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Ïðåäñòàâëåí îáçîð ñîâðåìåííûõ äàííûõ î ïðîèñõîæäåíèè, ñòðóêòóðå è ôóíêöèÿõ ïëàçìîäåñì è
ñèìïëàñòà ðàñòåíèé. «Ñèìïëàñò» ýòèìîëîãè÷åñêè îçíà÷àåò êîíòèíóàëüíîñòü êëåòî÷íûõ ïðîòîïëàñòîâ
ðàñòåíèé. Íî èñõîäíî òåðìèí áûë ïðåäëîæåí äëÿ îáîçíà÷åíèÿ îáùíîñòè òîëüêî ñèòîâèäíûõ òðóáîê —
ñèñòåìû òðàíñïîðòà àññèìèëÿòîâ. Ñîäåðæèìîå èõ ïîëîñòåé ïðåäïîëàãàëîñü èäåíòè÷íûì öèòîïëàçìå.
Âûÿñíèëîñü, ÷òî ýòî îøèáêà. Îíî èäåíòè÷íî âàêóîëÿðíîìó ýêññóäàòó. Ñîâðåìåííûå äàííûå ñâèäåòåëü-
ñòâóþò î òîì, ÷òî â õîäå ýíäîñèìáèîãåíåçà ïðîêàðèîòîâ è ýóêàðèîòîâ ïëàçìîäåñìû, îáúåäèíÿåìûå èìè
âàêóîì ïàðåíõèìû è ñèòîâèäíûå òðóáêè ôëîýìû âîçíèêëè êàê òðàíñïîðòíàÿ ñåòü äëÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ôî-
òîñèíòàòîâ. Òàêîâûìè îíè ïðîäîëæàþò îñòàâàòüñÿ â õîäå âñåé ýâîëþöèè ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé. Ôóíêöèî-
íàëüíàÿ ðîëü àïîïëàñòà â ñëó÷àÿõ, êîãäà âàêóîëÿðíûé òðàíñïîðò çàáëîêèðîâàí è àïîïëàñò ñòàíîâèòñÿ
êîìïåíñàòîðíûì òðàíñïîðòíûì êàíàëîì, àíàëîãè÷íà. Îáå òðàíñïîðòíûå ñåòè — âàêóîì è àïîïëàñò —
äåéñòâèòåëüíî êîíòèíóàëüíû â êëåòî÷íûõ ñèñòåìàõ ðàñòåíèé â îòëè÷èå îò öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîì-
ïàðòìåíòà, ÷üÿ êîíòèíóàëüíîñòü â ëó÷øåì ñëó÷àå ïîáî÷íà è ñåðüåçíîãî òðàíñïîðòíîãî çíà÷åíèÿ íå èìå-
åò. Îíà ïëîõî ñîâìåñòèìà ñ ÿâëåíèåì äèôôåðåíöèàöèè êëåòîê è òêàíåé â òåëå ðàñòåíèé è íå ìîæåò áûòü
ïðèíÿòà áåç äîïîëíèòåëüíûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äîêàçàòåëüñòâ. Êîíöåïöèÿ ñèìïëàñòà ðàñòåíèé êàê öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîãî êîíòèíóóìà â ñâåòå íîâûõ ôàêòîâ âñòðå÷àåò ñåðüåçíûå ïðîáëåìû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ñèìïëàñò, àïîïëàñò, âàêóîì, õëîðîïëàñòû, ñòðîìóëû, ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ
ñåòü, òðàíñïîðò, ðàñïðåäåëåíèå ôîòîñèíòàòîâ, ñîñóäèñòûå ðàñòåíèÿ.

Èñòîðèÿ òåðìèíîâ

Ñèìïëàñò (ãðå÷åñêîå «êîíòèíóóì ïðîòîïëàñòîâ») —
îäíî èç äàâíî èçâåñòíûõ, íî íå î÷åíü ïîíÿòûõ îòëè÷è-
òåëüíûõ ñâîéñòâ êëåòî÷íûõ ñèñòåì ðàñòåíèé. Ââåäåíèå â
íàó÷íûé îáèõîä ýòîãî òåðìèíà ñ÷èòàåòñÿ ñâÿçàííûì ñ îò-
êðûòèåì è îïèñàíèåì ïëàçìîäåñì, ñâÿçûâàþùèõ ïðîòî-
ïëàñòû ñîñåäíèõ êëåòîê (Tangl, 1879; Strasburger, 1882,
1901; Haberlandt, 1888). Îòêðûòèå ïëàçìîäåñì è ïîñëåäî-
âàâøèå èññëåäîâàíèÿ èõ ðàñïðîñòðàíåíèÿ â òêàíÿõ è îð-
ãàíàõ ðàñòåíèé íåñîìíåííî ïîäãîòîâèëè ïî÷âó. Íî íè
Òàíãë, îòêðûâøèé ïëàçìîäåñìû, íè Ñòðàñáóðãåð, äàâøèé
èì íàçâàíèå «Plasmodesmen», íè Ãàáåðëàíä, ïîñâÿòèâøèé
èõ ôóíêöèîíàëüíîé ðîëè ãëàâó â ìîíîãðàôèè «Physiolo-
gische Pflanzenanatomie», íè÷åãî î ñèìïëàñòå íå ïèñàëè.
Èäåÿ äâóõêàíàëüíîé îðãàíèçàöèè òðàíñïîðòíûõ êîììó-
íèêàöèé ðàñòåíèé, òàê æå êàê òåðìèíû «Symplast» è
«Apoplast», ïðèíàäëåæàò Ìþíõó (Münch, 1930), êîòîðûé
ââåë èõ íå òîëüêî â ñâÿçè ñ ðåçóëüòàòàìè èññëåäîâàíèé
ïëàçìîäåñì. Ìþíõ — àâòîð îñìîòè÷åñêîé ìîäåëè öèðêó-
ëÿöèè âîäíûõ ðàñòâîðîâ â ðàñòåíèè. Ýòà ìîäåëü ïðîñòà è
âîçíèêëà, ñêîðåå âñåãî, èíòóèòèâíî. Îíà áûëà ïðîèëëþ-
ñòðèðîâàíà î÷åíü ïðîñòûìè ôèçè÷åñêèìè îïûòàìè. Ìî-
äåëü áàçèðîâàëàñü íà ñâåäåíèÿõ î äâóõ òèïàõ ïðîâîäÿùèõ
ýëåìåíòîâ ó ðàñòåíèé è íà ñàìûõ ïðåäâàðèòåëüíûõ ïðåä-
ñòàâëåíèÿõ îá èõ ðàçëè÷èÿõ: ïåðôîðàöèÿõ è ïîðàõ ìåæäó
òðàõåàëüíûìè ýëåìåíòàìè è ïëàçìîäåñìàõ è ïëàçìîäåñ-
ìåííûõ ïîëÿõ è ïëàñòèíêàõ ìåæäó ñèòîâèäíûìè ýëåìåí-
òàìè. Â îòëè÷èå îò ñîâðåìåííûõ ñïåöèàëèñòîâ ïîä ñèì-

ïëàñòîì Ìþíõ ïîíèìàë òîëüêî êîíòèíóóì ñèòîâèäíûõ
òðóáîê ôëîýìû, òàê æå êàê ïîä àïîïëàñòîì — êîíòèíóóì
ñîñóäîâ è òðàõåèä êñèëåìû. Îí íå ïðåäïîëàãàë ðàñøèðå-
íèÿ ýòèõ òåðìèíîâ çà ïðåäåëû ôëîýìû è êñèëåìû. Èñõîä-
íî ïî Ìþíõó, ñèìïëàñò — òðàíñïîðòíàÿ ñåòü äëÿ ðàñïðå-
äåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ. Ýòî íå ïðîòèâîðå÷èò ïóáëèêóå-
ìûì íàáëþäåíèÿì ôëîýìîöåíòðè÷åñêîãî ãðàäèåíòà
ðàñïðåäåëåíèÿ ïëàçìîäåñì â òåëå ðàñòåíèé (ñì.: Ãàìàëåé,
1997à, 1998; Zhu et al., 1998).

Íåñìîòðÿ íà óäèâèòåëüíóþ èíòóèöèþ, Mþíõ äîïóñ-
òèë íåñêîëüêî òåðìèíîëîãè÷åñêèõ íåòî÷íîñòåé, âïîëíå
îáúÿñíèìûõ ñòðóêòóðíûìè ïðåäñòàâëåíèÿìè òîãî âðåìå-
íè, íî çàïóòàâøèõ èññëåäîâàòåëåé íà ìíîãèå ãîäû. Âî âðå-
ìÿ ðàáîòû íàä êíèãîé (Münch, 1930) îí íå ìîã çíàòü, ÷òî
ñîäåðæèìîå ïîëîñòåé ñèòîâèäíûõ òðóáîê íå ÿâëÿåòñÿ öè-
òîïëàçìîé è, ñëåäîâàòåëüíî, òåðìèí «ñèìïëàñò» â èñõîä-
íîì ýòèìîëîãè÷åñêîì çíà÷åíèè (öèòîïëàçìàòè÷åñêèé êîí-
òèíóóì) ê ñèòîâèäíûì ýëåìåíòàì ôëîýìû íåïðèìåíèì.
Áëàãîäàðÿ ýòîìó íåäîðàçóìåíèþ ôëîýìíûé òðàíñïîðò íà-
äîëãî âîøåë â ëèòåðàòóðó êàê òðàíñïîðò öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèé (Parthasarathy, 1975; Evert, 1990; Schulz, 1997). Ìíî-
ãèå èññëåäîâàòåëè, â òîì ÷èñëå è àâòîð, ñîïðîòèâëÿëèñü
ýòèì âçãëÿäàì, íå äîïóñêàÿ âîçìîæíûì è ñêîëüêî-íèáóäü
ýôôåêòèâíûì äàëüíèé òðàíñïîðò ñàõàðîâ ïî öèòîïëàçìå
(Esau, 1969; Ãàìàëåé, 1981à, 1981á; Giaquinta, 1983). Ïî-
ïûòêà óñòðàíèòü ïðîòèâîðå÷èå ââåäåíèåì òåðìèíà «ìèê-
òîïëàçìà» âìåñòî «öèòîïëàçìà» (Engleman, 1965) âûãëÿäå-
ëà íàñòîëüêî ôîðìàëüíîé, ÷òî òåðìèí áûë ïîäâåðãíóò
ñïðàâåäëèâîé êðèòèêå (Lamoureux, 1975) è íå ïðèæèëñÿ.
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Â äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèÿõ îáà òåðìèíà, ââåäåííûå
Ìþíõîì, ñòàëè èñïîëüçîâàòüñÿ íå â ïåðâîíà÷àëüíîì, à â
ðàñøèðåííîì çíà÷åíèè: ñèìïëàñò — êàê îáùèé öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèé êîíòèíóóì êëåòîê ðàñòåíèé, îáúåäèíåí-
íûõ ïëàçìîäåñìåííûìè ñâÿçÿìè (Evert, 1990; Schulz,
1997), àïîïëàñò — êàê àëüòåðíàòèâíûé åìó êîíòèíóóì
ýêñòðàïëàçìàòè÷åñêîãî («ñâîáîäíîãî») ïðîñòðàíñòâà ðàñ-
òåíèé (Geiger, 1975; Êóðñàíîâ, 1976). Ñèòîâèäíûå òðóáêè
ôëîýìû, òðàõåèäû è ñîñóäû êñèëåìû ñòàëè ïîíèìàòüñÿ
òîëüêî êàê íåáîëüøàÿ, áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ ÷àñòü
îáùåãî äëÿ ðàñòåíèÿ ñèìïëàñòà è àïîïëàñòà. Â áîëü-
øèíñòâå ó÷åáíèêîâ è íàó÷íûõ èçäàíèé èìåííî òàê äî ñèõ
ïîð è òîëêóþòñÿ ýòè òðàíñïîðòíûå êîììóíèêàöèè, õîòÿ
íåîáõîäèìîñòü ðåâèçèè òàêîé èíòåðïðåòàöèè äâóõêà-
íàëüíîé îðãàíèçàöèè òðàíñïîðòà è ïðèâåäåíèÿ åå â ñîîò-
âåòñòâèå ñ ñîâðåìåííûìè äàííûìè î ñòðóêòóðå ïëàç-
ìîäåñì è ñèòîâèäíûõ òðóáîê ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå î÷å-
âèäíîé. Ïðèìåðîì òîìó ìîæåò áûòü ñòðåìëåíèå â
ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé ñèìïëàñòó, ê óòî÷íÿþùèì òåð-
ìèíàì: «ýíäîïëàñò» (èëè «âàêóîì») (Ãàìàëåé, 2004), «âà-
êóîëÿðíûé ñèìïëàñò» (Âåëèêàíîâ è äð., 2005), «ýíäîöè-
òîçíàÿ ñåòü» (Samaj et al., 2005). Ïîñòàâèòü òî÷êó â ñïîðå
î ïðèðîäå ñèìïëàñòà ðàñòåíèé — òðàíñïîðòíàÿ ñåòü èëè
öèòîïëàçìàòè÷åñêèé êîíòèíóóì? — òàêîâà öåëü íàñòîÿ-
ùåé ñòàòüè.

Ýíäîñèìáèîòè÷åñêàÿ ãèïîòåçà
ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïðîøëîãî âåêà ëàçåðíàÿ êîíôîêà-
ëüíàÿ ìèêðîñêîïèÿ è âèäåîçàïèñûâàþùàÿ òåõíèêà äàëè
âîçìîæíîñòü íàáëþäàòü ïðèæèçíåííóþ ñòðóêòóðó êëåòîê
è òðàññû ïîäâèæíîñòè ôëóîðåñöåíòíûõ ìåòîê ïî÷òè ñ òà-
êèì æå óâåëè÷åíèåì è ðàçðåøåíèåì, êàê òðàíñìèññèîí-
íàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ (Köhler et al., 1997, 2000;
Kwok, Hanson, 2004; Gunning, 2005; Natesan et al., 2005).
Â ðåçóëüòàòå ëîêàëèçàöèÿ, êîìïàðòìåíòàöèÿ è ýíäîñèì-
áèîòè÷åñêèå âçàèìîòîíîøåíèÿ öèòîïëàçìû è îðãàíåëë
(ïëàñòèä, ìèòîõîíäðèé) â êëåòêàõ ðàñòåíèé ñòàëè âèçóà-
ëüíî íàáëþäàåìûìè. Ýíäîñèìáèîòè÷åñêàÿ ãèïîòåçà ïî-
ëó÷èëà ïîëíîå ïðèçíàíèå, âîçíèêëè íîâûå íàïðàâëåíèÿ
åå ðàçâèòèÿ. Ïðîðûâ çðåë áîëåå 100 ëåò. Â ýïîõó òåîðåòè-
÷åñêîãî îôîðìëåíèÿ (Ôàìèíöûí, 1907; Ìåðåæêîâñêèé,
1909) ãèïîòåçà îêàçàëàñü ÿâíî íå êî âðåìåíè, äðóãîãî
îáúÿñíåíèÿ òðóäíîñòåé åå ïðèçíàíèÿ íåò. Îíà òðåáîâàëà
ïåðåñìîòðà áàçîâûõ êîíöåïöèé êëåòî÷íîé òåîðèè, íî íà
íèõ óæå îïèðàëàñü ïîäíèìàâøàÿñÿ íà íîãè ãåíåòèêà, íå
ìåíåå ïîïóëÿðíàÿ òîãäà, ÷åì ìîëåêóëÿðíàÿ áèîëîãèÿ ñåé-
÷àñ. Ïåðåñìîòð ïîëîæåíèé êëåòî÷íîé òåîðèè íà òîì
ôîíå, âèäèìî, ýíòóçèàçìà íå âûçûâàë. Òåïåðü êðèòè÷å-
ñêèé ïåðåñìîòð óñòàðåâøèõ âçãëÿäîâ íà îðãàíèçàöèþ
êëåòîê è êëåòî÷íûõ ñèñòåì âûñøèõ ðàñòåíèé íè÷åìó íå
ãðîçèò. Ïðàêòè÷åñêè îí óæå ïðîèçîøåë (Ãàìàëåé, 1997à,
1997á, 2006; Keeling, 2004; Margulis, 2004; Samaj et al.,
2005; Baluska et al., 2006; Ïèíåâè÷, 2007), ÷òî íåñîìíåííî
ïîâëèÿåò íà ðàçâèòèå ìíîãèõ ôóíäàìåíòàëüíûõ è ïðè-
êëàäíûõ íàïðàâëåíèé áèîëîãèè ðàñòåíèé. Èäåò ðàáî÷åå
îáñóæäåíèå êîìïîçèòíîé èíäèâèäóàëüíîñòè ðàñòåíèé,
îñíîâàííîé íà âçàèìîäåéñòâèè íåñêîëüêèõ ãåíîìîâ.
Äàæå «äàðâèíîâñêîé» ýâîëþöèîííîé êîíöåïöèè òåïåðü â
çàïàäíîé ëèòåðàòóðå ïðîòèâîïîñòàâëÿåòñÿ «ìàðãóëèñîâ-
ñêàÿ» (Baluska et al., 2006), ÷òî èñòîðè÷åñêè íå âïîëíå
ñïðàâåäëèâî, ïîòîìó ÷òî, ñòðîãî ãîâîðÿ, ýòè íàó÷íûå ïîä-
õîäû íå ïðîòèâîðå÷àò äðóã äðóãó è ïèîíåðîì ýòèõ âçãëÿ-

äîâ, ó÷åíûì, ãîíèìûì çà íèõ, áûë À. Ñ. Ôàìèíöûí, à íå
Ëèíí Ìàðãóëèñ.

