in winter time. Proc. Bot.
Inst. AS USSR. 7 (1) : 5—81.)

Áàðñêàÿ Å. È. 1962. Î ñîñòîÿíèè õëîðîïëàñòîâ â çèìóþ-
ùèõ ëèñòüÿõ âå÷íîçåëåíûõ ðàñòåíèé. Ôèçèîë. ðàñò. 9 (4) :
339—343. (Barskaya E. I. 1962. About the status of winter leaf
chloroplasts in evergreen plants. Soviet Plant Physiol. 9 (4) :
339—343.)

Áàðñêàÿ Å. È. 1964. Î çèìíåì ñîñòîÿíèè õëîðîïëàñòîâ â
êîðå äåðåâüåâ è êóñòàðíèêîâ. Áîò. æóðí. 49 (7) : 669—678.
(Barskaya E. I. 1964. About winter chloroplasts status in bark of
trees and shrubs. Bot. J. 49 (7) : 669—678.)

Áàðñêàÿ Å. È., Áàëèíà Í. Â. 1964. Îá àããëþòèíàöèè õëîðî-
ïëàñòîâ ýëîäåè. Ôèçèîë. ðàñò. 11 (6) : 589—595. (Barskaya E. I.,
Balina N. V. 1964. About agglutination of Elodea chloroplasts. So-
viet Plant Physiol. 11 (6) : 589—595.)

Áî÷àíöåâ Â. Ï. 1969. Ðîä Salsola L. (Ñîñòàâ, èñòîðèÿ ðàçâè-
òèÿ è ðàññåëåíèÿ). Ë.: ÁÈÍ ÀÍ ÑÑÑÐ. 45 ñ. (Bochancev V. P.
1969. Genus of Salsola L. Content, history of development and set-
tling. Leningrad: BIN AS USSR. 45 p.)

Âîçíåñåíñêàÿ Å. Â., Ãàìàëåé Þ. Â. 1986. Óëüòðàñòðóêòóð-
íàÿ õàðàêòåðèñòèêà ëèñòüåâ ñ êðàíö-àíàòîìèåé. Áîò. æóðí. 71
(12) : 1291—1307. (Vosnesenskaya E. V., Gamalei Yu. V. 1986.
The ultrastructural characteristics of leaf types with kranz-anato-
my. Bot. J. 71 (12) : 1291—1307.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 1994. Ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü ðàñòåíèé.
Ïðîèñõîæäåíèå, ñòðóêòóðà, ôóíêöèè. ÑÏá.: Íàóêà. 80 c. (Ga-
malei Yu. V. 1994. Plant endoplasmic reticulum. Origin, structure
and functions. St. Petersburg: Nauka. 80 p.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 1998. Ôîòîñèíòåç è ýêñïîðò ôîòîñèíòàòîâ.
Ðàçâèòèå òðàíñïîðòíîé ñèñòåìû è äîíîðíî-àêöåïòîðíûõ îòíî-
øåíèé. Ôèçèîë. ðàñò. 45 (4) : 614—631. (Gamalei Yu. V. 1998.
Photosynthesis and photosynthate export. The development of tran-
sport system and source-sink relations. Russ. J. Plant Physiol. 45
(4) : 614—631.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 2004. Òðàíñïîðòíàÿ ñèñòåìà ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé. ÑÏá.: Èçä-âî ÑÏáÃÓ. 421 ñ. (Gamalei Vu. V. 2004.
Transport system of vascular plants. St. Petersburg: St. Petersburg
Univ. Press. 421 p.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 2006. Ïîäâèæíàÿ ñåòåâàÿ îðãàíèçàöèÿ ïëà-
ñòèä è ìèòîõîíäðèé â êëåòêàõ ðàñòåíèé. Öèòîëîãèÿ. 48 (4) :
271—282. (Gamalei Yu. V. 2006. Mobile reticular organization of
plastids and mitochondria in plant cells. Tsitologiya. 48 (4) :
271—282.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 2009. Ïðèðîäà ïèùåâîãî òðàêòà ñîñóäè-
ñòûõ ðàñòåíèé. Öèòîëîãèÿ. 51 (5) : 375—387. (Gamalei Yu.V.
2009. The nature of trophic tract in vascular plants. Tsitologia. 51
(5) : 375—387.)

