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ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ ИНТЕНСИВНОСТИ ФОТОСИНТЕЗА 
И ЭКСПОРТА АССИМИЛЯТОВ У МНОГОЛЕТНИХ ЛИСТЬЕВ
AGATHIS BROWNII LEM. (ARAUCARIACEAE)

Лист растения в процессе своего развития переходит от гетеротрофного состоя-
ния к автотрофному, импортируя ассимиляты в начале роста и экспортируя их по мере 
того, как возрастающая фотосинтетическая активность листа начинает превышать его 
собственные потребности [1, 2]. Продолжительность жизни листьев у большого числа 
растений составляет 10  и  более лет, при этом для ряда таких видов характерно об-
разование в жилках листа вторичной флоэмы [3–7]. С возрастом в стареющем листе 
сокращается содержание РУБИСКО [8–10], падает электронтранспортная активность 
[8], сопряженно снижаются концентрации белка и  фотосинтетических пигментов
[8, 11–13]. Эти процессы сопровождаются падением интенсивности фотосинтеза. 
У растений с однолетними листьями стареющий лист в определенный момент также 
теряет свою донорную функцию. Однако взаимосвязь между старением листа и поте-
рей его донорной роли в углеродном балансе вечнозеленых растений не столь очевидна 
и изучена в меньшей степени. В связи с этим возникает вопрос, играют ли многолетние 
листья вечнозеленых двудольных и  голосеменных заметную роль в  продукционном 
процессе растения, и какие структурно-функциональные признаки ее характеризуют.

Целью данной работы являлось сравнение способности разновозрастных листьев 
Agathis brownii выступать в качестве доноров фотоассимилятов. В задачи работы вхо-
дило изучение числа и состояния их проводящих элементов, а также определение со-
держания фотосинтетических пигментов, скорости видимого фотосинтеза, оценка ин-
тенсивности флоэмной загрузки ассимилятов в разновозрастных листьях. 

Агатис Брауна — представитель тропических голосеменных, листья которого жи-
вут более 10 лет, по некоторым данным до 20 [14], чем и объясняется выбор этого вида 
в качестве объекта исследования. Строение его листа было описано ранее [15]. 

Материалы и методы исследования

Листья Agathis brownii Lem. (Araucariaceae) собирали в оранжерее Ботанического 
сада Ботанического института им. В. Л. Комарова РАН с 56-летнего дерева. При про-
ведении физиологических исследований использовали листья возрастом 1 год и 7 лет, 
гистологических — 1–12 лет. 
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Исследовали поперечные срезы черешков. Материал для световой и  трансмис-
сионной электронной микроскопии фиксировали в  3%-ном растворе глутарового 
альдегида на 0,1 М фосфатном буфере (рН 7,4) с постфиксацией в 2%-ном растворе 
OsO4 в 0,1 М фосфатном буфере (рН 8,0). После обезвоживания в серии спиртов и аце-
тонов возрастающих концентраций материал заключали в  смесь эпона и  аралдита. 
Полутонкие срезы толщиной 1–3 мкм были изготовлены на ультратоме Sorvall RMC 
MT5000  (Du Pont Company, США). Их контрастировали раствором цитрата свинца, 
приготовленного по методике автора работы [16]. Микрофотографии были получены 
на электронном микроскопе Tesla BS-500 (Югославия). Просмотр и фотографирование 
полутонких срезов проводили с помощью микроскопа Olympus BX51 (Olympus Optical 
Co., Япония).

Для определения содержания в  листьях хлорофиллов и  суммарного количества 
каротиноидов готовили вытяжки в 100%-ном ацетоне из участков листьев площадью 
1  см2. Концентрацию пигментов определяли спектрофотометрическим методом на 
спектрофотометре UV-2401PC (Shimadzu, Япония). Измерения проводились в  трех 
повторностях. Расчет концентраций пигментов производился по формулам авторов 
из работы [17], после чего вычислялось их содержание в единице площади листовой 
поверхности. 

Для определения интенсивности поглощения жилками 14С-сахарозы из апопласта 
[18] листья срезали с побегов острой бритвой, повторно подрезали под водой и по-
мещали черешками в  растворы, содержащие радиоактивную метку. В  качестве мет-
ки использовали 14С-сахарозу концентрацией 0,01 мМ и удельной радиоактивностью 
1010 Бк/ммоль в MES-буфере (20 мМ, pH 6,0). Данный раствор использовали либо без 
добавок, либо (в качестве негативного контроля) к  нему добавляли 12C-сахарозу до 
конечной концентрации 20 мМ. После 30 мин экспозиции листья переносили в дис-
тиллированную воду на 30 мин. Затем из средней части пластинки вырезали кусочки 
d = 0,5 см, содержащие жилки, их быстро высушивали на нагревательном столике при 
80 °С и помещали на фотографическую пленку Kodak MIN RS Wlms на 8 дней. 