Ñîãëàñíî ýíäîñèìáèîòè÷åñêîé ãèïîòåçå, õëîðîïëàñ-
òû ðàñòåíèé — íåñâîáîäíî æèâóùèå â òåëå ðàñòåíèé öèà-
íîáàêòåðèè (Whatley, 1992; Keeling, 2004; Ïèíåâè÷, 2007).
Èíâàçèÿ öèàíîáàêòåðèé â ýóêàðèîòè÷åñêèå êëåòêè, ïî
ýòîé ãèïîòåçå, çàêàí÷èâàåòñÿ èõ ëîêàëèçàöèåé â âàêóîëÿõ.
Íàïîëíÿÿñü ôîòîñèíòàòàìè è îñìîòè÷åñêè íàêà÷èâàåìîé
âîäîé, âàêóîëè ðàñòóò, ñëèâàþòñÿ, ïåðåòåêàþò èç êëåòêè â
êëåòêó, ôîðìèðóÿ ïëàçìîäåñìû. Ñ èõ ìåæêëåòî÷íîé ýêñ-
ïàíñèåé ñâÿçàí ýêñïîðò ôîòîñèíòàòîâ. Ñëåäîâàòåëüíî,
õëîðîïëàñòû — èñòî÷íèê íå òîëüêî ôîòîñèíòàòîâ, íî è
ìåæêëåòî÷íîé òðàíñïîðòíîé ñåòè, ïî êîòîðîé ôîòîñèíòà-
òû ðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî òêàíÿì è îðãàíàì ðàñòåíèÿ (Ãàìà-
ëåé, 1997à, 1997á, 2004, 2008à). Õëîðîïëàñòû àâòîòðîô-
íûõ òêàíåé — èñòîê ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñåòè, ëåéêî-
ïëàñòû çàïàñàþùèõ òêàíåé — ìåñòî åå çàâåðøåíèÿ.
Ôëîýìà è åå ñèòîâèäíûå òðóáêè — òîëüêî öåíòðàëüíàÿ è
íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ ÷àñòü ýòîé ñåòè. Îãðàíè÷è-
âàþùàÿ åå ìåìáðàíà ôîðìèðóåòñÿ èç ìåáðàííîé êàïñóëû
(ýíäîñîìû), â êîòîðîé çàêëþ÷åíû âñòóïèâøèå â ýíäî-
ñèìáèîç öèàíîáàêòåðèè è êîòîðàÿ ñòàíîâèòñÿ áóôåðíîé
çîíîé îáìåíà ìåæäó ýíäîñèìáèîíòàìè. Ïîñëå îñóùåñòâ-
ëåíèÿ ïîëíîãî ñèêâåíñà ÄÍÊ õëîðîïëàñòîâ è öèàíîáàêòå-
ðèé è óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè èõ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé (ñì.: Àíòîíîâ, 2007) ãèïîòåçà ýíäîñèìáèî-
òè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé ïåðåøëà â ðàçðÿä
îêîí÷àòåëüíî óñòàíîâëåííûõ ôàêòîâ. Îáñóæäåíèå àëü-
òåðíàòèâíûõ âàðèàíòîâ ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé ïðåêðà-
ùåíî.

Â êîíòåêñòå òåîðèè ýíäîñèìáèîòè÷åñêîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ ðàñòåíèé íå ïðèíÿòî îáñóæäàòü àãðåññèþ îäíîãî èç
ïàðòíåðîâ â êà÷åñòâå èíèöèèðóþùåãî íà÷àëà ýíäîñèìáè-
îãåíåçà. Ñòîèò çàìåòèòü, îäíàêî, ÷òî â ïåðâûõ ðàáîòàõ äå-
ëàëñÿ áîëüøèé óïîð íà ïîÿâëåíèå öèòîñêåëåòà ó ïðî-
òèñòîâ â êà÷åñòâå ñòðóêòóðíîé îñíîâû ãëîòàòåëüíîãî àï-
ïàðàòà, îáåñïå÷èâøåãî ïîãëîùåíèå áàêòåðèé êëåòêàìè
ïðîòèñòîâ (Whatley, 1992; Margulis, 2004). Â ïîñëåäíèå
ãîäû âñå ÷àùå îáñóæäàþòñÿ ìåõàíèçìû àêòèâíîé èíâàçèè
ñàìèõ áàêòåðèé â êëåòêè ïðîòèñòîâ. Óñòàíîâëåíî, íàï-
ðèìåð, ÷òî áàêòåðèè ñïîñîáíû èçìåíÿòü ñîñòîÿíèå êëå-
òî÷íîãî öèòîñêåëåòà è òàêèì îáðàçîì êîíòðîëèðîâàòü èí-
âàçèþ â îðãàíèçìû ýóêàðèîòîâ ñî âñåìè âûòåêàþùèìè
ïîñëåäñòâèÿìè, â òîì ÷èñëå è ñî ñòàíîâëåíèåì ýíäîñèì-
áèîòè÷åñêîãî ïàðòíåðñòâà. Â ýòîé òðàêòîâêå ïðîòåîëèòè-
÷åñêèé ìåõàíèçì èíâàçèè íå èìååò ïðèíöèïèàëüíûõ îò-
ëè÷èé îò ñïîñîáîâ ðàñïðîñòðàíåíèÿ áàêòåðèàëüíûõ è âè-
ðóñíûõ èíôåêöèé.

Ïèùåâîé òðàêò ðàñòåíèé

Ôîòîñèíòåç-çàâèñèìîå îáðàçîâàíèå ýíäîìåìáðàííîé
ñèñòåìû ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê â ôîðìå ýíäîöèòîçíûõ êàï-
ñóë öèàíîáàêòåðèé — îäíî èç ñëåäñòâèé èõ ïîãëîùåíèÿ
ïðîòèñòàìè òèïà àìåá èëè ôëàãåëëÿò (Ãàìàëåé, 1997á; Sa-
maj et al., 2005). Ìåìáðàííàÿ êàïñóëà öèàíîáàêòåðèé, âîç-
íèêàþùàÿ èç ïëàçìàëåììû õîçÿèíà, ðàñòåò ïî ìåðå íà-
ïîëíåíèÿ ïðîäóêòàìè èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòè — ôîòîñèí-
òàòàìè. Ýòî îäíî èç ïîëîæåíèé ýíäîñèìáèîòè÷åñêîé
òåîðèè, êîòîðîå ìîæåò áûòü ïðîâåðåíî ïðîñòûìè ýêñïå-
ðèìåíòàìè ñ ñóñïåíçèîííûìè ãèäðîêóëüòóðàìè ïðîòî-
ïëàñòîâ, èçîëèðîâàííûõ èç êëåòîê ìåçîôèëëà. Óäàëåíèå
èç ïðîòîïëàñòîâ âàêóîëåé ñîïðîâîæäàåòñÿ èõ ïîÿâëåíèåì
âíîâü èç ýíäîìåìáðàííîé êàïñóëû õëîðîïëàñòîâ (Horten-

376 Þ. Â. Ãàìàëåé



steiner et al., 1992). Âîññòàíîâëåíèå íåâîçìîæíî ïðè îò-
ñóòñòâèè ñâåòà èëè â ñëó÷àå óäàëåíèÿ èç ïðîòîïëàñòîâ
âñåõ ïëàñòèä. Ðåçóëüòàò îäíîçíà÷íî ðåøàåò âîïðîñ îá èñ-
òî÷íèêå ðàçâèòèÿ ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû (ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêèé ðåòèêóëóì + âàêóîëè) â ïîëüçó õëîðîïëàñòîâ.
Äëÿ ïîëíîé äîêàçàòåëüíîñòè ýêñïåðèìåíòû áûëè ïîâòî-
ðåíû íà ãèäðîêóëüòóðàõ ïðîòîïëàñòîâ èç ëèñòüåâ íå-
ñêîëüêèõ âèäîâ ðàñòåíèé (Hortensteiner et al., 1992, 1994;
Newell et al., 1998). Ðåçóëüòàò õîðîøî âîñïðîèçâîäèòñÿ:
áåç õëîðîïëàñòîâ è â òåìíîòå ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà íå
âîññòàíàâëèâàåòñÿ.

Òðàíñìèññèîííàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ ïîçâîëÿ-
ëà âèçóàëüíî íàáëþäàòü ïðîèçâîäíîñòü êàíàëîâ ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà îò îáîëî÷êè õëîðîïëàñòîâ è
èõ ôîòîñèíòåç-çàâèñèìóþ ïîäâèæíîñòü. Ïóáëèêàöèé ñ
êàðòèíàìè ðàñõîäÿùèõñÿ îò ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè ðåòè-
êóëÿðíûõ òÿæåé áûëî ìíîãî, è âñå îíè áûëè ïîëó÷åíû íà
ìàòåðèàëå ôîòîñèíòåòè÷åñêè àêòèâíûõ ëèñòüåâ (Wildman
et al., 1962; Thomson, Whatley, 1980; McLean et al., 1988,
è äð.). Íî èõ óáåäèòåëüíîñòü, âèäèìî, âñå-òàêè íå áûëà
äîñòàòî÷íîé. Îïïîíåíòû ññûëàëèñü íà âûñîêóþ âåðî-
ÿòíîñòü àðòåôàêòîâ â ìåðòâîì ôèêñèðîâàííîì ÷åòûðåõ-
îêèñüþ îñìèÿ ìàòåðèàëå.

Ïåðâûå æå ïðèæèçíåííûå íàáëþäåíèÿ êëåòîê ìåçî-
ôèëëà ñ èñïîëüçîâàíèåì êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ìèêðî-
ñêîïèè ïîçâîëèëè ïîäòâåðäèòü ôîðìèðîâàíèå âîêðóã
õëîðîïëàñòîâ ðàäèàëüíî ðàñòóùèõ îò èõ îáîëî÷êè ðåòè-
êóëÿðíûõ òðóáîê, ïîëó÷èâøèõ â ýòèõ ðàáîòàõ íàèìåíîâà-
íèå «ñòðîìóë» (Köhler et al., 1997; Gray et al., 1999). Èõ
ñåòü ëåãêî îêðàøèâàëàñü ôëóîðåñöåíòíûìè ìàðêåðàìè
(GFP), ñèíòåçèðóåìûìè â ñàìèõ õëîðîïëàñòàõ (Gray et al.,
2001; Kwok, Hanson, 2003, 2004). Çàâèñèìîñòü ýêñïàíñèè
ñåòè îò ôîòîñèíòåçà è íàêîïëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ òàêæå
ïîëíîñòüþ ïîäòâåðäèëàñü: èíäóêöèÿ ñåòè îò õëîðîïëàñò-
íîé îáîëî÷êè èíèöèèðóåòñÿ ñâåòîì, â óñëîâèÿõ òåìíîòû
íàáëþäàåòñÿ åå ðåäóêöèÿ (Gray et al., 2001). Â áëàãîïðè-
ÿòíûõ äëÿ ôîòîñèíòåçà óñëîâèÿõ ñåòü òðóáîê ðàñòåò, ðàñ-
ïðîñòðàíÿÿñü ñî ñêîðîñòüþ 1.5—2.0 ìêì/ñ îò õëîðî-
ïëàñòîâ ê êëåòî÷íîé ïåðèôåðèè. Äîñòèãàÿ êëåòî÷íîé îáî-
ëî÷êè, òðóáêè ïðîíèêàþò ÷åðåç íåå ñ îáðàçîâàíèåì
ïëàçìîäåñì (Arimura et al., 2001). Ïðèæèçíåííûìè íà-
áëþäåíèÿìè öèòîêèíåçà óñòàíîâëåíû ïåðâè÷íîñòü ëîêà-
ëèçàöèè òðóá÷àòîé ñåòè, îðèåíòèðîâàííîé ïîïåðåê ïëîñ-
êîñòè êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, è âòîðè÷íîñòü ôîðìèðîâàíèÿ
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè è ïëàçìîäåñì â ìåñòàõ ïåðåñå÷åíèÿ
ïëàñòèíêè ýíäîïëàçìàòè÷åñêèìè òðóáêàìè (Hepler, 1982;
Kutsuna et al., 2003). Íàáëþäàåìîå GFP-îêðàøèâàíèå äåñ-
ìîòðóáîê ïëàçìîäåñì, â òîì ÷èñëå è «âòîðè÷íûõ», ôîð-
ìèðóåìûõ äîïîëíèòåëüíî ìåæäó óæå íå äåëÿùèìèñÿ
êëåòêàìè, ïîêàçûâàåò, ÷òî âñå ïëàçìîäåñìû ÿâëÿþòñÿ
ïðîèçâîäíûìè ñòðîìóë, îáÿçàòåëüíîå óñëîâèå îáðàçîâà-
íèÿ êîòîðûõ — ôîòîñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü õëîðîïëà-
ñòîâ. Òàê æå êàê è ïëàçìîäåñìû, ñòðîìóëû íàéäåíû âî
âñåõ îáñëåäîâàííûõ òêàíÿõ ðàñòåíèé (Gray et al., 2001),
íî ðàñïðåäåëåíèå è òåõ è äðóãèõ èìååò ôëîýìîöåíòðè÷å-
ñêèé ãðàäèåíò (Ãàìàëåé, 2004). Èçâåñòíàÿ ïî äàííûì
òðàíñìèññèîííîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ñåòåâàÿ îð-
ãàíèçàöèÿ äåñìîòðóáîê — ñâèäåòåëüñòâî èäåíòè÷íîñòè
ñàìèõ «ñòðîìóë» òðóáêàì ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè. Îäíà
èç äâóõ òåðìèíîëîãèé, âîçíèêøèõ íåçàâèñèìî ïðè èñ-
ïîëüçîâàíèè ìåòîäîâ ýëåêòðîííîé è êîíôîêàëüíîé ìèê-
ðîñêîïèè, ñòàëà èçáûòî÷íîé. Êàê èñòîðè÷åñêè ïåðâàÿ, ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü èìååò áîëüøåå ïðàâî áûòü ñîõðà-
íåííîé (Kutsuna et al., 2003; Ãàìàëåé, 2006), òåì áîëåå ÷òî
òåðìèí «ñòðîìóëà» îêàçàëñÿ íå î÷åíü óäà÷íûì: íàëè÷èå

áåëêîâ ñòðîìû â «ñòðîìóëàõ» íå ïîäòâåðäèëîñü (Arimura
et al., 2001; Kwok, Hanson, 2004).

