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Àíàëèçèðîâàëè âëèÿíèå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ â 2—4 ÌÏà íà ðîñò è îðãàíèçàöèþ êëåòîê
ïðîðîñòêîâ êóêóðóçû. Ïðè äàâëåíèè 2 ÌÏà îòìå÷åíû ïðîñâåòëåíèå ìàòðèêñà ìèòîõîíäðèé, êëàñòåðèçà-
öèÿ ýëåìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè ñ îáðàçîâàíèåì ó÷àñòêîâ ýðãàñòîïëàçìû è óâåëè÷åíèå â öèòî-
ïëàçìå ÷èñëà ìåëêèõ âàêóîëåé. Íà òðàíñ-ñòîðîíå äèêòèîñîì çàôèêñèðîâàíî íàêîïëåíèå âåçèêóë ñ ýëåê-
òðîííî-ïëîòíûì ñîäåðæèìûì, ÷òî óêàçûâàåò íà èçìåíåíèå òðàôèêà â ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìå. Ðåäóê-
öèÿ ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè ìåìáðàíû òîíîïëàñòà ñîïðîâîæäàëàñü óìåíüøåíèåì â âàêóîëÿõ êîëè÷åñòâà
îñìèîôèëüíûõ âêëþ÷åíèé. Ïîâûøåíèå äàâëåíèÿ äî 4 ÌÏà ïîêàçàëî âîçíèêíîâåíèå àëüòåðàöèé äåñò-
ðóêòèâíîãî õàðàêòåðà â òîíîïëàñòå. Íè â îäíîì èç âàðèàíòîâ íå âûÿâëÿëîñü íàðóøåíèÿ öåëîñòíîñòè
ïëàçìàëåììû, ÷òî ïîäòâåðæäàëîñü îêðàñêîé Ýâàíñîì ãîëóáûì. Ïðè ñáðîñå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ
äî àòìîñôåðíîãî ÷àñòîòà ñòðóêòóðíûõ íàðóøåíèé ìåìáðàíû òîíîïëàñòà áûëà ïðîïîðöèîíàëüíà ðàçíè-
öå äàâëåíèé: ìèíèìàëüíîé ïðè ñáðîñå îò 2 äî 0 ÌÏà è ìàêñèìàëüíîé ïðè ñáðîñå îò 4 äî 0 ÌÏà. Òàêèì
îáðàçîì, ìû äåëàåì âûâîä î òîì, ÷òî îäíîé èç ìèøåíåé âëèÿíèÿ äàâëåíèÿ íà êëåòêè ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ
ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äàâëåíèå, ñòðåññ, ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ñåòü, ïðîðîñòêè êóêóðóçû.

Èçâåñòíî, ÷òî âíåøíåå äàâëåíèå âëèÿåò íà ôóíêöèî-
íàëüíûé ñòàòóñ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ. Êàê òåðìîäèíà-
ìè÷åñêèé ïàðàìåòð äàâëåíèå â áèîñôåðå Çåìëè âàðüèðó-
åò îò 0.03 ÌÏà íà âûñîòå îêîëî 10 êì äî áîëåå ÷åì
100 ÌÏà â îêåàíñêèõ ãëóáèíàõ. Äëÿ ðàñòåíèé ïîêàçàíî,
÷òî îïòèìóì àòìîñôåðíîãî äàâëåíèÿ ëåæèò íà âûñîòàõ
1000—2800 ì, ãäå è îáíàðóæèâàåòñÿ èõ ìàêñèìàëüíàÿ
ïðîäóêòèâíîñòü. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïîäàâëåíèå òðàíñïîðòà,
ôîòîñèíòåçà è ðîñòà íèæå ñóáàëüïèéñêîãî ïîÿñà ñâÿçàíî
èìåííî ñ ïîâûøåíèåì àòìîñôåðíîãî äàâëåíèÿ (Ãàìàëåé,
2004). Ïðÿìàÿ ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü äàâëåíèÿ ðàññìàòðè-
âàåòñÿ ïðåæäå âñåãî ñ òî÷êè çðåíèÿ äâèæóùåé ñèëû ìàñ-
ñîâîãî ïåðåíîñà âîäíûõ ðàñòâîðîâ (Knoblauch, Peters,
2010). Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ äèàïàçîí âîäíîãî ïî-
òåíöèàëà êëåòîê ðàñòåíèé â çàâèñèìîñòè îò âèäà êîëåá-
ëåòñÿ îò –0.5 äî –(4—5) MÏa — ïðè ñèëüíîì îáåçâîæèâà-
íèè (Galm *es et al., 2011). Ñíèæåíèå äàâëåíèÿ íèæå ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ çíà÷åíèé ñîïðîâîæäàåòñÿ ñåðüåçíûìè
ïîðàæåíèÿìè ìåòàáîëèçìà è ãèáåëüþ ðàñòåíèé. Íåñìîò-
ðÿ íà ïî÷òè ñòîëåòíþþ èñòîðèþ èçó÷åíèÿ äàëüíåãî
òðàíñïîðòà ðàñòâîðîâ, âîïðîñ î ãðàäèåíòàõ äàâëåíèé,
òðåáóþùèõñÿ äëÿ ïåðåíîñà ðàñòâîðîâ ìåæäó àêöåïòîðîì
è äîíîðîì, îñòàåòñÿ íåðåøåííûì (Knoblauch, Peters,
2010; Turgeon, 2010). Èçìåíåíèå äàâëåíèÿ â êëåòî÷íûõ
êîìïàðòìåíòàõ ëåæèò â îñíîâå ðåãóëÿöèè ìíîæåñòâà ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ: óñòüè÷íûõ äâèæåíèé (Ache
et al., 2010), ðîñòà (Abe, Horikoshi, 1995), íàñòèé (Âàéíàð,
1987) è ò. ä. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ âíèìàíèå ê äàâëåíèþ ðàñ-
òåò â ñâÿçè ñ ãèïîòåçîé î ñèãíàëüíîé ôóíêöèè âîëí äàâ-
ëåíèÿ. «Ãèäðàâëè÷åñêàÿ ãèïîòåçà» ïðåäïîëàãàåò, ÷òî áû-

