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Ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû âèçóàëèçàöèè ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà ñòðîìóëîïîäîáíûõ
âûïÿ÷èâàíèé ìåìáðàííîé îáîëî÷êè ïëàñòèä â êëåòêàõ êîðíÿ. Îáñóæäàþòñÿ ñëó÷àè âîçíèêíîâåíèÿ äëèí-
íîãî óçêîãî âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåìáðàíû, âíóòðè êîòîðîãî ðàñïîëàãàëîñü áîëåå êîðîòêîå âûïÿ÷è-
âàíèå âíóòðåííåé ìåìáðàíû ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè. Ðàññìîòðåíà âîçìîæíàÿ ðîëü öèòîñêåëåòà è ïëàñòî-
ñêåëåòà â ôîðìèðîâàíèè ñîîòâåòñòâåííî «íàðóæíîãî» è «âíóòðåííåãî» âûïÿ÷èâàíèé. Ñäåëàíî çàêëþ÷å-
íèå î òîì, ÷òî âîïðîñû ñòðóêòóðû è ôóíêöèé ñòðîìóë â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ íàäî ðàññìàòðèâàòü â
åäèíñòâå ñî ñòðóêòóðîé è ôóíêöèÿìè âíóòðèïîëîñòíîãî ïðîñòðàíñòâà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Triticum aestivum L., êëåòêè êîðíÿ, ïëàñòèäû, ñòðîìóëû, ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé
ðåòèêóëóì, ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, GFP — green fluorescent protein.

Ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ñêàíèðóþùåé
ìèêðîñêîïèè ó ïëàñòèä â æèâûõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ
áûëè îáíàðóæåíû äèíàìè÷íûå òîíêèå âûïÿ÷èâàíèÿ ìåì-
áðàííîé îáîëî÷êè. Íàáëþäàåìûå âûïÿ÷èâàíèÿ âíåøíå
áûëè ïîõîæè íà èñõîäÿùèå èç îðãàíîèäà äëèííûå èçâè-
âàþùèåñÿ ùóïàëüöà, âûòÿãèâàþùèåñÿ íà ðàññòîÿíèÿ, ÷à-
ñòî íàìíîãî ïðåâûøàþùèå ðàçìåðû ñàìîãî îðãàíîèäà
(Köhler et al., 1997). Â ïîñëåäóþùèõ èññëåäîâàíèÿõ òàêèå
äèíàìè÷íûå âûïÿ÷èâàíèÿ — òðóáî÷êè, èìåþùèå â äèà-
ìåòðå 0.35—0.85 ìêì, èç-çà ïðåäïîëàãàåìîãî çàïîëíåíèÿ
èõ âíóòðåííåé ïîëîñòè ïëàñòèäíîé ñòðîìîé áûëè íàçâà-
íû ñòðîìóëàìè (Köhler, Hanson, 2000). Ñòðîìóëû — ýòî
âûñîêîäèíàìè÷íûå ñòðóêòóðû. Îíè áûñòðî èçìåíÿþò
äëèíó è ôîðìó è âàðüèðóþò îò êîðîòêèõ âûñòóïîâ äî ëè-
íåéíûõ èëè ðàçâåòâëåííûõ ñòðóêòóð âïëîòü äî 220 ìêì â
äëèíó (Waters et al., 2004), èíîãäà ñîåäèíÿÿ ðàçëè÷íûå
ïëàñòèäû â òîé æå êëåòêå. Èçîáðàæåíèÿ äèíàìè÷íûõ
ñòðîìóë â ðåàëüíîì âðåìåíè, ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ
êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè èëè ñ ïîìîùüþ âèäåîòåõíè-
êè, ñêîìáèíèðîâàííîé ñ äèôôåðåíöèàëüíîé èíòåðôåðåí-
öèîííîé ìèêðîñêîïèåé ïðè ôàçîâîì êîíòðàñòå, ñòàëè øè-
ðîêî äîñòóïíû áëàãîäàðÿ çàïèñÿì íà DVD-äèñêàõ (Gun-
ning, 2007).

Ñòðóêòóðà è ñâîéñòâà ñòðîìóë ñòàëè àêòèâíî èññëåäî-
âàòüñÿ áëàãîäàðÿ ëåãêîñòè, ñ êîòîðîé èõ ìîæíî âèçóàëè-
çèðîâàòü â òðàíñãåííûõ ðàñòåíèÿõ ñ ââåäåííûì â ñòðîìó
ïëàñòèä áåëêîì, ôëóîðåñöèðóþùèì çåëåíûì ñâåòîì
(GFP). Ñôîðìèðîâàëîñü ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ñòðîìó-
ëû — ýòî íå ñîäåðæàùèå òèëàêîèäîâ òðóá÷àòûå âûïÿ÷è-
âàíèÿ ñòðîìû, îãðàíè÷åííûå äâóìÿ ìåìáðàíàìè îáîëî÷-
êè ïëàñòèä (Gray et al., 2001; Natesan et al., 2005; Hanson,
Sattarzadeh, 2008).

Ïðîáëåìû ôóíêöèîíàëüíîãî íàçíà÷åíèÿ ñòðîìóë â
ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå àêòèâíî îáñóæäàþòñÿ â ëèòåðàòó-

ðå (Gray et al., 2001; Kwok, Hanson, 2004a; Gunning, 2005;
Natesan et al., 2005; Holzinger et al., 2007a, 2007b; Hanson,
Sattarzadeh, 2008), îäíàêî àâòîðû ïåðå÷èñëåííûõ ðàáîò
ñõîäÿòñÿ âî ìíåíèè, ÷òî ôóíêöèè ñòðîìóë, îñîáåííî òåõ,
êîòîðûå íå ñîåäèíÿþò ïëàñòèäû, äî ñèõ ïîð ÿâëÿþòñÿ
ïðåäìåòîì ïðåäïîëîæåíèé, ðàâíî êàê è óñëîâèÿ, âûçûâà-
þùèå ïîÿâëåíèå ñòðîìóë. Áûë îñóùåñòâëåí êðèòè÷åñêèé
àíàëèç ñîâðåìåííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ î ñòðóê-
òóðå ñòðîìóë (Ãàìàëåé, 2004, 2006, 2009; Âåëèêàíîâ,
2009). Ïî ðåçóëüòàòàì òàêîãî àíàëèçà áûëî ñäåëàíî çà-
êëþ÷åíèå î òîì, ÷òî äîìèíèðóþùåå ïðåäñòàâëåíèå î
äâóõ ìåìáðàíàõ â îáîëî÷êå ñòðîìóë, ðàâíî êàê è î çàïîë-
íåíèè âíóòðåííîñòè ñòðîìóë ñòðîìîé ñàìèõ ïëàñòèä, ìî-
æåò áûòü ïîäâåðãíóòî ðåâèçèè, è ïðåäñòàâëåíà àëüòåðíà-
òèâíàÿ ãèïîòåçà î òîì, ÷òî îáîëî÷êîé ñòðîìóë ìîæåò
áûòü ìåìáðàíà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ÝÐ).