Îêðàñêà «ñòðîìóë» âíóòðè ïëàçìîäåñì ôëóîðåñöåíò-
íûìè êðàñèòåëÿìè, â òîì ÷èñëå çåëåíûì ôëóîðåñöåíòíûì
áåëêîì, ñèíòåçèðóåìûì â õëîðîïëàñòàõ (Arimura et al.,
2001), ñòàëà î÷åíü âàæíûì àðãóìåíòîì ïðîòèâ êîíöåïöèè
«ñèìïëàñòà» êàê öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîíòèíóóìà.
Èäåíòè÷íîñòü äåñìîòðóáêè ïëàçìîäåñì ñòðîìóëàì è ïðÿ-
ìàÿ çàâèñèìîñòü ìåæêëåòî÷íîé ýêñïàíñèè ñòðîìóë è ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïëàçìîäåñì îò ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà ôîòî-
ñèíòàòîâ ñòàâÿò òî÷êó â âîïðîñå î òðàíñïîðòíîì êàíàëå
ôîòîñèíòàòîâ. Èì ÿâëÿåòñÿ âàêóîì, à íå ñèìïëàñò â ðàñ-
õîæåì òîëêîâàíèè öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîíòèíóóìà. Ïî-
ïûòêà êîìïðîìèññà ââåäåíèåì òåðìèíà «âàêóîëÿðíûé
ñèìïëàñò» (Âåëèêàíîâ è äð., 2005) ïðåäïîëàãàåò, ÷òî êðî-
ìå «âàêóîëÿðíîãî» åñòü åùå «öèòîïëàçìàòè÷åñêèé». Òàê
ëè ýòî — ïðåäñòîèò ïðîâåðèòü. Íåêîòîðûå îñíîâàíèÿ äëÿ
ýòîãî, áåçóñëîâíî, åñòü. Ýòî ïðåæäå âñåãî ïðåäñòàâëåíèÿ
î ìåæêëåòî÷íîì îáìåíå áåëêîâûìè, ëèïèäíûìè è íóêëå-
èíîâûìè «ñèãíàëüíûìè» ìàêðîìîëåêóëàìè (Lucas et al.,
1995; Kühn et al., 1997; Oparka, Santa Cruz, 2000; Zambrys-
ki, 2004). Ïðåäñòàâëåíèÿ â îñíîâíîì ãèïîòåòè÷åñêèå, òàê
êàê ïðÿìûå ïîïûòêè îáíàðóæèòü ïåðåõîä ìå÷åíûõ áåë-
êîâ èëè ÐÍÊ ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó êîëüöó ïëàçìîäåñì
ïîêà ê ïîëîæèòåëüíîìó ðåçóëüòàòó íå ïðèâåëè. Òàêîé ïå-
ðåõîä áîëåå âåðîÿòåí ïî ðåòèêóëÿðíîé òðóáêå, àðãóìåíòà-
öèÿ åãî áîëåå óáåäèòåëüíà. Ïðè âñòðîéêå ìåòêè â ðåòèêó-
ëÿðíóþ ìåìáðàíó ñïîñîáíîñòü åå ïåðåìåùåíèÿ èç êëåòêè
â êëåòêó ïîäòâåðæäåíà (Vance, 1990). Åùå áîëåå âàæíî,
÷òî êîíöåïöèÿ «ñèìïëàñòà» êàê öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî
êîíòèíóóìà íàõîäèòñÿ â ÿâíîì ïðîòèâîðå÷èè ñ î÷åâèä-
íûì ôàêòîì äèôôåðåíöèðîâàííîãî ðàçâèòèÿ êëåòîê ðàñ-
òåíèé. Êîíòèíóàëüíîñòü öèòîïëàçìû åäâà ëè ñîâìåñòèìà
ñ ïðîöåññîì äèôôåðåíöèàöèè êëåòîê è òêàíåé. Êîíòèíó-
àëüíîñòü ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñåòè, íàîáîðîò, äàåò êëþ÷è ê
ïîíèìàíèþ ïðè÷èí è ìåõàíèçìîâ äèôôåðåíöèàöèè (Bar-
low, Carr, 1974; Ãàìàëåé, 1997à, 1997á). Åñëè ïîñëåäóþ-
ùèå èññëåäîâàíèÿ âñå-òàêè äàäóò âåñêèå àðãóìåíòû â
ïîëüçó ñóùåñòâîâàíèÿ åùå è öèòîïëàçìàòè÷åñêîé íåïðå-
ðûâíîñòè â òåëå ðàñòåíèé, î÷åâèäíî, ÷òî åå ïðîèñõîæäå-
íèå âòîðè÷íîå, ïîïóòíîå è ôóíêöèîíàëüíî ìåíåå çíà÷è-
ìîå îòíîñèòåëüíî íåïðåðûâíîñòè òðàíñïîðòíîãî êàíàëà
óãëåâîäíîãî ïèùåâîãî òðàêòà.

Ñòðóêòóðíûå ýëåìåíòû ïèùåâîãî òðàêòà

Íåçàâèñèìûå èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðû ñèòîâèäíûõ
òðóáîê ôëîýìû ìåòîäàìè ýëåêòðîííîé è ôëóîðåñöåíòíîé
êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè ïîäòâåðäèëè èõ èäåíòè÷-
íîñòü ïîëîñòÿì ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà è âàêó-
îëÿì ñïóòíèêîâ ñèòîâèäíûõ òðóáîê (Van Bel, Knoblauch,
2000; Ãàìàëåé, Ïàõîìîâà, 2002). Ñ èñïîëüçîâàíèåì ôëóî-
ðåñöåíòíûõ ìåòîê ïîêàçàíà èõ îíòîãåíåòè÷åñêàÿ è ôóíê-
öèîíàëüíàÿ ïðååìñòâåííîñòü (Kutsuna et al., 2003). Â èòî-
ãå ïðîâåäåííûõ èññëåäîâàíèé óñòàíîâëåíî, ÷òî âñå ëîêó-
ñû ñòàðòóþùåãî îò õëîðîïëàñòîâ â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ìåìáðàííîãî êîìïàðòìåíòà (ñòðî-
ìóëû � ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì � âàêóîëè�
ïëàçìîäåñìû� ïîëîñòè ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû) ïðè
âñåì êàæóùåìñÿ ìíîãîîáðàçèè èõ ôîðì ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé ïîñëåäîâàòåëüíûé ðÿä ñòðóêòóðíûõ ìîäèôèêàöèé
ìåìáðàííîé ñåòè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ. Ýíäîìåì-
áðàííàÿ òðàíñïîðòíàÿ ñåòü (âàêóîì) ñòåðæíåì ïðîõîäèò
âíóòðè öèòîïëàçìû ïàðåíõèìíûõ êëåòîê è îñòàåòñÿ åäèí-
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ñòâåííûì êëåòî÷íûì êîìïîíåíòîì â çðåëûõ ñèòîâèäíûõ
òðóáêàõ (ïîñëå çàâåðøåíèÿ èõ äèôôåðåíöèàöèè â êà÷åñò-
âå ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ ôëîýìû; Ãàìàëåé, 2004, 2008à).

Äîêàçàííàÿ ìåòîäàìè êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè
ïðîèçâîäíîñòü ïëàçìîäåñì, âàêóîìà è âñåé êëåòî÷íîé ñè-
ñòåìû ðàñòåíèé â öåëîì îò ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíî-
ñòè õëîðîïëàñòîâ ïîçâîëÿåò âåðíóòüñÿ ê ðÿäó íåðåøåí-
íûõ èëè íåïðàâèëüíî ðåøåííûõ â ïðîøëîì âîïðîñîâ. Íå-
ñìîòðÿ íà áîëåå ÷åì ñòîëåòíþþ èñòîðèþ èññëåäîâàíèé
ïëàçìîäåñì è ñèìïëàñòà (Tangl, 1879; Munch, 1930), ïðè-
ðîäà ïëàçìîäåñì è áàçèðóþùåãîñÿ íà èõ ñóùåñòâîâàíèè
ñèìïëàñòà îñòàâàëàñü íå ïîëíîñòüþ ïîíÿòîé. Â îáçîðíûõ
ðàáîòàõ ïî ôóíêöèîíèðîâàíèþ ìåæêëåòî÷íûõ êîììóíè-
êàöèé ðàñòåíèé âîïðîñàì òðàíñïîðòà ïî ïëàçìîäåñìàì
áåëêîâ, íóêëåèíîâûõ êèñëîò, âèðóñîâ, áàêòåðèé, êñåíîáè-
îòèêîâ óäåëÿëîñü è ïðîäîëæàåò óäåëÿòüñÿ çíà÷èòåëüíî
áîëüøå âíèìàíèÿ, ÷åì òðàíñïîðòó óãëåâîäîâ (Alfonso
et al., 2006; Baluska et al., 2006; Heinlein, 2006). Òåïåðü
î÷åâèäíî, ÷òî ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü (ñåòü «ñòðîìóë»)
è ïðîèçâîäíûå îò íåå ïëàçìîäåñìû — â ïåðâóþ î÷åðåäü
ñòðóêòóðû ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñèñòåìû ôîòîñèíòàòîâ,
òðàíñïîðò óãëåâîäîâ — èõ ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ. Áîëåå ïîçä-
íèå è ñïåöèàëèçèðîâàííûå ïðîèçâîäíûå — âàêóîëè ïà-
ðåíõèìû, ïîëîñòè ñèòîâèäíûõ òðóáîê ôëîýìû — òåì
áîëåå, ÷òî èõ ñîäåðæèìîå íà 95% ñîñòîèò èç óãëåâîäîâ
(Leigh, 1984, 1997). Ôîðìèðîâàíèå âñåãî ñòðóêòóðíîãî
ðÿäà ñâÿçàíî ñ îáåñïå÷åíèåì óãëåâîäíîãî ïèòàíèÿ êëå-
òî÷íûõ ñèñòåì ðàñòåíèé. Ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà è ðàñ-
ïðåäåëÿþùàÿ èõ ñåòü â õîäå ýâîëþöèè ðàñòåíèé âîçíèêà-
þò ïàðàëëåëüíî, èñòî÷íèêîì îáîèõ ÿâëÿþòñÿ õëîðîïëàñ-
òû — öèàíîáàêòåðèè, æèâóùèå â òåëå ðàñòåíèé.

Îñíîâíûå ôóíêöèè ïèùåâîãî òðàêòà

Äëÿ ìíîãîêëåòî÷íûõ ñèñòåì, â òîì ÷èñëå è ðàñòèòåëü-
íûõ, òèï ïèòàíèÿ ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàêîì êëþ÷åâûì. Ìèð
ðàñòåíèé àâòîòðîôåí, íî àâòîòðîôèÿ — òèï ïèòàíèÿ ïðî-
êàðèîòîâ. Ðàçäåë ìåæäó àâòîòðîôíûìè è ãåòåðîòðîôíû-
ìè îðãàíèçìàìè ïðîõîäèò ïî ãðàíèöå öàðñòâ ïðîêàðèîòîâ
è ýóêàðèîòîâ (Ïèíåâè÷, 2007). Ðàñòåíèÿ — íå èñêëþ÷åíèå
èç ïðàâèëà. Ê àâòîòðîôèè ñïîñîáíû íå ðàñòåíèÿ, à âêëþ-
÷åííûå â íèõ öèàíîáàêòåðèè. Â ïîñëåäíèõ îáçîðàõ èõ âñå
÷àùå íàçûâàþò «íåñâîáîäíî æèâóùèìè öèàíîáàêòå-
ðèÿìè». Ñõîäñòâà ñâîáîäíî è íåñâîáîäíî æèâóùèõ öèà-
íîáàêòåðèé ïî ìåðå ðàçâèòèÿ èññëåäîâàíèé âñå áîëåå
ïîäòâåðæäàþòñÿ. Â ðåçóëüòàòå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé
ðàíåå áîëåå îñòîðîæíûé òåðìèí «ïðåäøåñòâåííèêè õëî-
ðîïëàñòîâ ðàñòåíèé», îðèåíòèðîâàííûé íà îáúÿñíåíèå
âîçíèêøèõ â ïðîöåññå ýâîëþöèè ðàçëè÷èé, ïîñòåïåííî
âûòåñíÿåòñÿ íîâûì, ïîä÷åðêèâàþùèì ñõîäñòâà. Ñïî-
ñîáíîñòü ê ôîòîñèíòåçó — óíèêàëüíàÿ îñîáåííîñòü èìåí-
íî öèàíîáàêòåðèé, â òåëå ðàñòåíèé îíè àâòîòðîôû â òî÷-
íîì çíà÷åíèè (Ïèíåâè÷, Àâåðèíà, 2002). Ôîòîñèíòåç è
âûòåêàþùàÿ èç íåãî àâòîòðîôèÿ ïðèâíåñåíû â ìèð ðàñòå-
íèé íàñåëèâøèìè èõ ðàñïðåäåëèòåëüíóþ ñèñòåìó öèàíî-
áàêòåðèÿìè (Ïèíåâè÷, 2007). Â òàêîé èíòåðïðåòàöèè ïðî-
òèâîðå÷èå ìåæäó ýóêàðèîòíîé îðãàíèçàöèåé ðàñòåíèé è
àâòîòðîôíûì òèïîì èõ ïèòàíèÿ ñíèìàåòñÿ, íî âñå ýòè
òåðìèíû òåïåðü îêàçûâàþòñÿ íóæäàþùèìèñÿ â óòî÷-
íåíèè.

Íåñâîáîäà áàêòåðèàëüíûõ ýíäîñèìáèîíòîâ çàêëþ÷à-
åòñÿ â çàâèñèìîñòè èõ ðàçâèòèÿ íå òîëüêî îò âíåøíèõ
ôàêòîðîâ, ðåãóëèðóþùèõ ôîòîñèíòåç, íî è îò ìíîãèõ ïà-
ðàìåòðîâ ñîñòîÿíèÿ âíåøíåãî ïàðòíåðà — êëåòî÷íîé ñèñ-

òåìû ðàñòåíèÿ (Ãàìàëåé, 2008à). Â ýòîì êàðäèíàëüíîå îò-
ëè÷èå îò ñâîáîäíî æèâóùèõ öèàíîáàêòåðèé. Åñòåñòâåííî,
÷òî è ñàì âíåøíèé ïàðòíåð â ñâîåì ðàçâèòèè ïîëíîñòüþ
êîíòðîëèðóåòñÿ âíóòðåííèì, îáåñïå÷èâàþùèì ïèòàíèå.
Ïîëÿðíóþ ëîêàëèçàöèþ â òåëå ðàñòåíèé, ôîòîñèíòåçèðó-
þùèõ è çàïàñàþùèõ àññèìèëÿòû êëåòîê â ñîîòíîøåíèè
ïðèìåðíî 1 : 4 ïðè îäèíàêîâîì òèïå ïèòàíèÿ âñåõ, íåâîç-
ìîæíî ïðåäñòàâèòü áåç ýôôåêòèâíîé è ïîäâèæíîé ìåæê-
ëåòî÷íîé ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñèñòåìû. Â êëåòî÷íîé ñèñ-
òåìå ðàñòåíèé ïðîöåíò ðåàëèçàöèè ïëàñòèäàìè ñïîñîá-
íîñòè ê ôîòîñèíòåçó î÷åíü íåâûñîê. Îãðàíè÷èòåëåì
ðàçâèòèÿ ñòðóêòóðû è ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ïëàñ-
òèä âûñòóïàåò îáùèé ïóë ôîòîñèíòàòîâ â ðàñïðåäåëè-
òåëüíîé ñåòè, ïðîõîäÿùåé âíóòðè êëåòîê. Ïîñòîÿííîå ñî-
îòíîøåíèå ìåæäó àâòîòðîôíûìè è ãåòåðîòðîôíûìè òêà-
íÿìè â êëåòî÷íûõ ñèñòåìàõ ðàñòåíèé çàäàíî áàëàíñîì
ôîòîñèíòàòîâ â ïèùåâîì òðàêòå. Ïîäàâëåíèå ôóíêöèîíè-
ðîâàíèÿ ïèùåâîãî òðàêòà õîëîäîì, îáåçâîæèâàíèåì, ìå-
õàíè÷åñêèìè áàðüåðàìè, õèìè÷åñêèìè ðåàãåíòàìè íåìåä-
ëåííî âûçûâàåò íàêîïëåíèå àññèìèëÿòîâ âûøå çîíû ïî-
äàâëåíèÿ è èõ äåôèöèò íèæå åå (Ãàìàëåé, 2004). Âñëåä çà
ýòèì èíãèáèðóåòñÿ ôîòîñèíòåç è ïîäàâëÿåòñÿ ðàçâèòèå
ïëàñòèä. Ïîêàçàíî, ÷òî áîëüøèíñòâî ôàêòîðîâ, êîíòðîëè-
ðóþùèõ ôîòîñèíòåç â ïðèðîäíîé îáñòàíîâêå, äåéñòâóþò
îïîñðåäîâàííî ÷åðåç âëèÿíèå íà ñîñòîÿíèå ñèñòåìû ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ (Ãàìàëåé, 2004; Áàòàøåâà è äð.,
2007). Äëÿ ñâîáîäíî æèâóùèõ öèàíîáàêòåðèé ïåðâûì
ñðåäè ôàêòîðîâ, êîíòðîëèðóþùèõ ôóíêöèîíèðîâàíèå,
ÿâëÿåòñÿ ñâåò. Äëÿ íåñâîáîäíî æèâóùèõ òàêîâûì ìîæåò
áûòü ëþáîé ôàêòîð, êîíòðîëèðóþùèé ðàçâèòèå âíåøíåãî
ïàðòíåðà.

Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ïèùåâîãî òðàêòà — îáåñïå÷åíèå
äîíîðíî-àêöåïòîðíûõ îòíîøåíèé îðãàíîâ. Ýòè îòíîøå-
íèÿ ÿâëÿþòñÿ ñóãóáî òðîôè÷åñêèìè (Ìîêðîíîñîâ, 1981;
Ãàìàëåé, 1998; Samaj et al., 2005). Ãîðìîíàëüíûå è ôåð-
ìåíòàòèâíûå àêòèâíîñòè, ÷àñòî îáñóæäàåìûå â ðàìêàõ
ýòîé òåìû, ìîãóò èãðàòü ðîëü äîïîëíèòåëüíîé ðåãóëÿòîð-
íîé íàäñòðîéêè, óñëîæíÿþùåé, íî íå ìåíÿþùåé â ïðèí-
öèïå òðîôè÷åñêóþ îñíîâó äîíîðíî-àêöåïòîðíûõ îòíîøå-
íèé. Íå ñëó÷àéíî ìíîãèå àâòîðû ïîëüçóþòñÿ òåðìèíîì
«äîíîðíî-àêöåïòîðíàÿ ñèñòåìà» êàê ñèíîíèìîì «ðàñïðå-
äåëèòåëüíîé» èëè «ïðîâîäÿùåé» ñèñòåìû (Êóðñàíîâ,
1976; Ìîêðîíîñîâ, 1981). Ðàâíîïðàâíîñòü ýòèõ òåðìèíîâ
ìîæåò áûòü ïîäòâåðæäåíà ðàçíîîáðàçèåì áàëàíñîâûõ îò-
íîøåíèé àâòîòðîôíûõ è ãåòåðîòðîôíûõ òêàíåé, ôîòîñèí-
òåçà è äûõàíèÿ îðãàíîâ ó îáèòàòåëåé êîíòðàñòíûõ ýêîëî-
ãè÷åñêèõ óñëîâèé.

Èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêèå ïîêàçàòåëè ôîòîñèíòåçà
ëèñòüåâ èçâåñòíû äëÿ âèäîâ òðîïè÷åñêîãî äîæäåâîãî ëåñà
(Van der Heijden, Phillips, 2008). Ïîêàçàòåëè ðîñòà ó ýòèõ
ðàñòåíèé òîæå ìàêñèìàëüíûå. Èì æå ñâîéñòâåííû è ìàê-
ñèìàëüíûå ïîêàçàòåëè äûõàíèÿ òî÷åê ðîñòà èëè ðàçâèòèÿ
ñåìÿí. Â ñîâîêóïíîñòè ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî ðàñïðåäåëèòåëüíàÿ ñèñòåìà â ýòèõ óñëîâèÿõ
ôóíêöèîíèðóåò î÷åíü ýôôåêòèâíî, îáåñïå÷èâàÿ îïòèìà-
ëüíóþ ðåàëèçàöèþ äîíîðíî-àêöåïòîðíûõ îòíîøåíèé òêà-
íåé è îðãàíîâ. Â êà÷åñòâå ïðîòèâîïîëîæíîãî ïðèìåðà ìî-
ãóò áûòü ïðèâåäåíû àðêòîàëüïèéñêèå âèäû. Îáèòàÿ â
óñëîâèÿõ ïîñòîÿííî íèçêèõ òåìïåðàòóð, ïîäàâëÿþùèõ
ôóíêöèîíèðîâàíèå ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñèñòåìû, îíè èìå-
þò âûñîêèå ïîêàçàòåëè äûõàíèÿ äëÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ
îðãàíîâ (ëèñòüåâ) è î÷åíü íèçêèå — äëÿ òî÷åê ðîñòà. Áëî-
êàäà ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïèùåâîãî òðàêòà ðàçðûâàåò äî-
íîðíî-àêöåïòîðíûå îòíîøåíèÿ îðãàíîâ, âåäåò ê èçáûòêó
ôîòîñèíòàòîâ â ëèñòüÿõ è èõ äåôèöèòó â òî÷êàõ ðîñòà. ×à-
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ñòè÷íîå èëè ïîëíîå ïîäàâëåíèå ðîñòà îòðàæåíî êàðëèêî-
âûìè è ïîäóøêîîáðàçíûìè ôîðìàìè àðêòîàëüïèéñêèõ
ðàñòåíèé. Àíàëîãè÷íûå âàðèàíòû äåôåêòíûõ äîíîðíî-àê-
öåïòîðíûõ îòíîøåíèé èçâåñòíû äëÿ ðàñòåíèé àðèäíûõ
çîí è ñîëîí÷àêîâ (Ãàìàëåé, 1998). Ôóíêöèîíèðîâàíèå èõ
ïèùåâîãî òðàêòà ïîäàâëåíî äðóãèìè ôàêòîðàìè (âîäíûé
äåôèöèò, çàñîëåíèå), íî îáùèé ðåçóëüòàò òîò æå ñàìûé —
áëîêàäà ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèìïëàñòà è ðàçîáùåíèå òðî-
ôè÷åñêèõ îòíîøåíèé îðãàíîâ.

Äðóãàÿ øèðîêî îáñóæäàåìàÿ ôóíêöèÿ ðàñïðåäåëè-
òåëüíîé ñåòè — ìåæêëåòî÷íûé, â òîì ÷èñëå è äàëüíèé (ïî
ñèòîâèäíûì òðóáêàì), òðàíñïîðò áåëêîâ, íóêëåèíîâûõ
êèñëîò, èíûõ, ÷åì óãëåâîäû, ìåòàáîëèòîâ. Â îòíîøåíèè
áåëêîâ èõ òðàíñïîðò ïî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîìó ðåòèêóëó-
ìó è ïëàçìîäåñìàì ìîæíî ñ÷èòàòü õîðîøî äîêóìåíòèðî-
âàííûì (Zambryski, 2004). Ïîäòâåðæäàåòñÿ ýòî è áûñò-
ðûì ðàñïðîñòðàíåíèåì ïî íèì GFP — çåëåíîãî ôëóîðåñ-
öåíòíîãî áåëêà, ñèíòåçèðóåìîãî â ïëàñòèäàõ ïîñëå
âíåäðåíèÿ â èõ ãåíîì ïëàçìèäíîé áîìáàðäèðîâêîé ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ãåíîâ èç ãåíîìà ìîðñêèõ ìîëëþñêîâ (Ari-
mura et al., 2001; Kim et al., 2005). Òðàíñïîðò áåëêîâ ïî
ïëàçìîäåñìàì ìîæåò áûòü äâóõêàíàëüíûì: ïî òðóá÷àòî-
ìó ðåòèêóëÿðíîìó è ïî êîëüöåâîìó öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó
êàíàëàì (Golecki et al., 1999; Oparka, Turgeon, 1999; Alfon-
so et al., 2006). Êîòîðûé èç íèõ ñ÷èòàòü ôóíêöèîíàëüíî
áîëåå ñîîòâåòñòâóþùèì oáåñïå÷åíèþ áåëêîâîãî ìåæêëå-
òî÷íîãî îáìåíà — âîïðîñ ïðîáëåìàòè÷íûé. Ïðåäïî÷òå-
íèå â ëèòåðàòóðå îáû÷íî îòäàåòñÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó
êàíàëó (Oparka, Turgeon, 1999; Oparka, Santa Cruz, 2000),
õîòÿ ñïîñîáíîñòü åãî áûòü ðóñëîì àêòèâíîãî òðàíñïîðòà
ïî-ïðåæíåìó íå äîêàçàíà. Ïðåäñòàâëåíèÿ î òðàíñïîðòå ïî
ïëàçìîäåñìàì ÐÍÊ âîçíèêëè íà áàçå ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ
ìåòîäîâ ñáîðà è àíàëèçà ñîñòàâà ôëîýìíîãî ýêññóäàòà.
Ñîâðåìåííàÿ ñòèëåòîìèÿ (ñáîð ýêññóäàòà ÷åðåç îòðåçàí-
íûé ñòèëåò òëè) äàåò âîçìîæíîñòü ïîëó÷èòü åãî â î÷åíü
÷èñòîì âèäå. Îñíîâó ýêññóäàòà ñîñòàâëÿþò ñàõàðà, ñàõà-
ðîñïèðòû, àìèíîêèñëîòû. Íåáîëüøèå êîëè÷åñòâà áåëêà è
ñëåäîâûå ÐÍÊ íàéäåíû (Lucas et al., 1995; Kuhn et al.,
1997), íî äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ ïðåäïîëîæåíèÿ î öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ïðèðîäå ôëîýìíîãî òðàíñïîðòà (Schulz, 1997)
ýòè êîëè÷åñòâà ÿâíî ìàëû. Íà ìàòåðèàëå ýòèõ äàííûõ îá-
ñóæäàåòñÿ ìíîæåñòâî ñöåíàðèåâ ó÷àñòèÿ ñèìïëàñòà â èí-
ôîðìàöèîííîì ãåíåòè÷åñêîì ïåðåíîñå ìåæäó îðãàíàìè,
íàõîäÿùèìèñÿ íà ïðîòèâîïîëîæíûõ ïîëþñàõ äîíîð-
íî-àêöåïòîðíîé ñèñòåìû (Citovsky, Zambryski, 2000; Kim
et al., 2001; Samaj et al., 2005). Âîçìîæíîñòü äàëüíåãî
òðàíñïîðòà ÐÍÊ ïî ôëîýìå ðåâîëþöèîííî ìåíÿåò ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î ðåãóëÿòîðíûõ ìåõàíèçìàõ ðàçâèòèÿ êëåòî÷-
íûõ ñèñòåì ðàñòåíèé (Kim et al., 2005; Alfonso et al., 2006)
è ðåçêî ïîâûøàåò âíèìàíèå ê ôëîýìå êàê ê òêàíè, îñóùå-
ñòâëÿþùåé èíôîðìàöèîííûé îáìåí è êîîðäèíàöèþ ðàç-
âèòèÿ. Îñòîðîæíîå îòíîøåíèå ê ðåçóëüòàòàì ýòèõ ðàáîò â
ëèòåðàòóðå (Oparka, Santa Cruz, 2000; Ãàìàëåé, 2004, Sa-
maj et al., 2005) îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî óìûøëåííîå ïðåóâå-
ëè÷åíèå íå òðîôè÷åñêîé, à ñèãíàëüíîé è ðåãóëÿòîðíîé
ðîëè ôëîýìû è êîììåð÷åñêàÿ ìîòèâàöèÿ äàííîãî íàïðàâ-
ëåíèÿ èññëåäîâàíèé, ê ñîæàëåíèþ, íå ìîãóò áûòü èñêëþ-
÷åíû ïîëíîñòüþ.

Îáíàðóæåíèå ÐÍÊ è áåëêîâ âî ôëîýìíîì ýêññóäàòå
ñâèäåòåëüñòâóåò áîëåå âñåãî î ïîâûøåíèè ìåòîäè÷åñêèõ
âîçìîæíîñòåé òîíêîãî àíàëèçà ýêññóäàòîâ. Î ðîëè ìàêðî-
ìîëåêóë, ñîäåðæàùèõñÿ âî ôëîýìíîì ýêññóäàòå, ïî ýòèì
ìàòåðèàëàì ñóäèòü òðóäíî. Íàðÿäó ñ âîçìîæíîñòüþ ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ «ñèìïëàñòà» â êà÷åñòâå «èíôîðìàöèîííî-
ãî ñóïåðêàíàëà» îáñóæäàåòñÿ âåðñèÿ «ñòî÷íîé êàíàâû»,

îñíîâàííàÿ íà ïðåäïîëîæåíèè îá èçäåðæêàõ íåñîâåðøåí-
íîãî ìåõàíèçìà çàãðóçêè ñèòîâèäíûõ òðóáîê ÷åðåç ïëàç-
ìîäåñìû è îòâåðñòèÿ ñèòîâèäíûõ ïîëåé (Oparka, Santa
Cruz, 2000). Â ýòîì âàðèàíòå èíôîðìàöèîííûå ìàêðîìî-
ëåêóëû â ýêññóäàòå ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê íåèçáåæíûé çà-
ãðóçî÷íûé «ìóñîð», ïî êðàéíåé ìåðå ïî ïðîèñõîæäåíèþ.
×òî êàñàåòñÿ ïîñëåäñòâèé, òî æèçíåñïîñîáíîñòü ìîëåêóë
ìÐÍÊ, íàéäåííûõ â ñèòîâèäíûõ òðóáêàõ ôëîýìû, òðåáóåò
ïðîâåðêè. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ìîëåêóë ÐÍÊ —
ìèíóòû, à âðåìÿ òðàíñïîðòà ìåæäó ïîëþñàìè çàãðóçêè è
ðàçãðóçêè ôëîýìû — ÷àñû è äàæå ñóòêè. Íî âîçìîæíîñòü
êîíñåðâàöèè è àêòèâàöèè ìàêðîìîëåêóë, â òîì ÷èñëå è
ìÐÍÊ, äîïóñêàåòñÿ (Kim et al., 2001). Åñòü è äðóãîå îáúÿñ-
íåíèå ýòèõ äàííûõ — ñîäåðæàíèå ìàêðîìîëåêóë èíôîð-
ìàöèîííîé ÐÍÊ â ñèòîâèäíûõ òðóáêàõ âîâñå íå îçíà÷àåò,
÷òî îíè òðàíñïîðòèðóþòñÿ ïî ñèìïëàñòó ôëîýìû. Ðÿäîì ñ
êàæäîé òðóáêîé åñòü êëåòêà-ñïóòíèê — áîëåå âåðîÿòíûé
ïîñòàâùèê ÐÍÊ è áåëêîâ (Gomez et al., 2005). Ëàòåðàëü-
íûé òðàíñïîðò ìåæäó ñèòîâèäíîé òðóáêîé è åå ñïóòíèêà-
ìè ìîæåò íå èìåòü íè÷åãî îáùåãî ñ äàëüíèì, îñåâûì
òðàíñïîðòîì. Íåêîòîðûå ìàêðîìîëåêóëû, êàçàâøèåñÿ
ñòîëü ñïåöèôè÷íûìè äëÿ òðàíñïîðòíûõ êàíàëîâ ôëîýìû,
áûëè íàéäåíû ïîçæå è â êñèëåìå (Ryan, Pearce, 1998). Â
ñâÿçè ñ ýòèì îáñóæäàåòñÿ ñèãíàëüíàÿ ôóíêöèÿ ìàêðîìî-
ëåêóë, ðàñïðîñòðàíÿåìûõ ïî ôëîýìå è êñèëåìå (Yoo et al.,
2004). Íàêîíåö, âîçìîæíû è ìåòîäè÷åñêèå àðòåôàêòû â
ïðîöåññå ñáîðà ýêññóäàòà: çàãðÿçíåíèå åãî íóêëåèíîâûìè
êèñëîòàìè èç ïàðåíõèìíûõ êëåòîê èëè èç ñîñóùåãî àïïà-
ðàòà òëè. Òî÷êà çðåíèÿ, äîïóñêàþùàÿ ñëó÷àéíîñòü ïîïà-
äàíèÿ îòäåëüíûõ êîìïîíåíòîâ â êàíàë, åñòåñòâåííî, íå
ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ñîãëàñóþùåéñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèÿìè îá
èíôîðìàöèîííîé è ñèãíàëüíîé ðîëè âàêóîìà. Â ïîñëåä-
íåì ñëó÷àå èçáèðàòåëüíîñòü òðàíñïîðòà äîëæíà îáåñïå-
÷èâàòüñÿ ÷åòêî. Ýòî îñîáåííî âàæíîå óñëîâèå äëÿ ãîðìî-
íàëüíûõ ñîåäèíåíèé, ðåãóëÿòîðíûõ áåëêîâ è ÐÍÊ, ÷üå
ôóíêöèîíèðîâàíèå îáåñïå÷èâàåòñÿ â î÷åíü óçêîì äèàïà-
çîíå êîíöåíòðàöèé.