ñòðî ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ èçìåíåíèÿ ãèäðîäèíàìè÷å-
ñêîãî äàâëåíèÿ ìîãóò áûòü ïåðåíîñ÷èêîì ñèãíàëüíîé èí-
ôîðìàöèè â áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòàõ (Dziubinska, 2003).

Â ïðåäåëàõ ïðîáëåìû âëèÿíèÿ äàâëåíèÿ íà æèâûå
îðãàíèçìû íàèáîëåå èçó÷åíû ýôôåêòû âûñîêîãî äàâëå-
íèÿ, ïî-âèäèìîìó ïîòîìó, ÷òî âûñîêîå äàâëåíèå øèðîêî
ïðèìåíÿåòñÿ â áèîòåõíîëîãèè äëÿ ñòåðèëèçàöèè âàêöèí
è êîíñåðâàöèè ïèùåâûõ ïðîäóêòîâ (Rothschild, Mancinel-
li, 2001). Â ìíîãî÷èñëåííûõ ðàáîòàõ, âûïîëíåííûõ
ïðè äàâëåíèè 40—100 ÌÏà è âûøå, â îáëàñòÿõ, ãäå ôóíê-
öèîíàëüíûå íàðóøåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ î÷åâèäíûìè, áûëè
âûÿâëåíû èçìåíåíèÿ â ëèïèäíûõ ñëîÿõ ìåìáðàí, äèñ-
ñîöèàöèÿ îëèãîìåðíûõ áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ è ïîòåðÿ
èìè ôåðìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè (Gross, Jaenicke, 1994;
Molina-Garcia, 2002), à òàêæå èçìåíåíèÿ â ýêñïðåññèè
ãåíîìà (Fernandes et al., 2004). Íàðóøåíèÿ â êðîâåíîñíîé
è íåðâíîé ñèñòåìàõ ïðè ãèïåðáàðè÷åñêèõ òðàâìàõ ÿâ-
ëÿþòñÿ ïðè÷èíîé ãèáåëè æèâîòíûõ (Çàëüöìàí è äð.,
1979). Èìåþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî ãèïåðáàðè÷åñêóþ ãè-
áåëü îðãàíèçìîâ ìîæíî ïðåäîòâðàòèòü ïðåäâàðèòåëüíîé
îáðàáîòêîé èõ ñòðåññîâûìè ãîðìîíàìè (Tanino et al.,
1992).

Â öåëîì ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî, íåñìîòðÿ íà àêòóàëü-
íîñòü ïðîáëåìû, èç âñåõ ïàðàìåòðîâ âíåøíåé ñðåäû âëè-
ÿíèå èìåííî äàâëåíèÿ íà áèîõèìèþ è ôèçèîëîãèþ æè-
âûõ îðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñëå ðàñòåíèé, èçó÷åíî â íàè-
ìåíüøåé ñòåïåíè (Ãàìàëåé, 2004). Ïîýòîìó öåëüþ íàøåé
ðàáîòû áûëî îöåíèòü äåéñòâèå âíåøíåãî äàâëåíèÿ íà
óëüòðàñòðóêòóðó êëåòîê ðàñòåíèé.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèé ñëóæèëè 4—7-äíåâíûå ðàñ-
òåíèÿ êóêóðóçû Zea mays L. ñîðòîâ Àíþòà è Êóáàíü. Ýòè-
îëèðîâàííûå ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëèñü ãèäðîïîííûì ìå-
òîäîì íà âîäîïðîâîäíîé âîäå ïðè êîìíàòíîé òåìïå-
ðàòóðå â ïëàñòèêîâûõ 100-ìèëëèëèòðîâûõ åìêîñòÿõ. Äëÿ
àíàëèçà âëèÿíèÿ äàâëåíèÿ íà ðîñòîâûå ïðîöåññû èíòàêò-
íûå ðàñòåíèÿ â ñðåäå âûðàùèâàíèÿ âìåñòå ñ êîíòåéíåðîì
ïîìåùàëè â êàìåðó âûñîêîãî äàâëåíèÿ è ïîäâåðãàëè âîç-
äåéñòâèþ äàâëåíèÿ 2 èëè 4 ÌÏà â òå÷åíèå 5 ÷. Êîíòðîëü-
íûå îáðàçöû ïîìåùàëè â òàêóþ æå êàìåðó ïðè àòìî-
ñôåðíîì äàâëåíèè. Âûáîð âåëè÷èíû äàâëåíèÿ, áëèçêîé ê
âåðõíåé ãðàíèöå ôèçèîëîãè÷åñêîãî äèàïàçîíà, áûë ïðî-
äèêòîâàí æåëàíèåì ïîëó÷èòü íàèáîëüøèé êîíòðàñò
îïûòíûõ è êîíòðîëüíûõ îáðàçöîâ.