Величины интенсивности фотосинтеза и транспирации листьев измеряли в осве-
щенных участках кроны на неотделенных листьях с 9:00 до 11:00 ч в оранжерее Бота-
нического института им. В. Л. Комарова РАН. Измерения проводились в трехкратной 
повторности для листьев возрастом 1 год и 7 лет портативным газоанализатором мар-
ки LCA-4 (ADC, Великобритания). Для построения световых кривых снижение уровня 
освещенности в камере газоанализатора производили с помощью последовательно ра-
стущего числа сложений марли. 

Результаты исследований

Листья A. brownii последнего года прироста располагаются на периферии, в  ус-
ловиях лучшего освещения. Среднее содержание хлорофилла а в  них составляет 
0,028 ± 0,011 мг/см2 листа, хлорофилла b — 0,009 ± 0,001 мг/см2, суммарное содержание 
каротиноидов — 0,006 ± 0,001 мг/см2 (рис. 1). Соотношение хлорофилла а к b — 3,11. 
Световой компенсационный пункт, т. е. точка, в  которой количество поглощенной 
при фотосинтезе углекислоты равно количеству, выделенному при дыхании, у  ли-
стьев первого года имеет место при плотности потока фотонов фотосинтетически 
активной радиации (ФАР) около 100  мкмоль фотонов / (м2с). Световое насыщение
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видимого фотосинтеза начинается при освещенности около 600 мкмоль фотонов / (м2с) 
(рис. 2). 

Листья возрастом 7  лет удалены вглубь кроны и  получают меньшее количество 
солнечной радиации. Содержание хлорофилла а  составляет в  них 0,037 ± 0,002  мг/см2

листа, хлорофилла b – 0,013 ± 0,001  мг/см2, суммарное содержание каротиноидов  — 
0,008 ± 0,001 мг/см2 (см. рис. 1). Соотношение хлорофилла а к b равно 2,85. Световой ком-
пенсационный пункт этих листьев имеет место при плотности потока ФАР 50 мкмоль 
фотонов / (м2с), а световое насыщение процесса связывания углерода происходит при ос-
вещенности около 270 мкмоль фотонов/(м2с) (см. рис. 2). 

Рис. 2. Интенсивность фотосинтеза разновозраст-
ных листьев: 

1  — интенсивность поглощения СО2  для листьев воз-
растом 1 год; 2 — интенсивность поглощения СО2  для листьев 
возрастом 7 лет. 

Рис. 1. Содержание фотосинтетических пигментов в  раз-
но-возрастных листьях 

Темной заливкой показан хлорофилл b; светлой  — 
хлорофилл а; белым цветом — каротиноиды.
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На рис.  3  показана интенсивность 
поглощения меченой сахарозы из  апо-
пласта жилками листьев обоих иссле-
дованных возрастов. В  экспериментах 
за введением метки в  апопласт листьев 
через черешок следовало помещение ли-
стьев на воду, когда дистиллированная 
вода в  течение 30  мин замещала в  кси-
леме раствор с  сахарозой. После этого 
периода на авторадиограммах можно 
было видеть картину распределения мет-
ки в тканях листа за общее время опыта 
(1 ч). На рис. 3, 1 видно, что жилки одно-
годичных листьев метились ярко, а  экс-
позиция в том же растворе, но содержа-
щем, кроме меченой сахарозы, избыток 
немеченой, не приводила к мечению жи-
лок (рис.  3,  2). В  то же время у  листьев 
7-летнего возраста (рис. 3, 3, 4) мечение 
жилок выражено одинаково слабо как при отсутствии, так и при наличии избытка не-
меченой сахарозы, и практически сходно с мечением жилок в опыте, показанном на 
рис. 3, 2 у молодых листьев.

