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Ñïåöèôè÷íûå äëÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ñòðóêòóðû — ñòðîìóëû ïëàñòèä è ïëàçìîäåñìû êëåòî÷íîé
îáîëî÷êè — îòêðûòû ñ ðàçíèöåé â ïîëòîðà ñòîëåòèÿ: ñòðîìóëû — â íà÷àëå XXI, ïëàçìîäåñìû — â êîí-
öå XIX â. Ïåðâûå ÿâëÿþòñÿ âíóòðèêëåòî÷íûìè, âòîðûå — ìåæêëåòî÷íûìè ôðàãìåíòàìè ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé ñåòè, ðàñïðåäåëÿþùåé ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà â òåëå ðàñòåíèé. Îáñóæäàþòñÿ ìåòîäû è èñòîðèÿ
îáíàðóæåíèÿ, ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî è ðàçëè÷èÿ, ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ôóíêöèîíàëüíûõ èíòåðïðåòàöèé.
Ïðîèñõîæäåíèåì îáå ñòðóêòóðû îáÿçàíû ôîòîñèíòåçó è ýêñïîðòó ôîòîñèíòàòîâ. Ñòðîìóëû è ïëàçìî-
äåñìû ñõîäíû ïî ñâîåé òðóá÷àòîé ñòðóêòóðå è òðàíñïîðòíîé ôóíêöèè. Èìïóëüñíàÿ ïîäâèæíîñòü îáåèõ
îðãàíåëë êîíòðîëèðóåòñÿ àêòîìèîçèíîâûì öèòîñêåëåòîì, òåìïåðàòóðíûé äèàïàçîí èõ îáðàçîâàíèÿ è
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îäèíàêîâ. Ôîòîñèíòåç âîçìîæåí ïðè òåìïåðàòóðå 0 °C è íèæå, îäíàêî ñòðóêòóðû ýê-
ñïîðòíîé ñåòè — ñòðîìóëû è ïëàçìîäåñìû — ïðè òåìïåðàòóðå äî 10 °C íå îáðàçóþòñÿ; âûøå 20 °C ÷èñ-
ëåííîñòü è òåõ, è äðóãèõ ðåçêî âîçðàñòàåò â ñâÿçè ñ ðîñòîì ïëàñòè÷íîñòè öèòîñêåëåòà. Îáîñíîâûâàåòñÿ
ïðåäñòàâëåíèå î ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé íåïðåðûâíîñòè òðóá÷àòûõ êàíàëîâ ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì
è èõ îáùåé ïîäâèæíîñòè, ñâÿçàííîé ñ âûïîëíåíèåì ðîëè óãëåâîäíîãî ïèùåâîãî òðàêòà ðàñòåíèé.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü, ñòðîìóëû, ïëàçìîäåñìû, öèòîñêåëåò, ôîòîñèíòåç,
ýêñïîðò ôîòîñèíòàòîâ, ïèùåâîé òðàêò ðàñòåíèé, æèçíåííûå ôîðìû ðàñòåíèé.

Ìåòîäû è èñòîðèÿ îáíàðóæåíèÿ

Â 1879 ã. ïðîôåññîð Ê¸íèãñáåðãñêîãî óíèâåðñèòåòà
Ý. Òàíãëü (Tangl, 1879), èñïîëüçóÿ ìåòîäû ïðèæèçíåííî-
ãî îêðàøèâàíèÿ öèòîïëàçìû ðåàêòèâàìè JKJ è ClZnJ, îá-
íàðóæèë «öèòîïëàçìàòè÷åñêèå íèòè, ñâÿçûâàþùèå ïðî-
òîïëàñòû ñîñåäíèõ êëåòîê». Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû
áûëè ïîëó÷åíû ìîñêîâñêèì ïðîôåññîðîì È. Í. Ãîðî-
æàíêèíûì íà ýìáðèîëîãè÷åñêîì ìàòåðèàëå. Åãî íàáëþ-
äåíèÿ ìåíåå èçâåñòíû, ïîñêîëüêó îí íå òîðîïèëñÿ ñ ïóá-
ëèêàöèåé ñâîèõ ðåçóëüòàòîâ íà åâðîïåéñêèõ ÿçûêàõ. Íå-
ñêîëüêèìè ãîäàìè ïîçæå Ý. Øòðàñáóðãåð (Strasburger,
1882) ïîêàçàë öèòîïëàçìàòè÷åñêèå íèòè ìåæäó ïðîòîïëà-
ñòàìè ñîñåäíèõ êëåòîê ìåòîäîì ïëàçìîëèçà è äàë èì íà-
çâàíèå «Plasmodesmen» (Strasburger, 1901), ïðî÷íî âî-
øåäøåå â öèòîëîãè÷åñêóþ ëèòåðàòóðó. Ðîëü ïëàçìîäåñì
êàê ìåæêëåòî÷íûõ òðàíñïîðòíûõ êîììóíèêàöèé áûëà
ïîíÿòà ñðàçó è øèðîêî îáñóæäàëàñü. Ñðàâíèòåëüíûå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ðàçíûõ òêàíåé ïîêàçàëè, ÷òî ïëàçìîäåñìû
ïðàêòè÷åñêè ïîâñåìåñòíû â òåëå ðàñòåíèé, íî â êîëè÷åñò-
âåííîì îòíîøåíèè ðàñïðåäåëåíû íåðàâíîìåðíî (Haber-
landt, 1924). Ôëîýìîöåíòðè÷åñêèé ãðàäèåíò èõ ðàñïðåäå-
ëåíèÿ ÿñíî óêàçûâàë íà ó÷àñòèå â òðàíñïîðòå ôîòîñèíòà-
òîâ ïî òåëó ðàñòåíèÿ (Esau, 1969; Ãàìàëåé, 2004).

Ëîãè÷íî áûëî áû íà÷èíàòü îïèñàíèå è îáñóæäåíèå
ýêñïîðòíîãî ïóòè ôîòîñèíòàòîâ íå ñ ïëàçìîäåñì, à ñî
«ñòðîìóë» ïëàñòèä, íî îíè áûëè îòêðûòû è îïèñàíû ïî÷-
òè íà 150 ëåò ïîçæå, ñ ïîÿâëåíèåì è âíåäðåíèåì â öèòî-
ëîãè÷åñêóþ ïðàêòèêó êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ìèêðîñêî-

ïèè è òðàíñãåííûõ ôëóîðåñöåíòíûõ áåëêîâ-êðàñèòåëåé
(Köhler et al., 1997a, 1997b). Ãóñòàÿ ñåòü íèòåé, èñõîäÿ-
ùèõ îò ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè, áûëà îáíàðóæåíà è îïèñà-
íà êàê ñåòü «ñòðîìóë» (Köhler, Hanson, 2000; Gray et al.,
2001). Àâòîðû, ïðåäëîæèâøèå ýòîò òåðìèí, ïîëàãàëè, ÷òî
îòêðûòà íîâàÿ, íå èçâåñòíàÿ ðàíåå öèòîëîãàì ðàñòåíèé
ñòðóêòóðà. Îíè îïèñàëè åå êàê íèòåâèäíûå âûðîñòû ïëà-
ñòèä, îãðàíè÷åííûå, êàê è ñàìè ïëàñòèäû, äâóõìåìáðàí-
íîé îáîëî÷êîé è çàïîëíåííûå ñòðîìîé. Ïî èõ ìíåíèþ,
âñå ïëàñòèäû â êëåòêå (à âîçìîæíî, è â öåëîì ðàñòåíèè,
ïîñêîëüêó «ñòðîìóëû» ïðîíèêàþò ÷åðåç ïëàçìîäåñìû)
îáúåäèíåíû èìè â îáùèé ôîòîñèíòåçèðóþùèé «ìîíñòð».
Ïî-âèäèìîìó, àâòîðîâ íèñêîëüêî íå ñìóòèëà ïàðàäîêñàëü-
íîñòü òàêîé èíòåðïðåòàöèè. Íèêàêèõ ñòðîãèõ äîêàçà-
òåëüñòâ íè äâîéíîé îáîëî÷êè, íè íàïîëíåíèÿ «ñòðîìóë»
ïëàñòèäíîé ñòðîìîé, íè ñåòåâîé ñòðóêòóðû ïëàñòèä íà
òîò ìîìåíò ïðåäñòàâëåíî íå áûëî. Ýòî áûëè íàèáîëåå
ïðîñòûå è êàçàâøèåñÿ ëîãè÷íûìè èíòåðïðåòàöèè äàííûõ
àáñîëþòíî íîâîãî ìåòîäà íàáëþäåíèé. Òà æå ãðóïïà àâ-
òîðîâ ñîîáùàëà, ÷òî íèòè îáúåäèíÿþò íå òîëüêî ïëàñòè-
äû, íî è ìèòîõîíäðèè â åäèíóþ âíóòðèêëåòî÷íóþ ñåòü
(Gray et al., 1999, 2001), ÷òî âûãëÿäåëî ïðàâäîïîäîáíî, íî
àáñîëþòíî íå ñî÷åòàëîñü ñ íàëè÷èåì â ýòèõ íèòÿõ ñòðî-
ìû. Êîíôîêàëüíàÿ ìèêðîñêîïèÿ íå äàåò äîñòàòî÷íîãî
ðàçðåøåíèÿ äëÿ âîçìîæíîñòè íàáëþäåíèÿ äâóõìåìáðàí-
íîé îáîëî÷êè, ïîýòîìó ñðåäè èññëåäîâàòåëåé íàøëèñü
ñêåïòèêè, óñîìíèâøèåñÿ è â íàëè÷èè äâîéíîé îáîëî÷êè,
è â íàïîëíåíèè «ñòðîìóë» ñòðîìîé (ñì.: Ãàìàëåé, 2006;
Âåëèêàíîâ, 2009; Schattat, Klösgen, 2011).
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Íèòåâèäíûå âûðîñòû, âîçíèêàþùèå àíàëîãè÷íûì
îáðàçîì íà áàçå îáîëî÷êè äðóãèõ îðãàíåëë, òîæå áûëè
íàéäåíû è îïèñàíû êàê íîâûå (íå íàáëþäàâøèåñÿ äðóãè-
ìè ìåòîäàìè) ñòðóêòóðû: «ìàòðèêóëû» ìèòîõîíäðèé,
«ïåðîêñèëû» ïåðîêñèñîì (Mathur et al., 2012). Àâòîðîâ
êîíôîêàëüíûõ íàáëþäåíèé ïðèæèçíåííûõ ñòðóêòóð äîë-
æåí áûë íàñòîðîæèòü òîò ôàêò, ÷òî ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð
êëåòêè, íå îáíàðóæèâàåìûõ ìåòîäàìè ýëåêòðîííîé ìèê-
ðîñêîïèè, â ïðèíöèïå áûòü íå äîëæíî (÷åòûðåõîêèñü
îñìèÿ è öèòðàò ñâèíöà — êîíòðàñòåðû, ñïåöèôè÷íûå äëÿ
ìåìáðàí). Íå ïîêàçàëàñü èì ñòðàííîé è ïîâåðõíîñòíàÿ
àíàëîãèÿ ìåæäó ñòîëü ðàçíûìè ïî ïðîèñõîæäåíèþ è
ñòðóêòóðå îáîëî÷êè êîìïîíåíòàìè êëåòêè, êàê ïëàñòèäû,
ìèòîõîíäðèè è ïåðîêñèñîìû.