Ñòðîìóëû íàáëþäàëè âî âñåõ ðàñòåíèÿõ, èññëåäîâàí-
íûõ íà èõ ïðèñóòñòâèå, è íåò ïðè÷èíû äóìàòü, ÷òî ñòðî-
ìóëû íå ÿâëÿþòñÿ íîðìàëüíûì ñâîéñòâîì âñåõ ðàñòè-
òåëüíûõ âèäîâ (Natesan et al., 2005). Îäíàêî ó õëîðîïëàñ-
òîâ â ìåçîôèëëå ëèñòüåâ íåêîòîðûõ âèäîâ ðàñòåíèé,
íàïðèìåð òîìàòà (Pyke, Howells, 2002), êîðîòêèå ñòðîìó-
ëû âûÿâëÿëèñü î÷åíü ðåäêî, íî îíè áûëè áîëåå äëèííûìè
è ìíîãî÷èñëåííûìè â îðãàíàõ òåõ æå ðàñòåíèé ñ íåçåëå-
íûìè ïëàñòèäàìè. Â ñïåöèàëüíîì èññëåäîâàíèè íà Nico-
tiana tabacum (Köhler, Hanson, 2000) òàêæå áûëî óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî ñòðîìóëû ðåäêî âñòðå÷àëèñü ó õëîðîôèëëñîäåð-
æàùèõ ïëàñòèä, íî áûëè êîëè÷åñòâåííî îáèëüíî
ïðåäñòàâëåíû â ñâîáîäíûõ îò õëîðîôèëëà ïëàñòèäàõ, îñî-
áåííî â êëåòêàõ ëåïåñòêîâ öâåòîâ èëè â êëåòêàõ êîðíåé.

Òàêèì îáðàçîì, ñòðîìóëû êîëè÷åñòâåííî áîëåå ðàñ-
ïðîñòðàíåíû â êëåòêàõ ñ íåçåëåíûìè ïëàñòèäàìè (Köhler,
Hanson, 2000; Kwok, Hanson, 2004a; Hanson, Sattarzadeh,
2008). Îäíàêî ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâà-
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íèÿ ñòðóêòóðû ñòðîìóë, ïîäòâåðæäàþùèå ïðåäñòàâëåíèå
î äâóõ ìåìáðàíàõ â èõ îáîëî÷êå, âûïîëíåíû íà çåëåíûõ
êëåòêàõ ëèñòüåâ ðèñà (Bourett et al., 1999) èëè Arabidopsis
(Holzinger et al., 2007a). Âîçíèêàåò âîïðîñ î òîì, ïî÷åìó
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðû
ñòðîìóë îêàçàëèñü áîëåå óäà÷íûìè íà çåëåíîì îáúåêòå,
ãäå èç-çà ìåíüøåãî êîëè÷åñòâà ñòðîìóë âåðîÿòíîñòü òîãî,
÷òî ñòðîìóëà îêàæåòñÿ â ïëîñêîñòè óëüòðàòîíêîãî ñðåçà,
äîëæíà áûòü íèæå, ÷åì â íåçåëåíûõ êëåòêàõ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû âèçóà-
ëèçàöèè ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà ñòðîìó-
ëîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé ìåìáðàííîé îáîëî÷êè ó ïëàñ-
òèä â êëåòêàõ êîðíÿ ñ ïåðâîî÷åðåäíîé çàäà÷åé — îáñó-
äèòü âûÿâëåííûå íàìè ñëó÷àè âîçíèêíîâåíèÿ äëèííîãî
âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåìáðàíû, âíóòðè êîòîðîãî ðàñ-
ïîëàãàëîñü ñóùåñòâåííî áîëåå êîðîòêîå âûïÿ÷èâàíèå
âíóòðåííåé ìåìáðàíû ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè êîðíè 5-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ
ïøåíèöû Triticum aestivum L. ñîðòà Ëþáà, âûðàùåííûå â
òåìíîòå íà äèñòèëëèðîâàííîé âîäå ñ äîáàâêîé CaCl2

(0.25 ìÌ). Çà 16 ÷ äî îïûòîâ âêëþ÷àëè ñâåò (ëþìè-
íåñöåíòíûé, 10 òûñ. ëê). Ïðè ýòîì ñâåò ïîëó÷àëè âñå îð-
ãàíû ïðîðîñòêîâ, â òîì ÷èñëå è êîðíè.

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé
áðàëè îòðåçêè êîðíåé äëèíîé 2 ìì, îòñòóïàÿ íà 9 ìì îò
êîí÷èêà êîðíÿ. Îáðàçöû ôèêñèðîâàëè ñðàçó ïîñëå îòñå÷å-
íèÿ â 2.5%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà (Serva, Ãåðìà-
íèÿ) íà 0.1 M ôîñôàòíîì áóôåðå (0.2 ìÌ NaH2PO4 è
0.2 ìÌ Na2HPO4, pH 7.3) â òå÷åíèå 2 ÷. Ïîñòôèêñàöèþ

îñóùåñòâëÿëè â 1%-íîì ðàñòâîðå ÷åòûðåõîêèñè îñìèÿ íà
òîì æå áóôåðå ñ äîáàâëåíèåì ñàõàðîçû (25 ìã/ìë) â òå÷å-
íèå 2 ÷. Çàòåì îáðàçöû äåãèäðèðîâàëè, èñïîëüçóÿ ýòèëî-
âûé ñïèðò, àöåòîí è îêèñü ïðîïèëåíà, è ïîëèìåðèçîâàëè
â ýïîêñèäíîé ñìîëå Ýïîí-812 (Serva, Ãåðìàíèÿ) ïðè 37,
45 è 60 °C â òå÷åíèå 3 ñóò. Ñðåçû ïîëó÷àëè íà óëüòðàìèê-
ðîòîìå LKB-III è êîíòðàñòèðîâàëè íàñûùåííûì âîäíûì
ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà â òå÷åíèå 10 ìèí ïðè 60 °C, à
çàòåì öèòðàòîì ñâèíöà 10 ìèí ïðè êîìíàòíîé òåìïåðà-
òóðå. Ïðåïàðàòû ïðîñìàòðèâàëè íà ýëåêòðîííîì ìèêðî-
ñêîïå Jem-1200EX (Joel Ltd., ßïîíèÿ). Îïûò ïîâòîðÿëè
òðèæäû.