Äàâëåíèå ñîçäàâàëè ñ ïîìîùüþ ïíåâìîñèñòåìû,
ñîñòîÿùåé èç áàëëîíîâ ñæàòîãî âîçäóõà, ðåäóêòîðà
äàâëåíèÿ è ýëåêòðîêëàïàíîâ ïîäà÷è è ñáðîñà äàâëåíèÿ,
îáúåäèíåííûõ ïíåâìîìàãèñòðàëÿìè ñ êàìåðîé äàâëåíèÿ
(Àíèñèìîâ è äð., 2012). Â ðÿäå îïûòîâ ôèêñàöèþ îáðàç-
öîâ äëÿ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ïðîâîäèëè íåïîñðåä-
ñòâåííî â êàìåðå áåç ñáðîñà äàâëåíèÿ ïîñëå ýòàïà âûäåð-
æèâàíèÿ îáðàçöîâ ïîä äàâëåíèåì (30 ìèí). Â äðóãèõ âà-
ðèàíòàõ ôèêñàöèþ ïðîâîäèëè ïîñëå ñáðîñà äàâëåíèÿ äî
àòìîñôåðíîãî.

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ
àïèêàëüíûå ôðàãìåíòû êîðíÿ äëèíîé 7—8 ìì ôèêñèðî-
âàëè 12 ÷ â 2.5%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà íà 0.1 Ì
ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.2) è ïîñòôèêñèðîâàëè 2 ÷ â
1%-íîì OsO4 íà òîì æå áóôåðå ñ äîáàâëåíèåì ñàõàðîçû
(34 ìã/ìë). Îáðàçöû äåãèäðàòèðîâàëè â ðàñòâîðàõ ñïèð-
òà âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè (30—70 %) è àöåòî-
íà (70—100 %) ñ ïîñëåäóþùèì çàìåùåíèåì àöåòîíà
îêèñüþ ïðîïèëåíà (45 ìèí). Ñåãìåíòû êîðíÿ ïðîïèòûâà-
ëè ýïîêñèäíîé ñìîëîé Ýïîí-812 (Ãåðìàíèÿ) è ïîëèìåðè-
çîâàëè ïðè 37, 45 è 57 °Ñ ïî 24 ÷. Ïîëóòîíêèå è óëüòðà-
òîíêèå ñðåçû ïîëó÷àëè íà ìèêðîòîìå LKB-III (Øâåöèÿ),
êîíòðàñòèðîâàëè ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà (Tander,
1990) è öèòðàòîì ñâèíöà (Reynolds, 1963). Ïðåïàðàòû
ïðîñìàòðèâàëè â îïòè÷åñêîì ìèêðîñêîïå NU-2 (Ãåðìà-
íèÿ) è â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-1200 ÅÕ (ßïîíèÿ).

Îïûòû ïðîâîäèëè â 3-êðàòíîé áèîëîãè÷åñêîé ïî-
âòîðíîñòè.

Íà ðèñóíêàõ ïðèâåäåíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ñ èõ ñòàòè-
ñòè÷åñêîé îøèáêîé.

Ðåçóëüòàòû

Ñîãëàñíî ïîëó÷åííûì äàííûì, óâåëè÷åíèå âíåøíåãî
äàâëåíèÿ ïðèâîäèëî ê ñíèæåíèþ ñêîðîñòè ðîñòà ðàñòå-
íèé. Íåïîñðåäñòâåííî ÷åðåç 5 ÷ ïîñëå íàõîæäåíèÿ â áà-
ðîêàìåðå ñðåäíÿÿ äëèíà êîðíÿ è ïîáåãà áûëà íåäîñòîâåð-
íî íèæå, ÷åì ó êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 1, à), íî íà
4-å ñóò ðàçíèöà ñîñòàâëÿëà îêîëî 70 % îò êîíòðîëÿ è
áûëà äîñòîâåðíîé (ðèñ. 1, á).

Àíàëèç äèíàìèêè ðîñòà ñâèäåòåëüñòâóåò î áûñòðîì è
ïîëíîì âîññòàíîâëåíèè ñêîðîñòè ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ ñ
0.44 äî 2.6 ñì/ñóò ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ âîçäåé-
ñòâèÿ äàâëåíèÿ (ðèñ. 2). Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëü-
ñòâóþò î âûñîêîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè ïðîöåññà ðîñòà ðàñ-
òÿæåíèåì ê ãèïåðáàðèè.

Êëåòêè êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé â êîíöå çîíû ðàñòÿæå-
íèÿ (5 ìì îò êîí÷èêà êîðíÿ) èìåëè êðóïíóþ öåíòðàëü-
íóþ âàêóîëü, ÿäðî äèñêîâèäíîé ôîðìû è òîíêèé ïðè-
ñòåííûé ñëîé öèòîïëàçìû (ðèñ. 3, à, á). Èõ ïëàçìàëåììà
áûëà óìåðåííî âîëíèñòîé è ïëîòíî ïðèëåãàëà ê êëåòî÷-
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå âíåøíåãî ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ íà ðîñò ïðîðîñòêîâ êóêóðóçû.

