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ВВЕДЕНИЕ 

 

Постановка проблемы и еѐ актуальность. Процессы транспорта воды в 

растениях выполняют важную роль в обеспечении роста и продуктивности 

(Kramer, 1983). Однако, несмотря на фундаментальную и прикладную 

актуальность исследований механизмов транспорта воды, до настоящего времени 

нет устойчивых представлений о комплексе движущих сил переноса водных 

растворов, их регуляции, взаимосвязей при сезонных переключениях. 

Гидродинамическая регуляторная система растений работает в широком 

диапазоне влажности и температур внешней среды, что реализуется через систему 

параллельно функционирующих, переключающихся путей и движущих сил 

переноса, механизм обратных связей (Анисимов и др., 2014). В числе главных 

вопросов, какие факторы и какие конструктивные элементы гидросистемы 

растения участвуют в организации и функционировании феномена транспорта 

воды? К числу главных конструктивных элементов гидросистемы клеточного 

уровня относятся мембраны, плазмодесмы, клеточные стенки. Очевидно, что в 

генерации движущей силы переноса воды выступает фактор давления в разных 

его проявлениях (тургорное, осмотическое, капиллярное, корневое, 

транспирационное). В растениях значения давления могут достигать 5 МПа (в 

замыкающих клетках устьиц), для галофитов до 15 МПа, до -12 МПа давление 

натяжения водных нитей в стволах деревьев (Holbrook, Zwienieck, 2008). Есть и 

впечатляющие оценки в 100 МПа (Cosgrove, 1993). Изменение давления в 

клеточных компартментах лежит в основе регуляции множества физиологических 

процессов: устьичных движений (Ache et al., 2010), роста (Abe, Horikoshi, 1995), 

настий (Вайнар, 1987). В зависимости от вида растения, динамический диапазон 

водного потенциала клеток может изменяться на порядок величины от -0.5 MПa в 

норме до -4 - (-5) MПa при сильном обезвоживании (Galmés et al., 2011). Одной из 

активно обсуждаемых, является роль тургорного давления в обеспечении 

динамики роста клеток растяжением (Derksen, 1996; Messerli et al., 2000; Plyushch 
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et al., 1995; Zonia, Munnik, 2007; Zonia, Munnik, 2009). Часть авторов 

придерживается модели, в которой рост клеток поддерживается, среди прочих 

причин, периодическими изменениями тургорного давления (Zonia, Munnik, 2011; 

Hill et al., 2012). Противники этой модели ссылаются на экспериментальные 

данные, свидетельствующие о том, что колебания скорости роста клеток 

сохраняется и при постоянстве тургорного давления (Winship et al., 2010; Winship 

et al., 2011; Kroeger et al., 2011; Kroeger, Geitmann, 2012). Большинство 

исследований по изучению влияния давления на биологические объекты 

клеточного и субклеточного уровня, касается в основном давлений от 100 МПа и 

выше (Rivalain, et al., 2010). Изучение влияния давления физиологического 

диапазона, по крайней мере до 5 МПа, на растения, представляет интерес с точки 

зрения выяснения механизмов движущих сил и регуляции массового переноса 

воды, в том числе, при сезонных переключениях климата (Borghetti et al., 1993), 

быстрой передачи импульсами давления сигнальной информации по растению 

(Холодова и др., 2006), влияния на метаболизм через модификацию структурной 

организации эндомембранной системы клеток (Aбдрахимов и др., 2013). 

Результаты изучения влияния давления физиологического диапазона на 

механизмы водного переноса на клеточном и субклеточном уровнях, весьма 

ограничены. Отчасти это связано с методическими трудностями регистрации 

характеристических параметров, непосредственно во время приложения давления. 

В то же время, с наличием данных о влиянии фактора давления на растения, 

связано решение ряда вопросов и, в частности, вопроса о явлении 

автоколебательного режима корневого давления. Широкий диапазон изменения 

величины давления, разнообразие его ролей, вызывают постановку вопроса: 

может ли давление в гидросистеме растения выполнять функции регулятора 

транспорта воды? Перспективным приемом получения ответа на вопрос, 

представляется анализ реакции гидродинамической системы растения на действие 

внешнего давления, выступающего в качестве адекватного возмущения, 

выводящего исследуемую систему из положения равновесия. 
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Цель и задачи исследования. Цель настоящей работы – установить, влияет 

ли давление физиологического диапазона на эндомембранную систему клеток и 

межклеточный перенос воды, через определяющие конструктивные элементы 

гидросистемы растения (мембраны, плазмодесмы, клеточные стенки). Для 

достижения указанной цели ставились следующие задачи: 

1. Разработать технику подачи на объект исследования давления разной 

величины и скорости изменения непосредственно на момент ЯМР измерений и 

фиксации для электронной микроскопии. 

2. Оценить влияние давления на физиологические параметры клеток растений 

(скорость роста, параметры дыхания и тепловыделения). 

3. Охарактеризовать методами световой и электронной микроскопии (ЭМ) 

структурные изменения в эндомембранной системе клеток под давлением. 

4. Исследовать изменения трансклеточного и симпластного переноса воды в 

клетках наземных (корни Zea mays L., Triticum aestivum) и водных (Chlorella 

vulgaris, Dunaliella maritima) растений под действием давления до 4 МПа. 

 

Научная новизна работы. 

Предложена методическая схема и разработана соответствующая 

аппаратура к экспериментальному обоснованию влияния фактора давления 

физиологического диапазона на структурную организацию эндомембранной 

системы клеток и регуляцию транспорта воды в растениях. Впервые показано, что 

под воздействием внешнего давления от 2 до 4 МПа в клетках растений кукурузы 

(Z. mays L.) наблюдаются существенные изменения структурной организации 

эндомембранной системы. Для наземных растений, имеющих воздухоносные 

межклеточные объемы, на примере корней кукурузы (Z. mays L.) и пшеницы (T. 

aestivum), впервые установлено, что давление приводит к обратимому 

увеличению интенсивности межклеточного переноса воды как трансклеточным, 

так и симпластным путями. Для водных растений, на примере клеток хлореллы 
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(C. vulgaris) и дуналиеллы (D. maritima), установлен факт резистентности 

процессов водного переноса к давлению. 

Научно-практическая значимость. Результаты работы расширяют список 

методов исследования процессов массопереноса в гетерогенных системах. 

Разработана установка для воздействия давлением до 5 МПа на биологические 

объекты непосредственно во время ЯМР эксперимента, с регулируемой 

скоростью изменения давления, возможностью разрушения клеток, а также их 

фиксации для электронной микроскопии непосредственно под давлением. 

Полученные результаты углубляют понимание механизмов регуляции транспорта 

воды в растениях, могут быть в определенной степени распространены на 

животные объекты и применены в решении медицинских задач (выяснение 

механизмов развития инфарктов, инсультов, разработка протоколов баротерапии, 

выяснение механизмов влияния давления ускорения и адаптации к гравитации 

после невесомости). Экспериментальные данные, использованные методические 

приемы, предложенные модели могут быть применены в учреждениях 

биологического, биотехнологического, медицинского, сельскохозяйственного 

профиля, а также при чтении лекций по биофизике, физиологии растений в 

ВУЗах. 

Положения, выносимые на защиту: 

1. Результаты, свидетельствующие о существенных изменениях 

структурной организации эндомембранной системы клеток растений под 

давлением до 4 МПа (на примере корней кукурузы); 

2. Результаты, свидетельствующие об обратимом увеличении под 

давлением интенсивности трансклеточного и симпластного переноса воды в 

тканях растений, имеющих воздухоносные межклеточные объемы (корни 

кукурузы и пшеницы в сопоставлении с водными растениями хлореллы и 

дуналиеллы). 

Связь работы с научными программами. Работа проводилась с 2009 по 

2014 г. в соответствии с планом научных исследований КИББ КазНЦ РАН по 
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теме «Процессы переноса веществ и превращения метаболитов в функционально-

адаптивной активности растительных клеток» (гос. регистрационный номер: № 

01200901960). Исследования автора как исполнителя поддержаны грантом РФФИ 

№ 08-04-01258. Научные положения и выводы диссертации базируются на 

результатах собственных исследований автора, либо полученных при его 

непосредственном участии совместно с сотрудниками КИББ КазНЦ РАН 

Абдрахимовым Ф.А., Алябьевым А.Ю., Андреевой И.Н., Огородниковой Т.И. 

Апробация работы. Основные положения диссертации доложены на 13-ой 

международной школе молодых учѐных «Actual problems of magnetic resonance 

and its application» (Казань, 2009); Российской школе молодых учѐных 

«Актуальные проблемы современной биохимии и молекулярной биологии» 

(Казань, 2010); итоговой научной конференции Казанского научного центра 

Российской академии наук за 2009, 2010 год (Казань, 2009, 2010); 3-ем 

международном симпозиуме «Клеточная сигнализация у растений» (Казань, 

2011); 6-ой международной научной школе «Наука и инновации» (Йошкар-Ола, 

2011); IV съезде биофизиков России (Нижний Новгород, 2012); всероссийской (с 

международным участием) научной конференции «Актуальные проблемы 

экологии и физиологи живых организмов» (Саранск, 2013); ХI всероссийском 

молодежном научно-практическом конгрессе с международным участием 

(Иркутск, 2013); 18-ой международной школе-конференции молодых учѐных 

«Биология наука ХХI века» (Пущино, 2014); международной научной 

конференции и школе молодых учѐных «Физиология растений – теоретическая 

основа инновационных агро- и фитобиотехнологий» (Калининград, 2014). 
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ГЛАВА 1. ФИЗИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ДАВЛЕНИЯ И ОСНОВНЫЕ 

ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О РОЛИ И ВЛИЯНИИ ДАВЛЕНИЯ НА БИОЛОГИЧЕСКИЕ 

ОБЬЕКТЫ 

 

1.1. Физические характеристики давления 

 

Давление относится к числу фундаментальных физических величин, 

которые неизбежно оказывают влияние на все живые и неживые объекты в 

природе. Давление характеризует сумму перпендикулярных к поверхности сил, с 

которыми одно тело действует на поверхность другого (Rivalain et al., 2010). 

Давление является термодинамическим параметром, входящим в уравнение 

состояния термодинамической системы, наряду с температурой и объѐмом и 

определяется как сила F, действующая на площадь поверхности S, т.е. 

  
 

 
. 