Ðåçóëüòàòû

Ïëàíèðóÿ èññëåäîâàíèÿ ìîðôîëîãèè ïëàñòèä â êëåò-
êàõ êîðíÿ, ìû îáðàòèëè âíèìàíèå íà ðÿä ñóùåñòâóþùèõ
ïðåäïîëîæåíèé îá óñëîâèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóë.
Â ÷àñòíîñòè, íà ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ïðè÷èíîé ïî-
ÿâëåíèÿ ó õëîðîïëàñòîâ êîðîòêèõ è áîëåå øèðîêèõ, ÷åì
«èñòèííûå» ñòðîìóëû, áåñòèëàêîèäíûõ âûïÿ÷èâàíèé
ñòðîìû ìîãóò ÿâèòüñÿ íåáëàãîïðèÿòíûå ôàêòîðû âíåø-
íåé ñðåäû — âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà, óñëîâèÿ âûñîêîãîðüÿ
è ò. ï. (Holzinger et al., 2007a, 2007b). Ïðåäïîëîæèëè òàê-
æå, ÷òî íàáëþäàåìûå øèðîêèå âûïÿ÷èâàíèÿ ìîãóò áûòü
ðàííåé ñòàäèåé ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóë. Ïðîäîëæàåò ëè
øèðîêîå âûïÿ÷èâàíèå ñòàíîâèòüñÿ ñòðîìóëîé áîëåå òè-
ïè÷íûõ äëèíû è äèàìåòðà, ìîæåò çàâèñåòü îò íåèçâåñò-
íûõ ôàêòîðîâ, êîòîðûå âûçûâàþò ðîñò ñòðîìóë (Holzin-
ger et al., 2007a). Â êëåòêàõ ãåíåòè÷åñêè òðàíñôîðìèðî-
âàííîãî ðàñòåíèÿ Arabidopsis thaliana ñ ìóòàöèåé ãåíà
äåëåíèÿ õëîðîïëàñòîâ îáíàðóæèëè àíîìàëüíî óçêèå ñòðî-
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à — âíóòðè äëèííîãî âûïÿ÷èâàíèÿ, îãðàíè÷åííîãî îäíîé ìåìáðàíîé, âèäåí ïîõîæèé íà áóñèíó è îãðàíè÷åííûé ñâîåé ìåìáðàíîé ôðàãìåíò (ñòðåë-
êà), ïî ïëîòíîñòè ñîîòâåòñòâóþùèé ñòðîìå ïëàñòèäû è, âîçìîæíî, îòäåëèâøèéñÿ îò ñòðîìû ïîñðåäñòâîì ïåðåòÿæêè âíóòðåííåé ìåìáðàíû ïëàñòèäû.
á — âûïÿ÷èâàíèå íàðóæíîé ìåìáðàíû ïëàñòèäû, âíóòðè êîòîðîãî ðàñïîëàãàåòñÿ áîëåå êîðîòêîå âûïÿ÷èâàíèå, ïðåäñòàâëÿþùåå ñîáîé, âåðîÿòíî, âû-
ïÿ÷èâàíèå ñòðîìû, îãðàíè÷åííîå âíóòðåííåé ìåìáðàíîé; âûïÿ÷èâàíèå íàðóæíîé ìåìáðàíû êà÷åñòâåííî è ïî äèàìåòðó ïîõîæå íà ýëåìåíò ãëàäêîãî
ÝÐ (áåëàÿ ñòðåëêà); ÷åðíîé ñòðåëêîé ïîêàçàíî, âîçìîæíî ïîïåðå÷íîå, ñå÷åíèå êàêîãî-òî îäíîãî èç äâóõ òèïîâ ñòðîìóëîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé (à
èëè á), èñõîäÿùåãî ëèáî èç áëèçëåæàùåé íà ñðåçå ïëàñòèäû, ëèáî èç ïëàñòèäû, ðàñïîëàãàþùåéñÿ ïî íîðìàëè ê ïëîñêîñòè ñðåçà. â — óâåëè÷åíà ÷àñòü
ñíèìêà, ïîìåùåííàÿ â ðàìêó; îò÷åòëèâî âèäåí ïåðåõîä (âåðõíÿÿ ñòðåëêà) íàðóæíîé ìåìáðàíû ïëàñòèäû â åäèíñòâåííóþ ìåìáðàíó äëèííîé îáëàñòè
âûïÿ÷èâàíèÿ (íèæíÿÿ ñòðåëêà). öâ — öåíòðàëüíàÿ âàêóîëü, êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, ìõ — ìèòîõîíäðèÿ, ï — ïëàñòèäà, ïì — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðà-

íà, ë — ëàìåëëÿðíàÿ ñèñòåìà ïëàñòèäû, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 0.5 ìêì.



ìóëû (40—50 íì â äèàìåòðå) (Holzinger et al., 2008). Ïðè-
÷èíû ïîÿâëåíèÿ ó õëîðîïëàñòîâ øèðîêèõ èëè óçêèõ áåñ-
òèëàêîèäíûõ âûïÿ÷èâàíèé îáîëî÷êè, ðàâíî êàê è ïðè-
÷èíû ôîðìèðîâàíèÿ èñòèííûõ ñòðîìóë, ÿâëÿþòñÿ
ïðåäìåòîì ïðåäïîëîæåíèé (Gray et al., 2001; Kwok, Han-
son, 2004a; Gunning, 2005; Natesan et al., 2005; Holzinger et
al., 2007a, 2007b; Hanson, Sattarzadeh, 2008), îäíàêî óñëî-
âèÿ âíåøíåé ñðåäû, âåðîÿòíî, èãðàþò â ýòîì êàêóþ-òî
ðîëü. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî âñåëÿëî íàì íàäåæäó íà òî, ÷òî
íåêîòîðûå ïåðåõîäíûå ðåæèìû ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðàñòå-
íèÿ ìîãóò èíèöèèðîâàòü íà÷àëüíûé ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ
ñòðîìóë.