à — ÷åðåç 5 ÷ ïîñëå ïîâûøåíèÿ äàâëåíèÿ äî 4 ÌÏà ðàçíèöà äëèíû ïðîðîñòêîâ ìåæäó êîíòðîëüíûìè è îïûòíûìè îáðàçöàìè áûëà íåäîñòîâåðíîé; á —
÷åðåç 4 ñóò ïîñëå ñíèæåíèÿ äàâëåíèÿ äî àòìîñôåðíîãî äëèíà íàäçåìíîé è ïîäçåìíîé ÷àñòåé ðàñòåíèé ñîñòàâëÿëà îêîëî 76 è 68 % îò êîíòðîëÿ ñîîòâåò-

ñòâåííî.

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå âíåøíåãî äàâëåíèÿ íà ñêîðîñòü ðîñòà êîðíåé
ïðîðîñòêîâ êóêóðóçû.

1 — êîíòðîëü, 2 — äàâëåíèå 4 ìÏà â òå÷åíèå 5 ÷. Óêàçàíû ñðåäíÿÿ ñêî-
ðîñòü (ìåòîä íàèìåíüøèõ êâàäðàòîâ) è ñêîðîñòü ðîñòà â 1-å ñóò ïîñëå
ïðèëîæåíèÿ äàâëåíèÿ. Ñêîðîñòü ðîñòà ñíèæàëàñü ïðè âîçäåéñòâèè ñ 2.6
äî 0.44 ñì/ñóò è ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàëàñü äî êîíòðîëüíûõ çíà÷åíèé

íà ñëåäóþùèå ñóòêè ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ âîçäåéñòâèÿ.



íîé ñòåíêå (ðèñ. 3, á, â). Ãèàëîïëàçìà èìåëà ñðåäíþþ
ýëåêòðîííóþ ïëîòíîñòü è ñîäåðæàëà çàâèòêè ïîëèñîì
(ðèñ. 3, â, ã). Îêðóãëûå îðòîäîêñàëüíûå ìèòîõîíäðèè, êî-
ðîòêèå öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (ÝÑ) è äèêòèî-
ñîìû áûëè äèôôóçíî è ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû ïî
îáúåìó öèòîçîëÿ (ðèñ. 3, á—ã). ×èñëî ÷åëíî÷íûõ âå-
çèêóë ó öèñòåðí äèêòèîñîì íåìíîãî÷èñëåííî. Òîíîïëàñò
êëåòîê êîðû ÷àñòî îñìèîôèëåí è àäêðóñòèðîâàí
ýëåêòðîííî-ïëîòíûì âåùåñòâîì. Àíàëîãè÷íîå âåùåñòâî
â âèäå õëîïüåâ è ãðàíóë âûÿâëÿëîñü è â ïîëîñòè öåíòðà-
ëüíîé âàêóîëè (ðèñ. 3, á, ã).

Â óñëîâèÿõ âíåøíåãî äàâëåíèÿ 2 ÌÏà (30 ìèí) íà-
áëþäàëè îêðóãëåíèå ÿäåð (ðèñ. 4, à) è êëàñòåðèçàöèþ ýëå-
ìåíòîâ ÝÑ ñ îáðàçîâàíèåì ó÷àñòêîâ ýðãàñòîïëàçìû
(ðèñ. 4, á, ä). Íàáóõàíèå ïîëîñòè ñåòè áûëî íåçíà÷èòåëü-
íûì. Îäíîâðåìåííî âûÿâëÿëèñü ïðîñâåòëåíèå ìàòðèêñà
ìèòîõîíäðèé (ðèñ. 4, â) è ðàñïàä ïîëèñîì íà ìîíîñîìû
(ðèñ. 4, ã, ä). Óâåëè÷åíèå ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè öèòîçî-
ëÿ ñîïðîâîæäàëîñü ðîñòîì â öèòîïëàçìå ÷èñëà ìåëêèõ
ïðîâàêóîëåé (ðèñ. 4, à). Íà òðàíñ-ñòîðîíå äèêòèîñîì íà-
êàïëèâàëèñü âåçèêóëû ñ ýëåêòðîííî-ïëîòíûì ñîäåðæè-
ìûì (ðèñ. 4, ã). Ðåäóêöèÿ ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè ìåìáðà-
íû òîíîïëàñòà êîððåëèðîâàëà ñ óìåíüøåíèåì â âàêóîëÿõ
êîëè÷åñòâà îñìèîôèëüíûõ âêëþ÷åíèé (ðèñ. 4, à, â, ä).

Ïðè äàâëåíèè 4 ÌÏà õàðàêòåð ñòðóêòóðíûõ èçìåíå-
íèé â öèòîçîëå, äèêòèîñîìàõ è ìèòîõîíäðèÿõ (ðèñ. 5,
à—â) â öåëîì áûë àíàëîãè÷åí àëüòåðàöèÿì, âûÿâëåííûì
ïðè äàâëåíèè 2 ÌÏà (ðèñ. 4, à—ä). Óäâîåíèå âåëè÷èíû
äàâëåíèÿ èíäóöèðîâàëî âîçíèêíîâåíèå àëüòåðàöèé â òî-

íîïëàñòå (ðèñ. 5, â, ñòðåëêè). Íà ýëåêòðîíîãðàììàõ îíè
âûÿâëÿëèñü êàê îáëàñòè ïåðôîðàöèé, ÷òî ìîãëî óêàçû-
âàòü íà íàðóøåíèå öåëîñòíîñòè ìåìáðàíû öåíòðàëüíîé
âàêóîëè (ðèñ. 5, â).