В системе СИ единицей измерения давления является паскаль (Па). В таблице 

1.1.1 приведены различные единицы измерения давления. 

 

Таблица 1.1.1. Различные единицы измерения давления и соответствие между 

ними (Rivalain et al., 2010) 

 атмосфера бар кгс/см
2 

МПа 

атмосфера 1 0.987 0.968 9.901 

бар 1.013 1 0.981 10 

кгс/см
2 

1.033 1.021 1 10.228 

МПа 0.101 0.1 0.098 1 

 

Различают два основных типа давлений: статическое давление, 

существующее при длительных режимах сжатия, и динамическое, действующие 
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кратковременно, например, при взрыве, механическом ударе и т.д. В свою 

очередь, статическое давление подразделяется на 2 вида (Rivalain et al., 2010): 

1) изостатическое давление  - распределяется равномерно по всему объѐму 

вещества и его значения одинаковы во всех направлениях. Такое 

давление создаѐтся в жидкостях (гидростатическое давление) или в 

газах. 

2) неизостатическое давление, имеет место, когда присутствует градиент 

давления в веществе, вызванный негомогенной сжимаемостью среды 

(например, в случае твѐрдых веществ с анизотропной структурой). 

Диапазоны давлений подразделяют на низкие, умеренные, высокие и 

сверхвысокие. Диапазон высоких давлений, встречающихся в природе, весьма 

широк. В океанских глубинах гидростатическое давление достигает 100 МПа 

(Pradillon, Gaill, 2007). В лабораторных условиях достигнуто давление в 

несколько ГПа (Ono et al., 2012). В физико-химических исследованиях 

конденсированных систем используют динамическое давление до 500 ГПа 

(Циклис, 1976). Низкие и умеренные диапазоны давлений обычно находятся в 

диапазоне от десятых и сотых долей МПа до единиц и десятков МПа (Steudle, 

1993). В природе, такой диапазон давлений обычно присущ биологическим 

объектам. Давления могут отличаться не только порядком величины, но также 

характером действующих сил, вызывающих возникновение этого давления и 

среды в которой создаѐтся давление. Например, осмотическое давление вызвано 

явлением осмоса, т. е. диффузией какого-либо вещества через полупроницаемую 

перегородку при обязательном отсутствии противодиффузии. Если два раствора 

разной концентрации разделить перегородкой, задерживающей молекулы 

растворенного вещества, но пропускающей молекулы растворителя, то 

растворитель будет переходить в более концентрированный раствор, разбавляя 

его и создавая там избыток давления, называемого обычно осмотическим 

давлением (Лоренц, 2001). В работе (Слейчер, 1970) даѐтся следующее 
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определение осмотического давления: осмотическое давление – это давление, 

которое нужно приложить к раствору, чтобы воспрепятствовать одностороннему 

току растворителя через мембрану из наружной среды в осмотическую ячейку 

(клетку). С.Н. Мелещенко характеризует осмотическое давление раствора как 

величину депрессии внутрижидкостного теплового давления молекул воды в 

растворе при атмосферном давлении по сравнению с тем же параметром в чистой 

воде при тех же условиях (Мелещенко, 2001). Величина осмотического давления 

для клеток многих растений в среднем составляет 0.5 - 1 МПа. Также, наряду со 

статическим и импульсным (динамическим) давлением, выделяют центробежное, 

гравитационное, капиллярное. 

 

1.2. Влияние давления на вязкость, времена магнитной релаксации и 

коэффициент диффузии воды и водных растворов 

 

К числу многих аномалий воды относится зависимость еѐ вязкости от 

давления при температурах ниже 25 
○
C. С ростом давления вязкость воды 

уменьшается, проходя через минимум, а затем начинает устойчиво увеличиваться 

при более высоких давлениях (рис. 1.2.1) (Bridgman, 1958; Kawamoto et al., 2004). 

При увеличении давления объѐм воды уменьшается, поэтому, линейно 

повышающееся давление приводит к увеличению вязкости. В работе (Bett, Cappi, 

1965), зависимость динамической вязкости воды от давления объясняется 

деформациями водородных связей, которые частично отвечают за вязкость, и  это 

является прямым следствием баланса между водородными связями и 

дисперсионными силами Ван-дер-Ваальса (Tanaka, 2003). При высоких 

давлениях, баланс между водородными связями и дисперсионными силами Ван-

дер-Ваальса склоняется в сторону дисперсионных сил и оставшиеся водородные 

связи, становятся крепче, из-за близости атомов кислорода (Kawamoto et al., 

2004). 
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Рис. 1.2.1. Зависимость динамической вязкости воды от давления при 

разных температурах (Kawamoto et al., 2004). 

 

Изменение температуры при постоянном давлении оказывает влияние на 

молекулярное движение не только изменением кинетической энергии молекул, но 

и изменением среднего объѐма, доступного для их движения (Jonas, 1975). Если и 

температуру и давление одновременно использовать как переменные величины, 

то появляется возможность разграничения эффектов, связанных с изменением 

плотности и кинетической энергии молекул жидкостей. Часто, влияние только 

температуры на молекулярное движение в жидкостях имеет менее выраженный 

эффект, чем совместное воздействие температуры и давления. 

Исследованию зависимости ядерной магнитной релаксации различных 

жидкостей, в том числе воды, от давления, были посвящены работы G.B.Benedek, 

E.M.Purcell, J. Jonas, T.C. Farrar и др. (Farrar et al., 1972; Harris, Boden, 1972; Harris, 

Boden, 1973; Jonas, 1972; Benedek, Purcell, 1954). В работе (Hertz, Radle, 1969) по 

исследованию зависимости времени спин-решѐточной релаксации Т1 воды от 

внешнего давления (до 300 МПа) при разных температурах, был обнаружен 

эффект, заключавшийся в том, что график зависимости Т1 от давления имел 

максимум при температуре 0 
○
С, тогда как при температуре 75 

○
С поведениеТ1 
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походило на поведение «нормальной» жидкости. Данный экспериментальный 

результат хорошо согласуется с приведѐнной выше аномальной зависимостью 

вязкости воды от давления (Kawamoto et al., 2004), в которой внешнее давление 

порядка 150 МПа и выше, приложенное к воде, снижает вязкость воды при 

температурах ниже 25 
○
С. 

В работе (DeFries, Jonas, 1977) время T1 спин-решеточной релаксации и 

динамическая вязкость исследовались как функции давления в интервале 

температур от -15 до 10 °C. Начальное сжатие при всех температурах, также 

показало более высокую двигательную свободу молекул воды, так, что 

зависимость от давления показала минимум в вязкости и максимум в T1 (рис. 

1.2.2). 

 

Рис. 1.2.2. Зависимость времени протонной спин-решѐточной релаксации T1 

от давления P, для воды при разных температурах (DeFries, Jonas, 1977). 

 

Авторы также связывают наблюдаемый эффект влияния давления на 

вязкость и времена спин-решѐточной релаксации с последствиями существенного 

искажения сети водородных связей в результате сжатия, которое, скорее всего, 
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ослабляет эти водородные связи. Дальнейшее сжатие приводит к ограничению 

свободы движения в результате увеличения плотности упаковки молекул. 

Аномальное поведение спин-решеточной релаксации и динамической 

вязкости при сжатии, более выражено при более низких температурах, так как 

именно при более низких температурах сеть водородных связей более развита. 

Согласно более ранним результатам этих же авторов, охватывающим диапазон 

температур от 10 до 90 °C, сжатие при изотермических условиях искажает 

случайное соединение водородными связями, что приводит к снижению связи 

между вращательным и поступательным движениями молекул воды. Давление и 

температура имеют параллельное влияние на многие динамические свойства 

систем при температуре ниже 40 °C и давлении ниже 200 МПа, тогда как при 

более высоких значениях их влияние совсем противоположное. 

Среди разновидностей методов ЯМР метод спин-эхо предоставляет 

уникальные возможности для измерения коэффициента самодиффузии в 

жидкостях. Изучению зависимости коэффициента самодиффузии воды и водных 

растворов от внешних факторов, таких как температура и давление, посвящено 

множество работ. Большая часть этих работ проводилась с применением 

достаточно высоких давлений (до 1000 МПа). Например, Benedek и, Purcell, 

используя методы ЯМР, исследовали поведение коэффициента самодиффузии 

воды при температуре 28 
○
С и давлениях до 1000 МПа (Benedek, Purcell, 1954). 

Главным заключением этой работы, относительно поведения коэффициента 

самодиффузии воды под высоким давлением, было доказательство 

справедливости для воды соотношения Стокса-Эйнштейна. Используя данные о 

вязкости Бриджмена (Bridgman, 1958), они показали, что зависимость обратного 

значения вязкости от давления была очень близкой к зависимости коэффициента 

диффузии от давления. В работе (Krynicki et al., 1978) с помощью метода спин-эха 

был измерен коэффициент само-диффузии чистой воды в диапазоне температур 

от 275.2 К до 498.2 К под давлением выше 1.75 Кбар (рис. 1.2.3). 
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Рис. 1.2.3. Зависимость коэффициента самодиффузии воды от давления при 

разных температурах для воды (Krynicki et al., 1978). 

Наблюдается слабая зависимость коэффициента диффузии от давления для 

указанного диапазона давлений. Выбор высоких значений давления во всех 

упомянутых выше работах, связан с тем, что именно при высоких давлениях 

проявляются аномальные свойства воды, связанные с такими еѐ характеристиками 

и свойствами как вязкость, плотность, температура кипения, кристаллизации, 

плавления и др. (Hertz, Radle, 1969; Arkhipov et al., 1978). 