Ãàìàëåé Þ. Â. 2013. Ñòðóêòóðû ïèùåâîãî òðàêòà ðàñòå-
íèé: ñòðîìóëû ïëàñòèä è ïëàçìîäåñìû êëåòî÷íîé îáîëî÷êè.
Öèòîëîãèÿ. 55 (10) : 688—696. (Gamalei Yu. V. 2013. The struc-
tures of plant trophic tract: plastid stromules and cell wall plasmo-
desmata. Tsitologiya. 55 (10) : 688—696.)

Ãàìàëåé Þ. Â., Âîçíåñåíñêàÿ Å. Â. 1986. Ñòðóêòóðíûå è
áèîõèìè÷åñêèå òèïû Ñ4 ðàñòåíèé. Ôèçèîë. ðàñò. 33 (7) : 802—
819. (Gamalei Yu. V., Vosnesenskaya E. V. 1986. Structural and bi-
ochemical types of C4 plants. Soviet Plant Physiol. 33 (7) :
802—819.)

Ãàìàëåé Þ. Â., Ãëàãîëåâà Ò. À., Êîëü÷åâñêèé Ê. Ã., ×óëà-
íîâñêàÿ Ì. Â. 1992. Ýêîëîãèÿ è ýâîëþöèÿ òèïîâ Ñ4-ñèíäðîìà â
ñâÿçè ñ ôèëîãåíèåé ñåìåéñòâ Chenopodiaceae è Poaceae. Áîò.
æóðí. 77 (2) : 1—12. (Gamalei Yu. V., Glagoleva T. A., Koltschev-
sky K. G., Chulanovskaya M. V. 1992. The C4 syndrome types eco-
logy and evolution in connection with phylogeny of the Chenopo-
diaceae and Poaceae families. Bot. J. 77 (2) : 1—12.)

Ãàìàëåé Þ. Â., Ïàõîìîâà Ì. Â. 2002. Ýëåêòðîííîìèêðî-
ñêîïè÷åñêèå ñâèäåòåëüñòâà âàêóîëÿðíîé ïðèðîäû ôëîýìíîãî
ýêññóäàòà. Ôèçèîë. ðàñò. 47 (2) : 181—193. (Gamalei Yu. V.,

Àããëþòèíàöèÿ ïëàñòèä ìåçîôèëëà è îáëèòåðàöèÿ ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû 419



Pakhomova M. V. 2002. Electron-microscopic evidences of phloem
exudation vacuolar nature. Russ. J. Plant Physiol. 47 (2) : 181—
193.)

Ãåíêåëü Ï. À., Áàðñêàÿ Å. È. 1960. Î ñåçîííûõ èçìåíåíèÿõ
õëîðîïëàñòîâ åëè. Ôèçèîë. ðàñò. 7 (4) : 356—369. (Genkel P. A.,
Barskaya E. I. 1960. About seasonal changes in Picea chloroplasts.
Soviet Plant Physiol. 7 (4) : 356—369.)

Ìèðîñëàâîâ Å. À., Àëåêñååâà Î. À., Íàóìîâà Ë. Â. 1992.
Ê ïðîáëåìå îáíîâëåíèÿ õëîðîïëàñòîâ. Öèòîëîãèÿ. 34 (1) : 28—
32. (Miroslavov E. A., Alekseeva O. A., Naumova L. V. 1992. To
problem of chloroplasts reparation. Tsitologiya. 34 (1) : 28—32.)

Îâñÿííèêîâ À. Þ., Ñåìêèíà Ë. À. 2014. Ñåçîííûå èçìåíå-
íèÿ àêòèâíîñòè ôîòîñèñòåìû II è ëîêàëèçàöèÿ õëîðîïëàñòîâ â
êëåòêàõ õâîè ðàñòåíèé ðîäà Picea (Pinaceae). Áîò. æóðí. 99 (9) :
977—988. (Ovsjannikov A. Yu., Semkina L. A. 2014. Seasonal
changes in activity of photosystem II and chloroplast localization in
plant needle cells of Picea genus (Pinaceae). Bot. J. 99 (9) : 977—
988.)