Ðåçêîå ñíèæåíèå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ äî àò-
ìîñôåðíîãî ïðèâîäèëî ê óâåëè÷åíèþ ïîâðåæäåíèé òî-
íîïëàñòà (ðèñ. 6), êîëè÷åñòâî êîòîðûõ áûëî ïðÿìî ïðî-
ïîðöèîíàëüíî ðàçíèöå äàâëåíèé — ìèíèìàëüíîé â âàðè-
àíòå 2 � 0 ÌÏà (ðèñ. 6, à, ñòðåëêè) è ìàêñèìàëüíîé ïðè
4� 0 ÌÏà (ðèñ. 6, á, ñòðåëêè). Ïðè ýòîì õàðàêòåð äðóãèõ
èçìåíåíèé (àãðåãàöèÿ ñåòè è äèêòèîñîì ñ âåçèêóëàìè,
ïðîñâåòëåíèå ìèòîõîíäðèé), âûÿâëåííûõ ïðè ôèêñàöèè
îáðàçöîâ â óñëîâèÿõ ïîâûøåííîãî äàâëåíèÿ, ñóùåñòâåí-
íî íå èçìåíÿëñÿ (ðèñ. 6, â, ã).

Íè â îäíîì èç èçó÷àåìûõ âàðèàíòîâ íàìè íå âûÿâëÿ-
ëîñü íàðóøåíèÿ öåëîñòíîñòè ïëàçìàëåììû, ÷òî ïîäòâåð-
æäàëîñü îêðàñêîé èíäèêàòîðîì öåëîñòíîñòè ïîãðàíè÷-
íîé ìåìáðàíû Ýâàíñîì ãîëóáûì (äàííûå íå ïðèâåäåíû).

Îáñóæäåíèå

Ñîãëàñíî ïîëó÷åííûì äàííûì, ïîâûøåíèå ãèäðîñòà-
òè÷åñêîãî äàâëåíèÿ âåäåò ê òîðìîæåíèþ ðîñòà ðàñòåíèé
(ðèñ. 1, 2). Â ëèòåðàòóðå èíãèáèðîâàíèå ðîñòà îòìå÷àåòñÿ
êàê ïåðâàÿ ðåàêöèÿ íà ïîâûøåíèå îñìîòè÷åñêîãî äàâëå-
íèÿ (Bartels, Sunkar, 2005; Munns, 2011), ïðè÷åì ÷óâñòâè-
òåëüíîñòü ðîñòà ïîáåãà ê îñìîòè÷åñêîìó ñòðåññó îêàçà-
ëàñü âûøå, ÷åì ó êîðíÿ (Bartels, Sunkar, 2005). Â íàøåì
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Ðèñ. 3. Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê êîðíåé êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé, çàôèêñèðîâàííûõ ïðè àòìîñôåðíîì äàâëåíèè.

ßäðî (ÿ) äèñêîâèäíîé ôîðìû (à) ðàñïîëîæåíî â òîíêîì ïðèñòåííîì ñëîå öèòîïëàçìû (á). Ãèàëîïëàçìà ñðåäíåé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè ñîäåðæèò
ìíîãî÷èñëåííûå ïîëèñîìû (â, ã). Ýëåìåíòû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (ýñ) — öèñòåðíû è äèêòèîñîìû àïïàðàòà Ãîëüäæè — ðàñïðåäåëåíû ðàâíîìåð-

íî ïî îáúåìó öèòîçîëÿ (â, ã). âê — âàêóîëü, êã — äèêòèîñîìû êîìïëåêñà Ãîëüäæè, êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, ì — ìèòîõîíäðèÿ.



ñëó÷àå íàáëþäàëîñü ïðîïîðöèîíàëüíîå ñíèæåíèå ñêîðî-
ñòè ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ êîðíÿ è ïîáåãà (ðèñ. 1, à, á), ïðè-
÷åì ïðè äàâëåíèÿõ íà ïîðÿäîê íèæå âåëè÷èíû, ïðè êîòî-
ðîé íàáëþäàåòñÿ ïðåêðàùåíèå äåëåíèÿ êëåòîê ó ýóêàðèîò
(Iwahashi et al., 2005). Ýòè íàáëþäåíèÿ ïîçâîëèëè çàêëþ-
÷èòü, ÷òî ïðè÷èíîé òîðìîæåíèÿ ðîñòà â íàøèõ îïûòàõ
ÿâëÿåòñÿ èíãèáèðîâàíèå ðîñòà ðàñòÿæåíèåì. Àíàëèç çîíû
ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ äåéñòâèòåëüíî âûÿâèë ñóùåñòâåííûå
èçìåíåíèÿ êëåòî÷íîé îðãàíèçàöèè îïûòíûõ ðàñòåíèé
ïðè ãèïåðáàðèè (ðèñ. 4, 5, 6).