 

1.3. Влияние давления на метаболическое равновесие и скорость 

биохимических реакций 

  

Эффекты влияния давления на физиологические и биохимические системы 

в основном являются результатом сжатия системы и следуют принципу Ле-
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Шателье (Глинка, 1985), который гласит, что в состоянии равновесия система 

пытается свести к минимуму все внешние факторы, пытающиеся вывести еѐ из 

равновесия (Глинка, 1985). Увеличение давления, как правило, приводит к 

уменьшению объѐма системы и, соответственно, результат действия давления на 

биологические и биохимические процессы будет зависеть от изменения объѐма 

системы в ходе этих процессов. Процессы и реакции, которые происходят с 

увеличением объѐма, ингибируются давлением, тогда как процессы, приводящие 

к уменьшению объѐма, не ингибируются и даже ускоряются под действием 

давления (Pradillon, Gail, 2007). Например, электростатические и гидрофобные 

взаимодействия, которые поддерживают четвертичную структуру олигомерных 

белков, ведут к увеличению объема. Поэтому, относительно умеренное 

увеличение давления может вызвать диссоциацию олигомерных белков, ослабляя 

взаимодействия между субъединицами (Silva et al., 1996). Нуклеиновые кислоты, 

преимущественно менее чувствительны к изменениям гидростатического 

давления и скорее всего это связано с меньшими изменениями объѐма, 

происходящими вследствие их конформационных переходов (Molina-Garcia, 

2002). Давление может влиять на равновесие и константы скоростей реакций, 

например, ферментативных, так же в зависимости от изменений объѐма, 

происходящих в системе (Balny et al., 2002). Увеличение давления также 

благоприятствует ионизации слабых кислот (Abe, Horikosh, 1995). 

Бимолекулярные реакции имеют свойство ускоряться с повышением давления, 

мономолекулярные, наоборот, замедляются. Так, при повышении давления до 

1000 МПа скорость диенового синтеза может возрастать в тысячи раз, а реакции 

распада обычно затормаживаются (Циклис, 1976). Действие давления способно 

изменять скорости химических процессов путѐм изменения физических свойств 

среды. Например, увеличение вязкости под давлением (Kawamoto et al., 2004) 

может привести к переходу реакций из кинетической области протекания в 

диффузионную. Денатурация белков начинается при давлениях в несколько сотен 

МПа (Гоникберг, 1969). 
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 Эффект влияния давления на мембранный липидный бислой, 

предположительно чувствительный к давлению, также не остался без внимания 

исследователей. Так, воздействие высоким внешним давлением на организмы, 

адаптированные к жизни при нормальном атмосферном давлении, показало 

уменьшение текучести липидного бислоя клеточных мембран (Behan et al., 1992). 

Некоторые авторы отводят стеринам, одну из ключевых ролей в формировании 

адаптационных реакций, происходящих в биомембранах, в частности в 

плазмалемме растений, и последующих изменений фазового состояния липидного 

бислоя при воздействии высоким гидростатическим давлением (Roche et al., 

2010). Приведѐнные выше, эффекты влияния давления на биохимические 

реакции, происходят при разных значениях гидростатического давления. В 

основном эти значения находятся в диапазоне от десятков до сотен МПа. 

 

1.4. Давление как движущая сила переноса веществ 

 

Основными элементами, которые составляют предмет изучения 

массопереноса в транспортных системах, в частности в растениях, являются 

движущие силы переноса, пути переноса, барьерно-регуляторные структуры и 

сигнальные системы. Если пути переноса и основные барьеры на пути движения 

воды и других веществ в растении более или менее изучены, то движущие силы 

переноса и сигнальные системы, участвующие в массопереносе, изучены мало. В 

частности, известно по каким путям вода поднимается к верхушкам высоких 

деревьев (высотой до 100 метров и более), но не известны все силы и сигналы, 

вызывающие этот перенос и чѐтко объясняющие работу растительной системы 

(Косарев, 2010; Косарев, 2004; Holbrook, Zwieniecki, 2008). Таким образом, вопрос 

о движущих силах является очень актуальным и требует тщательного 

рассмотрения. 
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По распространенным представлениям, система транспорта воды у растений 

включает внутриклеточный, ближний и дальний транспорт (Сибгатуллин, 2010). 

Ближний транспорт — передвижение веществ между клетками внутри органа по 

неспециализированным тканям, например по апопласту, симпласту или 

трансклеточному пути (рис. 1.4.1). Данные пути водного переноса реализуются 

следующим образом (Steudle, 2000): 

1) апопластный – по клеточным стенкам и межклеточному пространству; 

2) симпластный путь, включающий в себя движение воды внутри 

цитоплазматического континуума через плазмодесмы; при котором 

также не происходит пересечения мембран; 

3) вакуолярный (трансклеточный) путь, который включает в себя поток 

воды через мембраны. 

Между этими путями существует быстрый обмен водой, и относительный 

вклад их в общий перенос воды может меняться в зависимости от условий 

(Сибгатуллин, 2010). 

 

Рис. 1.4.1. Радиальные пути водного транспорта через корень (Steudle, 

2000). 
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Модель транспорта воды и растворенных веществ в растении предполагает, 

что вклад того или иного пути в общий поток воды зависит от различных 

факторов: типа ткани, стадии ее развития, внешних условий. Существование в 

растении нескольких путей водного переноса играет очень важную роль, так как 

позволяет поддерживать оптимальный водный режим при неблагоприятных 

условиях, переключая потоки воды по разным путям (Сибгатуллин, 2010). 

Дальний транспорт представляет собой движение веществ между органами 

растений по специальным проводящим каналам, т.е. по ксилеме и флоэме. С 

помощью сосудов ксилемы и флоэмы, которые пронизывает всѐ растение, и 

образуют единую водопроводящую систему, происходит непрерывная 

циркуляция воды и растворѐнных в ней веществ (Полевой, 1989). 

Считается, что процесс транспирации является основным двигателем 

водного тока в растениях, в результате которого возникает градиент водного 

потенциала вдоль всего растения от корня до верхней его части (Якушкина, 

Бахтенко, 2005). Созданное за счѐт транспирации отрицательное 

гидростатическое давление в сосудах ксилемы, заставляет воду и растворѐнные в 

ней вещества подниматься вверх. Распределение водного потенциала в почве и в 

органах растения представлен приблизительно так: водный потенциал почвы (-

0.05 МПа), корня (-0.2 МПа), стебля (-0.5 МПа), листьев (-1.5 МПа), воздуха при 

относительной влажности 50% (-100 МПа) (Якушкина, Бахтенко, 2005). Однако 

нельзя рассматривать транспирацию как единственную силу, обусловливающую 

восходящий ток воды по растению (Жуковская, 2009). В отсутствие 

транспирации, например, весной, в качестве движущей силы велика роль 

корневого давления. Корневое давление представляет так называемый нижний 

концевой двигатель водного тока, а его значения в некоторых растениях могут 

достигать 1 МПа. До сих пор остаѐтся открытым вопрос, каким образом вода 

поднимается к верхушкам деревьев высотой в сто метров и выше (секвойи в 

Калифорнии, эвкалипты в Австралии и т.д.). С помощью только одних сил 

транспирации подъѐм воды возможен максимум на 10.32 метров (Косарев, 2010), 



21 

 

 

поскольку водяной столб именно такой высоты уравновешивается атмосферным 

давлением. Широко распространена гипотеза капиллярного подъѐма воды, 

согласно которой, вода способна подниматься по тонким смачивающимся 

сосудам благодаря своему высокому поверхностному натяжению, однако только 

за счѐт этих сил по сосудам ксилемы вода может подняться на высоту порядка 3-х 

метров (Косарев, 2004), а капиллярам меньшего диаметра сложно обеспечить 

необходимый расход воды. 

  

1.5. Корневое давление. Представления о механизмах создания корневого 

давления 

 

По распространѐнным представлениям, движение воды и водных растворов 

в растении осуществляется под давлением, вызванном градиентом водного 

потенциала, с участием сил когезии (Tyree, 1997). При этом живым клеткам, в 

частности клеткам корня, отводится пассивная водопроводящая роль. Однако 

имеются данные о том, что корень не просто проводит через себя воду, а 

проталкивает еѐ в надземные части растения с некоторой силой (Blackman, 1921), 

которая и называется корневым давлением (Якушкина, 1980). Корневое давление 

имеет широкий диапазон вариаций, от нескольких единиц и десятков КПа в 

травянистых растениях до 0.5 - 0.6 МПа в деревьях и зависит от условий 

жизнедеятельности корня (Сапожникова, 2000). При низкой температуре или 

недостатке кислорода корневое давление снижается, при гибели корня равно 

нулю. Максимум корневого давления отмечается днѐм, а минимум — ночью 

(Якушкина, Бахтенко, 2005). Корневое давление имеет сложную природу, а 

механизм его формирования и пути эндогенной регуляции до сих являются 

предметом дискуссий (Жуковская, 2009). 

Существует две основные концепции механизма корневого давления: 

осмотическая и неосмотическая (метаболическая). Осмотическая концепция 
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корневого давления основана на хорошо известном явлении осмоса, при котором 

вода движется через клетки корня вдоль градиента осмотического давления 

между ксилемным соком и поглощающимся из почвы раствором. При этом 

клетки выполняют функцию полупроницаемой мембраны или перегородки 

(Максимов, 1958; Kramer, Boyer, 1995). 

Разные авторы пытались несколько по-своему объяснить процесс 

передвижения воды по корню. Согласно А. М. Алексееву переход воды из клетки 

в клетку осуществляется вследствие разности химических потенциалов снаружи и 

внутри клетки (Анисимов, 1987). В свою очередь, химический потенциал воды, 

помимо осмотических явлений, зависит от явлений электрических, химических, 

поверхностных. А.С. Трошин отводит ключевую роль в процессе поступления 

воды в клетки явлениям адсорбции и химическому связыванию веществ в 

протоплазме (Самуилов, 1972). Оговоренные выше химические, механические, 

сорбционные механизмы, участвующие в процессе поглощения воды клетками 

зависят от метаболизма, и поэтому, большая интенсивность водопоглощения 

требует больших энергетических затрат. Недостаточность только осмотических 

сил в процессе водного переноса, подкреплявшаяся новыми экспериментальными 

данными, требовала пересмотра взглядов на природу корневого давления, а 

точнее на участие в ней неосмотических сил. 

Индийский исследователь Д.Ч. Бос, считал, что вода проталкивается в 

направлении от корня к листьям растения, благодаря скоординированным 

сокращениям паренхимных клеток коры (Бос, 1964). Таких взглядов 

придерживался В.Н. Жолкевич (Жолкевич, 2001). Так как активное поступление 

воды и веществ зависит от энергии, выделяемой при дыхании, то 

присутствие/отсутствие кислорода, ингибиторов и активаторов дыхательного 

обмена влияет на корневое давление (Kramer, 1983; Якушкина, Бахтенко, 2005; 

Boyer, 1985). Вещества, повышающие или понижающие уровень АТФ в клетке, 

соответственно повышают (Можаева, Пилыцикова, 1969) и понижают (Жолкевич, 

2001) уровень корневого давления. Различные воздействия на корень показывают, 
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что уровень активного корневого давления коррелирует со скоростью экссудации, 

в отличие от осмотического давления экссудата. 