Íàèáîëåå ïîêàçàòåëüíûìè â ýòîì ñìûñëå îêàçàëèñü
îïûòû, âûïîëíåííûå íà ýòèîëèðîâàííûõ ïðîðîñòêàõ
ïøåíèöû, çà 16 ÷ äî ôèêñàöèè ðàñòèòåëüíîãî ìàòåðèàëà
ïîäâåðãøèõñÿ âîçäåéñòâèþ ñâåòà. Ñâåò ïîëó÷àëè âñå îð-
ãàíû ïðîðîñòêîâ, â òîì ÷èñëå è êîðíè. Èññëåäîâàëè êëåò-
êè ïàðåíõèìû öåíòðàëüíîãî öèëèíäðà êîðíÿ. Ïëàñòèäû
èññëåäóåìûõ êëåòîê èìåëè ïðåèìóùåñòâåííî îêðóãëóþ
ôîðìó ñ äâóìÿ ìåìáðàíàìè â îáîëî÷êå. Èõ ñòðîìà ìåíåå
ïðîçðà÷íà, ÷åì ìàòðèêñ ìèòîõîíäðèé. Âíóòðè ïëàñòèä
óæå íà÷àëà ôîðìèðîâàòüñÿ ëàìåëëÿðíàÿ ñèñòåìà (ñì. ðè-
ñóíîê, à). Â ìîðôîëîãèè 2 èç 450 ïðîñìîòðåííûõ â òðåõ
ïîâòîðàõ îïûòà ïëàñòèä áûëè îáíàðóæåíû óçêèå ñòðîìó-
ëîïîäîáíûå âûïÿ÷èâàíèÿ ìåìáðàííîé îáîëî÷êè. Îáà âû-
ÿâëåííûõ â ðàçíûõ ïîâòîðàõ îïûòà âûïÿ÷èâàíèÿ ïðîñòè-
ðàëèñü íà ðàññòîÿíèÿ, ñîïîñòàâèìûå ñ ðàçìåðîì îñíîâíî-
ãî òåëà ïëàñòèäû è èìåëè øèðèíó (äèàìåòð) 45—55 íì
(ñì. ðèñóíîê, à, á). Ïðèìåðíî òàêóþ æå øèðèíó (äèàìåòð)
èìåþò òðóá÷àòûå ýëåìåíòû ÝÐ, â îñîáåííîñòè ãëàäêèé
ÝÐ, íà êîòîðûé óêàçûâàåò áåëàÿ ñòðåëêà íà ðèñóíêå, á.
Íà óâåëè÷åííîì ôðàãìåíòå êëåòêè (ñì. ðèñóíîê, â) õîðî-
øî âèäíî âûïÿ÷èâàíèå âíåøíåé ìåìáðàíû ïëàñòèäû,
âíóòðè êîòîðîãî ðàñïîëàãàåòñÿ áîëåå êîðîòêîå âûïÿ÷èâà-
íèå, ïðåäñòàâëÿþùåå ñîáîé, âîçìîæíî, âûïÿ÷èâàíèå
ñòðîìû, îãðàíè÷åííîå âíóòðåííåé ìåìáðàíîé. Íà ðèñóí-
êå, â îò÷åòëèâî âèäåí ïåðåõîä âíåøíåé ìåìáðàíû ïëàñòè-
äû (ïîêàçàí âåðõíåé ñòðåëêîé) â åäèíñòâåííóþ ìåìáðàíó
äëèííîé îáëàñòè âûïÿ÷èâàíèÿ, íà êîòîðóþ óêàçûâàåò
íèæíÿÿ ñòðåëêà. Íà ðèñóíêå, à âèäåí ïîõîæèé íà âçäó-
òèå (áóñèíó) è îãðàíè÷åííûé ìåìáðàíîé ôðàãìåíò, ïî
ïëîòíîñòè ñîîòâåòñòâóþùèé ñòðîìå ïëàñòèäû (óêàçàí
ñòðåëêîé), âîçìîæíî íà÷àâøèé îòäåëÿòüñÿ îò ñòðîìû ïî-
ñðåäñòâîì ïåðåòÿæêè ìåìðàíû è íàõîäÿùèéñÿ âíóòðè
äëèííîãî âûïÿ÷èâàíèÿ, îãðàíè÷åííîãî îäíîé ìåìáðàíîé.
Òåìíàÿ ñòðåëêà íà ðèñóíêå, á óêàçûâàåò, âîçìîæíî, íà
ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå âûïÿ÷èâàíèÿ, ïîäîáíîãî îäíîìó èç
äâóõ ïðåäñòàâëåííûõ, íî èñõîäÿùåãî ëèáî èç áëèçëåæà-
ùåé íà ñðåçå ïëàñòèäû, ëèáî èç ïëàñòèäû, ðàñïîëîæåííîé
ïî íîðìàëè ê ïëîñêîñòè ñðåçà. Ïðè ýòîì ïëîñêîñòü ñå÷å-
íèÿ ïðîõîäèò ëèáî ïî îáëàñòè âûïÿ÷èâàíèÿ ñ íà÷àâøèì
îòäåëÿòüñÿ ôðàãìåíòîì ñòðîìû (àíàëîã îáëàñòè, íà êîòî-
ðóþ óêàçûâàåò ñòðåëêà íà ðèñóíêå, à), ëèáî ïî îáëàñòè
âûïÿ÷èâàíèÿ ñàìîé ñòðîìû (àíàëîã îáëàñòè, íà êîòîðóþ
óêàçûâàåò âåðõíÿÿ ñòðåëêà íà ðèñóíêå, â).

Îáñóæäåíèå

Ãëàâíîé ïðè÷èíîé, ïðåïÿòñòâóþùåé íàäåæíîé âèçóà-
ëèçàöèè ñòðîìóë ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà,
èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàþò î÷åíü ìàëóþ âåðîÿòíîñòü ïîïàäà-
íèÿ â ïëîñêîñòü ñðåçà ôèêñèðîâàííîãî ìàòåðèàëà äîñòà-
òî÷íî äëèííîãî ó÷àñòêà èñõîäíî äèíàìè÷íîé èçâèâàþ-
ùåéñÿ â ïðîñòðàíñòâå êëåòêè ñòðîìóëû âìåñòå ñ ìàëîé

çîíîé íåïîñðåäñòâåííîãî âûõîäà òîíêîé òðóáî÷êè-ñòðî-
ìóëû èç îðãàíîèäà. Äåéñòâèòåëüíî, äàæå äëÿ ïîëó÷åíèÿ
èçîáðàæåíèÿ ñòðîìóë ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîé ìèêðî-
ñêîïèè ÷àñòî âîçíèêàëà ïîòðåáíîñòü ñëîæåíèÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûõ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ, ò. å. ôàêòè÷åñêè èçîáðàæåíèå
ïðèõîäèëîñü ðåêîíñòðóèðîâàòü èç áîëüøîãî ÷èñëà êîíôî-
êàëüíûõ ñðåçîâ (Hanson, Sattarzadeh, 2008). Ïî ýòîé ïðè-
÷èíå íèçêàÿ âñòðå÷àåìîñòü íà ñðåçàõ êëåòîê îáíàðóæåí-
íûõ íàìè ñòðîìóëîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé ìåìáðàííîé
îáîëî÷êè ó ïëàñòèä íå ìîæåò áûòü àðãóìåíòîì ïðîòèâ èõ
ñóùåñòâîâàíèÿ è âàæíîé ðîëè â æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëå-
òîê â êîðíå.

Îïèñàííûå â ëèòåðàòóðå ñòðîìóëû ïëàñòèä î÷åíü äè-
íàìè÷íû â ïðîñòðàíñòâå êëåòêè, ÷àñòî ìåíÿþò äëèíó è
íàïðàâëåíèå (Köhler et al., 1997; Gunning, 2007; Hanson,
Sattarzadeh, 2008). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äâèæåíèå è ìîð-
ôîëîãèÿ ñòðîìóë êîíòðîëèðóþòñÿ è îáåñïå÷èâàþòñÿ àñ-
ñîöèèðîâàííûìè ñ íèìè ýëåìåíòàìè öèòîñêåëåòà (Kwok,
Hanson, 2003, 2004b; Natesan et al., 2005; Gunning, 2007).
Òåñíóþ àññîöèàöèþ ñòðîìóë è ìèêðîôèëàìåíòîâ öèòî-
ïëàçìû íàáëþäàëè ñ ïîìîùüþ äèôôåðåíöèàëüíîé èíòåð-
ôåðåíöèîííîé ñêàíèðóþùåé ìèêðîñêîïèè (Gunning,
2007), à òàêæå óñòàíàâëèâàëè, àíàëèçèðóÿ âçàèìîäåéñòâèå
ìåæäó GFP-ìå÷åíûìè ìèêðîôèëàìåíòàìè è ñòðîìóëàìè
(Kwok, Hanson, 2003, 2004b). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî äâèæå-
íèå ñòðîìóë çàâèñèò íå òîëüêî îò àêòèíîâîãî öèòîñêåëå-
òà, íî è îò ÀÒÔàçíîé àêòèâíîñòè ìèîçèíà (Gray et al.,
2001; Natesan et al., 2005). Ñòðîìóëû äâèãàþòñÿ ïî ñåòè
ìèêðîôèëàìåíòîâ, êàê ïî ðåëüñàì (Gunning, 2007). Ñóùå-
ñòâóåò íåêîòîðîå äîêàçàòåëüñòâî òîãî, ÷òî íå òîëüêî äâè-
æåíèå, íî è ñàìî ôîðìèðîâàíèå ñòðîìóë çàâèñèò îò àê-
òèâíîñòè ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (Kwok, Hanson, 2003,
2004b).

Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî âíóòðè ïëàñòèä ñîäåðæàòñÿ áåë-
êè, ïîäîáíûå öèòîñêåëåòíûì áåëêàì, êîòîðûå, â ÷àñòíî-
ñòè, âîâëå÷åíû â äåëåíèå õëîðîïëàñòîâ (Kwok, Hanson,
2004a; Glynn et al., 2007). Ïîÿâèëèñü äàííûå î ñóùåñòâî-
âàíèè â ïëàñòèäàõ ñîîòâåòñòâóþùåé ñåòè ïëàñòîñêåëåòà
(Reski, 2002; Gremillon et al., 2007). Òðåáóþòñÿ ëè áåëêè
ïëàñòîñêåëåòà äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóë, íåèçâåñòíî,
îäíàêî ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ñòðîìóëû ìîãóò áûòü ñôîð-
ìèðîâàíû èëè èçíóòðè áåëêàìè ïëàñòîñêåëåòà, âûòàë-
êèâàþùèìè ñòðîìó èç òåëà ïëàñòèäû, èëè ñíàðóæè ýëå-
ìåíòàìè öèòîñêåëåòà, ïðèêðåïëåííûìè ê íàðóæíîé ìåì-
áðàíå îáîëî÷êè è âûòÿãèâàþùèìè åå îò îñíîâíîãî
ïëàñòèäíîãî òåëà (Hanson, Sattarzadeh, 2008). Ãèïîòåçà
«âûòÿãèâàíèÿ» äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóëû ñ äâóìÿ ìåì-
áðàíàìè â îáîëî÷êå òðåáóåò, ÷òîáû âíóòðåííÿÿ è âíåøíÿÿ
ìåìáðàíû îáîëî÷êè ïëàñòèäû áûëè æåñòêî ñâÿçàíû ìåæ-
äó ñîáîé. Õîòÿ íåêîòîðûå ñàéòû ñâÿçè ìåæäó äâóìÿ ýòè-
ìè ìåìáðàíàìè äåéñòâèòåëüíî ñóùåñòâóþò (Schnell, Blo-
bel, 1993), ìåõàíèçì ïðîñòîãî âûòÿãèâàíèÿ äëÿ ôîðìèðî-
âàíèÿ ñòðîìóëû ñ äâóìÿ ìåìáðàíàìè â åå îáîëî÷êå
ìàëîâåðîÿòåí, ïîñêîëüêó øèðîêî èçâåñòíî, ÷òî äâå ìåìá-
ðàíû îáîëî÷êè ïëàñòèäû ìîãóò áûòü îòäåëåíû íåáîëü-
øèì îñìîòè÷åñêèì ãðàäèåíòîì.

Ñòðóêòóðà ñòðîìóëîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèé èç ïëàñ-
òèä, ïðåäñòàâëåííûõ íà ðèñóíêå, â ñâÿçè ñ âûøåñêàçàí-
íûì, íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî è öèòîñêåëåò, è ïëàñòîñêåëåò
ìîãóò áûòü îòâåòñòâåííûìè çà ôîðìèðîâàíèå ñòðîìóë.
Ïî-âèäèìîìó, èìååò ìåñòî ñëó÷àé ôîðìèðîâàíèÿ îïåðå-
æàþùåãî ïî äëèíå âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåìáðàíû
îáîëî÷êè ïëàñòèäû ñ îòñòàâàíèåì ñîîòâåòñòâóþùåãî âû-
ïÿ÷èâàíèÿ ñòðîìû (ñì. ðèñóíîê, á), ò. å. ìîãóò ðàáîòàòü
êàê ìåõàíèçì âûòÿãèâàíèÿ ñíàðóæè, òàê è êàê ìåõàíèçì
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âûòàëêèâàíèÿ èçíóòðè. Èñêðèâëåííûé, êëþâîïîäîáíûé
âèä âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåìáðàíû (ñì. ðèñóíîê, á),
âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì òîãî, ÷òî äâèæóùèå ñèëû
«íàðóæíîãî» è «âíóòðåííåãî» âûïÿ÷èâàíèé âðåìåííî ðà-
áîòàþò â íåñêîëüêî ðàçëè÷àþùèõñÿ íàïðàâëåíèÿõ. Ýòî
äîïîëíèòåëüíî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ðàçíîé ïðèðî-
äå ñîîòâåòñòâóþùèõ äâèæóùèõ ñèë.

Ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ñòðóê-
òóðû ñòðîìóë, ïîäòâåðæäàþùèå ïðåäñòàâëåíèå î äâóõ
áëèçêî ðàñïîëîæåííûõ ìåìáðàíàõ â èõ îáîëî÷êå, à òàêæå
î ïîëíîì (ïëîòíîì) çàïîëíåíèè èõ âíóòðåííåãî ïðî-
ñòðàíñòâà ïëàñòèäíîé ñòðîìîé, âûïîëíåíû íà çåëåíûõ
êëåòêàõ ëèñòüåâ ðèñà (Bourett et al., 1999), èëè Arabidopsis
(Holzinger et al., 2007a). Â ëèòåðàòóðå òàêæå ïðåäñòàâëåíî
áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííî-
ãî ìèêðîñêîïà âèçóàëèçàöèé áîëåå øèðîêèõ è áîëåå óç-
êèõ, ÷åì èñòèííûå ñòðîìóëû, âûïÿ÷èâàíèé ïëàñòèäíîé
îáîëî÷êè, íå ñîäåðæàùèõ òèëàêîèäîâ è ïîëíîñòüþ (ïëîò-
íî) çàïîëíåííûõ ñòðîìîé (Holzinger et al., 2007a, 2007b;
Lutz, Engel, 2007). Îäíàêî âñå ýòè èññëåäîâàíèÿ âûïîëíå-
íû íà ôîòîñèíòåçèðóþùèõ êëåòêàõ. Â íåôîòîñèíòåçèðó-
þùèõ êëåòêàõ ïðè èññëåäîâàíèÿõ îïòè÷åñêèìè ìåòîäàìè
íàáëþäàëàñü íåñêîëüêî èíàÿ êàðòèíà çàïîëíåíèÿ âíóò-
ðåííåãî ïðîñòðàíñòâà ñòðîìóë. Òàê, â çðåëûõ ïëîäàõ
òðàíñãåííîãî òîìàòà ñ âíåäðåííûì â ñòðîìó ïëàñòèä GFP
íàáëþäàëè ïðèñóòñòâèå öåïî÷êè áóñèíîïîäîáíûõ ñòðóê-
òóð, êîòîðûå ÿâíî áûëè íå ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì è ñ òå-
ëîì ïëàñòèäû (õðîìîïëàñòà). Äðóãèìè ñëîâàìè, ñòðîìó-
ëû ïðåäñòàâëÿëè ñîáîé ãèðëÿíäó îòäåëüíûõ ôëóîðåñöè-
ðóþùèõ ôðàãìåíòîâ (áóñèí) ñòðîìû, ñîäåðæàùèõ GFP
(Pyke, Howells, 2002). Èíîãäà îòäåëüíûå GFP-ñîäåðæà-
ùèå áóñèíû áûëè îòäàëåíû îò òåëà ïëàñòèäû è íå èìåëè
î÷åâèäíîé ñâÿçè ñ íèì (Pyke, Howells, 2002).