Âîäíàÿ ïðèðîäà âàêóîìà ïðåäïîëàãàåò åãî îñîáóþ
ðîëü â ïðîâåäåíèè ýëåêòðè÷åñêèõ èìïóëüñîâ, â äèíàìèêå
ðàñïðåäåëåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ. Ðåçóëüòàòû èç-
ìåðåíèé ýëåêòðè÷åñêîãî ñîïðîòèâëåíèÿ ïëàçìîäåñì ïîä-
òâåðäèëè, ÷òî èõ ôóíêöèîíèðîâàíèå ìîæíî îïèñàòü êàê
ïóëüñàöèþ â ðåæèìå áûñòðîãî ïåðåõîäà îò çàêðûòîãî ñî-
ñòîÿíèÿ ê îòêðûòîìó (Holdaway-Clarke et al., 2000). Èçìå-
íåíèÿ ñîäåðæàíèÿ Ñà2+ è ýëåêòðè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê
ìîãóò áûòü ïîñðåäíèêàìè â ðåàêöèÿõ ñîêðàùåíèÿ ïëàç-
ìîäåñì â îòâåò íà ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû. Îõëàæäåíèå
ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâíÿ âíóòðèöèòîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî Ñà2+ è ñîêðàùåíèþ àêòîìèîçèíîâûõ è öåíòðèíîâûõ
ôèáðèëë. Îäíîâðåìåííî ðåçêî âîçðàñòàåò ýëåêòðè÷åñêîå
ñîïðîòèâëåíèå ïëàçìîäåñì. Äëèòåëüíîñòü ýòèõ ðåàêöèé
èñ÷èñëÿåòñÿ ñåêóíäàìè. Íàõîäÿùååñÿ â ïðîòèâîôàçå ê ñî-
êðàùåíèþ ïëàçìîäåñì èõ ýëåêòðè÷åñêîå ñîïðîòèâëåíèå
óâåëè÷èâàåòñÿ â äåñÿòêè, à èíîãäà è â ñîòíè ðàç â òå÷åíèå
5 ñ (Knight et al., 1996). Îáñóæäàåìûé â ëèòåðàòóðå êàë-
ëîçíûé ìåõàíèçì ðåãóëÿöèè ïðîïóñêíîé ñïîñîáíîñòè
ïëàçìîäåñì (Van Bel, 2006) ÿâíî íå ñîîòâåòñòâóåò ñêîðî-
ñòÿì ðåàêöèé, îáíàðóæåííûì ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ ýëåêò-
ðîôèçèîëîãèè: äëÿ îòëîæåíèÿ êàëëîçû òðåáóþòñÿ ìèíó-
òû è ÷àñû, à íå ñåêóíäû. Êàëëîçíûé ìåõàíèçì áëîêàäû
ñèìïëàñòíîãî òðàíñïîðòà ÷àùå ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ðàíå-
âàÿ ðåàêöèÿ íà ìåõàíè÷åñêèå ïîâðåæäåíèÿ ôëîýìû, êàê
ðåàêöèÿ, ãàðàíòèðóþùàÿ çàùèòó ôëîýìíîãî êàíàëà îò
ðàçãåðìåòèçàöèè (Ãàìàëåé, 2004). Ðàçãåðìåòèçèðîâàííûé
âàêóîì ôëîýìû ôóíêöèîíèðîâàòü íå ìîæåò.
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Åùå îäíà ãðóïïà ôóíêöèé ñèìïëàñòà (âàêóîìà) ôëîý-
ìû àññîöèèðóåòñÿ ñ ðàñïðîñòðàíåíèåì ïî íåìó âèðóñîâ,
áàêòåðèé, ïàòîëîãèé ñàìîé ðàçíîé ïðèðîäû è ñâÿçàííûõ ñ
íèìè èììóííûõ îòâåòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé. Ýòè ðàáîòû
â ñâÿçè ñ èõ ïðàêòè÷åñêîé âàæíîñòüþ âñåãäà ðàçâèâàëèñü
îïåðåæàþùèìè òåîðåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ òåìïàìè
(ñì.: Esau, 1968). Èíôèöèðîâàíèå êëåòî÷íûõ ñèñòåì ðàñ-
òåíèé ïî ñèìïëàñòó ïðåäîïðåäåëåíî ýíäîñèìáèîòè÷åñêîé
ïðèðîäîé ñàìèõ ðàñòåíèé: ýâîëþöèîííîå ïðèîáðåòåíèå
ïðîòèñòàìè ñîêðàòèòåëüíîãî öèòîñêåëåòà ïðèâåëî ê ðàç-
âèòèþ ãëîòàòåëüíûõ ñïîñîáíîñòåé öèòîïëàçìû. Â ñâÿçè ñ
ýòèì âñå âèäû ìèêðîîðãàíèçìîâ ëåãêî, êàê öèàíîáàêòå-
ðèè, ïîïàäàþò â ïèùåâîé òðàêò, ïîñëå ÷åãî çàðàæåíèå
ïðèîáðåòàåò ñèñòåìíûé õàðàêòåð. Ðàñïðîñòðàíÿÿñü ïî
ñèìïëàñòó è ðàçìíîæàÿñü â íåì, ìèêðîîðãàíèçìû íå ìî-
ãóò áûòü ëîêàëèçîâàíû íà óðîâíå êëåòîê èëè òêàíåé. Ïðî-
íèöàåìîñòü ïëàçìîäåñì è ñèìïëàñòà ôëîýìû äëÿ íèõ äå-
òàëüíî èññëåäîâàíà (McLean et al., 1995; Reihel et al.,
1999; Heinlein, Epel, 2004). Ïëàçìîäåñìû ìîãóò áûòü
áàðüåðîì äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ âèðóñîâ òîëüêî ïðè óñëîâèè
áëîêàäû âñåõ ôóíêöèé ñèìïëàñòà (â óñëîâèÿõ íèçêèõ òåì-
ïåðàòóð èëè òåìíîòû, íàïðèìåð). Â óñëîâèÿõ ôóíêöèî-
íàëüíîé àêòèâíîñòè ñèìïëàñò ôëîýìû íåïðåðûâåí è äî-
ñòóïåí íå òîëüêî äëÿ òðàíñïîðòèðóåìûõ óãëåâîäîâ è áåë-
êîâ, íî è äëÿ ìíîãèõ êñåíîáèîòèêîâ, â òîì ÷èñëå äëÿ
áàêòåðèàëüíûõ è âèðóñíûõ èíôåêöèé (Reihel et al., 1999).

Äèíàìèêà ïëàçìîäåñì è ïèùåâîãî òðàêòà

Ëèñòîïàäíîñòü ìíîãèõ ðàñòåíèé óìåðåííîé è àðèä-
íîé çîí è ñâÿçàííàÿ ñ íåé ñåçîííîñòü âåãåòàöèè è ôîòî-
ñèíòåçà ìíîãîêðàòíî èíèöèèðîâàëè îñòðûå äèñêóññèè î
ñóäüáå ïëàçìîäåñì è ñèìïëàñòà â äèàïàóçàõ ôîòîñèíòåçà.
Óñòàíîâëåíèå ôàêòà ðåäóêöèè â òåìíîòå óæå âîçíèêøèõ
ñòðîìóë (Gray et al., 2001; Kwok, Hanson, 2004) ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î òîì, ÷òî ïîääåðæàíèå ôîòîñèíòåçà — íåïðåìåí-
íîå óñëîâèå ñóùåñòâîâàíèÿ ïëàçìîäåñì è ñèìïëàñòà, åãî
îòñóòñòâèå âåäåò ê èõ ðàñïàäó. Äàííûå î òàêîì æå, êàê
ôîòîñèíòåç, ïåðèîäè÷åñêîì ôóíêöèîíèðîâàíèè ïëàçìî-
äåñì, ïóáëèêîâàâøèåñÿ ðàíåå (Ãåíêåëü è äð., 1968; Esau,
1969), ïîäòâåðæäàþòñÿ.

Ñèíîíèìîì ñèìïëàñòà â òîì ïîíèìàíèè, êîòîðîå
âêëàäûâàë â ýòîò òåðìèí Ìþíõ (Munch, 1930), ÿâëÿþòñÿ
ïðîâîäÿùèå ýëåìåíòû ôëîýìû. Òåïåðü èçâåñòíî, ÷òî ôëî-
ýìà ôîðìèðóåòñÿ êàê ìàãèñòðàëüíàÿ è íàèáîëåå ñïåöèà-
ëèçèðîâàííàÿ ÷àñòü âàêóîìà, êîòîðîé ñâîéñòâåííû è íàè-
áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôîðìû ïëàçìîäåñì. Â îòíî-
øåíèè ôëîýìû èçâåñòíî, ÷òî â îòëè÷èå îò êñèëåìû ýòà
òêàíü îäíîðàçîâàÿ, ôóíêöèîíèðóþùàÿ âñåãî îäèí ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêèé ñåçîí (Esau, 1969). Äèàïàóçû ôîòîñèíòåçà,
òàê æå êàê è ïîäàâëåíèå ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ,
ïðèâîäÿò ê äèñôóíêöèè ôëîýìû, ðàçðóøåíèþ ïëàçìî-
äåñì è ðàñïàäó âàêóîìà íà äîìåíû, ê îñòàíîâêå ðîñòîâûõ
ïðîöåññîâ. Íîâûé âàêóîì è íîâûé ñëîé ôóíêöèîíàëüíîé
ôëîýìû êàê ãëàâíàÿ åãî ñîñòàâíàÿ ÷àñòü âîçíèêàþò êàæ-
äûé ðàç çàíîâî ñ íà÷àëîì íîâîãî ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ïå-
ðèîäà. Ýòî â ðàâíîé ìåðå ñïðàâåäëèâî äëÿ ñåçîííîñòè,
âûçâàííîé ðàçíûìè ïðè÷èíàìè: ïåðèîäàìè äåôèöèòà
òåïëà èëè âëàæíîñòè. Îòñóòñòâèå ëèñòüåâ, ôîòîñèíòåçà
è îáëèòåðàöèÿ ôëîýìû çèìîé ó ëèñòîïàäíûõ ðàñòåíèé
óìåðåííîãî êëèìàòà íå òðåáóþò äîêàçàòåëüñòâ. Ìåíåå
èçâåñòíû ôàêòû îòñóòñòâèÿ ëèñòüåâ, ôîòîñèíòåçà è ôóíê-
öèîíèðóþùåé ôëîýìû ó ïóñòûííûõ ðàñòåíèé â ïåðèîäû
îòñóòñòâèÿ îñàäêîâ. Ïåðèîäû æèçíè ëèñòüåâ è ôëîýìû

ïîñëå î÷åðåäíîãî âûïàäåíèÿ îñàäêîâ ìîãóò îãðàíè-
÷èâàòüñÿ íåñêîëüêèìè äíÿìè, à äèàïàóçû ìåæäó íèìè
ñîñòàâëÿòü íåñêîëüêî ìåñÿöåâ. Äàííûå ïðåæíèõ íàáëþ-
äåíèé îá îäíîðàçîâîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ôëîýìû è
«ñèìïëàñòà» è ñâÿçè èõ ôîðìèðîâàíèÿ ñ êàæäûì íîâûì
ïåðèîäîì ôîòîñèíòåçà è ðîñòà (Ãåíêåëü è äð., 1965; Esau,
1969; Êóðñàíîâ, 1976) íå âûçûâàþò óäèâëåíèÿ. Îíè âïîë-
íå ñîãëàñóþòñÿ ñ âíîâü ïîëó÷åííûìè ïðèæèçíåííûìè
êàðòèíàìè ìåæêëåòî÷íîé ýêñïàíñèè ñòðîìóë â îòâåò íà
èíèöèàöèþ ôîòîñèíòåçà (Kwok, Hanson, 2004; Gunning,
2005) è èõ ðåäóêöèè â îòâåò íà ïîäàâëåíèå ôîòîñèíòåçà
òåìíîòîé èëè èíûìè ôàêòîðàìè (Gray et al., 2001). Îá-
ñóæäàåìûå äàííûå ëîãè÷íî ëîæàòñÿ íà êîíöåïöèþ ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ âàêóîìà â êà÷åñòâå ïîäâèæíîãî ïèùåâîãî
òðàêòà êëåòî÷íûõ ñèñòåì ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé. Äåçèíòåã-
ðàöèÿ âàêóîìà ïðè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ íàðóøåíèÿõ ôëîý-
ìû è áûñòðàÿ ðåïàðàöèÿ ïîñëå íèõ — ïîêàçàòåëü âåäóùåé
ðîëè ôîòîñèíòåçà â ôåíîìåíå îòêðûòîãî ðîñòà è âåãåòà-
òèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ ðàñòåíèé. Âàêóîì («ñèìïëàñò») èã-
ðàåò ðîëü âñåãî ëèøü ïîñðåäíèêà, íî ñîñòîÿíèå ýòîãî ïî-
ñðåäíèêà ìîæåò êîíòðîëèðîâàòü è ôîòîñèíòåç, è ðîñò.
Îáðàòèìîñòü ðîñòà ðàñòåíèé, ñâÿçàííàÿ ñ ñîñòîÿíèåì
ïëàçìîäåñì è «ñèìïëàñòà», ëåãêî èëëþñòðèðóåòñÿ âîç-
ìîæíîñòüþ âûäåëåíèÿ ïðîòîïëàñòîâ èç êëåòî÷íîé ñèñòå-
ìû è ñîçäàíèÿ íà èõ áàçå êóëüòóð in vitro.

Âàêóîì è öèòîñêåëåò

Ïåðåäâèæåíèå ðàñòâîðà ôîòîñèíòàòîâ ïî ïëàçìîäåñ-
ìàì — ïðîöåññ, ïîäâåðæåííûé öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó
êîíòðîëþ (Samaj et al., 2005, 2006). Ñòðóêòóðà è ôóíêöèî-
íèðîâàíèå ñåòè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ êîíòðîëèðó-
þòñÿ àêòèâíîñòüþ ôîòîñèíòåçà, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñî-
ïðîòèâëåíèåì öèòîñêåëåòà ýêñïàíñèè ñåòè â öèòîçîëå —
ñ äðóãîé. Çàâèñèìàÿ îò ôîòîñèíòåçà è ñîñòîÿíèÿ öèòîñêå-
ëåòà âíóòðè- è ìåæêëåòî÷íàÿ ïîäâèæíîñòü ñåòè — îñíîâà
âñåõ òðàíñôîðìàöèé êëåòî÷íûõ ñèñòåì ðàñòåíèé, èõ ðîñ-
òà, ðåäóêöèè è ðåïàðàöèè (Gunning, 2005). Îíà ìîæåò
áûòü íåïðåðûâíîé îò êëåòîê ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ òêàíåé
ëèñòà äî ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê òî÷åê ðîñòà (åäèíûé
ñèìïëàñò) èëè ðàçäåëåííîé íà ìíîæåñòâî ñèìïëàñòíûõ
äîìåíîâ, ñîîáùàþùèõñÿ ÷åðåç àïîïëàñò (Ãàìàëåé, 2004).
Ðàçîáùåíèå ñèìïëàñòíûõ äîìåíîâ ìîæåò áûòü âðåìåí-
íûì èëè ïîñòîÿííûì.

Ðåçóëüòàòàìè èììóíîõèìè÷åñêîãî àíàëèçà ïîêàçàíî
ñîäåðæàíèå àêòèíà, ìèîçèíà è öåíòðèíà âíóòðè öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî êîëüöà ïëàçìîäåñì (White et al., 1994; Rad-
ford, White, 1998; Blackman et al., 1999; Blackman, Overall,
2001). Îáíàðóæåíèå ñîêðàòèòåëüíûõ áåëêîâ â öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîì êîëüöå ñòàëî îñíîâàíèåì äëÿ ðàçðàáîòêè
ñôèíêòåðíîé ìîäåëè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïëàçìîäåñì
(Gunning, Overall, 1983; Overall, 1999; Alfonso et al., 2006),
ïðåäïîëàãàþùåé êîíòðîëü ñôèíêòåðîì èõ ïðîïóñêíîé
ñïîñîáíîñòè. Áëèçîñòü ýòîé ìîäåëè ê ðåàëüíîé ñòðóêòóðå
ïëàçìîäåñì ìîæíî ñ÷èòàòü áîëåå èëè ìåíåå óñòàíîâ-
ëåííîé.