Таким образом, сформировалась новая концепция, согласно которой 

корневое давление состоит из осмотической и метаболической составляющей 

(Жолкевич, 1979; Mees, Weatherley, 1957; Zholkevich, 1981). При этом 

осмотической составляющей отводится роль водоудерживающей силы в сосудах, 

а основу активного корневого давления создаѐт именно энергозависимая 

(метаболическая) составляющая. 

Показано, что экссудация в корнях взрослых растений имеет ритмичность, с 

коротким периодом в 15 – 30 мин (Зялалов, 1984). Короткопериодные колебания в 

интенсивности экссудации также были обнаружены в корнях проростков 

кукурузы (Жолкевич, 1999). При этом колебания скорости экссудации могли 

сопровождаться изменениями площади поперечного сечения корня, что 

свидетельствует о колебаниях объѐма клеток корня (Чугунова, 1989). В свою 

очередь, было показано, что сокращение клеток ингибируется блокаторами 

сократительного аппарата, например колхицином (Зялалов, 1981). Если 

предположить, что в сократительный аппарат и в создание нагнетающей 

способности корневого давления вовлечены сократительные белки, то должны 

существовать механизмы регуляции этих белков и нельзя исключить при этом 

участие кальция, добавление которого вызывает увеличение частоты и амплитуды 

колебаний интенсивности водного переноса в корнях растений (Сапожникова, 

2000). Сократительный белок с АТФазной активностью, сходный с 

актиномиозином мышц, был обнаружен и выделен из клеток корней тыквы и 

подсолнечника, а его содержание и АТФазная активность коррелируют со 

скоростью экссудации (Абуталыбов и др., 1980; Можаева, Булычева, 1970). 

Предполагается, что участие сократительного аппарата в создании колебаний 

потенциала давления (тургора) паренхимных клеток, может происходить либо 

через изменение объѐма клеток, либо через регуляцию проводимости пор и 

каналов в плазмодесмах и мембранах (Чугунова, 1989). 
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По мнению В.В. Сапожниковой, возникновение микроколебаний 

гидростатического давления паренхимных клеток происходит вследствие 

ритмической деятельности внутриклеточного сократительного аппарата. 

Микроколебания создают локальные градиенты водного потенциала на пути 

водного тока, и тем самым регулируют скорость этого тока (Сапожникова, 2000). 

Под влиянием ингибиторов сократительных структур или окислительного 

фосфорилирования автоколебания затухают, и транспорт воды тормозится 

(Королев, Жолкевич, 1990). 

Некоторые авторы выделяют следующие основные свойства осмотической 

и метаболической составляющих корневого давления (табл. 1.5.1). 

 

Таблица 1.5.1. Основные характерные черты метаболического и осмотического 

компонент корневого давления (Сапожникова, 2000) 

№ Метаболическая составляющая Осмотическая составляющая 

1 Энергозависима Не зависит от энергоснабжения 

2 Зависит от сократительного 

аппарата клеток 

Не зависит от сократительного 

аппарата клеток 

3 Имеет автоколебательный характер Не имеет автоколебаний 

4 Водный ток идѐт по живым 

клеткам 

Водный ток идѐт по ксилемным 

клеткам корня 

5 Сильно зависит от изменения 

температуры 

В меньшей степени зависит от 

перепада температур 

6 Обеспечивает постоянный поток и 

пополнение водой  

Обеспечивает первичный подъѐм 

воды в корне 

 

Стоит отметить, что не все исследователи поддерживают идею о 

неосмотической, метаболитически активной составляющей корневого давления. 
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Основное возражение заключается в отсутствии в растении, возможности 

должного энергетического обеспечения процесса активного транспорта воды с 

помощью сократительного механизма. Собственно технические возможности 

реализации сократительного механизма массопереноса в биологических объектах 

не вызывают никаких вопросов – они прекрасно реализованы природой в 

животных организмах. Но простое соотнесение удельной энергии приходящейся 

на единицу объема животных и растительных объектов  сразу расставляет все на 

свои места. Уместно отметить, что даже  в плане энергетического обеспечения 

основных процессов метаболизма, например работы мембранных насосов, 

существует мнение некоторых исследователей в невозможности их 

функционирования именно из-за недостатка энергии,  имеющейся в 

распоряжении клетки (Линг, 2008). 

 

1.6. Плазмодесмы и регуляция симпластного транспорта 

 

В 1879 году, Eduard Tangle обнаружил цитоплазматические соединения 

между клетками в семядолях Strychnosnuxvomica, которые он интерпретировал 

как контакты протоплазмы. В 1901 году Страсбургер назвал эти структуры 

плазмодесмами (Carr, 1976). Плазмодесмы представляют собой небольшие 

каналы, выстланные плазматической мембраной, которые связывают цитоплазмы 

соседних клеток растений друг с другом - так называемые «живые мосты» между 

клетками, обеспечивающие симпластный транспорт воды и растворѐнных в ней 

веществ (рис. 1.4.1). Плазмодесмы имеют достаточно сложную структуру. 

Диаметр канала  плазмодесм в среднем составляет 40-60 нм, на концах которого 

имеются шейные сужения. В центре канала находится десмотубула (трубка), 

состоящая из мембран эндоплазматического ретикулума. Сфинктерный механизм, 

имеющийся внутри плазмодесм, позволяет изменять диаметр канала (Курсанов, 

1976). Плазмодесмы способны изменять свою структуру от полностью открытой 
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до закрытой (Гамалей, 1997), что наблюдается под влиянием различных условий. 

До сих пор существует неопределенность относительно сопротивления 

плазмодесм к воде, так как действительная площадь поперечного сечения, 

доступная для транспорта воды внутри поры, неизвестна (Сибгатуллин, 2010). 

В работах (White et al., 1994; Blackman, Overall, 1998) показано, что актин и 

миозин могут локализоваться в канале плазмодесм. Некоторые авторы 

предполагают, что распределение актина и миозина может обеспечивать 

изменение диаметра канала по всей их длине и соответственно, управлять 

проницаемостью плазмодесм (Zambryski, Crawford, 2000). Согласно другой точке 

зрения, эти цитоскелетные элементы (актин и миозин) скорее всего сами 

вовлечены в транспорт через плазмодесмы и не участвуют в регуляции их 

проницаемости (Blackman, Overall, 2001). Эта точка зрения основывается на том, 

что ингибиторы актина и миозина не влияют на интенсивность движения 

небольших молекул, диффундирующих по каналам плазмодесм (Tucker, 1987). 

Однако полная деполимеризация актинового цитоскелета с помощью 

цитохалазина приводит к увеличению размера шейных сужений плазмодесм в 

Nephrolepisexaltata и соответственно их проводимости (White et al., 1994). 

Наличие актина и миозина вдоль канала плазмодесм, расположенных, 

возможно, по спирали в виде «спиц», соединяющих десмотубулу с 

цитоплазматической мембраной, может обеспечить некий контрактильный 

механизм, способный изменять апертуру шейных сужений плазмодесм (Reichelt et 

al., 1999). Предполагается, что регуляция проводимости плазмодесм может 

происходить как по всей их длине, так и только в области шейных сужений. 

Например, центрин (кальций-связывающий контрактильный белок) локализуется 

в области шейного сужения плазмодесм и также может влиять на изменение их 

апертуры (Blackman et al., 1999). Увеличение концентрации цитоплазматического 

кальция приводит к уменьшению фосфориляции центрина и, предположительно, 

к закрытию плазмодесм (Martindale, Salisbury, 1990; Erwee, Goodwin, 1983). 
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Плазмодесмы способны изменять свою проницаемость в ответ на изменения 

тургорного давления. В работе (Oparka, Prior, 1992) на клетках Nicotiana 

clevelandii показано, что разница в тургорном давлении между соседними 

клетками более чем в 200 КПа, приводит к закрытию плазмодесм. При меньшей 

разнице давления плазмодесмы сохраняют открытое положение. Аналогичный 

результат получен на водорослях Chara corallina (Ding, Tazawa, 1989; Reid, 

Overall, 1992). Однако, некоторые опыты на корневых волосках Arabidopsis 

показали, что увеличение тургорного давления не вызывает изменений в 

электрической связи клеток, вероятно свидетельствуя о том, что плазмодесмы 

закрываются не полностью (Lew, 1996). Осмотический стресс так же приводит к 

изменению проводимости плазмодесм, например, увеличение концентрации 

маннитола приводит к расширению шейного сужения плазмодесм и 

соответственно к увеличению проницаемости канала (Schulz, 1995). Плазмолиз в 

клетках листьев Egeria densa также приводит к увеличению размера шейного 

сужения плазмодесм (Erwee, Goodwin, 1984). Предполагается, что изменение 

проницаемости плазмодесм в ответ на изменения тургорного давления клетки, 

является своеобразным защитным механизмом при воздействии стресса или 

механических повреждений (Oparka, Prior, 1992). Внезапная разница в давлении 

между примыкающими клетками, возникающая, например, вследствие ранения, 

обуславливает изоляцию растительных клеток от их соседей, тогда как общее 

падение тургора ткани, характерного для водного стресса (гиперосмотический 

стресс), приводит к увеличению шейного сужения плазмодесм. 

На размер шейного сужения плазмодесм могут влиять и другие 

физиологические воздействия. В исследованиях корней под воздействием 

анаэробного стресса, пониженный уровень АТФ вызывает увеличение площади 

поперечного сечения плазмодесм (Cleland et al., 1994). Авторы предполагают, что 

АТФ необходима для удержания плазмодесм в сокращенном состоянии. Хотя 

гипоксия деполяризует мембранный потенциал в клетках корней пшеницы, она не 

оказывает значительного эффекта на сопротивление мембран или на 
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электрическую связанность клеток, что является мерой сопротивления 

плазмодесм (Zhang, Tyerman, 1997). Эти результаты показывают, что транспорт 

воды и растворов может проходить как через цитоплазму, так и через 

эндоплазматический ретикулум. Однако путь, связанный с эндоплазматическим 

ретикулумом, гораздо чувствительнее к гипоксии. К снижению симпластного 

транспорта из флоэмы, в корнях Arabidopsis, может приводить увеличение в 

цитоплазме концентрации ионов II группы (Erwee, Goodwin, 1983), в то время как 

воздействие различных ингибиторов метаболизма приводит к росту 

проницаемости плазмодесм (Wright, Oparka, 1997). 