Íåëüçÿ èñêëþ÷àòü, ÷òî ïîäîáíûé ôðàãìåíò ñòðîìû
(áóñèíà) íà÷àë ôîðìèðîâàòüñÿ âíóòðè âûïÿ÷èâàíèÿ íà-
ðóæíîé ìåìáðàíû ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè (ñòðåëêà íà ðè-
ñóíêå, à). Èìåÿ â âèäó äàííûå èç ëèòåðàòóðû (Pyke, Ho-
wells, 2002), ìîæíî òàêæå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî òàêèå áóñè-
íîïîäîáíûå âûïÿ÷èâàíèÿ ñòðîìû ìîãóò íàõîäèòüñÿ íà
ðàçíîì ðàññòîÿíèè îò íà÷àëà âûïÿ÷èâàíèÿ è ïîïàñòü â
ïëîñêîñòü óëüòðàòîíêîãî ñðåçà íà íåêîòîðîì óäàëåíèè îò
ïëàñòèäû (÷åðíàÿ ñòðåëêà íà ðèñóíêå, á).

Ñ ïîìîùüþ äâóõôîòîííîé êîððåëÿöèîííîé ñïåêòðî-
ñêîïèè áûëî âûïîëíåíî äåòàëüíîå èçó÷åíèå âîïðîñà
î òðàíñïîðòå GFP ÷åðåç ñòðîìóëû â ñóñïåíçèîííîé êóëü-
òóðå êëåòîê òàáàêà (Köhler et al., 2000). Â ðåçóëüòàòå ïðî-
âåäåííûõ èññëåäîâàíèé âíóòðè ñòðîìóë áûëè âûÿâëå-
íû îòäåëüíûå «ïó÷êè» GFP ìîëåêóë. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
òàêèå ïó÷êè ÿâëÿþòñÿ ìåìáðàííûìè âåçèêóëàìè, ñîäåð-
æàùèìè GFP (Köhler et al., 2000; Pyke, Howells, 2002; Âå-
ëèêàíîâ, 2009). Íà âåçèêóëÿðíóþ ñòðóêòóðó âíóòðåííî-
ñòè ñòðîìóë îáðàùàëè âíèìàíèå ðàíåå (Hanson, Sattarza-
deh, 2008) è îáñóæäàëè âîïðîñ î òîì, ÷òî â ñòðîìóëàõ
ìîãóò ñîäåðæàòüñÿ êàê êðóïíûå áóñèíîïîäîáíûå ñòðóê-
òóðû, îòìå÷åííûå âûøå, òàê è áîëåå ìåëêèå ãðóïïû ôëóî-
ðåñöåíòíûõ ìîëåêóë GFP (Pyke, Howells, 2002). Ñ ñîäåð-
æèìûì ñòðîìû (ñ ìîëåêóëàìè GFP, âíåäðåííûìè èìåííî
â ñòðîìó) êàê ìåëêèå âåçèêóëû (íå âèäèìûå ñâåòîâîé îï-
òèêîé), òàê è áîëåå êðóïíûå áóñèíû, âûÿâëÿåìûå â îïòè-
÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ (Pyke, Howells, 2002), ìîãóò îò-
øíóðîâàòüñÿ òîëüêî îò âíóòðåííåé ìåìáðàíû ïëàñòèä
(Âåëèêàíîâ, 2009). Âîçìîæíî, èìåííî â èñïîëüçîâàíèè
ìåõàíèçìà àêòèâíîãî îòøíóðîâûâàíèÿ (âûòàëêèâàíèÿ)
âåçèêóë èëè áîëåå êðóïíûõ ôðàãìåíòîâ âíóòðåííåé ìåì-
áðàíû ñ çàêëþ÷åííûìè â íèõ ýëåìåíòàìè ñòðîìû ìîæåò

çàêëþ÷àòüñÿ ðîëü ïëàñòîñêåëåòà â ôîðìèðîâàíèè ñòðî-
ìóë — èìååò ìåñòî ñïåöèôè÷åñêèé ýêçîöèòîç.