Ïîêàçàíî, ÷òî áëîêàòîðû ïîäâèæíîñòè àêòîìèîçèíî-
âîãî öèòîñêåëåòà (õîëîä, öèòîõàëàçèí D, ëàòðèíñóëèí B)
ïîäàâëÿþò ôóíêöèîíèðîâàíèå ñåòè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòî-
ñèíòàòîâ, ÷òî ëåãêî êîíñòàòèðóåòñÿ ïî íàêîïëåíèþ êðàõ-
ìàëà è ðàñòâîðèìûõ ñàõàðîâ â ôîòîñèíòåçèðóþùèõ êëåò-
êàõ (Gamalei et al., 1994; Kwok, Hanson, 2003). Ñðàâíèìûå
ïîñëåäñòâèÿ âûçûâàåò èíãèáèòîð ÀÒÔàçû ìèîçèíîâîãî
ìîòîðà (Natesan et al., 2005). Äåéñòâèå ìîæåò áûòü êóìó-
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ëÿòèâíûì, âêëþ÷àþùèì â ñåáÿ âëèÿíèå öèòîñêåëåòà è íà
ïîäâèæíîñòü ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà âíóòðè
êëåòêè, è íà ïëàñòè÷íîñòü ñôèíêòåðà âíóòðè ïëàçìîäåñì.

Êîíòðîëü öèòîñêåëåòîì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïëàçìî-
äåñì òðàäèöèîííî îáñóæäàåòñÿ ñ ïîçèöèé äâóõ ïðîòèâî-
ïîëîæíûõ âçãëÿäîâ íà ñòðóêòóðó ïëàçìîäåñì. Íà ïåðâûõ
ïîëó÷åííûõ ýëåêòðîííûõ ìèêðîôîòîãðàôèÿõ ðàñòèòåëü-
íîé êëåòêè áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî âíóòðè öèòîïëàçìàòè-
÷åñêèõ íèòåé ïëàçìîäåñì ïðîõîäèò òðóáêà ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé ñåòè (Porter, 1953), ñîãëàñíî íîâîé òåðìèíîëî-
ãèè — «ñòðîìóëà» (Arimura et al., 2001). Ïðè çàëîæåíèè
ïëàçìîäåñì ìåæäó äåëÿùèìèñÿ êëåòêàìè ïåðâîíà÷àëüíî
ñóùåñòâóþò òîëüêî ýíäîïëàçìàòè÷åñêèå òÿæè, ëåæàùèå
ïîïåðåê ôîðìèðóþùåéñÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè; öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîå êîëüöî âîêðóã íèõ îáðàçóåòñÿ ïîçæå, êîã-
äà ôîðìèðîâàíèå ïëàñòèíêè çàâåðøàåòñÿ (Pickett-Heaps,
Northcote, 1966; Hepler, 1982). Â äàëüíåéøåì ïåðâè÷íîñòü
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé òðóáêè è âòîðè÷íîñòü öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîãî êîëüöà ìíîãîêðàòíî ïîäòâåðæäàëèñü íàáëþäåíè-
ÿìè íàä çàëîæåíèåì ïëàçìîäåñì de novo (òàê íàçûâàåìûõ
âòîðè÷íûõ ïëàçìîäåñì) ÷åðåç óæå ñôîðìèðîâàííûå ñòåí-
êè çðåëûõ èíòåðôàçíûõ êëåòîê (Kollmann, Glockmann,
1991, 1999; Ding et al., 1992) è â êóëüòóðå èçîëèðîâàííûõ
ïðîòîïëàñòîâ (Ehlers, Kollmann, 1996). Ýòî ÿâëåíèå ÷àùå
âñåãî ñâÿçàíî ñ ðåãåíåðàöèåé íàðóøåííîãî ôëîýìíîãî ïî-
òîêà. Îáðàçîâàíèå âòîðè÷íûõ ïëàçìîäåñì èíèöèèðóåòñÿ
âñòðå÷íûì èëè îäíîñòîðîííèì ïðîíèêíîâåíèåì ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ òÿæåé ÷åðåç òîëùó êëåòî÷íîé ñòåíêè. Òà-
êèì æå îáðàçîì ïðîèñõîäèò îáðàçîâàíèå ïëàçìîäåñì â
ñòåíêàõ ìåæäó êëåòêàìè, ïðèâåäåííûìè â êîíòàêò: â ðå-
ãåíåðèðóþùèõ êóëüòóðàõ ïðîòîïëàñòîâ (Monzer, 1991;
Ehlers, Kollmann, 1996), â ñðàñòàþùèõñÿ îðãàíàõ (Van der
Shoot et al., 1995), ìåæäó êëåòêàìè ðàçíûõ âèäîâ, â òîì
÷èñëå ìåæäó êëåòêàìè ïàðàçèòà è õîçÿèíà (Dörr, 1990),
ïðèâîÿ è ïîäâîÿ ãèáðèäîâ, õèìåð (Kollmann, Glockmann,
1990; Steinberg, Kollmann, 1994). Â ñòîëü ðàçíûõ ñèòóàöè-
ÿõ ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ ïëàçìîäåñì îêàçàëñÿ óíèâåð-
ñàëüíûì, ïîäòâåðæäàþùèì, ÷òî â èõ ðàçâèòèè ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêèé òÿæ äåéñòâèòåëüíî âûñòóïàåò ïåðâè÷íîé
ñòðóêòóðîé, à öèòîïëàçìàòè÷åñêîå êîëüöî — âòîðè÷íîé.

Ïîñëå ïåðâîãî ñïåöèàëüíîãî èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðû
ïëàçìîäåñì ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà (Lo-
pez-Saez et al., 1966) âûÿñíèëîñü, ÷òî ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ
òðóáêà âíóòðè ïëàçìîäåñì ñæàòà àêòîìèîçèíîâûì ñôèíê-
òåðîì äî ïëîòíîãî ñòåðæíÿ, íå èìåþùåãî âíóòðåííåãî
ïðîñâåòà è â ñâÿçè ñ ýòèì íå ñïîñîáíîãî, ïî ìíåíèþ èñ-
ñëåäîâàòåëåé, áûòü òðàíñïîðòíûì êàíàëîì. Â ðåçóëüòàòå
ýòèõ íàáëþäåíèé âîçíèêëà «ñòåðæíåâàÿ ìîäåëü» ïëàçìî-
äåñì (ñ ýíäîïëàçìàòè÷åñêèì ñòåðæíåì âíóòðè). Â ïðîòè-
âîïîëîæíîñòü åé íåñêîëüêèìè ãîäàìè ïîçæå áûëà âûäâè-
íóòà «òðóá÷àòàÿ ìîäåëü» (Robards, 1971, 1976), ñîãëàñíî
êîòîðîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ òðóáêà («äåñìîòðóáêà») ÿâ-
ëÿåòñÿ ïîëîé è âûïîëíÿåò ðîëü òðàíñïîðòíîãî êàíàëà äëÿ
ìåæêëåòî÷íîãî îáìåíà. Äàëåå ÷àøà âåñîâ êîëåáàëàñü â
ñòîðîíó òîé èëè äðóãîé ìîäåëè â çàâèñèìîñòè îò ïîëó÷å-
íèÿ èçîáðàæåíèé ñ ïëîòíûì èëè ïîëûì ñòåðæíåì âíóòðè
ïëàçìîäåñì (Gunning, Overall, 1983; Ãàìàëåé, 1985, 1996;
Glockmann, Kollmann, 1996; Waigmann et al., 1997). Ñîîò-
âåòñòâåííî â íàó÷íîé è ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå ýòîò âîïðîñ
òðàêòîâàëñÿ íåÿñíî, ñ èñïîëüçîâàíèåì âåñüìà ïðîòèâîðå-
÷èâûõ è óìîçðèòåëüíûõ ñõåì. Íà áàçå ýòèõ èçîáðàæåíèé
è ñîîòâåòñòâóþùèõ èì ìîäåëåé, êàçàëîñü áû, ìîãëè îá-
ñóæäàòüñÿ îáå âîçìîæíîñòè òðàíñïîðòà — ïî öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîìó êîëüöó è ïî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé òðóáêå.
Ê ñîæàëåíèþ, îïïîíåíòàìè îäíà èç ìîäåëåé ïîëíîñòüþ

èãíîðèðîâàëàñü êàê ïðåäëîæåííàÿ íà îñíîâå àðòåôàêòíûõ
èçîáðàæåíèé.

Â 1983 ã. Ãàííèíã è Îâåðàëë (Gunning, Overall, 1983),
êàçàëîñü, îêîí÷àòåëüíî ïîñòàâèëè òî÷êó, âåðíóâøèñü ê
ñòåðæíåâîé ìîäåëè, åùå ðàç çíà÷èòåëüíî ìîäèôèöèðîâàâ
åå, íî íå èçìåíèâ â ïðèíöèïå. Àâòîðèòåò àâòîðîâ îêàçàë-
ñÿ ñòîëü âûñîêèì, ÷òî ñèòóàöèÿ áûëà îïðåäåëåíà íà ïîë-
òîðà äåñÿòèëåòèÿ: â îðèãèíàëüíûõ ñòàòüÿõ è îáçîðàõ ïî
ïëàçìîäåñìàì âîçìîæíîñòü òðàíñïîðòà ïî ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé òðóáêå ôàêòè÷åñêè íå îáñóæäàëàñü (Ding et al.,
1992; Lucas, Wolf, 1993; Lucas et al., 1993, 1995; McLean
et al., 1997; Oparka, Santa Cruz, 2000). Ñòîðîííèêè ñòåðæ-
íåâîé ìîäåëè áåçäîêàçàòåëüíî íàñòàèâàëè íà àðòåôàêò-
íîé ïðèðîäå èçîáðàæåíèé ïëàçìîäåñì ñ ïîëûì ñòåðæíåì.
Ïóáëèêóåìûå ãèïîòåòè÷åñêèå ìîäåëè òðàíñïîðòà áåëêîâ,
íóêëåèíîâûõ êèñëîò, âèðóñîâ ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó
êîëüöó ïëàçìîäåñì (Lucas et al., 1993, 1995; Oparka, Santa
Cruz, 2000) çàòìèëè â ñîçíàíèè èññëåäîâàòåëåé ìíîãî-
êðàòíî è òâåðäî óñòàíîâëåííûå ôàêòû, óáåäèòåëüíî ñâè-
äåòåëüñòâóþùèå â ïîëüçó ñâÿçè ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöè-
îíèðîâàíèÿ ïëàçìîäåñì ñ òðàíñïîðòîì óãëåâîäîâ, à íå
áåëêîâ è âèðóñîâ. Ñðåäè íèõ ñëåäóåò íàïîìíèòü ïåðâè÷-
íîñòü ðåòèêóëÿðíîé òðóáêè è âòîðè÷íîñòü öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîãî êîëüöà â ïðîöåññå çàëîæåíèÿ ïëàçìîäåñì â êëå-
òî÷íîé ïëàñòèíêå â ïðîöåññå öèòîêèíåçà (Hepler, 1982;
Ãàìàëåé, 1997à, 1998), ôëîýìî-öåíòðè÷åñêèé ãðàäèåíò
ðàñïðåäåëåíèÿ ïëàçìîäåñì â çðåëûõ òêàíÿõ ðàñòåíèé
(Van Bel, Oparka, 1995; Kragler et al., 1998; Zhu et al., 1998;
Ãàìàëåé, 2004), èõ âòîðè÷íîå çàëîæåíèå â ñâÿçè ñ ðåãåíå-
ðàöèåé ôëîýìû (Steinberg, Kollmann, 1994), ïðåäøåñòâó-
þùåå ôîðìèðîâàíèþ «âòîðè÷íûõ» ïëàçìîäåñì ïðîíèê-
íîâåíèå òÿæåé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà ÷åðåç
êëåòî÷íóþ îáîëî÷êó (Kollmann, Glockmann, 1990, 1991,
1999). Óâû, ïðèõîäèòñÿ óïîìÿíóòü, ÷òî è àâòîð òðóá÷àòîé
ìîäåëè â áîëåå ïîçäíèõ îáçîðàõ (Robards, Lucas, 1990)
ïðèñîåäèíèëñÿ ê îáùåïðèíÿòîé òî÷êå çðåíèÿ, îòêàçàâ-
øèñü òåì ñàìûì îò ñîáñòâåííîé ìîäåëè 1970-õ ãîäîâ.
Èäåÿ ìåæêëåòî÷íîãî îáìåíà ïî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè
îêàçàëàñü îòâåðãíóòîé, õîòÿ èçîáðàæåíèÿ ïëàçìîäåñì ñ
ïîëîé òðóáêîé âìåñòî ñòåðæíÿ ïðîäîëæàëè ïóáëèêîâàòü-
ñÿ (Fahn, 1994; Waigmann et al., 1997; Ãàìàëåé, 2004,
è äð.).

Áîëåå ÷àñòàÿ âñòðå÷àåìîñòü íà ñíèìêàõ èçîáðàæåíèé
ïëàçìîäåñì ñ ïëîòíûì ñòåðæíåì, ÷åì ñ ïîëîé òðóáêîé ðå-
òèêóëóìà â öåíòðå, ëåãêî îáúÿñíèìà (Gamalei et al., 1996;
Overall, 1999; Samaj et al., 2005). Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìåë-
êèå ðàñòåíèÿ ôèêñèðóþòñÿ öåëèêîì, áåç ïðåäâàðèòåëüíîé
ïðåïàðàöèè, ïîëûå òðóáêè â öåíòðå ïëàçìîäåñì âñòðå÷à-
þòñÿ ÷àùå. Â ñâÿçè ñ ýòèì åñòü îñíîâàíèå ñ÷èòàòü îáðàçî-
âàíèå ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ñòåðæíÿ âìåñòî òðóáêè ðàíå-
âîé ðåàêöèåé, ò. å. òîæå àðòåôàêòîì, íî íå ôèêñàöèè, à
ïðåïàðàöèè: ïðîñâåò òðóáêè çàêðûâàåòñÿ è òðàíñïîðò ïðå-
êðàùàåòñÿ â îòâåò íà íàðóøåíèå öåëîñòíîñòè ìåæêëåòî÷-
íîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (Gamalei et al., 1996). Ê òà-
êîé æå èíòåðïðåòàöèè ñòðóêòóðíûõ êîíôîðìàöèé ïëàç-
ìîäåñì ñêëîíÿëè íàáëþäåíèÿ òåìïåðàòóðíîé è âîäíîé
çàâèñèìîñòè ñîñòîÿíèÿ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî êàíàëà ïëàç-
ìîäåñì (Gamalei et al., 1994, 1996). Ïàðàëëåëüíûå ýëåêò-
ðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå íàáëþäåíèÿ ïëàçìîäåñì â òîì
è äðóãîì ñîñòîÿíèÿõ — ñ ïðîñâåòîì â òðóáêå è áåç íåãî (â
ðàâíûõ óñëîâèÿõ ôèêñàöèè), äàâàëè îñíîâàíèå ïðåäïîëà-
ãàòü ïóëüñèðóþùèé õàðàêòåð èõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ.

Ïðåäëîæåííàÿ èìïóëüñíàÿ ìîäåëü èõ ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ ñâÿçàëà êîíôîðìàöèè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî êàíàëà
îò çàêðûòîãî ñòåðæíåâîãî ê îòêðûòîìó òðóá÷àòîìó ñ èç-
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ìåíåíèÿìè ôóíêöèîíàëüíîãî ñòàòóñà ïëàçìîäåñì (Ãàìà-
ëåé, 1994). Ìîäåëü áàçèðîâàëàñü íà íàáëþäåíèÿõ ñïè-
ðàëüíî óëîæåííûõ âîêðóã ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé òðóáêè
ìîëåêóë àêòèíà è ðàäèàëüíî ðàñõîäÿùèõñÿ îò íèõ ôèëà-
ìåíòîâ ìèîçèíà (Gamalei et al., 1994; Ãàìàëåé, 1996; Ove-
rall, 1999; Blackman, Overall, 2001). Ïóëüñàöèÿ ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî êàíàëà ïðåäñòàâëÿëàñü ðåçóëüòàòîì èçìåíå-
íèé ðàâíîâåñèÿ ìåæäó âíóòðåííèì ãèäðîñòàòè÷åñêèì
äàâëåíèåì â íåì è ñîïðîòèâëåíèåì àêòîìèîçèíîâîãî
ñôèíêòåðà ðàñøèðåíèþ êàíàëà (Gamalei et al., 1994). Ïî-
ñòóëèðîâàëèñü óïðóãèå êîëåáàíèÿ ïðîñâåòà ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêîé òðóáî÷êè â âèäå îáðàòèìûõ ïåðåõîäîâ îò ïîë-
íîñòüþ çàêðûòîãî ê êðàòêîìó îòêðûòîìó ñîñòîÿíèþ, ñî-
ïðîâîæäàåìîìó âåçèêóëÿðíûì âûáðîñîì. Ïðè÷èíà
ðåäêèõ èçîáðàæåíèé ïëàçìîäåñì ñ ïîëîé òðóáêîé âèäå-
ëàñü â ìàëîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè îòêðûòîãî ñîñòîÿíèÿ.
Òàêàÿ ìîäåëü ïðèíèìàëà çà íîðìó îáà èçîáðàæåíèÿ ïëàç-
ìîäåñì è îíà, êàçàëîñü, äîëæíà áûëà ïðåêðàòèòü ñïîðû,
óäîâëåòâîðèâ ñòîðîííèêîâ îáåèõ òî÷åê çðåíèÿ.