Таким образом, можно сделать вывод, что плазмодесмы очень 

чувствительны к ряду физиологических воздействий, таких как осмотический 

стресс, неосмотическое изменение тургорного давления, гипоксия, воздействие 

ингибиторов метаболизма, что подчеркивает их значительную важность в 

регуляции межклеточного обмена (Pickard, 2003), а также возможность 

вовлечения в формирование автоколебательного характера водного переноса в 

растениях. 

 

1.7. Физиологическое влияние давления на биологические организмы 

 

Считается, что именно повышение атмосферного давления, приводит к 

изменению транспорта воды и растворѐнных в ней веществ, фотосинтеза и роста 

растений (Гамалей, 2004). Функциональная роль давления, прежде всего, 

рассматривается с позиции движущей силы массового переноса водных растворов 

(Knoblauch, Peters, 2010). В естественных условиях диапазон водного потенциала 

клеток растений в зависимости от вида колеблется от -0.5 MПa до -4 - (-5) MПa 

(Galmés et al., 2011). Снижение давления ниже физиологических значений 

приводит к угнетению метаболизма и даже гибели растений. До сих пор не 

существует однозначного мнения относительно сил, участвующих в дальнем 
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переносе воды и водных растворов в растениях  (Knoblauch, Peters, 2010; Turgeon, 

2010). Гидростатическое давление оказывает влияние на функции клеток не 

только через механическое сжатие (механический стимул), но и через растворение 

в клетках под давлением различных газов, присутствующих в атмосфере. 

Растворимость газа в жидкости прямо пропорциональна давлению этого газа над 

поверхностью раствора. Данное утверждение носит название закона Генри и 

может быть выражено в виде формулы:      , где   – растворимость газа в 

растворителе,   - коэффициент пропорциональности,    – парциальное давление 

газа над раствором (Мелвин-Хьюз, 1962). Различные газы имеют разную 

растворимость. В таблице 1.7.1 приведены значения растворимости различных 

газов. 

 

Таблица 1.7.1. Растворимость некоторых газов в воде при парциальном давлении 

0.1 МПа и различной температуре, м
3
газа/ м

3 
чистой воды (Мищенко, Равдель, 

1974) 

Газ Температура, °C 

0 10 20 30 40 50 60 

Азот 0,0236 0,0190 0,0160 0,0140 0,0125 0,0113 0,0102 

Водород 0,0215 0,0198 0,0184 0,0170 0,0164 0,0161 0,0160 

Двуокись углерода 1,713 1,194 0,878 0,66 0,53 0,44 0,36 

Кислород 0,049 0,038 0,031 0,026 0,023 0,021 0,019 

 

Закон Шарля гласит, что при постоянном давлении изменение объѐма газа 

сопровождается пропорциональным изменением температуры. Если константой 

является объѐм газа, то в этом случае прямо пропорционально температуре газа 

становится давление (Sperelakis, 1995). 

Водолазам приходится дышать сжатым воздухом глубоко под водой, в 

результате чего большое количество азота растворяется в их крови, тканях и 

других суставах. Если водолаз возвращается к поверхности слишком быстро, то 
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азот выходит из крови и тканей слишком быстро, формируя пузыри, 

закупоривающие мелкие сосуды (Petrucci et al., 2007). Согласно литературным 

данным, причины альтераций в клетках, вызванных растворением под давлением 

газов, подразделяется на три основные группы (Sperelakis, 1995): 

1) токсичность кислорода; 

2) наркоз, вызываемый инертными газами; 

3) вызванный высоким давлением, нервный синдром. 

Внутри проблемы влияния давления на живые организмы, наиболее 

изучены эффекты влияния высоких давлений, по-видимому, вследствие их 

широкого применения в биотехнологии для стерилизации вакцин и консервации 

пищевых продуктов (Rothschild, Mancinelli, 2001). Показано, что высокое 

давление оказывает влияние на функции биологических клеточных мембран, 

путѐм инактивации мембранных белков и влияния на фазовые переходы в 

липидном бислое (Hartmann et al., 2006). Причѐм более чувствительными к 

высокому давлению оказываются мембраны внутриклеточных органелл. В работе 

(Shimada et al., 1993) показано, что давление в 100 МПа начинает вызывать 

изменения в мембранах ядер дрожжевых клеток Saccharomyces cerevisiae, а при 

давлении 400 МПа, разрушенными оказываются мембраны всех внутриклеточных 

органелл. Клеточная стенка начинает разрушаться при давлении 500 МПа. В 

многочисленных работах, выполненных при давлениях 40-100 МПа и выше, в 

областях, где функциональные нарушения становятся очевидными, были 

выявлены изменения в липидных слоях мембран, диссоциация олигомерных 

белковых комплексов и потеря ими ферментативной активности (Gross, Jaenicke, 

1994; Molina-Garcia, 2002), а также, в экспрессии генома (Fernandes et al., 2004). 

Гипербарические травмы, с сопутствующими нарушениями в кровеносной и 

нервной системе, являются причиной гибели животных (Зальцман и др., 1979). 

Имеются данные, что гипербарическую гибель организмов можно предотвратить 

предобработкой их стрессовыми гормонами (Tanino et al., 1992). 
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Группой учѐных в составе M.E. Gonzalez, D. M. Barrett и др. были 

проведены исследования, в которых, с помощью измерения времѐн спин-

спиновой релаксации и среднего коэффициента диффузии воды методом ЯМР, а 

также электронной микроскопии, исследовались нарушения целостности 

цитоплазматической мембраны и тонопласта клеток лука, подвергнутых 

воздействию температур в диапазоне 40 - 90 
○
С в течение 30 минут, и внешнего 

давления в диапазоне 20 - 200 МПа в течение 5 минут. Было показано, что 

нарушение целостности мембран клеток, подвергнутых воздействию высоких 

температур, наступает при температуре 60 
○
С и выше. Дестабилизация мембран 

клеток, обработанных давлением, наступала при 200 МПа и выше (Gonzalez et al., 

2010). Данная группа учѐных использовала и другие методы для оценки 

целостности клеточных мембран под воздействием высоких температур и 

давлений (Gonzalez et al., 2010), в частности, измерение биохимического продукта 

- пировиноградной кислоты, образованной в результате изменения 

проницаемости клеточных мембран, которая в свою очередь была вызвана 

ферментативной активностью и выходом электролитов в раствор. 

Большинство исследований влияния давления на биологические объекты, 

касаются в основном высоких давлений, применяемых в промышленности для 

обработки, консервирования и стерилизации биопродуктов и т.п. В работе 

(Albright, 1975) показано, что внешнее гидростатическое давление может 

ингибировать синтез протеинов у земных и морских бактерий. Рост внешнего 

гидростатического давления на каждые 10 МПа в диапазоне от 0.1 до 50 МПа, 

ингибирует синтез протеинов на 16%. Высокое гидростатическое давление от 

сотен до тысяч атмосфер, вызывает инактивацию и гибель разнообразных 

микроорганизмов, бактерий и вирусов (Lawrence, 1975; Hoover et al., 1989; 

Margosch et al., 2004; Moir et al., 2002). В работе (Tanino et al., 1992) показано, что 

внешнее гидростатическое давление является стрессом для наземных растений, не 

приспособленных к условиям жизни при высоких давлениях, как, например 

морские растения, живущие на глубинах до 10 – 12 тысяч метров. В этой работе 
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давлению разной амплитуды подвергались клетки растений (контрольные 

образцы) и клетки, предварительно обработанные гормоном общего стресса 

абсцизовой кислотой. Было показано, что при давлении 25 МПа выживаемость 

контрольных образцов была ниже, чем образцов, предварительно обработанных 

гормоном общего стресса. Авторы работы сделали вывод, что абсцизовая кислота 

увеличивает устойчивость растений к внешнему гидростатическому давлению, но 

остаѐтся неясным, может ли само гидростатическое давление являться подобием 

гормона общего стресса и вызывать адаптивные реакции растений к внешним 

стрессовым воздействиям. 

Таким образом, давление как фактор внешней среды влияет на 

жизнедеятельность биологических объектов. В зависимости от условий, 

повышенное гидростатическое давление может оказывать разнонаправленное 

воздействие на организмы. 

 

1.8. Давление как фактор переноса сигнальной информации 

 

Ряд исследователей выдвигает гипотезу о присутствии гидравлической 

сигнальной системы в растениях. Согласно этой гипотезе, сигналом или 

первичным мессенджером на различные раздражители (например, солевой стресс, 

укус насекомого и т.д.), является гидравлическая волна, которая способна очень 

быстро распространяться по водной фазе сосудов ксилемы растения (Malone, 

1992; Dziubinska, 2003). Эта гипотеза может объяснить тот факт, что некоторые 

растения быстро отвечают на внешние стимулы, что невозможно с помощью 

переноса сигнальных химических веществ. Во-первых, скорость распространения 

импульсов давления в водной фазе (акустической волны) порядка 1000-1500 м/с. 

Это может объяснять быстрые ответные реакции клетки на внешние 

раздражители (Malone, 1992; Malone et al., 1994; Malone, Stankovich, 1991; Malone, 

Alarcon, 1995). Во-вторых, непрерывность гидродинамической системы клеток 
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обеспечивает необходимые пути для распространения импульсов давления. В- 

третьих, известно, что клетки содержат механочувствительные сенсоры на 

различные механические раздражители, например, на изменение натяжения 

плазмалеммы, гидростатическое давление, сжатие (Apodaca, 2002). В работе (Wan 

et al., 2004) показано, что импульсы давления определѐнной амплитуды, 

создаваемые внутри клетки с помощью специальной техники, могут изменять 

гидравлическую проводимость клеток, предположительно, путѐм действия на 

проницаемости мембранных водных каналов – аквапоринов. В частности, 

импульсы давления величиной от 0.1 МПа до 0.2 МПа, вне зависимости от знака 

(т.е. импульсы положительного и отрицательного давления), приводили к 

уменьшению гидравлической проводимости клеток (увеличению времени 

полуобмена) (рис. 1.8.1). Возможный механизм действия механического фактора 

(давления) на гидравлическую проводимость клетки авторы связывают с: 1) 

поступлением кинетической энергии импульса в сужение водопроводящего 

канала аквапоринов, которая может вызвать конформационные изменения 

канального белка (модель поступающей энергии); 2) создание разряжения в 

сужении канала аквапорина по принципу Бернулли для макроскопических пор 

(модель когезии-натяжения). Первая модель представляется более вероятной, так 

как вычисленные скорости водного потока в пределах каналов аквапоринов 

слишком малы, чтобы создать значительное разряжение (Wan et al., 2004). 