Обсуждение результатов исследования 

Старые листья A. brownii находятся в условиях худшей освещенности по сравне-
нию с листьями последнего года прироста. Максимальные величины потока ФАР, за-
регистрированные в оранжерее до проведения эксперимента, составляли для старых 
листьев ~ 80 фотонов/(м2с), а для молодых — 800 фотонов / (м2с). Проведенные иссле-
дования фотосинтетической активности старых листьев позволяют охарактеризовать 
их с физиологической точки зрения как более теневые. Об этом свидетельствуют со-
отношение хлорофиллов а и b, а также тот факт, что их световая кривая значительно 
раньше выходит на плато, а компенсационный пункт фиксации углекислоты находит-
ся при низких значениях освещенности. При этом для них характерно повышенное со-
держание фотосинтетических пигментов, что является компенсаторным механизмом 
и нередко наблюдается для листьев сциофитов [19].

Известно, что основной транспортной формой ассимилированного в  процес-
се фотосинтеза углерода у  высших растений является сахароза. Загрузка сахарозы 
во флоэму из апопласта листа происходит активно против градиента концентрации 
с помощью белков-симпортеров сахарозы и протона, расположенных на плазмалем-
ме флоэмных элементов. Поэтому для сравнительной оценки скорости поглощения 
сахарозы жилками в  процессе загрузки флоэмы листа ассимилятами использовали 
меченую сахарозу. При помещении черешков листьев на раствор меченой сахарозы 
метка с ксилемным потоком поднималась по ксилеме и попадала в апопласт листа. От-
туда метка могла поступать в ситовидные клетки, либо поглощаться другими тканя-
ми листа. На распределение метки влияют скорости поглощения ее тканями, которые

Рис. 3. Загрузка 14C-сахарозы во флоэму 
разновозрастных листьев A. brownii: 

1  — листья возрастом 1  год, 14C-сахароза; 
2  — листья возрастом 1  год, 14C- и  12C-сахароза 
(контроль); 3 — листья возрастом 7 лет, 14C-сахароза; 
4  — листья возрастом 7  лет, 14C- и  12C-сахароза 
(контроль). 
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зависят от свойств транспортных систем плазмалеммы клеток этих тканей. Поскольку 
константы связывания субстрата у сахарозного симпортера для меченой и немеченой 
сахарозы сходны [20], то при избытке немеченой сахарозы в  апопласте преимуще-
ственно загружается в жилки именно она, и метка не аккумулируется в жилках. Та-
ким образом, «исчезновение» мечения жилок при добавлении в раствор с меткой не-
меченой сахарозы является индикатором того, что мечение жилок происходит именно 
в результате работы сахарозного переносчика в ходе загрузки флоэмы. В проведенных 
экспериментах отмечалось интенсивное мечение жилок листьев первого года, в то вре-
мя как жилки листьев семилетнего возраста оставались практически немечеными. Это 
свидетельствует о том, что интенсивность процессов загрузки сахарозы в жилки у ста-
рых листьев крайне низка.

Гистологические исследования показали, что по мере старения листьев агатиса 
объем функционирующей в них флоэмы постепенно сокращается. Так, число ситовид-
ных клеток в проводящих пучках черешков уменьшается с 6–8 у 1–2-летних листьев до 
2–4 у 11–12-летних листьев (рис. 4, 4, 5, 6). Уменьшение происходит в результате дефор-
мации и последующего смятия наиболее старых клеток, расположенных во внешних 
частях пучков. Со временем смятые ситовидные клетки полностью утрачивают свои 
полости (рис. 4, 3). Падение интенсивности загрузки флоэмы у листьев возрастом 7 лет 
может объясняться как данным процессом, так и  нарушениями в  работе непосред-

Рис. 4. Строение проводящих тканей черешков разновозрастных листьев: 
1  — проводящий пучок черешка листа возрастом 1  год; 2  — недеформированная и  3  — 

смятая флоэмы листа возрастом 7 лет; 4, 5, 6 — фрагменты проводящих пучков черешков листьев 
возрастом 1, 7  и  12  лет соответственно. т  — трахеида; ск  — ситовидная клетка; п  — клетка 
паренхимы. Масштабная линейка: 1 — 20 мкм; 2, 3 — 0,5 мкм; 4, 5, 6 — 10 мкм. 
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ственно сахарозного переносчика, связанными с процессами старения клеток флоэ-
мы. По мере старения роль листьев A. brownii в транспорте продуктов ассимиляции, 
по-видимому, ослабевает. 

* * *

Авторы выражают глубокую благодарность Е. В. Тютеревой (Ботанический инсти-
тут им. В. Л. Комарова РАН) за ценные методические замечания и критические ком-
ментарии. 

Исследование выполнено при поддержке Министерства образования и науки Рос-
сийской Федерации, соглашение № 8716 и № 8133.
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