Ïåðâûì ýêñïåðèìåíòàëüíûì äîêàçàòåëüñòâîì âåðíî-
ñòè ýòîé ìîäåëè ñòàëè äàííûå î ëîêàëèçàöèè àêòèíà è ìè-
îçèíà íà ìåìáðàíàõ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (Leibe, Qu-
ader, 1994). Ïåðâîíà÷àëüíî îíè áûëè ïîëó÷åíû íå äëÿ
ïëàçìîäåñì, íî ýêñòðàïîëèðîâàíû è íà èõ ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêóþ òðóáêó. Çàòåì ðåçóëüòàòàìè èììóíîõèìè÷åñêîãî
àíàëèçà áûëî ïîäòâåðæäåíî ñîäåðæàíèå ñîêðàòèòåëüíûõ
áåëêîâ íåïîñðåäñòâåííî â öèòîïëàçìàòè÷åñêîì êîëüöå
ïëàçìîäåñì (White et al., 1994; Radford, White, 1998; Bla-
ckman et al., 1999; Blackman, Overall, 2001). Â òðàäèöèÿõ
ñòåðæíåâîé ìîäåëè (Gunning, Overall, 1983; Overall, 1999)
äàííûå ïî àêòîìèîçèíîâîìó êîëüöó ñòàëè èñïîëüçîâàòüñÿ
äëÿ îáîñíîâàíèÿ ñõîäíîé ïî äèíàìèêå, íî àëüòåðíàòèâ-
íîé ïî ñìûñëó è òåðìèíîëîãèè ìîäåëè, â êîòîðîé îòêðû-
òûì ñîñòîÿíèåì ïëàçìîäåñì èìåíîâàëñÿ ðàñøèðåííûé
âàðèàíò öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîëüöà, à çàêðûòûì — ñó-
æåííûé (McLean et al., 1997). Ïîñòîÿíñòâî ñòðóêòóðû ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîãî ñòåðæíÿ ïî-ïðåæíåìó íå ïîäâåðãà-
ëîñü ñîìíåíèþ (Overall, Blackman, 1996; McLean et al.,
1997). Íà ýòîì ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ ïðàêòè÷åñêè èñ-
÷åðïàëà ñåáÿ â ðàçðåøåíèè ýòîãî âîïðîñà. Â îäíîì èç îá-
çîðîâ òîé ïîðû (Waigmann et al., 1997) áûëî îòìå÷åíî,
÷òî ñòåðæíåâàÿ ìîäåëü (Lopes-Zaes et al., 1966) ïîñëå
óòî÷íåíèé (Gunning, Overall, 1983) îêàçàëàñü îáùåïðèíÿ-
òîé, íî íåäîêàçàííîé, à òðóá÷àòàÿ (Robards, 1971, 1976),
îáðåòøàÿ äèíàìè÷åñêîå èñòîëêîâàíèå (Ãàìàëåé, 1994;
Gamalei et al., 1994), íå ïðèíÿòîé, íî è íå îïðîâåðãíóòîé.

Ñ 1997 ã. íà÷èíàåòñÿ íîâûé ýòàï â èññëåäîâàíèÿõ
ïëàçìîäåñì, ñâÿçàííûé ñ íîâûìè òåõíè÷åñêèìè âîçìîæ-
íîñòÿìè. Ïîÿâèëèñü ðàáîòû, âûïîëíåííûå íà êîíôîêàëü-
íîì ìèêðîñêîïå ñ èñïîëüçîâàíèåì ôëóîðåñöåíòíûõ êðà-
ñèòåëåé íà íåôèêñèðîâàííîì ðàñòèòåëüíîì ìàòåðèàëå
(Cantrill et al., 1999, 2001; Goodwin, Cantrill, 1999; Craw-
ford, Zambryski, 2000). Ýòîò ïîäõîä óñòðàíèë âåðîÿòíîñòü
àðòåôàêòîâ ôèêñàöèè èëè ïðåïàðàöèè è ïðåêðàòèë áåñïî-
ëåçíûå äèñêóññèè íà òåìó àðòåôàêòîâ, ðàñïðîñòðàíåííûå
â êðóãó êðèòèêîâ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Ñ ðåçóëüòà-
òàìè êîíôîêàëüíîé ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè ñâÿçàí
ðàäèêàëüíûé ïîâîðîò âî âçãëÿäàõ íà ôóíêöèîíèðîâàíèå
ïëàçìîäåñì. Íàáëþäåíèÿ çà ìåæêëåòî÷íûì ïåðåìåùåíè-
åì ôëóîðåñöåíòíûõ êðàñèòåëåé ïîäòâåðäèëè, ÷òî â ñëó-
÷àå ââåäåíèÿ ìåòêè â ýíäîïëàçìàòè÷åñêóþ ñåòü êëåòêè
îíà î÷åíü áûñòðî îáíàðóæèâàåòñÿ â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé
ñåòè è ÿäåðíîé îáîëî÷êå ñîñåäíèõ êëåòîê; òàêàÿ æå ìåòêà,
ââåäåííàÿ â öèòîïëàçìó, îñòàåòñÿ ëîêàëèçîâàííîé âíóòðè
êëåòêè (Lazzaro, Thomson, 1996; Cantrill et al., 1999; Black-

man, Overall, 2001). Ñïóñòÿ 30 ëåò ïîñëå ïóáëèêàöèè ïåð-
âîé òðóá÷àòîé ìîäåëè (Robards, 1971) ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé
ðåòèêóëóì âíîâü îáñóæäàåòñÿ â êà÷åñòâå êàíàëà ìåæêëå-
òî÷íîãî îáìåíà óãëåâîäîâ (Overall, 1999; Blackman, Ove-
rall, 2001; Alfonso et al., 2006).

Âàæíûìè äëÿ ñòðåìèòåëüíîé ñìåíû âçãëÿäîâ è âîç-
âðàòà ê òðóá÷àòîé ìîäåëè ñòàëè êîíôîêàëüíûå è ýëåêòðî-
õèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ìîëîäûõ ïðåäñòàâèòåëåé àâñò-
ðàëèéñêîé øêîëû (Cantrill et al., 1999, 2001; Holdaway-
Clarke et al., 2000). Ðåçóëüòàòû ïðÿìûõ èçìåðåíèé ýëåêò-
ðè÷åñêîãî ñîïðîòèâëåíèÿ ïëàçìîäåñì íà ìàòåðèàëå êëå-
òî÷íûõ êóëüòóð ïîäòâåðäèëè ïóëüñèðóþùèé ìåõàíèçì
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïëàçìîäåñì: âðåìÿ ïîëíîãî öèêëà
(ïåðåõîäà îò çàêðûòîãî ñîñòîÿíèÿ ÷åðåç îòêðûòîå ê çà-
êðûòîìó âíîâü) ïðè 20 °Ñ îêàçàëîñü ðàâíûì 10 ñ, ò. å.
5—6 ïóëüñàöèÿì â 1 ìèí (Holdaway-Clarke et al., 2000).
Ïîäãîòîâêà ê âûáðîñó äëèòñÿ 8—9 ñ, çà 1 ñ òðàíñïîðòíàÿ
âåçèêóëà ïðîñêàêèâàåò ÷åðåç ïëàçìîäåñìó. Ïîäòâåð-
äèëàñü ïðàâèëüíîñòü îáúÿñíåíèÿ, ïî÷åìó îòêðûòîå ñîñ-
òîÿíèå ôèêñèðóåòñÿ íà ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ
ñíèìêàõ çíà÷èòåëüíî ðåæå, ÷åì çàêðûòîå. Êàê è îæèäà-
ëîñü, ÷àñòîòà ïóëüñàöèè îêàçàëàñü òåìïåðàòóðíî- è êàëü-
öèåâîçàâèñèìîé â î÷åíü øèðîêîì âðåìåíí*îì äèàïàçîíå
(Holdaway-Clarke et al., 2000); ïðè òåìïåðàòóðàõ íèæå
10 °Ñ ïóëüñàöèÿ ïðåêðàùàåòñÿ. Ïîñëå ïîëó÷åíèÿ ýòèõ ðå-
çóëüòàòîâ ñïåöèàëèñòû òîé ñàìîé íàó÷íîé øêîëû, íà
÷üåì àâòîðèòåòå ìíîãèå ãîäû äåðæàëàñü ñòàòè÷íàÿ ñòåðæ-
íåâàÿ ìîäåëü ïëàçìîäåñì (Gunning, Overall, 1983), âñå áî-
ëåå ñêëîíÿþòñÿ ê îáñóæäåíèþ ïðîòèâîïîëîæíîé òðóá÷à-
òîé ìîäåëè ñ èìïóëüñíûì òðàíñïîðòîì (Overall, Black-
man, 1996; Overall, 1999; Blackman, Overall, 2001; Alfonso
et al., 2006). Íà X Ôîòîñèíòåòè÷åñêîì êîíãðåññå â Ìîí-
ïåëüå (Ôðàíöèÿ) àíãëèéñêèé áèîëîã è èíæåíåð Äæîí
Ìèëáóðí c ïîìîùüþ ñêîíñòðóèðîâàííîé èì ñèñòåìû
óñèëèòåëåé äàë âîçìîæíîñòü óñëûøàòü ïóëüñàöèþ ïîòîêà
ôîòîñèíòàòîâ â ðàñòåíèè âñåé àóäèòîðèè (Milburn, 1996).

Ìåõàíèçì ïóëüñàöèè ïëàçìîäåñì

Ñïîðû î ñòåðæíåâîì èëè òðóá÷àòîì ñòðîåíèè ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè âíóòðè ïëàçìîäåñì îòøóìåëè. Èõ
ñìåíèëî ïîíèìàíèå âîçìîæíîñòè îáðàòèìûõ ïåðåõîäîâ
èç îäíîãî ñòðóêòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ â äðóãîå (Gamalei et al.,
1994; Wright, Oparka, 1996; McLean et al., 1997; Cantrill
et al., 1999). Ñëåäóþùèì âñòàë âîïðîñ î ìåõàíèçìå êîí-
ôîðìàöèé. Â êà÷åñòâå íàèáîëåå âåðîÿòíîãî èñòî÷íèêà
ïóëüñàöèé îáñóæäàåòñÿ àêòîìèîçèíîâûé ñôèíêòåð, ðàáî-
òàþùèé â êîëåáàòåëüíîì ðåæèìå (Gamalei et al., 1994). Íà
æåñòêîñòü àêòîìèîçèíîâûõ ôèáðèëë ñôèíêòåðà, ïðîòèâî-
ñòîÿùóþ ãèäðîñòàòè÷åñêîìó äàâëåíèþ ðàñòâîðà ñàõàðîâ,
ìîãóò âëèÿòü òåìïåðàòóðà, ñîäåðæàíèå öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî Ñà2+, ðÍ öèòîïëàçìû (Quader et al., 1989; Knebel
et al., 1990; Quader, Fast, 1990; Leibe, Quader, 1994).

Ðåçóëüòàòû èçìåðåíèé ýëåêòðè÷åñêîãî ñîïðîòèâëåíèÿ
ïëàçìîäåñì ïîäòâåðäèëè, ÷òî èõ ôóíêöèîíèðîâàíèå ìîæ-
íî îïèñàòü êàê ïóëüñàöèþ â ðåæèìå áûñòðîãî ïåðåõîäà îò
îäíîãî ñîñòîÿíèÿ ê äðóãîìó, âëèÿíèå êîìïëåêñà ýòèõ
ôàêòîðîâ âûðàæàåòñÿ â ÷àñòîòå ïóëüñàöèè (Holda-
way-Clarke et al., 2000). Èçìåíåíèÿ ñîäåðæàíèÿ Ñà2+ è
ýëåêòðè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ìîãóò áûòü ïîñðåäíèêàìè â
ðåàêöèÿõ ñîêðàùåíèÿ ïëàçìîäåñì â îòâåò íà ïîíèæåíèå
òåìïåðàòóðû. Îõëàæäåíèå ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâ-
íÿ âíóòðèöèòîïëàçìàòè÷åñêîãî Ñà2+ è ñîêðàùåíèþ àêòî-
ìèîçèíîâûõ è öåíòðèíîâûõ ôèáðèëë. Îäíîâðåìåííî ðåç-
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êî âîçðàñòàåò ýëåêòðè÷åñêîå ñîïðîòèâëåíèå ïëàçìîäåñì.
Äëèòåëüíîñòü ýòèõ ðåàêöèé èñ÷èñëÿåòñÿ ñåêóíäàìè. Íà-
õîäÿùååñÿ â ïðîòèâîôàçå ê ñîêðàùåíèþ ïëàçìîäåñì èõ
ýëåêòðè÷åñêîå ñîïðîòèâëåíèå óâåëè÷èâàåòñÿ â äåñÿòêè, à
èíîãäà è â ñîòíè ðàç â òå÷åíèå 5 ñ (Knight et al., 1996).
Ñðåäè ôàêòîðîâ, èíäóöèðóþùèõ ïåðåõîä, îòìå÷åíû íèç-
êèå ïîëîæèòåëüíûå òåìïåðàòóðû, âîäíûé äåôèöèò, ìåõà-
íè÷åñêèå ïîâðåæäåíèÿ, èçìåíåíèÿ ðÍ è ñîäåðæàíèÿ öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîãî êàëüöèÿ (Quader, Fast, 1990; Gamalei
et al., 1994, 1996). Êàæäûé èç âûøåïåðå÷èñëåííûõ ôàêòî-
ðîâ ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé èçìåíåíèÿ ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó
âíóòðåííèì è âíåøíèì äàâëåíèåì, âåäóùåãî ê èçìåíå-
íèþ ñòðóêòóðû è ôóíêöèîíàëüíîãî ñòàòóñà ïëàçìîäåñì.
Íàïðèìåð, íàðóøåíèå öåëîñòíîñòè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé
ñåòè ïðè ïðåïàðèðîâàíèè òêàíåé èëè òðàâìàõ âåäåò ê ïî-
òåðå âíóòðåííåãî äàâëåíèÿ è ïåðåõîäó ïëàçìîäåñì â çà-
êðûòîå ñîñòîÿíèå (Syutkina åt al., 1996). Èõ çàêóïîðêà —
ñïàñèòåëüíàÿ äëÿ ðàñòåíèé ðàíåâàÿ ðåàêöèÿ. Íî ïî ýòîé
ïðè÷èíå ñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ âðåìåíí *ûõ ïàðàìåò-
ðîâ ïóëüñàöèè ïëàçìîäåñì íåâîçìîæíû íà ôèêñèðîâàí-
íîì ìàòåðèàëå. Ïîñëå ïðîâåäåíèÿ îïûòîâ íà îòäåëåííûõ
ëèñòüÿõ ðàçíîãî âîçðàñòà óñòàíîâëåíî, ÷òî ñïîñîáíîñòü
ïëàçìîäåñì ðåàãèðîâàòü çàêóïîðêîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé
ñåòè íà íàðóøåíèÿ åå öåëîñòíîñòè ñ âîçðàñòîì ïàäàåò
(Gamalei et al., 1994). Ýòî ëåãêî îáúÿñíèìî âîçðàñòíîé ïî-
òåðåé ïëàñòè÷íîñòè àêòîìèîçèíîâîãî ñôèíêòåðà, àíàëî-
ãè÷íîé ñêëåðîòè÷åñêèì ÿâëåíèÿì â ñîñóäàõ æèâîòíûõ.
Cõîäñòâî ìåõàíèçìîâ àêòîìèîçèíîâîãî êîíòðîëÿ çà ôóí-
êöèîíèðîâàíèåì òðàíñïîðòíûõ êîììóíèêàöèé â òêàíÿõ
ðàñòåíèé è æèâîòíûõ êàðäèíàëüíî ìåíÿåò ïðåäñòàâëåíèÿ
â ñòîðîíó ñáëèæåíèÿ ïðèíöèïîâ èõ íàäêëåòî÷íîé îðãàíè-
çàöèè (Ãàìàëåé, 1997à; Baluska et al., 2004; Samaj et al.,
2005, 2006).