Íåêîòîðûå óòî÷íåíèÿ â äàëüíåéøåì âñå-òàêè ïîñëå-
äîâàëè. Íè íóêëåîèäîâ, íè ðèáîñîì, ñâîéñòâåííûõ ñòðî-
ìå ïëàñòèä è ìàòðèêñó ìèòîõîíäðèé, â íèòåâèäíûõ âûðî-
ñòàõ íå îêàçàëîñü (Newell et al., 2012). Äâóõìåìáðàííîñòü
îáîëî÷êè ïðè áîëåå òùàòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ ïîäâåðã-
íóòà ñîìíåíèþ (Schattat, Klösgen, 2011). Îò ïðåäñòàâëå-
íèé îá îáÿçàòåëüíîì îáúåäèíåíèè íèòåâèäíûìè âûðîñ-
òàìè îáîëî÷êè âñåõ ïëàñòèä è ìèòîõîíäðèé êëåòêè ïðè-
øëîñü îòêàçàòüñÿ (Schattat et al., 2012). Ïåðâîíà÷àëüíàÿ
èíòåðïðåòàöèÿ ñòðóêòóðû è ôóíêèîíàëüíîãî ñòàòóñà «íî-
âûõ ñòðóêòóð», ïî ìíåíèþ áîëåå îñòîðîæíûõ àâòîðîâ,
îêàçàëàñü íå ñëèøêîì óäà÷íîé. Íî íîâûå òåðìèíû óæå
óñïåëè ïðèæèòüñÿ. Èíèöèàòèâà èõ çàìåíû áîëåå òî÷íû-
ìè ïîä äàâëåíèåì íîâûõ ôàêòîâ, êàçàëîñü áû, äîëæíà
áûëà èñõîäèòü îò òåõ æå àâòîðîâ, êîòîðûå èõ ïðåäëîæè-
ëè, íî ïîêà ýòîãî íå ïðîèçîøëî (Hanson, Sattarzadeh,
2008, 2011). Âèíîé ñòîëü çàïóòàííîé ñèòóàöèè ñòàëà íå-
ïðèãîäíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ òåðìèíîëîãèè, ñîçäàííîé íà
ìàòåðèàëå ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ íàáëþäåíèé
ñòðóêòóð ôèêñèðîâàííîé êëåòêè, äëÿ îïèñàíèÿ äèíàìè÷-
íîé êàðòèíû, íàáëþäàåìîé â êîíôîêàëüíûé ìèêðîñêîï.
Ïåðåéòè îò ôèêñèðîâàííûõ ê ïðèæèçíåííûì íàáëþäåíè-
ÿì íîâàÿ òåõíèêà ïîçâîëÿëà, à âîò ñ èõ èíòåðïðåòàöèåé íà
ïåðâûõ ïîðàõ âûøåë êîíôóç.

Àëüòåðíàòèâíàÿ ìîäåëü èíòåðïðåòàöèè «ñòðîìóë» è
«ìàòðèêóë» áàçèðîâàëàñü íà ïðåäñòàâëåíèÿõ î âûñîêîé
ïîäâèæíîñòè ìåæêëåòî÷íîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè
ðàñòåíèé è ëîêàëèçàöèè ïëàñòèä è ìèòîõîíäðèé âíóòðè
íåå (Ãàìàëåé, 1997a, 1997á, 2006, 2009). Ýòè ïðåäñòàâëå-
íèÿ ëîãè÷åñêè âûòåêàþò èç ãèïîòåçû ñèìáèîãåíåòè÷åñêî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé (Ôàìèíöûí, 1907; Margulis,
1981), ñîãëàñíî êîòîðîé ìîíîïîëèñòàìè ôîòîñèíòåçà ÿâ-
ëÿþòñÿ öèàíîáàêòåðèè (öèàíåè), ðàñòåíèÿ âûïîëíÿþò
òîëüêî ðîëü èõ íîñèòåëåé (Ïèíåâè÷, Àâåðèíà, 2002). Èí-
âàçèÿ öèàíåé ïðèíåñëà ñ ñîáîé â òåëî ýóêàðèîòíûõ ðàñ-
òåíèé íå òîëüêî ôîòîñèíòåç, íî è ýíäîöèòîçíóþ ìåìáðàííóþ
êàìåðó, ðàçâåðíóâøóþñÿ ïî ìåðå íàêîïëåíèÿ ôîòîñèíòà-
òîâ, âîäû è îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ â ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêóþ ñåòü äëÿ ìåæêëåòî÷íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòà-
òîâ (Ãàìàëåé, 2004). Óâåëè÷åíèå ïîïóëÿöèè öèàíåé âíóò-
ðè ñåòè è åå ðîñò ñîïðîâîæäàþòñÿ äåëåíèåì êëåòîê è
ðàñïðåäåëåíèåì ôîòîñèíòàòîâ âäîëü êëåòî÷íîé öåïè ñ
îáðàçîâàíèåì òðóá÷àòûõ ïëàçìîäåñì â ìåñòàõ ïåðåñå÷å-
íèÿ ñòðóêòóðàìè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè êëåòî÷íûõ
îáîëî÷åê (ðèñ. 1). Äâèãàÿñü èç êëåòêè â êëåòêó ïîä íàïî-
ðîì ôîòîñèíòàòîâ è ñëèâàÿñü, ïîòîêè ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêèõ ñåòåé îáðàçóþò êàíàëû ìàãèñòðàëüíîãî òðàíñïîðòà
ôîòîñèíòàòîâ — ñèòîâèäíûå òðóáêè ôëîýìû. Èõ ñèòî-
âèäíûå ïîëÿ è ïëàñòèíêè âî ôëîýìå — ïðîèçâîäíûå
ïëàçìîäåñì. Îáÿçàòåëüíîñòü ôîòîñèíòåçà äëÿ ôîðìèðî-
âàíèÿ «ñòðîìóë» ïëàñòèä, ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè,

ïëàçìîäåñì è ñèòîâèäíûõ òðóáîê ïîäòâåðæäàåòñÿ òåì,
÷òî ó ðàñòåíèé ñåçîííîãî êëèìàòà âñå ýòè ñòðóêòóðû ýëè-
ìèíèðóþòñÿ â äèàïàóçàõ ôîòîñèíòåçà è ôîðìèðóþòñÿ
âíîâü íà êàæäîé î÷åðåäíîé äîñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëüíîé
âñïûøêå ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè (Ãàìàëåé, 2004).

Êàê è ïàòîãåííûå áàêòåðèè, âíåäðÿÿñü â êëåòêó, öèà-
íîáàêòåðèè îêàçûâàþòñÿ â ýíäîñîìàõ, îãðàíè÷åííûõ ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé õîçÿèíà. Äàëüíåéøåå èõ ðàçâèòèå
ñâÿçàíî ñ ðàñøèðåíèåì áóôåðíîé çîíû êîíòàêòà, ñàìè
öèàíîáàêòåðèè ïîñòîÿííî îñòàþòñÿ âíóòðè ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêîé ñåòè, êîòîðàÿ ïðåîáðàçóåòñÿ â ñèñòåìó ðàñïðå-
äåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ (Ãàìàëåé, 1994, 2009). Âíóòðèêëå-
òî÷íàÿ ïîäâèæíîñòü ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, îáíàðó-
æèâàåìàÿ ìåòîäàìè ïðèæèçíåííûõ íàáëþäåíèé, —
ðåçóëüòàò ñîêðàòèòåëüíîé àêòèâíîñòè àêòîìèîçèíîâîãî
öèòîñêåëåòà. Òåìïåðàòóðíàÿ çàâèñèìîñòü ýòîé ïîäâèæíî-
ñòè è ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñò-
âóåò äàííûì î òåìïåðàòóðíîé ïëàñòè÷íîñòè öèòîñêåëåòà
(Holzinger et al., 2007a; Griffing, 2010).

Ïåðâûå ñâåäåíèÿ î ëîêàëèçàöèè ïëàñòèä âíóòðè èçî-
ëèðîâàííîãî îò öèòîïëàçìû ìåìáðàííîãî êîìïàðòìåíòà
ïóáëèêîâàëèñü åùå â XIX â. ïî ìàòåðèàëàì ñâåòîâîé ïðè-
æèçíåííîé ìèêðîñêîïèè (Haberlandt, 1888; Senn, 1908;
Guilliermond, 1934). Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó-
÷åíû ìåòîäàìè òåìíîïîëüíîé è ôàçîâî-êîíòðàñòíîé ìèê-
ðîñêîïèé (Wildman et al., 1962; Wildman, 1967). Îïèñàíèÿ
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, êàê è ñàì ýòîò òåðìèí,
îòíîñÿòñÿ ê áîëåå ïîçäíåìó ïåðèîäó îñâîåíèÿ öèòîëîãà-
ìè òðàíñìèññèîííîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè (Palade,
1956; Porter, 1961). Åñòåñòâåííî, íàáëþäåíèÿ óëüòðàòîí-
êèõ ñðåçîâ ìåðòâîãî (ôèêñèðîâàííîãî ÷åòûðåõîêèñüþ
îñìèÿ) ìàòåðèàëà íå äàâàëè âîçìîæíîñòè ñîñòàâèòü ïðåä-
ñòàâëåíèå î ïðèæèçíåííîé ñòðóêòóðå è ñòåïåíè äèíà-
ìè÷íîñòè ýòîé ìåìáðàííîé ñåòè. ×àñòè÷íî ýòè íåäî-
ñòàòêè êîìïåíñèðîâàëèñü ìåòîäàìè 3D-ðåêîíñòðóêöèé
ïî ñåðèéíûì ñðåçàì (Atkinson et al., 1974; Ãàìàëåé, Ïàõî-
ìîâà, 1981; Gunning, Steer, 1994). Ïî ïðè÷èíå òðóäîåìêî-
ñòè ìàññîâûìè îíè áûòü íå ìîãëè. Íàèáîëåå ïðîíèöà-
òåëüíûå èíòåðïðåòàòîðû ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ
ñíèìêîâ ïðåäïîëàãàëè ëîêàëèçàöèþ ïëàñòèä è ìèòîõîíä-
ðèé â ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè è
ïóáëèêîâàëè ñâèäåòåëüñòâà â ïîëüçó ýòîé âåðñèè (McLe-
an et al., 1988; Whatley, 1992; Ãàìàëåé, 1997à, 1997á). Íî ê
èõ íàáëþäåíèÿì òîãäà îòíîñèëèñü ñ áîëüøîé îñòîðîæ-
íîñòüþ.