Импульсное давление используется и в прикладных задачах (Bartlett, 2010; Butz et 

al., 2003; Deliza et al., 2005; Нефедьева, Хрянин, 1999; Pradillon, Gaill, 2007). 

Например, в работе (Bari et al., 2008) импульсы давления использовались для 

инактиваци бактерий Salmonella Enteritidis. В работах (Нефедьева, 2010; 

Шиленков, 2006; Мазей, 2002) с помощью импульсов давления амплитудой до 30 

МПа воздействовали на семена гречихи и других растений, обнаружив, что при 

определѐнных условиях, воздействие импульсным давлением вызывает 

повышение урожайности и устойчивость к солевому стрессу. 
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Рис. 1.8.1. Влияние положительных и отрицательных импульсов давления, 

создаваемых в отдельной клетке корня кукурузы, на время полуобмена Т1/2 

клеткой молекулами воды (Wan et al., 2004). 

 

1.9. Итоги литературного обзора 

 

Из приведенного обзора литературных данных следует, что давление, 

наряду с температурой, является важным, неотъемлемым фактором внешней 

среды, и исследования роли и влияния фактора давления на биологические 

объекты, являются предметом внимания многих исследователей и представляют 

актуальность, как в фундаментальном, так и в прикладном отношении. 

Приведѐнные данные о влиянии давления на диффузию, времена спин-спиновой и 

спин-решеточной релаксации воды и водных растворов, а также данные об 

изменениях растворимости газов под давлением и температуры газовой фазы при 

действии давления в изохорических условиях, акцентируют внимание на 

факторах, которые следует учитывать при действии внешнего давления на 
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растительные объекты. Одним из таких факторов в растении может быть наличие 

газовой фазы в виде воздуха межклеточных полостей. 

Применительно к биологическим объектам, давление изучается как фактор, 

изменяющий скорость биохимических реакций и смещающий метаболическое 

равновесие, как движущая сила массопереноса и как переносчик сигнальной 

информации, как средство стимуляции или инактивации клеток животных и 

растений и т.д. Большая часть работ относится к области высоких давлений от 100 

МПа и выше. Область физиологических давлений порядка 5 МПа, представлена 

относительно скромно, тем более, применительно к растениям. На сегодняшний 

день остается ряд вопросов, требующих решения. Например, не существует до 

конца устойчивой точки зрения о роли тургорного давления в росте клеток 

растяжением, отсутствует единая точка зрения относительно механизмов 

движущих сил подъема воды на десятки метров в деревьях. Отсутствуют 

представления о возможных регуляторных функциях давления. Особо следует 

подчеркнуть неустойчивость представлений о феномене колебательного или 

автоволнового режима корневого давления. Колебательный режим корневого 

давления проявляется в энергозависимых микроколебаниях потенциала давления 

паренхимных клеток (Жолкевич, 1979). Микроколебания потенциала давления 

приводят, в свою очередь, к пульсациям объема клеток (набухание/сжатие). 

Установлена зависимость пульсаций по амплитуде и факту 

появления/исчезновения от активаторов и ингибиторов метаболизма (АТФ, яды, и 

др.), стрессовых факторов (декапитация). Существующие в литературе объяснения 

механизма возникновения и роли пульсаций, сводятся к гипотезе работы 

контрактильных белков (Жолкевич, 2001). Важно отметить, что феномен 

пульсаций касается и клеток стебля и листьев, и его роль может не 

ограничиваться только рамками корневого давления, но и быть необходимым 

компонентом процесса роста растяжением. В подавляющем большинстве работ, 

посвященных доказательству участия контрактильных белков (КБ) в феномене 

пульсаций, скупо обсуждается вопрос о конкретном механизме обеспечения 



36 

 

 

контрактильными белками процесса пульсаций объема клеток. В чем локализуется 

нелинейный элемент обратной связи для возникновения пульсаций? Какова 

энергетическая обеспеченность работы контрактильных белков на поддержание 

пульсаций? Известным, надежным силовым механизмом, регулирующим объем 

клетки, является тургорное давление, которое может достигать значительных 

величин. Если, допустить, что давление влияет на межклеточную проводимость 

ткани (проводимость плазмодесм, проницаемость мембран), тогда вырисовывается 

цепь обратной связи и механизм пульсаций может получить благоразумное 

объяснение. Предположительно, механизм пульсаций объема клеток и связанный с 

ним колебательный режим корневого давления, учитывая литературные данные, 

может быть представлен в виде последовательной схемы переноса воды по 

симпластной системе. Перенос воды именно по симпластной системе может быть 

благоразумно связан с процессом полярного переноса воды от периферии корня к 

сосудам ксилемы, по градиенту химического потенциала (Зялалов, 1981). Именно 

для симпластной системы растения развиты представления о функционировании 

контрактильных (сократительных) белков, с которыми коррелируют данные о 

феномене клеточных пульсаций (Сапожникова, 2000). В литературе известен 

механизм изменения проводимости плазмодесм, через управляемое активацией 

контрактильных белков, изменение апертуры шейных сужений (ШС) плазмодесм. 

Функционирование контрактильных белков, локализованных в области ШС 

(Blackman et al., 1999), связано с концентрацией цитоплазматического кальция 

(Martindale, Salisbury, 1990), которая может изменяться в зависимости от величины 

тургорного давления клетки (Wu et al., 2012). Эти данные позволяют представить 

гипотетическую схему развития пульсаций объема клеток (рис. 1.9.1). Согласно 

этой схеме, вход воды в некоторую произвольную клетку коры корня 

обеспечивается, главным образом, известным осмотическим механизмом и 

сопровождается растяжением эластичной клеточной стенки. Увеличение 

тургорного давления клетки провоцирует изменение проводимости плазмодесм 

через изменение уровня кальция, и, соответственно, через активацию 
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сократительных белков. Изменение проводимости плазмодесм приводит к 

изменению интенсивности межклеточного переноса воды, вероятно путѐм сброса 

воды в соседние клетки по градиенту химического потенциала в радиальном 

направлении корня, благодаря сжатию предварительно растянутой клеточной 

стенки. К имеющимся в этой схеме литературным данным, не хватает прямых 

доказательств по влиянию давления на проводимость плазмодесм и плазмалеммы. 

Иными словами, необходимо выяснить, влияет ли давление на межклеточную 

водную проводимость. 

 

Рис. 1.9.1. Гипотетическая схема развития пульсаций объема растительных 

клеток. 

 

Для получения ответа на поставленные вопросы, наиболее перспективным 

представляется анализ реакции гидродинамической системы растения на действие 
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внешнего давления, выступающего в качестве возмущения, адекватного 

эндогенным силам и выводящего исследуемую систему из положения равновесия. 

При этом, практически очевидно, что эндомембранная система клеток растения, 

может быть первой мишенью для давления, и поэтому, задача расширяется до 

необходимости исследования реакции эндомембранной системы на давление, с 

оценкой толерантности клеток к фактору давления. 
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

2.1. Объекты исследования 

 

В качестве объектов исследования были использованы образцы, 

различающиеся наличием/отсутствием ключевых элементов гидродинамической 

системы и объемом газовой фазы. В качестве объектов с развитой сетью 

плазмодесм (ПД) и сравнительно высоким объемом газовой фазы (воздухоносным 

объемом межклетников) служили 4-7-дневные растения кукурузы (Z. mays L., 

сорта Анюта и Кубань), а также пшеницы (T. aestivum, сорта Казанская 560). 

Объектом, с относительно низким объемом газовой фазы, заведомо не имеющим 

плазмодесм (ПД), но имеющим клеточную стенку, были клетки водной суспензии 

водоросли C. vulgaris. Объектом, не имеющим клеточной стенки и ПД, были 

клетки водной суспензии водоросли D. maritima. (рис. 2.1.1, а, б), выращенные в 

среде Тамия (Tamiya et al., 1953). Перед ЯМР экспериментом суспензии 

центрифугировали в тонкостенном тефлоновом контейнере, осадок в контейнере 

помещали в ампулу высокого давления. 

 

Рис. 2.1.1. Фотографии микроводорослей Chlorella vulgaris (а) (средний 

размер клеток ≈ 3.5 мкм × 2.5 мкм) и Dunaliella maritima (б) (средний размер 

клеток ≈ 9 мкм × 7 мкм) (Loseva et al., 2007). 
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Для анализа влияния давления на ростовые процессы, интактные растения 

кукурузы в среде выращивания вместе с контейнером помещали в камеру 

высокого давления и подвергали воздействию давления в 2 МПа или 4 МПа в 

течение 5 часов. Контрольные образцы помещали в аналогичную камеру и 

оставляли при атмосферном давлении. Сразу после воздействия давлением и в 

последующем через каждые сутки производили измерение длины побега и корня 

растений. 

  

2.2. Техника создания давления 

 

Техника создания давления широко распространена и разнообразна в плане 

еѐ реализации (Steudle, 1993; Анисимов и др., 2012). Типы создаваемых давлений 

(гидростатическое, гидродинамическое, капиллярное и т.д.), а также их диапазон, 

в основном зависят от поставленных задач. Большая доля исследований с 

использованием техники создания давления принадлежит области биофизики и 

биохимии, а также пищевой промышленности (Paul et al., 2004; Ohashi et al., 

2007). Статическое давление создается сжатым до 15 МПа газом (воздухом) (рис. 

2.2.1). Воздух из баллона высокого давления через понижающий редуктор и 

электроклапан подается в пневмомагистраль. При срабатывании электроклапана 

давление воздуха из пневмомагистрали передается в измерительную ЯМР ампулу 

высокого давления. Для сброса давления используется второй электроклапан. При 

требовании мягкой атаки давления на образец и сброса давления, соответственно, 

в подающей и выходной части пневмомагистрали устанавливаются дроссельные 

вставки. Набор вставок, выполненных из трубок разного диаметра, обеспечивает 

различные скорости подъема и сброса давления на образце. Включение 

электроклапанов может быть как ручным, так и автоматическим, от 

синхроимпульсов ЯМР-релаксометра-диффузометра (рис. 2.2.1). 
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Определенного внимания заслуживает конструкция ампулы высокого 

давления. Для ЯМР исследований ампулы высокого давления изготавливаются, 

как правило, из молибденового стекла. Для высоких давлений от 10 МПа  

проблема устойчивости ампул к давлению обходится применением метода 

противодавлениях. В последнем случае приемо-передающий контур ЯМР датчика 

помещается в камеру из материала заведомо выдерживающего высокое давление. 