Ôàìèíöûí À. Ñ. 1907. Î ðîëè ñèìáèîçà â ýâîëþöèè îðãà-
íèçìîâ. Òð. Èìï. àêàä. íàóê, ôèç.-ìàò. îòä. 20 : 3—35. (Famint-
sin A. S. 1907. About the role of symbiosis in organism evolution.
Proc. Imper. Acad. Sci., phys.-mat. depart. 20 : 3—35.)

Baluska F., Volkmann D., Barlow P. W. 2006. Cell-cell chan-
nels and their implications for cell theory. In: Cell-cell channels.
(Eds. F. Baluska, D. Volkmann, P. W. Barlow). New York: Sprin-
ger. 1—18.

De Bary A. 1877. Vergeichende Anatomie der Vegetationsor-
gane der Phanerogamen und Farne. Leipzig: Engelmann. 734 S.

Edwards G. E., Franceschi V. R., Voznesenskaya E. V. 2004.
Single cell C4 photosynthesis versus the dual-cell (Kranz) para-
digm. Ann. Rev. Plant Biol. 55 : 173—196.

Esau K. 1953. Plant anatomy. New York: Wiley & Sons.
369 p.

Esau K. 1969. The Phloem. Berlin: Gebruder Borntraeger.
505 p.

Evert R. F. 1990. Dicotyledons. In: Sieve elements. Compara-
tive structure, induction and development. Berlin: Springer. 103—
139.

Famintzin A., Borodin I. 1867. Über transitorische Stärkebil-
dung bei der Birke. Bull. Acad. Sci. St. Petersburg. 12 (1) : 113—
119.

Freitag H., Stichler W. 2000. A remarkable new leaf type with
unusual photosynthetic tissue in a central Asiatic genus of Cheno-
podiaceae. Plant Biol. 2 : 154—160.

Freitag H., Stichler W. 2002. Bienertia cycloptera Bunge ex
Boiss., Chenopodiaceae, another C4 plant without Kranz tissues.
Plant Biol. 4 : 121—131.

Geiger D. R. 1975. Phloem loading. In: Transport in plants.
Berlin: Springer. 395—431.

Gray J. C., Sillivan J. A., Hibberd J. M., Hansen M. R. 2001.
Stromules: mobile protrusions and interconnections between plas-
tids. Plant Biol. 3 : 223—233.

Guilliermond A. 1934. Les Constituants Morphologiques du
Cytoplasme. Le Chondriome. Paris: Hermann. 128 p.

Gunning B. E. S. 2005. Plastid stromules: video microscopy of
their outgrowth, refraction, tensioning, anchroring, branching, brid-
ging, and tip-shedding. Protoplasma. 225 : 33—42.

Gunning B. E. S. 2007. Plant cell biology on DVD. www.
plantcellbiologyondvd.com

Haberlandt G. 1888. Die Chlorophyllkörper der Selaginellen.
Flora. 71 : 291—308.

Hanson M. R., Sattarzadeh A. 2008. Dynamic morphology of
plastids and stromules in angiosperm plants. Plant Cell Environ.
31 : 646—657.

Hanson M. R., Sattarzadeh A. 2011. Stromules: recent insights
into a long neglected feature of plastid morphology and function.
Plant Physiol. 155 (4) : 1486—1492.

Holzinger A., Buchner O., Lütz C., Hanson M. R. 2007a. Tem-
perature-sensitive formation of chloroplast protrusions and stromu-
les in mesophyll cells of Arobidopsis thaliana. Protoplasma. 230 :
23—30.

Holzinger A., Wasteneys G. O., Lütz C. 2007b. Investigating
cytoskeletal function in chloroplast protrusion formation in the arc-
tic-alpine plant Oxyria digyna. Plant Biol. 9 : 400—410.

Köhler R. H., Cao J., Ziphel W. R., Webb W. W., Hanson M. R.
1997. Exchange of protein molecules throught connections betwe-
en higher plant plastids. Science. 276 : 2039—2042.

Köhler R. H., Hanson M. R. 2000. Plastid tubules of higher
plants are tissue-specific and developmentally regulated. J. Cell
Sci. 113 : 81—89.

Kwok E., Hanson M. R. 2003. Microfilaments and microtubu-
les control the morphology and movement of non-green plastids
and stromules in Nicotiana tabacum. Plant J. 35 : 16—26.