Ïåðåëîì âî âçãëÿäàõ ïðîèçîøåë ñ ïîÿâëåíèåì ìåòî-
äîâ ïðèæèçíåííîé âèäåîìèêðîñêîïèè â ñî÷åòàíèè ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì òðàíñãåííûõ ôëóîðåñöåíòíûõ áåëêîâ-êðà-
ñèòåëåé. Ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåòîäàìè ýëåêòðîííîé ìèêðî-
ñêîïèè íîâèçíà ñîñòîÿëà â âîçâðàòå ê ïðèæèçíåííûì
íàáëþäåíèÿì. Â êàêîì-òî ñìûñëå ýòî áûëî ðåñòàâðàöèåé
òåõ æå íàó÷íûõ ïîäõîäîâ, êîòîðûå ãîñïîäñòâîâàëè â ýïî-
õó, ïðåäøåñòâîâàâøóþ ðàçâèòèþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè, íî íà ãîðàçäî áîëåå âûñîêîì òåõíè÷åñêîì óðîâíå.
Îñîáåííî ïîëåçíûìè îêàçàëèñü ïðèæèçíåííûå âèäåîôèëü-
ìû â ðåàëüíîì ìàñøòàáå âðåìåíè (Gunning, 2005, 2007;
Schattat et al., 2011a). Ðåçóëüòàò íå çàìåäëèë ñêàçàòüñÿ:
áûëà ïîäòâåðæäåíà è ëîêàëèçàöèÿ ïëàñòèä âíóòðè ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, è âûñîêàÿ ïîäâèæíîñòü ñàìîé ñåòè â
êëåòêå, êîíòðîëèðóåìàÿ ñîêðàòèòåëüíîé àêòèâíîñòüþ àê-
òîìèîçèíîâîãî öèòîñêåëåòà. Çàáûòûå íà 100 ñ ëèøíèì
ëåò ðèñóíêè ïåðâûõ îïòè÷åñêèõ èññëåäîâàòåëåé ïðèæèç-
íåííîé ñòðóêòóðû òåïåðü âîñïðîèçâîäÿòñÿ âíîâü â îáçîð-
íûõ ñòàòüÿõ ïî «ñòðîìóëàì» ïëàñòèä (Gray et al., 2001;
Kwok, Hanson, 2004a), íî èíòåðïðåòèðóþòñÿ ïî-íîâîìó ñ
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öåëüþ àäàïòàöèè ê óæå óñòîÿâøåéñÿ èíòåðïðåòàöèè
«ñòðîìóë» â êà÷åñòâå íèòåâèäíûõ ñòðóêòóð, ñâÿçóþùèõ
ïëàñòèäû â ïëàñòèäíóþ ñåòü (Hanson, Sattarzadeh, 2008,
2011). Òåðìèíîëîãèè, ñîçäàííûå íà îñíîâàíèè íàáëþ-
äåíèé ôèêñèðîâàííûõ è ïðèæèçíåííûõ ïðåïàðàòîâ,
äåéñòâèòåëüíî îêàçûâàþòñÿ íåñîâìåñòèìûìè. Ñèòóàöèÿ
îñëîæíÿåòñÿ è îïÿòü çàõîäèò â òóïèê.

Íàêîíåö, âîçíèêàåò ïðèíöèïèàëüíûé ïðîðûâ: îêðàñ-
êà äâóìÿ òðàíñãåííûìè ôëóîðåñöåíòíûìè áåëêàìè, ñïå-
öèôè÷íûìè äëÿ «ñòðîìóë» ïëàñòèä (çåëåíûé) è äëÿ ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè êëåòêè (êðàñíûé) ïîêàçûâàåò
ïîëíóþ ïðîñòðàíñòâåííóþ èäåíòè÷íîñòü îáåèõ îêðàøè-
âàåìûõ â ðàçíûå öâåòà ñòðóêòóð. Èõ âíóòðèêëåòî÷íàÿ òî-
ïîãðàôèÿ è äàæå äèíàìèêà àáñîëþòíî îäèíàêîâû (Schat-
tat et al., 2011b, 2012). Êàçàëîñü áû, ãèïîòåçà òîæäåñòâåí-
íîñòè ñòðîìóë ïëàñòèä ýëåìåíòàì ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé
ñåòè äîëæíà òîðæåñòâîâàòü. Íî ïåðåëîìèòü ñëîæèâøóþ-
ñÿ äîãìó óæå íå ïðîñòî. ×åðâü ñîìíåíèé îñòàåòñÿ: ìîæåò
áûòü, âñå-òàêè «ñòðîìóëû è ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü òî-
ëüêî ñòðóêòóðíî îäèíàêîâû, íî ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íû
è ñóùåñòâóþò íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà?» (Schattat et al.,
2011a). Ïîòîìó, ÷òî îíè îïèñàíû íà îñíîâàíèè íàáëþäå-
íèé ïðèæèçíåííûõ è ôèêñèðîâàííûõ îáúåêòîâ ðàçíûìè
ìåòîäàìè? Èëè ïîòîìó, ÷òî ýòî ñâÿçàíî ñ îòêàçîì îò ïðè-

îðèòåòà îáíàðóæåíèÿ «ñòðîìóë» è «ìàòðèêóë»? Òàê èëè
èíà÷å, ðàçðåøåíèå çàãàäêè îòîäâèãàåòñÿ, íåñìîòðÿ äàæå
íà òî ÷òî ïîÿâëÿþòñÿ äîêàçàòåëüñòâà ñâÿçè îáðàçîâàíèÿ
ñåòè «ñòðîìóë» ñ ðàñïðåäåëåíèåì ôîòîñèíòàòîâ: ïîêàçà-
íî, ÷òî îáðàçîâàíèå «ñòðîìóë» ìîæåò áûòü èíèöèèðîâà-
íî èëè óñèëåíî ââåäåíèåì â àïîïëàñò ëèñòà ýêçîãåííûõ
ïåðâè÷íûõ ñàõàðîâ (Schattat, Klösgen, 2011). È õîòÿ ãèïîòå-
çà ýêñïîðòíîé ôóíêöèè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè â öåëîì
è «ñòðîìóë» ïëàñòèä â êà÷åñòâå åå èñõîäíûõ ôðàãìåíòîâ
â ÷àñòíîñòè ïðåäñòàâëÿåòñÿ åäèíñòâåííîé â äàííîé ñèòó-
àöèè íåïðîòèâîðå÷èâîé, åå ïðèíÿòèå èññëåäîâàòåëÿìè,
íå èìåþùèìè îïûòà ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, îòîäâè-
ãàåòñÿ íà íåîïðåäåëåííîå âðåìÿ.

Ñòðóêòóðà

Ýëåìåíòû ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû èìåþò òðóá÷à-
òóþ ëèáî óïëîùåííóþ (öèñòåðíàëüíóþ) ôîðìó. Äèàìåòð
òðóáîê ðàñòåò â íàïðàâëåíèè îò òåðìèíàëüíûõ ê ìàãèñò-
ðàëüíûì åå ó÷àñòêàì. Èñòîêîâîé ñòðóêòóðîé äëÿ âñåõ
ýëåìåíòîâ ñ÷èòàåòñÿ âíåøíÿÿ ìåìáðàíà õëîðîïëàñòíîé
îáîëî÷êè (Ãàìàëåé, 1994; Newell et al., 1998). Ýëåêòðîí-
íàÿ ìèêðîñêîïèÿ ïîçâîëÿåò íàáëþäàòü ðàäèàëüíî ðàñõî-
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Ðèñ. 1. Òðàíñïîðòíûå êàíàëû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè ðàñòåíèé.

à, á — «ñòðîìóëû», ãåíåðèðóåìûå ïëàñòèäàìè ïî ìåðå ñèíòåçà è íàêîïëåíèÿ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà; â—å — ñêîïëåíèÿ ïëàçìîäåñì, ìàññîâî âîçíè-
êàþùèõ ïðè ïåðåñå÷åíèè «ñòðîìóëàìè» êëåòî÷íîé îáîëî÷êè. Òðàíñìèññèîííàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, ïðîäîëüíûå è ïîïåðå÷íûå ñðåçû òðàíñ-

ïîðòíûõ êàíàëîâ (òêàíè ëèñòà Fraxinus ornus L. è Cucurbita pepo L.).