Ýòè èçìåíåíèÿ âûðàæàëèñü â óìåíüøåíèè â êëåòêàõ
ñîäåðæàíèÿ ïîëèñîì â öèòîçîëå, êëàñòåðèçàöèè ýëå-
ìåíòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè è äèêòèîñîì àïïàðàòà
Ãîëüäæè (ðèñ. 4, á, ã; 5, à—â). Íà ïåðèôåðèè äèêòèîñîì
îòìå÷àëîñü íàêîïëåíèå òðàíñïîðòíûõ ïóçûðüêîâ, ñîäåð-
æàùèõ ýëåêòðîííî-ïëîòíîå âåùåñòâî (ðèñ. 5, â). Ñîâî-
êóïíîñòü ýòèõ ñòðóêòóðíûõ àëüòåðàöèé ñîâìåñòíî ñ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè õîíäðèîìà (ðèñ. 4, â; 5, á)
ïðåæäå âñåãî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîðìîæåíèè ìåòàáîëè÷å-
ñêèõ ïðîöåññîâ, âêëþ÷àÿ áèîñèíòåç áåëêîâ è òðàôèê â
ìåìáðàííîé ñèñòåìå, ÷òî õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ èíãèáè-
ðîâàíèåì ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ (ðèñ. 1, 2). Ôàêò, ÷òî îáíà-
ðóæåííûå àëüòåðàöèè (ðèñ. 4, 5) ñîõðàíÿþòñÿ ïðè äåêîì-
ïðåññèè (ðèñ. 6), ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðÿìîì âëèÿíèè
âíåøíåãî äàâëåíèÿ íà óëüòðàñòðóêòóðó ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè; äåêîìïðåññèÿ óâåëè÷èâàëà ÷àñòîòó íàðóøåíèé
ìåìáðàíû òîíîïëàñòà, íî íå âëèÿëà íà îáùèé õàðàêòåð
èçìåíåíèé.

Íàèáîëåå èíòåðåñíûìè ñ òî÷êè çðåíèÿ âëèÿíèÿ âíåø-
íåãî äàâëåíèÿ íà æèâûå îðãàíèçìû ïðåäñòàâëÿþòñÿ èç-
ìåíåíèÿ âî âíóòðåííåé ñèñòåìå öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ
ìåìáðàí. Ñîãëàñíî ìíåíèþ Ãàìàëåÿ (Ãàìàëåé, 2004), ýí-
äîìåìáðàííàÿ ñåòü, áóäó÷è çàìêíóòîé ñèñòåìîé, äîëæíà

õàðàêòåðèçîâàòüñÿ ìàêñèìàëüíîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê
èçìåíåíèþ âíåøíåãî äàâëåíèÿ, ÷òî è âûÿâëÿåòñÿ â íàøèõ
îïûòàõ. Ïðåæäå âñåãî ÷óâñòâèòåëüíîñòü âûðàæàëàñü â
êëàñòåðèçàöèè öèñòåðí ÝÑ. Èçíà÷àëüíî ðàâíîìåðíî ðàñ-
ïðåäåëåííàÿ ïî îáúåìó êëåòêè ñåòü ôîðìèðîâàëà àãðåãà-
òû, ÷àñòî ñ áîëåå èëè ìåíåå õàîòè÷íî ðàñïîëîæåííûìè
öèñòåðíàìè (ðèñ. 4, á, ä; 5, à).

Îáû÷íî öèñòåðíû ðåòèêóëóìà êîëîêàëèçîâàíû ñ ýëå-
ìåíòàìè àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà è â ôîðìå ãåêñàãîíàëü-
íîé ñåòè ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû â êëåòî÷íîì îáúåìå
(Snapp et al., 2003; Sparkes, 2011). Ïðè èññëåäîâàíèè óëü-
òðàòîíêèõ ñðåçîâ òàêàÿ ñåòü âûÿâëÿåòñÿ â âèäå äèôôóçíî
ðàñïîëîæåííûõ â îáúåìå êëåòêè óïëîùåííûõ öèñòåðí
(ðèñ. 3, â, ã).

Ïîêàçàíî, ÷òî ó ðàñòåíèé àêòîìèîçèíîâàÿ ñèñòåìà èã-
ðàåò îñíîâíóþ ðîëü â îðãàíèçàöèè è äèíàìèêå ýëåìåíòîâ
ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû è òðàôèêå åå ïðîèçâîäíûõ —
òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë (Sparkes, 2011). Ôàêò êëàñòåðèçà-
öèè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (ðèñ. 4, á; 5, à), äèêòèîñîì
àïïàðàòà Ãîëüäæè (ðèñ. 4, ã) è òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë ìî-
æåò óêàçûâàòü íà ÷óâñòâèòåëüíîñòü àêòèíî-ìèîçèíîâîãî
êîìïëåêñà ê èçìåíåíèÿì äàâëåíèÿ. Òàêàÿ ÷óâñòâèòåëü-
íîñòü äåéñòâèòåëüíî ïîêàçàíà íà êëåòêàõ êóëüòóðû, íî
ïðè äàâëåíèÿõ, íà ïîðÿäîê ïðåâûøàþùèõ òå, ÷òî èñïîëü-
çîâàíû íàìè (Kawarai et al., 2006). Êëàñòåðèçàöèÿ ýëåìåí-
òîâ ñåòè ñ îáðàçîâàíèåì ó÷àñòêîâ ýðãàñòîïëàçìû òèïè÷íà
äëÿ ñåêðåòèðóþùèõ êëåòîê ðàñòåíèé è æèâîòíûõ (Snapp
et al., 2003). Êàê ïðàâèëî, ôîðìèðîâàíèå êëàñòåðîâ ÝÑ â
òàêèõ êëåòêàõ íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì êëåòêè, à ñàìè
îíè ïðåäñòàâëåíû óïëîùåííûìè öèñòåðíàìè, óïàêîâàí-
íûìè â ïëîòíûå ïàêåòû.