Íàèáîëåå âàæíîé èç ïðåäïîëàãàåìûõ ôóíêöèé ñòðî-
ìóë ÿâëÿåòñÿ èõ òðàíñïîðòíàÿ ôóíêöèÿ — ñïîñîáíîñòü
òðàíñïîðòèðîâàòü ýëåìåíòû ñòðîìû ìåæäó ïëàñòèäàìè
(Köhler et al., 1997; Gunning, 2005) è, âîçìîæíî, â äðóãèå
êîìïàðòìåíòû êëåòêè è äàæå â ñîñåäíèå êëåòêè (Kwok,
Hanson, 2004ñ). Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî íàëè÷èå ñâîáîäíîãî
ïðîñòðàíñòâà (íå çàíÿòîãî ñòðîìîé) âíóòðè âûïÿ÷èâàíèÿ
íàðóæíîé ìåìáðàíû (ñì. ðèñóíîê, à, á) ìîæåò áûòü õà-
ðàêòåðíî òîëüêî äëÿ ñòðîìóë íåôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëà-
ñòèä, ó êîòîðûõ ïîòðåáíîñòü â ýêñïîðòå àññèìèëÿòîâ ìî-
æåò áûòü çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ó õëîðîïëàñòîâ. Ïîä-
òâåðæäåíèå òîìó, ÷òî âíóòðåííåå ïðîñòðàíñòâî ñòðîìóë ó
íåôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëàñòèä ìîæåò áûòü íå ïîë-
íîñòüþ çàíÿòî ñòðîìîé, ìîæíî óñìîòðåòü â ðåçóëüòàòàõ
íàáëþäåíèÿ îòäåëüíûõ, íå ñâÿçàííûõ ñ ïëàñòèäîé áóñèí
GFP â êëåòêàõ çðåëûõ ïëîäîâ òîìàòà (Pyke, Howells,
2002). Ñòðîìóëû, ïîëíîñòüþ çàïîëíåííûå ïëàñòèäíîé
ñòðîìîé è ñ äâóìÿ áëèçêî ðàñïîëîæåííûìè ìåìáðàíàìè
â îáîëî÷êå, ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà íàáëþ-
äàëè ó ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëàñòèä (Bourett et al., 1999;
Holzinger et al., 2007a, 2007b; Lutz, Engel, 2007). Ïî-âèäè-
ìîìó, íåîáõîäèìî èìåòü â âèäó ðàçíûå ïðè÷èíû, âûçûâà-
þùèå âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé è âíóòðåííåé ìåìáðàí ïëà-
ñòèäíîé îáîëî÷êè. Ó ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëàñòèä äëÿ
îáåñïå÷åíèÿ îòòîêà áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ôîòîàññèìèëÿ-
òîâ ëèäåðñòâî â ôîðìèðîâàíèè ñòðîìóë ìîæåò ïðèíàäëå-
æàòü ïëàñòîñêåëåòó — ñòðîìóëû ïîëíîñòüþ çàïîëíåíû
ñòðîìîé, âûïÿ÷èâàþòñÿ îáå ìåìáðàíû îäíîâðåìåííî. Ó
íåôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëàñòèä ìîæåò äîìèíèðîâàòü çà-
ïðîñ íà àññèìèëÿòû ñî ñòîðîíû äðóãèõ îðãàíîèäîâ êëåò-
êè, ðåàëèçóåìûé öèòîñêåëåòîì, — âíóòðåííåå ïðîñòðàí-
ñòâî âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåìáðàíû ïëàñòèäíîé îáî-
ëî÷êè çàïîëíÿåòñÿ ñîäåðæèìûì ñòðîìû ñ îòñòàâàíèåì îò
çàïðîñà èëè äèñêðåòíî èëè âîîáùå äîëãî íå çàïîëíÿåòñÿ.

Ïîäòâåðæäåíèå âûñêàçàííûì ñîîáðàæåíèÿì î äîìè-
íèðóþùåé ðîëè ïëàñòîñêåëåòà â ôîðìèðîâàíèè ñòðîìóë ó
ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïëàñòèä ìîæíî óñìîòðåòü â ñëåäóþ-
ùèõ ôàêòàõ. 1. Ïðÿìàÿ èíôîðìàöèÿ î çàÿêîðèâàíèè ñòðî-
ìóë íà öèòîñêåëåò ïîëó÷åíà íà íåçåëåíûõ ïëàñòèäàõ â
ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ãèïîêîòèëÿ Nicotiana tobacum
(Kwok, Hanson, 2003) èëè Arabidopsis (Kwok, Hanson,
2004b), ðàñòóùèõ â òåìíîòå. 2. Â çåëåíûõ êëåòêàõ èññëå-
äîâàíà ñâÿçü ñ öèòîñêåëåòîì òîëüêî äëÿ ñàìèõ ïëàñòèä, à
íå ñòðîìóë (Malec et al., 1996; Yokota et al., 2001; Holweg,
Nick, 2004; Wang, Pesacreta, 2004). 3. Ýëåìåíòû öèòîñêå-
ëåòà (íè àêòèíîâûå, íè òóáóëèíîâûå) íå áûëè âîâëå÷åíû
â îáðàçîâàíèå è ìîðôîëîãèþ øèðîêèõ áåñòèëàêîèäíûõ
õëîðîïëàñòíûõ âûïÿ÷èâàíèé â êëåòêàõ ëèñòüåâ Oxyria di-
gyna (Holzinger et al., 2007b), à ñîîáùåíèé, ñâèäåòåëüñòâó-
þùèõ î âàæíîé ðîëè öèòîñêåëåòà â îáðàçîâàíèè è ïî-
äâèæíîñòè ñòðîìóë ó õëîðîïëàñòîâ çåëåíûõ êëåòîê, ìû â
ëèòåðàòóðå íå íàøëè. Íàïðàøèâàåòñÿ ïî÷òè åñòåñòâåííîå
îáúÿñíåíèå ýòèì ôàêòàì: â ôîòîñèíòåçèðóþùèõ êëåòêàõ
ïëàñòîñêåëåò äåéñòâèòåëüíî äîìèíèðóåò íàä öèòîñêåëå-
òîì â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóë, è ñóùåñòâåííîé
íåîáõîäèìîñòè â çàÿêîðèâàíèè íà öèòîñêåëåò ñòðîìóë,
îáðàçóþùèõñÿ ïðè ôîòîñèíòåçå, ïðîñòî íå ñóùåñòâóåò.

Çàñëóæèâàåò âíèìàíèÿ è òîò ôàêò, ÷òî ó ïëàñòèä êîð-
íåâûõ êëåòîê â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ íàáëþäàëèñü ñòðî-
ìóëîïîäîáíûå âûïÿ÷èâàíèÿ, ïî ðàçìåðàì ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå äèàìåòðó òðóá÷àòûõ ýëåìåíòîâ ÝÐ è íå îòëè÷èìûå
îò ãëàäêîãî ÝÐ ïî âíåøíåìó âèäó (ñì. ðèñóíîê, à, á).
Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî èìåííî â ýòîì ôàêòå ìîæåò áûòü çà-
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êëþ÷åí îòâåò íà âîïðîñ, ñôîðìóëèðîâàííûé âî ââîäíîì
ðàçäåëå íàñòîÿùåé ðàáîòû: ñòðîìóëû íåôîòîñèíòåçèðóþ-
ùèõ ïëàñòèä íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ òðóäíî èëè âîîáùå
íåâîçìîæíî îòëè÷èòü îò òðóá÷àòûõ ýëåìåíòîâ ÝÐ. Íå
ñëó÷àéíî áûëî îòìå÷åíî, ÷òî â ñóñïåíçèîííûõ êëåòêàõ
òàáàêà ðàçâåòâëåííàÿ ñåòü ñòðîìóë ïîäîáíà ñëîæíî çàïó-
òàííîé ñåòè ÝÐ (Köhler, Hanson, 2000). Åñëè ñðàâíèòü
èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå îïèñàíèÿ äèíàìèêè ÝÐ è âçàè-
ìîäåéñòâèÿ åãî ñ öèòîñêåëåòîì (ñì., íàïðèìåð: Voeltz et
al., 2002) ñ îïèñàíèåì äèíàìèêè ñòðîìóë è èõ ñâÿçè ñ öè-
òîñêåëåòîì (ñì., íàïðèìåð: Hanson, Sattarzadeh, 2008), òî
âðÿä ëè ìîæíî îáíàðóæèòü ðàçíèöó â ïðåäìåòàõ èññëåäî-
âàíèÿ. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ðàçíûå èññëåäîâàòåëè
íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà îïèñûâàþò îäíó è òó æå âíóò-
ðèêëåòî÷íóþ ñòðóêòóðó.