äÿùèåñÿ îò íåå òðóá÷àòûå êàíàëû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî
ðåòèêóëóìà (ðèñ. 1). Ïðè èñïîëüçîâàíèè êîíôîêàëüíîé
ìèêðîñêîïèè è òðàíñãåííûõ ôëóîðåñöåíòíûõ áåëêîâ â
êà÷åñòâå êðàñèòåëåé èñòîêîâîñòü ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè
äëÿ ñòðîìóë, èíòåðïðåòèðóåìûõ êàê «íèòåâèäíûå âûðîñ-
òû ïëàñòèä», âèçóàëèçèðóåòñÿ åùå î÷åâèäíåé (Köhler et
al., 1997; Gray et al., 2001; Kwok, Hanson, 2004a; Hanson,
Sattarzadeh, 2008; Schattat et al., 2011à, 2011b). Äèàìåòð
òðóáîê âàðüèðóåò â øèðîêîì äèàïàçîíå — îò 50 äî
850 íì (0.05—0.85 ìêì), ÷òî âïîëíå ñîîòâåòñòâóåò ðàçíî-
îáðàçèþ äàííûõ ïî äèàìåòðó òðóáîê èëè øèðèíå öèñòåðí
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, íàáëþäàåìîãî ìåòîäà-
ìè òðàíñìèññèîííîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè (Ãàìà-
ëåé, 1994; Staehelin, 1997; Griffing, 2010). Ïðîòÿæåííîñòü
òðóáîê îò âíåøíåé ìåìáðàíû ïëàñòèäíîé îáîëî÷êè ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ íà çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ: îò 10 ìêì (äèà-
ìåòð 1 êëåòêè) äî 400 ìêì (öåïü èç 10—15 ïîñëåäîâàòåëü-
íûõ êëåòîê). Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå óñòàíàâëèâàåòñÿ ôàêò
èõ ïðîíèêíîâåíèÿ ÷åðåç êëåòî÷íûå îáîëî÷êè ñ îáðàçîâà-
íèåì ïëàçìîäåñì (Arimura et al., 2001; Kwok, Hanson,
2004b). Òðóáêè ñïîñîáíû âåòâèòüñÿ, óãëû âåòâëåíèÿ ñïå-
öèôè÷íû äëÿ êëåòîê ðàçíîé ôîðìû (Schattat et al., 2011a).
Ïîõîæå íà òî, ÷òî îíè êîíòðîëèðóþòñÿ öèòîñêåëåòîì è
ïîâòîðÿþò ôîðìó êëåòîê. Êàæäàÿ òî÷êà ðîñòà «ñòðîìóë»
èìååò êàïëåâèäíóþ âåðøèíó (ðèñ. 1). Ñêîðîñòü ðîñòà
òðóáîê — â ñðåäíåì îêîëî 1 ìêì/ñ, íî îíà î÷åíü íåïîñòî-
ÿííà. Äèàïàçîí åå âàðüèðîâàíèÿ — îò 0.2 äî 1.5 ìêì/ñ
(Gunning, 2005; Schattat et al., 2011a). Íàáëþäàåìûé èì-
ïóëüñíûé õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñòðîìóë â öèòîçîëå,
âîçìîæíî, îáúÿñíÿåòñÿ ïðåîäîëåíèåì ñîïðîòèâëåíèÿ öè-
òîñêåëåòà â õîäå èõ ðîñòà. Òàêóþ æå ïîäâèæíîñòü è â òà-
êîì æå ïóëüñèðóþùåì òåìïå äåìîíñòðèðóåò è âñÿ ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü (Schattat et al., 2011a).

Còðóêòóðà ïëàçìîäåñì àíàëîãè÷íà (ðèñ. 1). Îáðàçîâà-
íèå îáîèõ èçâåñòíûõ òèïîâ ïëàçìîäåñì — «ïåðâè÷íûõ»
â äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ è «âòîðè÷íûõ» â èíòåðôàçíûõ, çà-
êîí÷èâøèõ äåëåíèÿ, — íà÷èíàåòñÿ ñ ðåòèêóëÿðíîé òðóá-
êè, ïåðåñåêàþùåé ïëîñêîñòü ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè èëè ïðîíèêàþùåé ïðîáîäåíèåì ÷åðåç óæå
ñôîðìèðîâàííóþ îáîëî÷êó. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ðåòèêóëÿð-
íàÿ òðóáêà («äåñìîòðóáêà») ïåðâè÷íà. Öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêîå êîëüöî îáðàçóåòñÿ êàê âòîðè÷íîå îáðàçîâàíèå: íåèç-
áåæíîå ñëåäñòâèå ïðîíèêíîâåíèÿ ðåòèêóëÿðíîé òðóáêè
÷åðåç ñòåíêó. Äèàìåòð òðóáêè âíóòðè ïëàçìîäåñì — 20—
30 íì, âìåñòå ñ îêðóæàþùèì åå öèòîïëàçìàòè÷åñêèì êîëü-
öîì — 50—60 íì (ðèñ. 1). Âíóòðè öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî
êîëüöà îáíàðóæåí àêòîìèîçèíîâûé ñôèíêòåð, ñîñòîÿùèé
èç ôèáðèëë àêòèíà, ïðèêðåïëåííûõ ê ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîé òðóáêå, è ìîòîðíîãî ìèîçèíà, çàÿêîðåííîãî íà ïëàç-
ìàëåììå (White, Barton, 2011). Ñêîðîñòü ïåðåìåùåíèÿ
òðóáêè âíóòðè êîëüöà òîæå íåïîñòîÿííà. Èìïóëüñíûé
õàðàêòåð åå ïåðåìåùåíèÿ âíóòðè ïëàçìîäåñì (ïåðèîäè÷å-
ñêèå ñîêðàùåíèÿ ïðîñâåòà òðóáêè, ðèñ. 1) åùå áîëåå î÷å-
âèäåí, ÷åì èìïóëüñíûé ðîñò ñòðîìóë. Èññëåäîâàòåëè
îïèñûâàþò ôóíêöèîíèðîâàíèå ïëàçìîäåñì êàê ïîðöèîí-
íóþ ïóëüñàöèþ ðåòèêóëóìà â òåìïå 5—6 ñîêðàùåíèé â
1 ìèí (Holdaway-Clarke et al., 2000). Ïðîõîæäåíèå ðåòè-
êóëóìà ÷åðåç ïëàçìîäåñìû ðåäêî ÿâëÿåòñÿ ëàìèíàðíûì
òå÷åíèåì ñ ïîñòîÿííîé ñêîðîñòüþ, ÷àùå — ïóëüñèðóþ-
ùåé âåçèêóëÿðíîé ñåêðåöèåé. Êàê è ñòðîìóëû ïëàñòèä,
ïëàçìîäåñìû ìîãóò âåòâèòüñÿ â òîëùå îáîëî÷êè (ðèñ. 1).
Ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðîé, èíèöèèðóþùåé êóñòîâóþ ìîäè-
ôèêàöèþ ïëàçìîäåñì, òîæå ÿâëÿåòñÿ ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé
ðåòèêóëóì. Âåòâëåíèå ðåòèêóëóìà îáû÷íî íà÷èíàåòñÿ
åùå â ïåðèôåðè÷åñêîé öèòîïëàçìå. Äàëåå ðàñõîäÿùèåñÿ

âåòâè ñòàíîâÿòñÿ «çàïå÷àòàííûìè» âíóòðè êëåòî÷íîé
îáîëî÷êè ïî ìåðå îòëîæåíèÿ íîâûõ åå ñëîåâ. Êàê è â ñëó÷àå
ñî ñòðîìóëàìè, âåòâëåíèÿ ïëàçìîäåñì ìîãóò áûòü ìíîãî-
êðàòíûìè (äî 3—4 ïîðÿäêîâ ñ îáðàçîâàíèåì êóñòîâîé
ñòðóêòóðû), ñèììåòðè÷íûìè (äâóõñòîðîííèìè îòíîñèòåëü-
íî ñðåäèííîé ïëàñòèíêè) èëè àñèììåòðè÷íûìè (â îäíîì
íàïðàâëåíèè îòíîñèòåëüíî íåå). Â êîíòàêòå ñ ïëàçìîäåñ-
ìàìè ïîëèñàõàðèäû êëåòî÷íîé ñòåíêè ìîãóò îêèñëÿòüñÿ ñ
îáðàçîâàíèåì êàëëîçíûõ ÷åõëîâ âîêðóã öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî êîëüöà. Òðàíñôîðìàöèÿ ïîëèñàõàðîâ îáîëî÷êè â
êàëëîçó — ðåçóëüòàò îêèñëåíèÿ àêòèâíûìè ôîðìàìè êèñ-
ëîðîäà (Fitzgibbon et al., 2010). Ïðè íàðóøåíèÿõ öåëîñò-
íîñòè êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè îòëîæåíèÿ êàë-
ëîçû áëîêèðóþò ôóíêöèîíèðîâàíèå ïëàçìîäåñì â êëåò-
êàõ, à â ñèòîâèäíûõ òðóáêàõ ôëîýìû — áîëüøèõ ïî
äèàìåòðó, íî ãîìîëîãè÷íûõ îòâåðñòèé ñèòîâèäíûõ ïëàñ-
òèíîê.

Ðàñêðûòèå òîíêèõ äåòàëåé ñòðóêòóðû ïëàçìîäåñì —
ýòî äîñòèæåíèå ìåòîäîâ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Êîí-
ôîêàëüíàÿ ìèêðîñêîïèÿ â ñî÷åòàíèè ñ èñïîëüçîâàíèåì
òðàíñãåííûõ êðàñèòåëåé òîæå âíåñëà ñâîé âêëàä â ïîíè-
ìàíèå äèíàìèêè èõ ïðèæèçíåííûõ ìîäèôèêàöèé. Âñå ìå-
òîäè÷åñêèå ïðèåìû âèçóàëèçàöèè ñòðóêòóðû è äèíàìèêè
ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì îäèíàêîâû (Fitzgibbon et al., 2010;
Schattat et al., 2011a, 2011b, 2012). Ïóëüñèðóþùèé ðîñò
òðóáîê è èõ âåòâëåíèå èìåþò îäèíàêîâûå ïàðàìåòðû äëÿ
ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì. Íè ïî ôîðìå, íè ïî ðàçìåðó ïðèí-
öèïèàëüíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó íèìè íåò (ðèñ. 1). Âçàèìî-
çàâèñèìîñòü èõ ðàçâèòèÿ î÷åâèäíà.

Ôóíêöèîíàëüíûé ñòàòóñ

Î ôóíêöèÿõ ñòðîìóë èçâåñòíî ìàëî, ãëàâíûì îáðà-
çîì ýòî ãèïîòåòè÷åñêèå ñîîáðàæåíèÿ (Gray et al., 2001;
Kwok, Hanson, 2004a). Àâòîð îïèñûâàë èõ ïîäðîáíî â
ïðåäûäóùèõ ñòàòüÿõ (Ãàìàëåé, 2006, 2009). Õîòÿ ñ ïóáëè-
êàöèè ïåðâîé ïðîøëî ïî÷òè 10 ëåò, çà êîòîðûå áûëè
îïóáëèêîâàíû äåñÿòêè ñòàòåé, ñèòóàöèÿ ïîêà íå ïðîÿñíè-
ëàñü: äîñòîâåðíî ïî-ïðåæíåìó íè÷åãî íå èçâåñòíî, à
ïðåäïîëîæåíèé áîëåå ÷åì äîñòàòî÷íî (ñì.: Hanson, Sat-
tarzadeh, 2008; Schattat et al., 2011à, 2011b).