Èíîé õàðàêòåð èçìåíåíèé âûÿâëåí â íàøèõ îïûòàõ.
Ýëåìåíòû èçìåíÿëè ìåñòî ñâîåé ëîêàëèçàöèè è îáðàçî-
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Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê êîðíåé çîíû ðàñòÿæåíèÿ, çàôèêñèðîâàííûõ ïðè âíåøíåì äàâëåíèè 2 ÌÏà (30 ìèí).

Îêðóãëåíèå ÿäåð (à) ñîïðîâîæäàëîñü àãðåãàöèåé öèñòåðí ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè (á), ïðîñâåòëåíèåì ìàòðèêñà ìèòîõîíäðèé (â), ðàñïàäîì ïîëèñîì
è íàêîïëåíèåì òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë (ã, ä). Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 3.



âûâàëè àãðåãàòû. Â íàøåì ñëó÷àå àãðåãàöèÿ ýëåìåíòîâ
íîñèëà, ñêîðåå, õàîòè÷íûé è íåóïðàâëÿåìûé õàðàêòåð.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ðîëü ÝÑ êàê îðãàíåëëû, îòâåòñò-
âåííîé çà ðÿä âàæíåéøèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ,
âêëþ÷àÿ ñèíòåç, ôîëäèíã è ïîñòòðàíñëÿöèîííóþ ìîäè-
ôèêàöèþ áîëüøèíñòâà ìåìáðàííûõ è ñåêðåòîðíûõ áåë-
êîâ, îáùåèçâåñòíà (Samali et al., 2010). Â óñëîâèÿõ ïàòî-
ëîãèè â êëåòêàõ æèâîòíûõ íàáëþäàåòñÿ ðåàêöèÿ ñòðåññà
ÝÑ, êîòîðàÿ ñâîéñòâåííà òàêæå ïðè ôîðìèðîâàíèè íåé-
ðîäåãåðàòèâíûõ, ðàêîâûõ çàáîëåâàíèé è äèàáåòà. Â îá-
ùåì ñëó÷àå ýòà ðåàêöèÿ çàïóñêàåòñÿ, êîãäà ôèçèîëîãè÷å-
ñêèå èëè âíåøíèå óñëîâèÿ âëèÿþò íà ïðîöåññû ôîëäèíãà
áåëêîâ è íåçðåëûå èëè íåïðàâèëüíî ñîáðàííûå áåëêè íà-
êàïëèâàþòñÿ â ïîëîñòè ñåòè (Fulda et al., 2010). Îíà õà-
ðàêòåðèçóåòñÿ àêòèâàöèåé òðåõ ñòðåññ-ðåöåïòîðîâ â ÝÑ:
PKR-ïîäîáíîé ER-êèíàçû ÝÑ (PERK), àêòèâèðóþùåãî
òðàíñêðèïöèîííîãî ôàêòîðà 6 (ATF6) è èíîçèòîëçàâèñè-
ìîãî ôåðìåíòà 1 (Ire1), êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü âîâëå÷å-
íû â ðåàêöèþ êëåòêè íà äåíàòóðèðîâàííûå áåëêè (UPR,
unfolded protein reaction). Ñîâìåñòíî òðè âåòâè îòâåòà
áëîêèðóþò òðàíñëÿöèþ, óâåëè÷èâàþò ýêñïðåññèþ øàïå-
ðîíîâ è óñèëèâàþò ÝÑ-çàâèñèìûå ïóòè äåãðàäàöèè ïîëè-
ïåïòèäîâ. Åñëè ìîùíîñòü ðåàêöèè UPR íåäîñòàòî÷íà äëÿ
äåòîêñèêàöèè ñåêðåòèðóåìûõ ïðîäóêòîâ, çàïóñêàåòñÿ
ÝÑ-èíäóöèðóåìàÿ ãèáåëü êëåòîê. Äëÿ ðàñòåíèé ìîëåêó-
ëÿðíàÿ ñèãíàòóðà äëÿ ðàçâèòèÿ ðåàêöèè UPR äî êîíöà íå
ðàñøèôðîâàíà. Ïîêàçàíî, ÷òî àêòèâàöèÿ bZIP17 — àíàëî-

ãà ATF6 — ïðîèñõîäèò ïðè ñîëåâîì ñòðåññå (Liua, Ho-
well, 2010).