Использование метода противодавления усложняет конструкцию датчика ЯМР и 

целесообразно только для экспериментов с высокими давлениями. Что касается 

ампул из молибденового стекла, то, как показал опыт, применения, даже при 

сравнительно не высоких давлениях, порядка 2 – 4 МПа зачастую происходит 

разрыв ампулы во время эксперимента. Для применений при давлениях до 5 МПа 

оказалась достаточной ампула композиционного типа из фторопласта с корсетом 

из стекловолокнистых нитей, укрепленном эпоксидным компаундом. Для 

компенсации давления в аксиальном направлении ампулы использовали нити 

стекловолокна, уложенные вдоль образующей и огибающие дно ампулы. Сверху 

наматывается стекловолокнистая обмотка, сдерживающая радиальное давление. 

Сигнал от протонов затвердевшего компаунда релаксирует в микросекундном 

диапазоне и не мешает проведению экспериментов. Ампула подсоединяются к 

пневмосистеме через накидной резьбовой фланец. При необходимости для 

отделения объема ампулы от пневмосистемы и смягчения динамического удара 

воздуха при подаче давления, на торец ампулы может устанавливаться эластичная 

резиновая мембрана. Подводящий канал пневмосистемы представляет собой 

металлическую трубку внешним диаметром 3 мм, свернутую в спираль, что 

позволяет  без значительных  механических напряжений  помещать ампулу в 

датчик ЯМР-релаксометра-диффузометра. При изохорическом подъеме давления 

со скоростью до 1 МПа/с, зарегистрированное повышение температуры образца 

составляло около 2 
○
С. Практически во всех экспериментах давление изменялось 

со скоростью не более 0.02 - 0.05 МПа/с, что приводило к подъему температуры 

лишь на 0.5 - 0.7 
○
С. Термическое равновесие в образце, после изменения 
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давления, устанавливалось за время около 2 мин. Для гарантированного 

установления термического равновесия, на каждом значении давления образец 

выдерживали до начала ЯМР измерений не менее 5 минут (Анисимов и др., 2014). 

  

 

Рис. 2.2.1. Схема генератора статического давления, сопряженного с ЯМР 

диффузометром. 

 

2.3. Методы определения тепловыделения и дыхания
*
 

 

Для оценки уровня тепловыделения растений кукурузы в контроле и после 

действия внешнего гидростатического давления использовали микрокалориметр 

ампульного типа LKB 2277-201. Измерения проводили по методике, приведѐнной 

в работе Алябьева А. Ю. (Алябьев, 1996). Дыхание корней кукурузы определяли с 

применением аппарата Варбурга по методике, описанной в работе (Семихатова, 

Чулановская, 1965). 

                                                           
* Опыты выполнены совместно с сотрудниками лаб. Алябьевым А.Ю., Андреевой И.Н., 

Огородниковой Т.И. 



43 

 

 

2.4. Электронная и световая микроскопия
**

 

 

Для электронной микроскопии (ЭМ) использовали сегменты корня 7-

дневных проростков кукурузы. Апикальные фрагменты корня кукурузы длиной 7-

8 мм фиксировали 12 ч в 2.5%-ном растворе глутарового альдегида на 0.1 М 

фосфатном буфере (рН 7.2) и постфиксировали 2 ч в 1 %-ном OsO4 на том же 

буфере с добавлением сахарозы (34 мг/мл). Образцы дегидратировали в растворах 

возрастающей концентрации спирта (30-70%) и ацетона (70-100%) с 

последующим замещением ацетона окисью пропилена (45 мин). Сегменты корня 

пропитывали эпоксидной смолой Эпон-812 (Германия) и полимеризовали при 37, 

45 и 57 
о
С по 24 ч. Полутонкие и ультратонкие срезы получали на микротоме 

LKB-Ш (Швеция), контрастировали раствором уранилацетата и цитратом свинца 

(Абдрахимов и др., 2013). Препараты просматривали в оптическом микроскопе 

NU-2 (Германия) и в электронном микроскопе JEM-1200 ЕХ (Япония). Фиксация 

образцов проводилась как непосредственно в камере без сброса давления, так и 

после сброса давления до уровня атмосферного. Камера давления подсоединялась 

к газовой системе через спирально свернутую длинную трубку-пневмопровод, что 

давало возможность без механических напряжений переворачивать камеру с 

образцом, находящуюся под давлением. При этом фиксатор глутаровый альдегид 

заливал исследуемый образец. В качестве определения целостности 

цитоплазматической мембраны клеток после воздействия давлением 

использовали краситель Эванс синий (Baker, Mock, 1994). 

2.5. Основы ЯМР диффузометрии. Методика ЯМР измерений 

 

Ядерный магнитный резонанс является одним из  информативных, не 

разрушающих методов изучения трансляционной диффузии молекул жидкостей, а 

в биологических объектах – это, прежде всего, вода. 

                                                           
** Опыты выполнены совместно с с н.с. лаб. продукц. проц. растений КИББ КазНЦ РАН 

Абдрахимовым Ф.А. 
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Основы теоpии диффузионного зaтухaния спинового эхa были зaложены в 

клaссической paботе Тоppи 1953 годa (Torry, 1953). Применение метода 

градиентного ЯМР для исследования трансляционной динамики молекул 

основано на регистрации потери фазовой когерентности спинов, за счет их 

трансляционных перемещений в градиенте магнитного поля (Steiskal, Tanner, 

1965). Если неоднородность внешнего магнитного поля задана линейным по 

объѐму образца и постоянным во времени градиентом 

gox = ∂ Но/ ∂х     (2.1) 

и если молекула образца, находившаяся в момент времени t = 0 в поле Но(0), за 

время t проходит путь, проекция которого на ось Х равна х (t), тогда через 

указанное время она окажется в поле Но(t) = Но (0) + goxх(t). В этом случае частота 

прецессии магнитных моментов, относящихся к данному ядру, изменится на 

величину ∆ωо = γgox х(t). Тогда относительное изменение фазы ядерных спинов 

молекулы к моменту времени t = 2τ представляется в виде алгебраической суммы 

  (  )      0∫  ( )  
 

  
 ∫  ( )  

  

 
1    (2.2) 

В общем случае амплитуду сигнала эхо А(2τ,g), измеренную в присутствии 

постоянного градиента поля gоx, можно выразить через функцию распределения 

ядерных спинов Р(Ф) по относительным фазам Ф. 

    (    )      (    ) ∫  ( )       
 

  
   (2.3) 

где А (2τ, 0) – амплитуда сигнала эхо, измеренная в отсутствие градиента g (H0 – 

однородно). Функция распределения Р(Ф) должна быть однозначно связана с 

функцией распределения Р(х) ядерных спинов по смещениям х. В случае 

гауссового распределения Р(х) диффузных перемещений х 

   ( )    (      )        (           )      (2.4) 

где <х
2
> – средний квадрат смещения ядерных спинов, связанный с 

коэффициентом их самодиффузии Ds соотношением Эйнштейна 
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               .     (2.5) 

Отсюда: 

 ( )    (      )        (           ).  (2.6) 

Здесь <Ф
2
>─ средний квадрат фазы спинового ансамбля. После подстановки (2.6) 

в (2.3) и интегрирования получим 

  (    )      (    )     (       )     (2.7) 

Значение <Ф
2
> к моменту времени 2τ 

           
  
 ,∫  ( )   

 

 
∫  ( )  
  

 
-     (2.8) 

вычисляется из соотношения Эйнштейна. Окончательное выражение для 

амплитуды сигнала эхо при постоянной величине градиента магнитного поля g0  в 

последовательности Хана имеет вид 

  (    )      (    )     ( (   )    
     ).   (2.9) 

Множитель А (2τ,0) характеризует изменение амплитуды сигнала за счѐт спин-

спиновой релаксации и равен 

  (    )      ( )     (      )    (2.10) 

где А (0) ─ амплитуда сигнала ЯМР, измеренная сразу после 90º-го импульса. При 

фиксированных значениях γ и Ds, изменение амплитуды сигнала будет тем 

больше, чем больше будет значение   
    и, следовательно, чем больше эта 

величина, тем меньшие значения коэффициента самодиффузии можно измерить. 

Однако величина τ ограничена скоростью ядерной релаксации и должна быть < 

Т2, иначе амплитуда сигнала может оказаться слишком малой для измерения. При 

слишком больших значениях g0  нарушаются условия резонанса для всего образца. 

Вместе с тем, очевидно, что соблюдение этих условий важно только во время 

возбуждения образца радиочастотными импульсами и во время регистрации 

сигнала спинового эхо. В остальном диапазоне времен величину градиента 

магнитного поля можно делать достаточно большой. 
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 Метод ЯМР с импульсным градиентом магнитного поля предложили 

Стейскал и Таннер в 1965 году (Steiskal, Tanner, 1965). В этом методе в 

последовательности 90º - τ - 180º - τ - эхо градиент магнитного поля g включают 

лишь в течение небольшого промежутка времени между 90º и 180º-ми 

радиочастотными импульсами и между 180º-м импульсом и сигналом эхо. 

Относительное изменение фаз прецессирующих ядер в этом случае должно 

учитывать зависимость градиента g от времени: 

  (  )    ,∫  ( )  ( )  
 

 
 ∫  ( )  ( )  

  

 
-.   (2.11) 

В этой  последовательности g(t) состоит из постоянного градиента g0 и двух 

прямоугольных импульсов градиента g длительностью δ. 

Амплитуда сигнала спинового эхо приобретает вид 

  (    )      (    )    *     * (   )  
       ,  

     
    

     (       )         
       -       

  (         )  ++   (2.12) 

где Δ – интервал времени между импульсами градиента, t1 – интервал времени 

между 90º-м импульсом и первым импульсом градиента, а t2 – между 180º-м 

импульсом и вторым импульсом градиента. 