Îñíîâíîé ôóíêöèåé ïëàçìîäåñì òðàäèöèîííî ñ÷èòà-
ëîñü ìåæêëåòî÷íîå ðàñïðåäåëåíèå ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòå-
çà (Esau, 1969; Êóðñàíîâ, 1976). Äëèòåëüíàÿ ïîëåìèêà ïî
âîïðîñó î êàíàëå òðàíñïîðòà ñàõàðîâ çàâåðøèëàñü ïðè-
çíàíèåì áîëüøåé âåðîÿòíîñòè òðàíñïîðòà ïî òðóáêå ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (Ãàìàëåé, 1994). Ïî öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîìó êîëüöó ïðåäïîëàãàëîñü ðàñïðîñòðàíå-
íèå âèðóñîâ, áåëêîâ è ìàëûõ ÐÍÊ ðåãóëÿòîðíîãî
çíà÷åíèÿ (Lucas et al., 1993, 1995; Kühn et al., 1997). Ìàòå-
ðèàëû ïóáëèêàöèé ýòèõ àâòîðîâ ëåãëè â îñíîâó ãèïîòåçû
ó÷àñòèÿ ïëàçìîäåñì â ðàñïðîñòðàíåíèè ñèãíàëüíûõ ìî-
ëåêóë — ãîðìîíîâ, áåëêîâ è äàæå íóêëåèíîâûõ êèñëîò.
Â ñëåäîâûõ êîëè÷åñòâàõ ýòè ñîåäèíåíèÿ ïåðèîäè÷åñêè
íàõîäèëèñü âî ôëîýìíîì ýêññóäàòå, ÷òî ïîçâîëèëî ïðåä-
ïîëàãàòü èõ ó÷àñòèå â «äàëüíåé» ñèãíàëèçàöèè. Ïîçæå îò
ýòèõ èäåé ïðèøëîñü îòêàçàòüñÿ: âðåìÿ æèçíè ìîëåêóë ìà-
ëûõ èíôîðìàöèîííûõ ÐÍÊ (1—2 ÷) îêàçàëîñü çíà÷èòåëü-
íî ìåíüøå, ÷åì äëèòåëüíîñòü òðàíñïîðòà ïî ôëîýìå
(24—36 ÷). Ýòîò àðãóìåíò íå ïðèâåë ê èñêëþ÷åíèþ ïëàç-
ìîäåñìåííîãî òðàíñïîðòà èç ðåãóëÿòîðíûõ ïðîöåññîâ, íî
âûçâàë ïîâîðîò âíèìàíèÿ èññëåäîâàòåëåé îò íàäêëåòî÷-
íîé ðåãóëÿöèè ê âíóòðèêëåòî÷íîé (Burch-Smith et al.,
2010; Burch-Smith, Zambryski, 2012). «Áëèæíÿÿ» ñèãíàëè-
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çàöèÿ ïî ïëàçìîäåñìàì òåïåðü îáñóæäàåòñÿ â êà÷åñòâå
ìåõàíèçìà ðåãóëÿòîðíûõ âçàèìîîòíîøåíèé ÿäðà, ïëàñ-
òèä è ìèòîõîíäðèé ñîñåäíèõ êëåòîê. Íî è çäåñü íå âñå ëî-
ãè÷åñêè îáúÿñíèìî. Íàïðèìåð, â ãèôàõ ãðèáîâ åñòü ïëàç-
ìîäåñìû íîðìàëüíîé ñòðóêòóðû (ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêèì
êîëüöîì è ïëàçìàëåììîé), íî íåò ïëàñòèä è, ñëåäîâàòåëü-
íî, íå ìîæåò áûòü ôóíêöèè ðåãóëÿöèè èõ âçàèìîäåéñò-
âèÿ. Åñëè ëîãè÷åñêè ðàññóæäàòü, öèòîïëàçìàòè÷åñêîå êî-
ëüöî âîîáùå ìîæåò íå èìåòü ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóçêè,
âåäü îíî ôîðìèðóåòñÿ êàê ïîáî÷íàÿ ñòðóêòóðà ïðè ïåðå-
ñå÷åíèè òðóáêîé ðåòèêóëóìà êëåòî÷íîé ñòåíêè. Êðîìå
òîãî, íàïðàâëåííûé òðàíñïîðò ïî öèòîçîëþ åäâà ëè ìî-
æåò áûòü ýôôåêòèâíûì — âîçìîæíà òîëüêî äèôôóçèÿ ñ
íèçêîé ñêîðîñòüþ è áåç îïðåäåëåííîãî íàïðàâëåíèÿ. Îò-
äåëüíûå àâòîðû ðåçîííî ïðåäëàãàëè ðàññìàòðèâàòü öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêîå êîëüöî êàê «ñòî÷íóþ êàíàâó», «íåèçáåæ-
íîå çëî» (Oparka, Santa Cruz, 2000). «Çëî» ïîòîìó, ÷òî

òðàíñïîðò ïî öèòîïëàçìàòè÷åñêîìó êîëüöó ìîæåò èìåòü
îòðèöàòåëüíûå ïîñëåäñòâèÿ — ðàñïðîñòðàíåíèå âèðóñîâ
è êñåíîáèîòèêîâ îòíþäü íå ðåãóëÿòîðíîãî ñâîéñòâà.

Ñóäÿ ïî âñòðå÷àåìîñòè è ñòðîìóë, è ïëàçìîäåñì âî
âñåõ òèïàõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê, ñîäåðæàùèõ ïëàñòèäû,
è äàæå â ãèôàõ ãðèáîâ, íå èìåþùèõ ïëàñòèä, íî ïèòàþ-
ùèõñÿ òîæå óãëåâîäàìè ðàñòèòåëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ,
îáå ñòðóêòóðû íå ñâÿçàíû ñ êàêîé-ëèáî èíäèâèäóàëüíîé
ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöèàëèçàöèåé êëåòîê. È òå, è äðóãèå
íàèáîëåå ñâîéñòâåííû ïàðåíõèìå. Ñëåäîâàòåëüíî, îáå
ñòðóêòóðû è èõ ôóíêöèè — èç ðàçðÿäà ôóíäàìåíòàëüíûõ,
íå ïðîèçâîäíûõ îò êëåòî÷íîé ñïåöèàëèçàöèè. Ê ôóí-
äàìåíòàëüíûì ñâîéñòâàì âñåõ ðàñòèòåëüíûõ, à òàêæå
ãðèáíûõ êëåòîê îòíîñèòñÿ óãëåâîäíîå ïèòàíèå, è åñòü
âïå÷àòëåíèå, ÷òî èìåííî ñ ýòîé ôóíêöèåé è ñâÿçàíû îáå
ñòðóêòóðû. Íàèáîëüøåå ÷èñëî îïèñàíèé ñäåëàíî íà ôî-
òîñèíòåçèðóþùèõ òêàíÿõ ëèñòà, ÿâëÿþùèõñÿ èñòî÷íèêîì
ñàõàðîâ è èñòîêîì èõ òðàíñïîðòíîé ñèñòåìû (Gamalei et
al., 1994; Gray et al ., 2001; Natesan et al., 2005). Â ïàðåí-
õèìíûõ òêàíÿõ ýòó ðîëü âûïîëíÿåò ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ
ñåòü, ïåðèôåðèÿ ôëîýìíûõ êàíàëîâ â ïàðåíõèìå. Â îñå-
âîé ôëîýìå ðàñïðîñòðàíåíû èõ ñòðóêòóðíûå äåðèâàòû —
ñèòîâèäíûå òðóáêè è ïëàçìîäåñìåííûå ïîëÿ è ïëàñòèí-
êè. Äëÿ òêàíåé îðãàíîâ ïîòðåáëåíèÿ, ãäå ïðîèñõîäèò ðàñ-
ïðåäåëåíèå ñàõàðîâ, è ñòðîìóëû, è ïëàçìîäåñìû õàðàê-
òåðíû íå ìåíåå, à ïî ñâåäåíèÿì íåêîòîðûõ àâòîðîâ —
äàæå áîëåå (Hanson, Sattarzadeh, 2008). Ðàçâèòèå ñèìáèî-
òè÷åñêîãî ãðèáíîãî ïàðòíåðà, ïèòàþùåãîñÿ ñàõàðàìè â
òêàíÿõ êîðíÿ, ñòèìóëèðóåò ôîðìèðîâàíèå è ñòðîìóë, è
ïëàçìîäåñì (Fester et al., 2001; Hans et al., 2004). Ñóäÿ ïî
ýòèì ìàòåðèàëàì, ñòðîìóëû è ïëàçìîäåñìû — áàçîâûå
ñòðóêòóðû äîíîðíî-àêöåïòîðíûõ îòíîøåíèé ìåæäó îðãà-
íàìè ðàñòåíèÿ è ñèìáèîòè÷åñêèìè ïàðòíåðàìè. Ñâÿçü
ôîðìèðîâàíèÿ îáåèõ ñòðóêòóð ñ òðàíñïîðòîì ñàõàðîâ
ïîäòâåðæäàåòñÿ ñòèìóëèðóþùèì ýôôåêòîì ýêçîãåííûõ
ñàõàðîâ íà èõ ôîðìèðîâàíèå (Schattat, Klösgen, 2011).
Â õîäå ýêñïåðèìåíòîâ ïîêàçàíî, ÷òî ê èõ ôîðìèðîâàíèþ
èìåþò îòíîøåíèå ñàõàðà ïåðâè÷íîãî ìåòàáîëèçìà (ñàõà-
ðîçà è ãëþêîçà), òîãäà êàê âòîðè÷íûå ñàõàðà (ìàííèòîë,
ñîðáèòîë) òàêîãî ýôôåêòà íå âûçûâàþò.