Kwok E., Hanson M. R. 2004a. Stromules and the dynamic na-
ture of plastid morphology. J. Microsc. 214 : 124—137.

Kwok E., Hanson M. R. 2004b. Plastids and stromules interact
with the nucleus and cell membrane in vascular plants. Plant Cell
Rep. 23 : 188—195.

Lütz C., Engel L. 2007. Changes in chloroplast ultrastructure
in some high-alpine plants: adaptation to metabolic demands and
climate? Protoplasma. 231 : 183—192.

Margulis L. 1981. Symbiosis in cell evolution. San-Francisco:
Freeman. 328 p.

McLean B., Whatley J. M., Juniper B. E. 1988. Continuity of
chloroplast and endoplasmic reticulum membranes in Chara and
Equisetum. New Phytol. 109 : 51—65.

Natesan S. K. A., Sullivan J. A., Gray J. C. 2005. Stromules: a
characteristic cell-specific feature of plastid morphology. J. Exp.
Bot. 56 : 787—797.

Schattat M. H., Barton K., Baudisch B., Klösgen R. B., Ma-
thur J. 2011a. Plastid stromule branching coincides with contiguo-
us endoplasmic reticulum dynamics. Plant Physiol. 155 : 1667—
1677.

Schattat M. H., Barton K., Mathur J. 2011b. Correlated beha-
vior implicates stromules in increasing the interactive surface bet-
ween plastids and ER tubules. Plant Signal. Behaviour. 6 : 715—
718.

Schattat M. H., Klösgen R. B., Mathur J. 2012. New insights
on stromules: stroma filled tubules extended by independent plas-
tids. Plant Signal. Behaviour. 7 : 1132—1137.

Senn G. 1908. Die Gestalts- und Lageveranderung der Planzen
Chromatophoren. Leipzig: Engelmann. 142 S.

Voznesenskaya E. V., Franceschi V. R., Kiirats O., Freitag H.,
Edvards G. 2001. Kranz anatomy is not essential for terrestrial C4

plant photosynthesis. Nature. 414 : 543—546.
Whatley J. M. 1992. Membranes and plastid origins. In: Origin

of plastids. (Ed. R. A. Lewin). New York: Chapman & Hall.
78—103.

Ïîñòóïèëà 20 IV 2015

420 Þ. Â. Ãàìàëåé



AGGLUTINATION OF MESOPHYLL PLASTIDS AND OBLITERATION OF PHLOEM SIEVE TUBES

ARE THE TOTAL RESULT OF SEASONAL PAUSES IN PHOTOSYNTHATE EXPORT

Yu. V. Gamalei

V. L. Komarov Botanical Institute RAS, St. Petersburg, 197022;

e-mail: ygamalei@mail.ru

Chloroplast agglutination and sieve tube obliteration are related to the different plant tissues: the agglutina-
tion — to the leaf mesophyll, and the obliteration — to the axis phloem. Being equally produced by photosynt-
hate export dynamics, both phenomena are synchronous and can be used for diagnostics of seasonal flashes and
pauses of photosynthetic activity with equal success. The nature of the mobility of chloroplast and their shuttle
displacements from the nuclear envelope to the cell periphery connected with export dynamics have been estab-
lished. It is assumed that nuclear envelope is the base structure of the endoplasmic reticulum (ER) inside which
the chloroplasts are localized. Activation of photosynthesis and sugar accumulation inside the ER induces its
expansion followed by centrifugal diffusion of chloroplasts. Come back effect — ER collapse, its return to the
source — can be induced by the blockade of photosynthesis. Centripetal collapse is accompanied by plastid
concentration around the nuclear envelope. Displacements of ER and the chloroplasts dislocating inside it are
reversible. It depends on seasonal fluctuations of photosynthesis and export intensities. Changes in the volume
of sieve tubes, which are due to the same reason, are irreversible. Each seasonal wave of photosynthesis and su-
gar export forms new series of sieve tubes, replacing obliterated ones.

K e y w o r d s: plastids, endoplasmic reticulum (ER), cytoskeleton, mobility, photosynthesis, photosynthate
export, sieve tubes, agglutination, obliteration.
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