Ñóùåñòâóåò ðÿä êîñâåííûõ ïîêàçàòåëåé ôóíêöèî-
íàëüíûõ êîíôîðìàöèé ïëàçìîäåñì (Sauter, 1982; Oparka,
Prior, 1992; Gamalei et al., 1994). Øèðîêî èçâåñòíî ÿâëå-
íèå íàêîïëåíèÿ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà â êëåòêàõ ìåçî-
ôèëëà ïîä âëèÿíèåì õîëîäà èëè çàñóõè (Guy et al., 1992;
Ristic, Ashworth, 1993; Gamalei et al., 1994; Sasaki et al.,
1996). Ïàðàëëåëüíî íàáëþäàþòñÿ èçìåíåíèÿ ýëåêòðè÷å-
ñêèõ õàðàêòåðèñòèê è ñîäåðæàíèÿ ñâîáîäíîãî öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî êàëüöèÿ (Holdaway-Ñlarke et al., 2000). Ïî-
äàâëÿþùåå âëèÿíèå õîëîäà è çàñóõè íà òåìï ïóëüñàöèè
ïëàçìîäåñì êîñâåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ ôàêòàìè òîðìîæå-
íèÿ ðîñòà â ýòèõ óñëîâèÿõ. Âîçâðàò ê ôóíêöèîíèðîâàíèþ
ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû ìîæåò áûòü çàôèêñèðîâàí
ïî âîññòàíîâëåíèþ ïóëüñàöèè ïëàçìîäåñì è ñíèæåíèþ
ñîäåðæàíèÿ ðàñòâîðèìûõ ñàõàðîâ è êðàõìàëà â êëåòêàõ
ìåçîôèëëà. Ïðîäîëæèòåëüíîå çàêðûòîå ñîñòîÿíèå ïëàç-
ìîäåñì, âûçâàííîå äëèòåëüíûì ïåðèîäîì õîëîäà, âåäåò ê
òðàíñïîðòíîé äèñôóíêöèè è ê ïîãðóæåíèþ ðàñòåíèé â ñî-
ñòîÿíèå ïîêîÿ.

Â ñâÿçè ñ ïóëüñèðóþùèì õàðàêòåðîì ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî ðàñïðåäåëÿåìûé ýêññóäàò äâè-
æåòñÿ ÷åðåç ïëàçìîäåñìû ïîðöèîííî, â âèäå âåçèêóë. Â
çîíàõ ïîâûøåííîé êîíöåíòðàöèè ïëàçìîäåñì (ñèòîâèä-
íûå ýëåìåíòû è èõ ñïóòíèêè: Gamalei et al., 1994; ëó÷åâàÿ
ïàðåíõèìà: Sauter, 1982) èìïóëüñíûé õàðàêòåð òðàíñïîð-
òà ÷åðåç ïëàçìîäåñìû îòðàæåí ñòðóêòóðîé ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé ñåòè, êîòîðàÿ èìååò ôîðìó ãèðëÿíä èëè ñêîïëåíèé
âåçèêóë. Ñõîäíóþ ñòðóêòóðó èìåþò ðàñøèðåíèÿ ñåòè
âíóòðè ïëàçìîäåñìåííûõ ïîëåé ôëîýìû ãîëîñåìåííûõ
(Glockmann, Kollmann, 1996). Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòü ïëàçìîäåñì ê òåìïåðàòóðå è âîäíîìó îáåñ-
ïå÷åíèþ, áîëüøîé èíòåðåñ âûçûâàþò ñðàâíèòåëüíûå èñ-

ñëåäîâàíèÿ ÷èñëåííîñòè ïëàçìîäåñì è îðãàíèçàöèè èõ
àêòîìèîçèíîâîãî ñôèíêòåðà ó ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ðàñòå-
íèé è áèîìîðô, ñôîðìèðîâàâøèõñÿ â ðàçíûå ãåîëîãè÷å-
ñêèå ýïîõè ïîä âëèÿíèåì ðåçêèõ ïåðåìåí êëèìàòè÷åñêèõ
óñëîâèé. Ñðåäè íèõ ïðåæäå âñåãî ó äåðåâüåâ, ëèàí, êóñ-
òàðíèêîâ, òðàâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ è ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíîé îðãàíèçàöèåé êëåòî÷íûõ ñèñòåì, è ýêîëîãè÷å-
ñêèìè íèøàìè (Gamalei, 1989, 1991, 1996; Chaffey, Bar-
low, 2001, 2002).

Çàêëþ÷åíèå

Â îïóáëèêîâàííîé 10 ëåò íàçàä ñòàòüå «Íàäêëåòî÷íàÿ
îðãàíèçàöèÿ ðàñòåíèé» (Ãàìàëåé, 1997à) áûëà ïðåäëîæå-
íà ìîäåëü êëåòî÷íî-ñåòåâîé îðãàíèçàöèè ðàñòåíèé. Íà-
áëþäåíèÿ ïðèæèçíåííîé äèíàìèêè êëåòî÷íîé ñòðóêòóðû
ñ èñïîëüçîâàíèåì ëàçåðíîé êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè è
âèäåîçàïèñûâàþùåé òåõíèêè (Köhler et al., 1997; Gray
et al., 1999, 2001; Kwok, Hanson, 2003, 2004; Gunning,
2005) ïîäòâåðäèëè ïåðñïåêòèâíîñòü åå äàëüíåéøåé ïðî-
âåðêè è äîðàáîòêè. Ñóäÿ ïî ññûëêàì, ñòàòüÿ (Ãàìàëåé,
1997à) áûëà çàìå÷åíà ãëàâíûì îáðàçîì çàïàäíûìè êîëëå-
ãàìè (Samaj et al., 2005, 2006; Alfonso et al., 2006; Baluska
et al., 2006). Ìîäåëü è ðàçðàáîòàííàÿ íà åå îñíîâå êîíöåï-
öèÿ ñòàëè ïîâîäîì äëÿ ïåðåñìîòðà ýòèìè àâòîðàìè ðÿäà
ïîëîæåíèé êëåòî÷íîé òåîðèè. Äîêàçàòåëüñòâî ýíäî-
ñèìáèîòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé ìàòåðèàëàìè
ïîëíîãî ñèêâåíñà ãåíîìà öèàíîáàêòåðèé è õëîðîïëàñòîâ
ðàñòåíèé ñûãðàëî íå ìåíåå âàæíóþ ðîëü â ñòàíîâëåíèè
íîâîé ïàðàäèãìû (Àíòîíîâ, 2007; Ïèíåâè÷, 2007). Îðãà-
íèçàöèÿ ýíäîñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé, îñíîâàííàÿ íà
êëåòî÷íî-ñåòåâîé, à íå êëåòî÷íîé ñòðóêòóðå òåëà ðàñòå-
íèé, òåïåðü ïðåäñòàâëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíî ëó÷øå îáîñíî-
âàííîé. Èññëåäîâàíèåì ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîáûòèé â
õîäå ìèòîçà óñòàíîâëåí ïðèìàò ðàçâèòèÿ ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé ñåòåâîé ñòðóêòóðû, ðàñïðåäåëÿþùåé ôîòîñèíòà-
òû, â îíòîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè êëåòî÷íîé ñèñòåìû ðàñ-
òåíèé (Hepler, 1982; Ãàìàëåé, 1997a, 2004; Kutsuna et al.,
2003). Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî (Hortensteiner et al.,
1994; Newell et al., 1998), ÷òî èñòî÷íèêîì ýòîé ñòðóêòóðû
ÿâëÿåòñÿ îäèí èç ó÷àñòíèêîâ ýíäîñèìáèîçà — íåñâîáîäíî
æèâóùèå öèàíîáàêòåðèè, èìåíóåìûå õëîðîïëàñòàìè.

Íà îñíîâå ìàòåðèàëîâ ýëåêòðîííîé, ôëóîðåñöåíòíîé
è ïðèæèçíåííîé êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè âñêðûòû
ìåõàíèçìû âçàèìíîãî êîíòðîëÿ ðàçâèòèÿ ýíäîñèìáèîí-
òîâ: 1) íåñâîáîäíî æèâóùèå öèàíîáàêòåðèè (õëîðîïëàñ-
òû) ôîðìèðóþò ðàñïðåäåëÿþùóþ ôîòîñèíòàòû ñåòü; 2) åå
âíóòðè- è ìåæêëåòî÷íàÿ ïîäâèæíîñòü, êîíòðîëèðóåìàÿ
àêòîìèîçèíîâûì ñêåëåòîì öèòîïëàçìû, îïðåäåëÿåò ïàðà-
ìåòðû è ôîðìó ðîñòà êëåòî÷íîé ñèñòåìû; 3) ïîäâèæ-
íîñòü, ìîäèôèêàöèè ôîðìû è îáùàÿ ÷èñëåííîñòü îáèòà-
þùèõ âíóòðè ñåòè ïëàñòèä ñâÿçàíû îáðàòíîé ñâÿçüþ ñ
ðàçâèòèåì ðàñïðåäåëèòåëüíîé ñåòè è êîíòðîëèðóþòñÿ
óðîâíåì êîíöåíòðàöèè ôîòîñèíòàòîâ â íåé (Ãàìàëåé,
2006; Áàòàøåâà è äð., 2007). Àêòîìèîçèíîâûé ìåõàíèçì
ðåãóëÿöèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû ïèòàíèÿ ïîä-
òâåðæäåí ýêñïåðèìåíòàëüíûìè èññëåäîâàíèÿìè ñâÿçè
ìåæäó áëîêàäîé ïóëüñàöèè ïëàçìîäåñì è ãèïåðàêêóìóëÿ-
öèåé êðàõìàëà â êëåòêàõ ìåçîôèëëà (Gamalei et al., 1994,
1996). Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû â õîäå ïðèðîä-
íûõ íàáëþäåíèé íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé òåðìàëüíûõ (õîëîä-
íûõ, æàðêèõ) è àðèäíûõ ïóñòûíü (Ãàìàëåé, 2004).

Äèôôåðåíöèðîâàííàÿ ïî êîíòèíåíòàì è øèðîòàì
òåíäåíöèÿ ïîõîëîäàíèÿ è èññóøåíèÿ êëèìàòà â ìèîöåíå,
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âûçâàâ ýëèìèíàöèþ ïëàçìîäåñì, äåñòðóêöèþ âàêóîìà,
ïåðåõîä íà ìåíåå ýôôåêòèâíîå àïîïëàñòíîå ðàñïðåäåëå-
íèå ôîòîñèíòàòîâ, ñòàëà ïîâîðîòíûì ïóíêòîì â ýâîëþ-
öèè ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé. Â îòëè÷èå îò äåéñòâèòåëüíî
êîíòèíóàëüíîãî, çíà÷èòåëüíî áîëåå ýôôåêòèâíîãî ïèùå-
âîãî òðàêòà äåðåâüåâ ïèùåâîé òðàêò òðàâ ìåíåå ýêîíîìè-
÷åí: ïåðåäâèæåíèå ïî íåìó ñâÿçàíî ñ áîëüøèìè ýíåðãåòè-
÷åñêèìè ïîòåðÿìè íà òðàíñäîìåííûé ïåðåíîñ ñàõàðîâ.
Íî îí áîëåå ñâîáîäåí îò ïîäàâëåíèÿ òðàíñïîðòà õîëîäîì
è âîäíûì äåôèöèòîì (Ãàìàëåé, 2008á). Ýíåðãåòè÷åñêèé
êðèçèñ êðóïíûõ áèîìîðô ïðèâåë ê èõ ðåäóêöèè, ê ñìåíå
íà çíà÷èòåëüíûõ òåððèòîðèÿõ äðåâåñíûõ ôîðì íà òðàâÿ-
íèñòûå (Gamalei, 1991, 1996; Ãàìàëåé è äð., 2008). Òàêîâà
ïðè÷èíà ïîÿâëåíèÿ â ìèîöåíå ìíîãîëåòíèõ òðàâ, ÷åé âà-
êóîì ñîñòàâëåí èç ìíîæåñòâà ðàçäåëüíûõ äîìåíîâ, íå
îáúåäèíåííûõ ïëàçìîäåñìàìè. Âûòåñíåíèå ëåñíûõ áèî-
ìîâ (âëàæíûå òðîïè÷åñêèå, øèðîêîëèñòâåííûå, áîðåàëü-
íûå ëåñà) òðàâíûìè (ñàâàííàìè, ïðåðèÿìè è ïàìïàìè,
ñòåïÿìè è ëóãàìè) ïðèâåëî ê çíà÷èòåëüíîìó ñîêðàùåíèþ
âèäîâîãî áîãàòñòâà ôëîð. Äëÿ òðàâíûõ áèîìîâ îíî íà ïî-
ðÿäîê íèæå, ÷åì äëÿ ëåñíûõ. Ïðîöåññ ðåäóêöèè ïëàçìî-
äåñì è âàêóîìà ðàñòåíèé ïðîäîëæàåò ðàçâèâàòüñÿ ïàðàë-
ëåëüíî ñ óñèëåíèåì òåíäåíöèé îñòûâàíèÿ è îáåçâîæèâà-
íèÿ ïëàíåòû.

Ñòàòüÿ — èòîã ìíîãîëåòíèõ èññëåäîâàíèé, ðàçìûø-
ëåíèé è äèñêóññèé àâòîðà ïî äàííîé òåìå ñ îòå÷åñòâåííû-
ìè è çàïàäíûìè ñïåöèàëèñòàìè. Àâòîð ïîëüçóåòñÿ âîç-
ìîæíîñòüþ âûðàçèòü èì ãëóáîêóþ ïðèçíàòåëüíîñòü. Áî-
ëüøàÿ ÷àñòü èññëåäîâàíèé ïðîâîäèëàñü â òî âðåìÿ, êîãäà
îíè ñîîòâåòñòâîâàëè ïëàíîâîé òåìàòèêå èíñòèòóòà è íè-
êàêèì äîïîëíèòåëüíûì ôèíàíñèðîâàíèåì íå ïîääåðæè-
âàëèñü. Íà÷èíàÿ ñ 1995 ã. ðàáîòà âûïîëíÿëàñü ïðè ôèíàí-
ñîâîé ïîääåðæêå Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ
èññëåäîâàíèé (ïðîåêòû ¹ 95-04-11043, 98-04-49892,
01-04-49324, 04-04-48387 è 07-04-00834).
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THE NATURE OF THE TROPHIC TRACT IN VASCULAR PLANTS

Yu. V. Gamalei
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Modern data about the origin, structure and functions of plant plasmodesmata and «symplast» are reviewed.
Etymology of «symplast» means the continuality of cell protoplasts in a plant body. Originally this term
signified the continuality of sieve tubes only as a system of photosynthate transport and distribution. Content of
their cavities seemed to be identical to cytoplasm. Later, the idea was shown to be a mistake. Sieve tube content
is identical to vacuolar exudates. It has been shown that the plasmodesmata, vacuome of parenchyma and sieve
tubes of phloem arised during prokaryote/eukaryote endosymbiogenesis as a transport network for photosyntha-
te distribution. They continued to be the same during all the time of evolution of vascular plants. Functional role
of the apoplast is similar when symplastic transport is blocked and apoplast becomes the compensatory channel.
Both, the symplast and the apoplast, are continual in plant cell systems in contrast to cytoplasm whose continua-
lity is secondary and has no serious significance as transport communication. It is not accorded with the pheno-
mena of cell and tissue differentiation and cannot be accepted without additional evidences. The concept of
plant symplast as a cytoplasm continuum could be reviewed under the influence of new facts.

K e y w o r d s: symplast, apoplast, vacuome, chloroplast, stromule, endoplasmic reticulum, transport, pho-
tosynthate export, vascular plants.

Ïðèðîäà ïèùåâîãî òðàêòà ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé 387