Î÷åâèäíî, ÷òî ñòðîìóëû è ïëàçìîäåñìû ïî ñòðóêòóðå
è ôóíêöèîíàëüíîìó ñïåêòðó àíàëîãè÷íû (ðèñ. 1, 2). Ðàç-
íèöà â òîì, ÷òî ñòðîìóëû ïëàñòèä äåìîíñòðèðóþò ñâîé-
ñòâåííóþ èì ñòðóêòóðó, äâèãàÿñü âíóòðè öèòîïëàçìû
êëåòîê. Äîñòèãàÿ îáîëî÷êè, îíè ïåðåñåêàþò åå ñ îáðàçî-
âàíèåì öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîëüöà è ïëàçìàëåììû âî-
êðóã ðåòèêóëÿðíîé òðóáêè (ðèñ. 2). Îáà äîïîëíèòåëüíûõ
ñòðóêòóðíûõ àòðèáóòà ÿâëÿþòñÿ íåèçáåæíûìè, íî âòî-
ðè÷íûìè, «ïîáî÷íûìè» ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðû ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòè. Ñëåäîâàòåëüíî, ñòðîìóëû — áàçîâàÿ
ñòðóêòóðà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, áåç âòîðè÷íîé íàä-
ñòðîéêè â âèäå öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîëüöà; ïëàçìîäåñ-
ìû — èõ äåðèâàòû. Äàííûå î ôóíêöèîíàëüíûõ ñâîéñòâàõ
ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì, ïî-âèäèìîìó, ïîêà î÷åíü íåïîë-
íûå, íî â öåëîì êàê áóäòî íå ïðîòèâîðå÷èâûå. È ñòðîìó-
ëû, è äåñìîòðóáêà ïëàçìîäåñì â êà÷åñòâå âíóòðè- è ìåæ-
êëåòî÷íûõ ýëåìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè ñëàãàþò â
ïàðåíõèìå ïåðâè÷íóþ ðàñïðåäåëèòåëüíóþ ñåòü ôîòîñèí-
òàòîâ. Ñèòîâèäíûå òðóáêè îñåâîé ôëîýìû ïî ñòðóêòóðå è
ôóíêöèÿì íå îòëè÷àþòñÿ îò íèõ ïðèíöèïèàëüíî. Èõ
òðóá÷àòàÿ ïîëîñòü èìååò çíà÷èòåëüíî áîëüøèé äèàìåòð
(10—20 ìêì). Ïî èçîáðàæåíèþ íà ñíèìêàõ è ñîäåðæèìî-
ìó îíà àíàëîãè÷íà âàêóîëÿì ñîñåäíèõ êëåòîê, âîçíèêàþ-
ùèì ïóòåì ðàñøèðåíèÿ ïîëîñòåé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî
ðåòèêóëóìà (Ãàìàëåé, Ïàõîìîâà, 2002; Ãàìàëåé, 2004).
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Ðèñ. 2. Íåïðåðûâíîñòü òðàíñïîðòíûõ êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêîé ñåòè, ðàñïðåäåëÿþùåé ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà â òåëå
ðàñòåíèé: âíóòðèêëåòî÷íûå «ñòðîìóëû» ïëàñòèä è ìåæêëå-
òî÷íûå ïëàçìîäåñìû. Òîïîãðàôè÷åñêàÿ ñõåìà ïðîèñõîæäåíèÿ

è ðàçâèòèÿ ïèùåâîãî òðàêòà âûñøèõ ðàñòåíèé.

Ïîïóëÿöèè áàêòåðèàëüíûõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ ïëàñòèä è ìèòîõîíäðèé
ëîêàëèçîâàíû âíóòðè ïîäâèæíîé ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè. Õëîðîïëà-

ñòû — åå ãåíåðàòîðû, ìèòîõîíäðèè — ðåäóêòîðû.



Êî âðåìåíè çðåëîñòè òðóáîê îíè òåðÿþò öèòîïëàçìó è
ÿäðî, íî ñîõðàíÿþò äîâîëüíî ìíîãî ïëàñòèä è ìèòîõîíä-
ðèé íå ñîâñåì îáû÷íîé ñòðóêòóðû. Èõ âíåøíÿÿ ìåìáðàíà
÷àñòè÷íî èëè ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò. Åñëè âíèìàòåëüíî
íàáëþäàòü èõ ðàçâèòèå, òî î÷åâèäíî åå ïðåîáðàçîâàíèå â
îãðàíè÷èâàþùèé ïîëîñòü êëåòêè òîíîïëàñò. Ýòî åäèíñò-
âåííûé òèï êëåòîê ðàñòåíèé, â êîòîðîì ïîëîñòü êëåòêè
âûñòëàíà íå ïëàçìàëåììîé, à òîíîïëàñòîì, ÷òî ïîäòâåð-
æäàåòñÿ ñïåöèôè÷íûìè äëÿ íåãî áàðüåðíûìè ñâîéñòâàìè
â îòíîøåíèè ñàõàðîâ. Ïëàçìàëåììà ýòèìè êà÷åñòâàìè íå
îáëàäàåò. Âàêóîëÿðíûé òîíîïëàñò, îãðàíè÷èâàþùèé
êëåòêó, è îáèëèå ïëàñòèä è ìèòîõîíäðèé âíóòðè íåå —
î÷åíü ñèëüíûé àðãóìåíò â ïîëüçó òîãî, ÷òî íå òîëüêî â
ñèòîâèäíûõ òðóáêàõ, íî è â ïàðåíõèìíûõ êëåòêàõ ïëàñ-
òèäû è ìèòîõîíäðèè ëîêàëèçîâàíû íå â öèòîïëàçìå, à
âíóòðè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (Ãàìàëåé, Ïàõî-
ìîâà, 2002). Áàçîâàÿ ñòðóêòóðà äëÿ âñåõ ôðàãìåíòîâ óãëå-
âîäíîãî ïèùåâîãî òðàêòà âûñøèõ ðàñòåíèé — ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêàÿ ñåòü (Ãàìàëåé, 2004, 2009). Îíà æå àññîöèè-
ðóåòñÿ ñ ðåäêî îáñóæäàåìûì äëÿ ðàñòåíèé ôåíîìåíîì
àêòîìèîçèíîâîé ïîäâèæíîñòè êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð.

Ïîäâèæíîñòü ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî òðàêòà

Âñå ýëåìåíòû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè («ñòðîìóëû»,
«ìàòðèêóëû», «ïåðîêñèëû» è «ïëàçìîäåñìû») îòëè÷àþò-
ñÿ âûñîêîé ïîäâèæíîñòüþ. Äèàïàçîí ñêîðîñòåé èõ äâè-
æåíèÿ — îò 0 äî 2—3 ìêì/ñ — ñîèçìåðèì ñ äèàïàçîíîì
ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè è ðîñòà. Òåïåðü ýòî ñòàëî
âîçìîæíûì èëëþñòðèðîâàòü âèäåîôèëüìàìè â ðåàëüíîì
ìàñøòàáå âðåìåíè (Gunning, 2005, 2007; Schattat et al.,
2011a). Ïîäâèæíîñòü âíóòðåííåãî êàíàëà ðàñïðåäåëåíèÿ
ôîòîñèíòàòîâ â êëåòêàõ ðàñòåíèé îöåíèâàåòñÿ îòíîñèòåëü-
íî íåïîäâèæíîé êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòè, çàêðåïëåííîé
öåëëþëîçíîé îáîëî÷êîé. Ýòèì ïîäâèæíîñòü ðàñòèòåëü-
íûõ êëåòîê êàðäèíàëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ïîäâèæíîñòè æè-
âîòíûõ êëåòîê, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî â îñíîâå îáîèõ ÿâëå-
íèé ëåæèò îäèíàêîâûé ìåõàíèçì àêòîìèîçèíîâûõ ñîêðà-
ùåíèé. Ïðè÷èíà ðàçëè÷èé — â ïðîòèâîïîëîæíîé ñõåìå
çàêðåïëåíèÿ ìîòîðíûõ ãîëîâîê ìèîçèíà è àêòèíîâûõ
ôèáðèëë íà ìåìáðàíàõ ïëàçìàëåììû è òîíîïëàñòà.

Íàõîäÿñü âíóòðè êàíàëîâ òðàíñïîðòíîé ñèñòåìû,
ïëàñòèäû íàïîëíÿþò åå îñìîòè÷åñêè àêòèâíûìè ôîòî-
ñèíòàòàìè. Òðàíñïîðòíàÿ ñèñòåìà ðàñòåò ïî ìåðå óâåëè-
÷åíèÿ èõ ïóëà. Çîíû èñïîëüçîâàíèÿ ôîòîñèíòàòîâ â õîäå
ýòîãî ïðîöåññà óäàëÿþòñÿ îò çîí èõ ïðîèçâîäñòâà. Íå
ñëó÷àéíî ýòèìîëîãèÿ òåðìèíà «ðàñòåíèå» â ðóññêîì è íå-
ìåöêîì ÿçûêàõ ïðîèçâîäíà îò êîðíÿ «ðîñò». Îáùèé
ïðèíöèï îðãàíèçàöèè ðàñïðåäåëåíèÿ ôîòîñèíòàòîâ: ìàê-
ñèìàëüíûé ôîòîñèíòåç íà îäíîì êîíöå ïèùåâîãî òðàêòà,
ìàêñèìàëüíîå äûõàíèå — íà äðóãîì. Âûñøèå ðàñòåíèÿ,
èìåþùèå âíóòðè ñåáÿ è äîíîðíûå è àêöåïòîðíûå
çîíû, — îäèí èç íåìíîãèõ ïðèìåðîâ ïîëíîé ïèùåâîé ñà-
ìîäîñòàòî÷íîñòè. (Íî íå àâòîòðîôíîñòè â ïîëíîì ñìûñ-
ëå, ïîñêîëüêó ìîíîïîëèñòàìè ôîòîñèíòåçà ÿâëÿþòñÿ
âñå-òàêè öèàíîáàêòåðèè, ðàñòåíèÿ — èõ íîñèòåëè.) Àê-
öåïòîðíûå çîíû ìîãóò áûòü è èíîé ïðèðîäû. Øèðîêî èç-
âåñòíû ýôôåêòû ñòèìóëÿöèè ôîòîñèíòåçà, ðîñòà è ñîîò-
âåòñòâåííî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè ôîðìèðî-
âàíèåì ìèêîðèçû íà êîðíÿõ èëè ÷àñòè÷íûì ïîåäàíèåì
(ïîòðàâîé) æèâîòíûìè. Ñïåöèôèêà ïîäâèæíîñòè ðàñòå-
íèé îïðåäåëÿåò îñîáåííîñòè èõ âîçðàñòíûõ õàðàêòåðè-
ñòèê. Âîçðàñò ìåòàìåðîâ çàâèñèì îò ïîäâèæíîñòè. Îí
óáûâàåò ïî ìåðå ïðèáëèæåíèÿ ê àïèêàëüíûì òî÷êàì ðîñ-

òà. Ýòèìîëîãè÷åñêè ðîñò è âîçðàñò ðàñòåíèé — òåðìèíû
òîæå îäíîêîðåííûå. Â ñâÿçè ñ ïîäâèæíûì ïèùåâûì
òðàêòîì èõ àäåêâàòíîñòü èìååò îñîáûé ïîäòåêñò.