Ñòðîìóëû îáû÷íî âèçóàëèçèðóþòñÿ êàê òðóáî÷êè, èñ-
õîäÿùèå èç ïëàñòèäû, íî èíîãäà òîíêèå òðóá÷àòûå
GFP-ìå÷åíûå ñòðóêòóðû âèäíû òàê, ÷òî íå âûãëÿäÿò ïðè-
êðåïëåííûìè ê òåëó ïëàñòèäû (Pyke, Howells 2002; Han-
son, Sattarzadeh, 2008). Ýòî ÿâëåíèå áûëî íàçâàíî tip shed-
ding (Gunning, 2005). Ñóäüáà îòäåëèâøåãîñÿ êóñêà ñòðî-
ìóëû íåèçâåñòíà (Hanson, Sattarzadeh, 2008). Äðàìàòèçì
ýòèõ íàáëþäåíèé ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî òàêèå îòäå-
ëèâøèåñÿ êóñêè ñòðîìóë è òðóáî÷êè ÝÐ íà óëüòðàòîíêèõ
ñðåçàõ êëåòîê ìîãóò áûòü íåðàçëè÷èìû ïî âíåøíåìó
âèäó.

Çäåñü áóäåò ïîëåçíî íå îáîéòè âíèìàíèåì åùå îäíî
èíòåðåñíîå íàáëþäåíèå. Ìû èìååì â âèäó DVD-ñþæåò
â ïîçèöèè 14.1.5. (Gunning, 2007). ÝÐ áûë ïîìå÷åí GFP è
âèçóàëèçèðîâàí êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèåé. Íà âèäåî-
ñþæåòå îò÷åòëèâî âèäíî, ÷òî êðóïíûå êðàñíûå õëîðî-
ïëàñòû (åñòåñòâåííîå ñâå÷åíèå) ïëîòíî îáæàòû çåëåíîé
íèòî÷êîé ìåìáðàíû ÝÐ (ôëóîðåñöåíöèÿ GFP). Åñëè îò-
ñóòñòâóþò êàêèå-ëèáî àðòåôàêòû â ìåòîäèêå èëè ñïåöè-
ôè÷íîñòè GFP-ìå÷åíèÿ ìåìáðàíû ÝÐ, ýòî íàáëþäåíèå
ìîæåò îêàçàòüñÿ ñèëüíûì àðãóìåíòîì â ïîëüçó áîëåå êà-
òåãîðè÷íîãî çàêëþ÷åíèÿ — íàðóæíàÿ ìåìáðàíà ïëàñòèäû
ÿâëÿåòñÿ ìåìáðàíîé ÝÐ.

Ïðåäñòàâëåíèå î òîæäåñòâå íàðóæíîé ìåìáðàíû
ñòðîìóë ìåìáðàíå ÝÐ ìîæåò áûòü êîððåêòíî åùå è ïî
ñëåäóþùåé ïðè÷èíå. Òðóäíî ïðåäñòàâèòü, ÷òî ñòðîìó-
ëû — î÷åíü äèíàìè÷íûå, áûñòðî èçìåíÿþùèå äëèíó è
âûòÿãèâàþùèåñÿ íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ îò ïëàñòèä ìåì-
áðàííûå ñòðóêòóðû — ôîðìèðóþòñÿ òîëüêî çà ñ÷åò ìå-
õàíè÷åñêîé ýëàñòè÷íîñòè ìåìáðàí. Íóæíà áûñòðàÿ ïî-
ñòàâêà ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà. Ëèïèäû ñèíòåçèðóþòñÿ
íà ÝÐ. Åñëè íàðóæíàÿ ìåìáðàíà ñòðîìóë ÿâëÿåòñÿ ìåìá-
ðàíîé ÝÐ, ïðîáëåìà óñòðàíÿåòñÿ àâòîìàòè÷åñêè. Ñòðîè-
òåëüíûé ìàòåðèàë íà óäëèíåíèå íàðóæíîé ìåìáðàíû
ñòðîìóëû ìîæåò ïîñòàâëÿòüñÿ áûñòðîé ëàòåðàëüíîé äèô-
ôóçèåé, à íà óäëèíåíèå (âûòàëêèâàíèå) âíóòðåííåé —
òðàíñïîðòîì ëèïèäîâ ñ íàðóæíîé ìåìáðàíû îáîëî÷êè
ïëàñòèäû íà âíóòðåííþþ ÷åðåç óçêóþ ùåëü (Holthuis, Le-
vine, 2005).

Â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè ìû àêöåíòèðîâàëè âíèìàíèå
íà ñòðîìóëîïîäîáíûõ âûïÿ÷èâàíèÿõ íàðóæíîé ìåìáðà-
íû îáîëî÷êè ïëàñòèä â êëåòêàõ êîðíÿ. Âûñêàçàííûå çäåñü
ñîîáðàæåíèÿ î ñòðóêòóðå è ìåõàíèçìàõ ôîðìèðîâàíèÿ
ñòðîìóë, áåçóñëîâíî, íóæäàþòñÿ â òùàòåëüíîé ýêñïåðè-
ìåíòàëüíîé ïðîâåðêå ïî ìíîãèì àñïåêòàì. Îäíàêî âðÿä
ëè ïîäëåæèò ñîìíåíèþ, ÷òî ïðè òàêîé ïðîâåðêå ïðîá-
ëåìû ñòðóêòóðû è ôóíêöèé ñòðîìóë â ðàñòèòåëüíûõ êëåò-
êàõ íàäî ðàññìàòðèâàòü â åäèíñòâå ñ ïðîáëåìàìè ñòðóê-
òóðû è òðàíñïîðòíî-ðàñïðåäåëèòåëüíîé ôóíêöèè âíóò-
ðèïîëîñòíîãî ïðîñòðàíñòâà ÝÐ. Âîçìîæíî, ãèïîòåçà î

ëîêàëèçàöèè ïëàñòèä âíóòðè ÝÐ (Ãàìàëåé, 1994, 1997,
2006, 2009) ïîëó÷àåò íîâûé ñòèìóë.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå áþä-
æåòà ÐÀÍ.
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STROMULES-LIKE PROTRUSIONS OF THE MEMBRANE ENVIRONMENT OF PLASTIDS

IN THE ROOT CELLS

G. A. Velikanov,1 A. A. Ponomareva, L. P. Belova, T. M. Il’ina
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The results of visualization of the stromules-like protrusions of the membrane environment of plastids in
the root cells with the help of an electronic microscope are submitted. The cases of occurrence of long narrow
protrusion of the external membrane with more short protrusion of the internal membrane of plastid environ-
ment inside it are discussed. The possible role of cytoskeleton and plastoskeleton in formation, accordingly, of
«external» and «internal» protrusions is considered. The conclusion that the structure and functions of stromules
in plant cells should be considered in unity with the structure and functions of the endoplasmic reticulum inter-
nal space is made.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L., root cells, plastids, stromules, endoplasmic reticulum, electron micro-
scopy.
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