Â 2012 ã. (Varadarajan et al., 2012) îïèñàí ïðîöåññ áû-
ñòðîé è îáðàòèìîé ðåîðãàíèçàöèè ÝÑ, êîòîðûé ïðåäøå-
ñòâóåò ôîðìèðîâàíèþ ñòðåññîâûõ ðåàêöèé â êëåòêàõ è
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìàñøòàáíîå è ñïåöèôè÷íîå ðåìîäå-
ëèðîâàíèå ñèñòåìû ìåìáðàí ñåòè (EMR, endoplasmic reti-
culum membrane remodeling). Ýòîò ïðîöåññ õàðàêòåðèçó-
åòñÿ êëàñòåðèçàöèåé ÝÑ â êðóïíûå ñêîïëåíèÿ àãðåãèðî-
âàííûõ öèñòåðí. Ïî ñâîåé ìîðôîëîãèè îíè íàïîìèíàþò
àãðåãàòû öèñòåðí ñåòè, âûÿâëåííûå íàìè â óñëîâèÿõ ãè-
ïåðáàðèè (ðèñ. 4, á; 5, à). Ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ýòîò îòâåò
ñåòè ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâåí, ñîïðîâîæäàåòñÿ ïðå-
êðàùåíèåì òðàíñëÿöèè è ñåêðåöèè, íî â îòëè÷èå îò õîðî-
øî èçâåñòíîé ðåàêöèè ñòðåññà ÝÑ (UPR) ïîëíîñòüþ îáðà-
òèì (Varadarajan et al., 2012). Íàáëþäàåìûå íàìè ìîðôî-
ëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ êëåòîê êîðíÿ, ïðåêðàùåíèå åãî
ðîñòà è îáðàòèìîñòü ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ïðè
äåêîìïðåññèè áîëåå ñîîòâåòñòâóþò ýòîé îáðàòèìîé ðåàê-
öèè ñåòè (Varadarajan et al., 2012), íåæåëè «êëàññè÷å-
ñêîé» ðåàêöèè ñòðåññà ÝÑ (Fulda et al., 2010). Òîðìîæå-
íèå òðàôèêà ìåìáðàííîãî ìàòåðèàëà â ðàñòóùóþ âàêóîëü
ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ ïåðôîðàöèé â òîíîïëà-
ñòå, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ìîæåò âåñòè ê ïðåêðàùåíèþ ðîñ-
òà êëåòîê ðàñòÿæåíèåì. Íåò ñîìíåíèé, ÷òî öåëîñòíîñòü
òîíîïëàñòà, à ñëåäîâàòåëüíî, ñïîñîáíîñòü êëåòêè ãåíåðè-
ðîâàòü òðàíñìåìáðàííûé ïîòåíöèàë èîíîâ âîäîðîäà, íå-
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Ðèñ. 5. Âëèÿíèå âíåøíåãî äàâëåíèÿ 4 ÌÏà (30 ìèí) íà óëüòðàñòðóêòóðó êëåòîê êîðíåé êóêóðóçû.

Àãðåãàöèÿ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè, äèêòèîñîì, òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë (à) è ïðîñâåòëåíèå ìàòðèêñà ìèòîõîíäðèé (á) ñîïðîâîæäàþòñÿ íàðóøåíèÿìè
öåëîñòíîñòè òîíîïëàñòà (â). Îáðàçöû çàôèêñèðîâàíû â êàìåðå äàâëåíèÿ. Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 3.



îáõîäèìûé äëÿ âòîðè÷íîãî òðàíñïîðòà îñìîòèêîâ, ÿâëÿ-
þòñÿ êðèòè÷íûìè äëÿ ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ â çîíå ðàñòÿ-
æåíèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, óâåëè÷åíèå ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâëå-
íèÿ äî îáëàñòåé âåðõíåé ãðàíèöû ôèçèîëîãè÷íûõ äàâëå-
íèé (2—4 ÌÏà) ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåííûì èçìåíåíèÿì â
ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìå, ïðîÿâëÿþùèìñÿ â àëüòåðàöèè
îðãàíåëë, ó÷àñòâóþùèõ â ìåìáðàííîì òðàôèêå, è ôîðìè-
ðîâàíèè â êëåòêàõ ðàñòåíèé ðåàêöèè ñòðåññà ÝÑ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññåäîâàíèé (ïðî-
åêò 08-04-01258).
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EFFECT OF HYDROSTATIC PRESSURE ON STRUCTURAL ORGANIZATION

OF THE MAIZE ROOT CELLS

F. A. Abdrakhimov,1 M. A. Suslov, A. V. Anisimov

Institute of Biochemistry and Biophysics, Kazan Scientific Center RAS;
1 e-mail: abdfar@mail.ru

We analyzed the effect of hydrostatic pressure at 2—4 MPa level on the growth and organization of corn
seedlings cells. At pressure value of 2 MPa, we observed the clarification of the mitochondrial matrix, clusteri-
zation of endoplasmic reticulum elements with formation of ergastorplasm sites and the increasing number of
small vacuoles in the cytoplasm. We detected the accumulation of vesicles with electron-dense content on the
trans side of dictyosomes, which indicates a change in the endomembranous system traffic. The reduction of
electronic density of tonoplast was accompanied by a reduction of osmiophilic inclusions in the vacuoles. Inc-
reasing the pressure up to 4 MPa showed the emergence of destructive alterations in the tonoplast. None of the
variants showed any violation of plasmalemma integrity, as confirmed by coloring with Evans blue. When we
reset the hydrostatic pressure to atmospheric pressure, the frequency of structural distortions of the tonoplast
membrane was proportional to the pressure difference: the minimum was at reset from 2 to 0 MPa and the ma-
ximum was at reset from 4 to 0 MPa. Thus, it has been concluded, that the endomembraneous system is among
the targets of pressure effect on the plant cells.

K e y w o r d s: pressure, stress, endoplasmic reticulum, corn seedlings.
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