Ýêñïåðèìåíòàëüíûé êîíòðîëü ïîäâèæíîñòè

Ýêñïåðèìåíòû ñ èíãèáèòîðàìè ñáîðêè àêòèíà (öèòîõà-
ëàçèí D è ëàòðèíñóëèí Â) ïîäàâëÿþò ïîäâèæíîñòü ñòðî-
ìóë è òðóáîê ïëàçìîäåñì (Kwok, Hanson, 2003). Òàêîé æå
ýôôåêò âûçûâàåò èíãèáèòîð ÀÒÔàçû ìèîçèíîâîãî ìîòî-
ðà (Natesan et al., 2005). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïîäâèæíîñòü
îáåèõ ñòðóêòóð èìååò îäèíàêîâóþ àêòîìèîçèíîâóþ ïðè-
ðîäó. Âçàèìîäåéñòâèå òåðìèíàëüíîãî äîìåíà ìèîçèíà XI
ñ àêòèíîâûìè ôèáðèëëàìè ìåìáðàí ñòðîìóë äåòàëüíî
èññëåäîâàíî (Kwok, Hanson, 2003; Howleg, Nick, 2004).
Óñòàíîâëåí òî÷íî òàêîé æå ìåõàíèçì ïîäâèæíîñòè ýí-
äîïëàçìàòè÷åñêîé òðóáêè â ïëàçìîäåñìàõ (White, Barton,
2011). Ìèêðîòðóáî÷êîâûå èíãèáèòîðû (îðèçàëèí è àìèï-
ðîôîñìåòèë) íå îêàçûâàþò âëèÿíèÿ íè íà ïîäâèæíîñòü
ñòðîìóë, íè íà äèíàìèêó ïëàçìîäåñìåííîãî òðàíñïîðòà
(Gray et al., 2001; Hawes et al., 2001; White, Barton, 2011).

Èç åñòåñòâåííûõ ôàêòîðîâ ôîðìèðîâàíèå è ïîäâèæ-
íîñòü ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì â ðàâíîé ìåðå ïîäàâëÿþòñÿ
òåìíîòîé è õîëîäîì (Kwok, Hanson, 2004a, 2004b). Âëèÿ-
íèå òåìíîòû îïîñðåäîâàíî ÷åðåç ïîäàâëåíèå ôîòîñèíòå-
òè÷åñêîé àêòèâíîñòè õëîðîïëàñòîâ. Õîëîä äåéñòâóåò â
òîì æå íàïðàâëåíèè íà ýêñïîðò ôîòîñèíòàòîâ ÷åðåç óñè-
ëåíèå ðèãèäíîñòè öèòîñêåëåòà. Ðîëü áàëàíñîâûõ âçàèìî-
îòíîøåíèé ôîòîñèíòåçà è êîíòðîëèðóåìîãî öèòîñêåëå-
òîì ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ â ôîðìèðîâàíèè òåõ è äðóãèõ
ñòðóêòóð î÷åâèäíà. Îíà ìîæåò áûòü ïðîèëëþñòðèðîâàíà
õàðàêòåðîì èçìåíåíèé ôîòîñèíòåçà âäîëü ãîðíûõ ïðîôèëåé.
Äî îïðåäåëåííûõ âûñîò (â ðàçíûõ øèðîòàõ ðàçëè÷íûõ, â
Àëüïàõ è íà Êàâêàçå — äî 2500 ì) ôîòîñèíòåç ðàñòåò, îï-
òèìèçèðóÿñü çà ñ÷åò ïîíèæåíèÿ âíåøíåãî äàâëåíèÿ, óñêî-
ðÿþùåãî ýêñïîðò ôîòîñèíòàòîâ (Körner, Woodward, 1987).
Íà áîëüøèõ âûñîòàõ îí íà÷èíàåò ïîäàâëÿòüñÿ òîðìîæå-
íèåì ýêñïîðòà çà ñ÷åò óñèëèâàþùåéñÿ ðèãèäíîñòè öèòî-
ñêåëåòà, ÷òî òîæå ëåãêî ïðîâåðèòü ïî îáðàçîâàíèþ è ïî-
äâèæíîñòè ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì (Holzinger et al., 2007a).

Òåìïåðàòóðíûé äèàïàçîí îáðàçîâàíèÿ
è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ

Îáðàçîâàíèå ñòðîìóë èç âíåøíåé ìåìáðàíû ïëàñòèä-
íîé îáîëî÷êè ñâîéñòâåííî âñåì èññëåäîâàííûì ðàñòåíè-
ÿì è âñåì òèïàì êëåòîê, ýòî èõ óíèâåðñàëüíîå ñâîéñòâî
(Natesan et al., 2005; Hanson, Sattarzadeh, 2011). Íî îíî
ïðîÿâëÿåòñÿ äàëåêî íå ïðè âñåõ òåìïåðàòóðàõ. Íà ìàòåðè-
àëå ñíà÷àëà àëüïèéñêèõ, à çàòåì è àðêòè÷åñêèõ òðàâ óñòà-
íîâëåíî, ÷òî äî 10 °C ôîðìèðîâàíèÿ ñòðîìóë èç îáîëî÷-
êè ïëàñòèä íå ïðîèñõîäèò âî âñåõ òèïàõ êëåòîê (Holzinger
et al., 2007a; Lütz, Engel, 2007). Èõ îáðàçîâàíèå íà÷èíàåò-
ñÿ ñ 15 °C, ñòàíîâèòñÿ ìàññîâûì ïîñëå 20 °C è äîñòèãàåò
ïèêà ïðè 30 °C. Ñ ó÷åòîì òîãî, ÷òî äëÿ ôîòîñèíòåçà âàæ-
íî ñî÷åòàíèå òåìïåðàòóðû è ñâåòà, â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
óñëîâèÿõ ê òåìïåðàòóðíûì âàðèàöèÿì â êà÷åñòâå âòîðîãî
ôàêòîðà áûë äîáàâëåí ñâåò (Buchner et al., 2007). Â ðåçóëü-
òàòå áûëî âûÿñíåíî, ÷òî òîëüêî íèçêàÿ òåìïåðàòóðà îáëà-
äàåò ïîäàâëÿþùèì îáðàçîâàíèå ñòðîìóë ýôôåêòîì, à âà-
ðüèðîâàíèå èíòåíñèâíîñòè ñâåòà ñóùåñòâåííûì îáðàçîì
íà ýòîò ïðîöåññ íå âëèÿåò. Àâòîðû ñäåëàëè âûâîä î òîì,
÷òî áëîêàäà îáðàçîâàíèÿ ñòðîìóë ñâÿçàíà ñ òåìïåðàòóð-
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íûìè èçìåíåíèÿìè ïëàñòè÷íîñòè àêòîìèîçèíîâîãî öèòî-
ñêåëåòà, êîíòðîëèðóþùåãî ðàçâèòèå ñòðîìóë (Holzinger
et al., 2007b). Ïî ñóòè, íà ýòîì ìàòåðèàëå îíè äîëæíû
áûëè ñäåëàòü åùå è âòîðîé âûâîä: ñòðîìóëû èìåþò áîëåå
íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê îòòîêó ôîòîñèíòàòîâ, ÷åì
ê ôîòîñèíòåçó.

Äàííûå ïî òåìïåðàòóðíîìó ðåæèìó ôîðìèðîâàíèÿ
ïëàçìîäåñì àíàëîãè÷íû. Ó ðàñòåíèé, îáèòàþùèõ ïîñòî-
ÿííî â óñëîâèÿõ íèçêèõ òåìïåðàòóð, èõ êîëè÷åñòâî ìèíè-
ìàëüíî. Åñëè îíè óæå ñôîðìèðîâàíû, êàê ó ìíîãèõ ðàñòå-
íèé óìåðåííîãî êëèìàòà, òî ïðè íèçêèõ ïîëîæèòåëüíûõ
òåìïåðàòóðàõ èõ ôóíêöèîíàëüíàÿ àêòèâíîñòü î÷åíü ñëà-
áàÿ. Ðàçëè÷èÿ ïî ÷èñëåííîñòè ïëàçìîäåñì ó òåðìîôèëü-
íûõ äðåâåñíûõ ôîðì è êðèîôèëüíûõ òðàâ ñîñòàâëÿþò äâà
ïîðÿäêà (Gamalei, 1996). Òàêèì îáðàçîì, ïî òåìïåðàòóð-
íîìó ðåæèìó ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìåæäó
ñòðîìóëàìè è ïëàçìîäåñìàìè òîæå ñóùåñòâåííûõ ðàçëè-
÷èé íåò. Ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ (äî 15 °C) íå ñóùåñò-
âóåò íè òåõ, íè äðóãèõ. Âûøå ýòîãî òåìïåðàòóðíîãî ïîðî-
ãà îáå ãðóïïû ñòðóêòóð ïîÿâëÿþòñÿ, ñòàíîâÿòñÿ ìíîãî-
÷èñëåííûìè è ôóíêöèîíàëüíî ýôôåêòèâíûìè.

Âûøåïðèâåäåííûå äàííûå ïîäòâåðäèëè, ÷òî òåìïå-
ðàòóðíûå ðåæèìû ôîòîñèíòåçà è ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ
íå ñîâïàäàþò. Ôîòîñèíòåç ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ íà 0 °C è
äàæå íèæå (Körner, Woodward, 1987; Lütz, 2010). Ýêñïîðò
ôîòîñèíòàòîâ ïî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, ñóäÿ ïî ôîð-
ìèðîâàíèþ ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì, íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ïî-
ñëå 10 °C è ðåçêî âîçðàñòàåò âûøå 20 °C (Gamalei et al.,
1994; Buchner et al., 2007). Ðàçëè÷èÿ òåìïåðàòóðíûõ îïòè-
ìóìîâ ôîòîñèíòåçà, ýêñïîðòà ôîòîñèíòàòîâ è ñîîòâåòñò-
âåííî ðîñòà ðàñòåíèé â ëèòåðàòóðå ïîëó÷èëè íàèìåíîâà-
íèå «òåìïåðàòóðíûõ íîæèö» (Farrar, Gunn, 1996; Xiong et
al., 1999, 2000). Ïðè÷èíû ýòîãî ÿâëåíèÿ, âåðîÿòíî, âîñõî-
äÿò ê ýïîõå ïðîèñõîæäåíèÿ ðàñòåíèé ïóòåì ñèìáèîãåíåçà
ôîòîòðîôíûõ ïðîõëîðîôèòîâ è õåìîòðîôíûõ ïðîòèñòîâ.
Êàæäîìó èç ïàðòíåðîâ ïî ñèìáèîãåíåçó ìîãëè áûòü ñâîé-
ñòâåííû ñîáñòâåííûå òåìïåðàòóðíûå òðåáîâàíèÿ ê ñðåäå
îáèòàíèÿ, ïîñêîëüêó îíè èìåëè ðàçíûé ýâîëþöèîííûé
âîçðàñò. Ñëåäñòâèåì ýòèõ ðàçëè÷èé ìîãëî ñòàòü áîëüøîå
ðàçíîîáðàçèå æèçíåííûõ ôîðì ðàñòåíèé, îñíîâàííîå íà
ìíîæåñòâå âàðèàíòîâ ñòàáèëèçàöèè ôóíêöèîíàëüíîãî áà-
ëàíñà ïðîöåññîâ ôîòîñèíòåçà, òðàíñïîðòà, ðîñòà è çàïàñà-
íèÿ óãëåâîäîâ.

Â êà÷åñòâå êîíòðàñòíîãî ïðèìåðà îáû÷íî ïðèâîäÿòñÿ
äðåâåñíûå àêñåëåðàòû òðîïèêîâ è òðàâû-êàðëèêè ïîëÿð-
íûõ ïóñòûíü è âûñîêîãîðèé. Ðåêîðäíûå ïîêàçàòåëè îñå-
âîãî ïðèðîñòà ïåðâûõ (äî 0.2 ì/ñóò) ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî îáúåì ôîòîñèíòàòîâ ñðàçó æå ïîëíîñòüþ ðåàëè-
çóåòñÿ â ðîñòîâûå ïðîöåññû. Ïðåäåëû ðîñòà îãðàíè÷åíû
òîëüêî ïðåäåëàìè èíòåíñèâíîñòè òðàíñïèðàöèè è ôîòî-
ñèíòåçà. Âòîðûå äàæå â áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ ôîòîñèíòåçà
óñëîâèÿõ íàêàïëèâàþò â ëèñòüÿõ áîëüøîé èçáûòîê àññè-
ìèëÿòîâ, êîòîðûé íå ìîæåò áûòü ðåàëèçîâàí â ðîñò èç-çà
áîëüøåé, ÷åì ôîòîñèíòåç, ÷óâñòâèòåëüíîñòè òðàíñïîðò-
íûõ ïðîöåññîâ ê íèçêèì ïîëîæèòåëüíûì òåìïåðàòóðàì.
Ïðèðîäà ýòîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè — â ïîäàâëåíèè àêòîìè-
îçèíîâîé ïîäâèæíîñòè âñåõ ýëåìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîé ñåòè íèçêèìè òåìïåðàòóðàìè.

Çàêëþ÷åíèå

Ñòðîìóëû è ïëàçìîäåñìû îáÿçàíû ñâîèì ïðîèñõîæ-
äåíèåì ýêñïîðòó ôîòîñèíòàòîâ. Â óñëîâèÿõ ïîäàâëåíèÿ
ýêñïîðòà ôîòîñèíòåç, åñòåñòâåííî, òîæå ïîäàâëåí èçáûò-

êîì ñâîèõ ïðîäóêòîâ. Ýòî åäâà ëè íå ñàìûé ãëàâíûé
ôàêòîð ðåãóëÿöèè ôîòîñèíòåçà. Òðóá÷àòàÿ ñòðóêòóðà
ñòðîìóë ïëàñòèä è äåñìîòðóáîê ïëàçìîäåñì ñõîäíû,
ïëàçìîäåñìû îáðàçóþòñÿ êàê ìåæêëåòî÷íûå ïðîäîëæå-
íèÿ ñòðîìóë. Íåò íèêàêèõ ñîìíåíèé â òîæäåñòâåííîñòè
èõ òðàíñïîðòíûõ ôóíêöèé. Îáðàçîâàíèå è ñòðîìóë, è
ïëàçìîäåñì ìîæåò áûòü èíäóöèðîâàíî èëè óñèëåíî ââå-
äåíèåì ýêçîãåííûõ ñàõàðîâ. Ïàðàëëåëüíûé òðàíñïîðò
ìàêðîìîëåêóë (áåëêîâ è íóêëåèíîâûõ êèñëîò) âîçìîæåí,
íî òðåáóåò äîïîëíèòåëüíûõ äîêàçàòåëüñòâ, êîòîðûõ íà
íàñòîÿùèé ìîìåíò äëÿ îáåèõ ñòðóêòóð ÿâíî íåäîñòàòî÷íî.
Äëÿ îáåèõ ñòðóêòóð ïîêàçàíû îäèíàêîâûé àêòîìèîçèíî-
âûé ìåõàíèçì è ñõîäíûé òåìï èìïóëüñíîé ïîäâèæíîñòè.
Òåìïåðàòóðíûé ðåæèì ïîÿâëåíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
òîæå îêàçàëñÿ îáùèì, çàâèñèìûì îò òåìïåðàòóðíûõ
ñâîéñòâ àêòîìèîçèíîâîãî öèòîñêåëåòà. Èñòîê îáåèõ ñòðóê-
òóð — ìåìáðàííàÿ êàïñóëà õëîðîïëàñòîâ. Ïî íàïðàâëå-
íèþ äâèæåíèÿ ñòðîìóëû ïåðâè÷íû, ïëàçìîäåñìû — âòî-
ðè÷íû. Ïî ñîâîêóïíîñòè íàáëþäåíèé âîçíèêàåò íå ïðåä-
ïîëîæåíèå, à óâåðåííîñòü â òîì, ÷òî îíè — ôðàãìåíòû
îäíîé è òîé æå áîëåå îáùåé ñåòåâîé ñòðóêòóðû. Â êà÷åñò-
âå ïðåòåíäåíòà íà ýòó ðîëü ìîæåò âûñòóïàòü òîëüêî ñâîé-
ñòâåííàÿ âñåì ðàñòèòåëüíûì êëåòêàì ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêàÿ ñåòü, ïîÿâèâøàÿñÿ îäíîâðåìåííî ñ çåëåíûìè ýóêàðè-
îòàìè â ðåçóëüòàòå ñèìáèîãåíåòè÷åñêîãî îáúåäèíåíèÿ
ïðîêàðèîòíûõ ïðåäøåñòâåííèêîâ. Âíåøíèé ïàðòíåð-íî-
ñèòåëü ôîðìèðóåò ýíäîïëàçìàòè÷åñêóþ ìåìáðàííóþ ñåòü
è îáåñïå÷èâàåò åå ìåæêëåòî÷íóþ ïîäâèæíîñòü. Âíóòðåííèé
(ïîïóëÿöèÿ öèàíîáàêòåðèé = ïëàñòèä) íàïîëíÿåò ïî-
äâèæíûé ïèùåâîé òðàêò ïðîäóêòàìè ôîòîñèíòåçà, ãåíå-
ðèðóÿ îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå â ñåòè. Ïîñòóëèðóåòñÿ ñïî-
ñîáíîñòü ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè ðàñòåíèé ôóíêöèîíè-
ðîâàòü â êà÷åñòâå ìåæêëåòî÷íîãî äîíîðíî-àêöåïòîðíîãî
êàíàëà ðàñïðåäåëåíèÿ óãëåâîäîâ. Ïåðâûå äîêàçàòåëüñòâà
ïðàâîìåðíîñòè òðàêòîâêè ñòðîìóë è ïëàçìîäåñì â êà÷å-
ñòâå ôðàãìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè íå êëåòîê, à
öåëûõ ðàñòåíèé óæå ïîëó÷åíû (Ãàìàëåé, 1997à, 1997á,
2006, 2009; Baluska et al., 2006; Âåëèêàíîâ, 2009; Schattat
et al., 2011a). Ñëåäóåò äâèãàòüñÿ äàëüøå â ýòîì íàïðàâëå-
íèè, ðàñøèðÿÿ êðóã èññëåäóåìûõ îáúåêòîâ çà ñ÷åò ðàçíî-
îáðàçèÿ êîíêðåòíûõ ôîðì æèçíè âûñøèõ ðàñòåíèé â øè-
ðîêîì äèàïàçîíå óñëîâèé, îò îïòèìàëüíûõ äî ýêñòðåìà-
ëüíûõ (ñì.: Ãàìàëåé, 2012).
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THE STRUCTURES OF PLANT TROPHIC TRACT: PLASTID STROMULES

AND CELL WALL PLASMODESMATA

Yu. V. Gamalei

V. L. Komarov Botanical Institute RAS, St. Petersburg; e-mail: ygamalei@mail.ru

Plastid stromules and cell wall plasmodesmata are special structures of plant cell. They were discovered
with time difference in one and half hundred years: stromules — at the beginning of XXI century, plasmodes-
mata — at the end of XIX century. The former and latter are, correspondingly, the intra- and intercellular frag-
ments of endoplasmic reticulum which is a network for the photosynthate distribution along plant body. Disco-
very methods and history, structural similarity and differences, succession of functional interpretation are dis-
cussed. The origin of both is connected with photosynthesis and photosynthate export. Their tubular structure
and transport function are similar. The impulsive mobility of both is under control of the acto-myosin cytoske-
leton. Temperature regime of formation and functioning is also the same. Photosynthesis is possible at 0 °Ñ and
even below. The structures of exporting network, stromules and plasmodesmata, are not formed up to 10 °Ñ,
and the numbers of both increase sharply at temperature 20 °Ñ due to increasing cytoskeleton plasticity. Struc-
tural and functional continuity of stromules and plasmodesmata are postulated as the mobile trophic tract of
vascular plants.

K e y w o r d s: endoplasmic reticulum, stromules, plasmodesmata, cytoskeleton, photosynthesis, photosynt-
hate export, plant trophic tract, plant life-forms.
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