 В данной методике чѐтко фиксируется время td= Δ – 1/3 δ, в течение 

которого происходит диффузия. Действительно, после выключения 90º-го 

импульса и до включения импульса градиента магнитного поля почти не 

происходит потери фазовой когерентности спинами и вектор намагниченности 

практически не меняется. В течение времени действия импульса градиента вектор 

суммарной намагниченности расфазируется значительно больше, а после – вновь 

незначительно. После подачи  второго импульса градиента, создающего равное, 

но противоположное по знаку действие на спины, измеряемая амплитуда эхо 

будет тем меньше, чем больше необратимо расфазируется вектор 

намагниченности за счѐт процесса диффузии молекул в образце. В отсутствие 

диффузии амплитуда эхо вообще не будет меняться, а в присутствии диффузии еѐ 
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влияние на амплитуду эхо будет происходить лишь в промежуток времени между 

импульсами градиента, которое задаѐтся изначально. 

Если величина g0 много меньше g, то выражение для амплитуды 

стимулированного эха принимает вид:  

А (2τ, τ 1, g) = А (2τ, 0) ехр (-γ
2 
g

2
δ

2
tdDs), 

где  

А (2τ, τ1, 0) = (А (0)/2)ехр (-2τ/Т2-τ1/Т1).   (2.13) 

Коэффициент самодиффузии, в эксперименте с последовательностью 

стимулированного эхо, вычисляют из тангенса угла наклона огибающей  

отношения амплитуд при включенном и выключенном градиенте 

А(2τ,τ1,g)/А(2τ,τ1,0) при  варьировании  одного из трѐх параметров: g, td или δ. Как 

правило, регистрируется  диффузионное затухание А (g
2
) при фиксированных 

параметрах td и δ. В этом случае остаются фиксированными временные интервалы 

между радиочастотными импульсами. Тогда на протяжении всего эксперимента 

будет постоянным вклад релаксационного затухания эха А (2τ,τ1,0), что может 

оказаться очень важным, когда простое соотношение (2.13) не выполняется. 

 Важным требованием к импульсам градиента магнитного поля, 

определяющее формирование сигнала спинового эхо является их идентичность. 

Из (2.12) следует, что значение Ф = 0, которое удовлетворяет условию максимума 

сигнала спинового эхо в двухимпульсной методике, будет выполнено при t = 2τ, 

если 

∫   ( )   
 

 
 ∫   ( )   

  

 
.    (2.14) 

В противном случае равенство Ф = 0 выполнится в отличный от 2τ момент 

времени 2τ + Δt, когда 

∫ (  ( )    )   
 

 
 ∫ (  ( )    )   

  

 
    (2.15) 

Отсюда выражение для смещения эхо во времени: 
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     ,∫   ( )  
 

 
 ∫   ( )  

     

 
-   .   (2.16) 

Очевидно, что при невыполнении (2.14) и g0 = 0 из (2.16) невозможно наблюдать 

сигнал спинового эха вообще. Это означает, что постоянный градиент магнитного 

поля стабилизирует положение сигнала эха вблизи 2τ, так как равенство (2.12) в 

реальном эксперименте идеально выполняться не может. 

Применительно к гетерогенным системам особенно к биологическим 

системам, анализ диффузии является сложной задачей. Для того чтобы обойти 

трудности полного количественного описания диффузионного поведения, в ряде 

случаев используется формализм эффективных коэффициентов диффузии, 

позволяющий абстрагироваться от полного анализа деталей диффузионного 

поведения намагниченности и сосредоточиться только на деталях, существенных 

для конкретно решаемой задачи. С учетом конечной точности регистрации 

сигналов намагниченности, для количественного описания диффузионного 

затухания в этом подходе, как правило, используется сумма экспоненциальных 

функций. 

2.6. Методы оценки проницаемости мембран 

 

Биологические мембраны являются барьерно-регуляторными структурами 

на пути движения воды и водных растворов, и оценка их проницаемости является 

важной экспериментальной задачей. В простейшем случае поток молекул воды 

через единичную поверхность мембраны, вызванный разностью концентраций (С1 

– С2), выражается следующим уравнением 

   
 (     )

 
     (2.17) 

где λ - толщина мембраны, D – коэффициент диффузии, характеризующий 

подвижность молекул воды в мембране. 

Проницаемость мембраны p можно определить как 
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, (Stein, 1986).     (2.18) 

Тогда уравнение (2.17) принимает вид  

    (     ).      (2.19) 

Также проницаемость можно определить как объем жидкости, прошедший 

через мембрану единичной площади за единицу времени, тогда  

  
 

   
 

 

 
.
 

 
/
  

      (2.20) 

где V можно представить как объѐм поры, S - площадь поверхности поры и τ 

среднее время пребывания молекулы в поре (Сибгатуллин, 2010). 

Для определения времени жизни молекулы в поре можно использовать методику, 

изложенную в работе (Conlon, 1972), которая заключается в том, что времена 

релаксации вакуолярной жидкости достаточно велики и близки к времени 

релаксации чистой воды. Внедрением парамагнитных частиц во внеклеточное 

пространство (например, парамагнитный комплекс GdDТPA) можно значительно 

уменьшить времена релаксации межклеточной воды. Тогда полученное 

экспериментально время релаксации вакуолярной жидкости     будет 

определяться скоростью обмена с межклеточной жидкостью через мембраны и 

связано со временем релаксации чистой вакуолярной жидкости    соотношением: 

 

   
 

 

  
 

 

 
     (2.21) 

где τ – среднее время нахождения (время жизни) молекулы воды в вакуоли 

(Сибгатуллин, 2010). 

Это соотношение выполняется при медленном обмене (Winkler, Michel, 

1985) когда времена жизни в фазе больше времен релаксации. Зная радиус и 

форму клеток образца можно найти соотношение S/V. К примеру, если в качестве 

формы клеток выбрать сферическую, то в этом случае выполняется равенство: 
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      (2.22) 

где R – радиус сферы. 

Таким образом, зная среднее время нахождения молекул воды в вакуоли и 

соотношение S/V по формуле (2.20) можно вычислить проницаемость мембраны. 

С помощью этой методики были получены значения проницаемости в различных 

объектах растительного (Stout et al., 1978; Snaar, Van As, 1992) и животного 

происхождения (Conlon, 1972).  

Для вычисления проницаемости плазмалеммы клеток корней кукурузы, в 

данной работе был использован релаксационный метод ЯМР, основанный на 

точном решении обратной задачи обмена (Балла, 1985). Как известно, обмен 

между двумя компартментами молекул, различающимися временами релаксации, 

приводит к укорочению измеряемых времен релаксации каждой фазы (Балла,, 

1985). Величина укорочения, среди прочих причин, зависит от скорости обмена. 

Растительные ткани, как правило, характеризуются двухкомпонентной протонной 

магнитной релаксацией (Stout, et al., 1978). Причѐм двухкомпонентный характер 

наблюдается в спадах как продольной, так и поперечной намагниченности. В 

наиболее благоприятной ситуации компоненты релаксации могут быть отнесены 

соответственно к внеклеточной и внутриклеточной воде. Однако, во многих 

случаях, фазы вне- и внутриклеточной воды гетерогенны по временам релаксации 

и перепутаны по локализации в ткани. Например, внеклеточные области могут 

содержать объемы воды с временами релаксации близкими к таковой для 

вакуоли. К счастью, доступность внеклеточного пространства для внедрения 

парамагнетика, упрощает задачу с разделением по релаксации. Внедрение во 

внеклеточное пространство парамагнитных ионов высокой релаксационной 

эффективности, не проникающих через плазмалемму в клетки, позволяет резко 

укоротить времена релаксации внеклеточной воды, в то время как 

внутриклеточная вода укорачивается от своего начального стартового уровня в 
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значительно меньшей степени и только процессом обмена. При быстром обмене 

молекулами внутри фаз внеклеточной и внутриклеточной воды и при медленном 

или промежуточном водном обмене между фазами, релаксационные затухания 

намагниченности, в варианте с парамагнитным допингом, представляют собой 

двухкомпонентные кривые, где быстро затухающая компонента относится к 

внеклеточной воде, а медленно затухающая - к внутриклеточной воде. 

При наличии обмена между фазами измеряемые времена релаксации и доли 

компонент являются кажущимися, искаженными обменом. В работе Циммермана-

Бриттена приводится теоретическое описание влияния обмена на параметры 

релаксации (Zimmerman, Brittin, 1957), которые особенно наглядно применимы к 

двухфазной системе. При наличии двух, обменивающихся между собой состояний 

(а) и (b), наблюдаемые в эксперименте кажущиеся релаксационные параметры, 

характеризующие эти состояния (помеченные штрихом), связаны с истинными 

релаксационными параметрами выражениями (2.23) – (2.26): 
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         .     (2.26) 

Эти выражения могут быть использованы для решения обратной задачи, а 

именно определения истинных (не возмущѐнных обменом) параметров,   , 

          через экспериментально наблюдаемые, а также нахождения 

параметров,       характеризующих обменные процессы. Поскольку число 

неизвестных в уравнениях (2.23) - (2.26) превосходит число уравнений, задача 
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зачастую решается в соответствующих приближениях:             
  

  
 

   . 

В работе (Балла, 1985), было обращено внимание на тот факт, что уравнения 

(2.23) – (2.26) справедливы как для спин-решѐточной, так и для спин-спиновой 

релаксации (Woessner, 1961) и тогда, используя условие детального равновесия 

  

  
 

  

  
, можно получить восемь независимых уравнений для восьми искомых 

параметров (Балла,, 1985): 
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где     
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Из уравнений (2.27) – (2.29) с учѐтом (2.30) и (2.34) неизвестные 
 

   
 

 

   
 

 

  
 
 

  
 могут быть выражены через   : 
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    (2.35) 

 

  
            (     )√

  

    
 ,   (2.36) 

где    √        ,           . 

В итоге, обратная задача решается точно в общем виде (Балла, 1985). 

Выражения (2.35) – (2.36) могут быть использованы для расчѐтов во всех случаях, 

когда магнитная релаксация системы, как по   , так и по   , имеет 

двухкомпонентный характер, за исключением случая когда одновременно 

        и        , но данная ситуация в биологических объектах, как правило, 

не имеет места быть. Наконец в том случае, когда оба или один из спадов 

продольной и поперечной намагниченностей имеют одноэкспоненциальнй 

характер, для определения времѐн обмена может быть, опять-таки, использован 

метод «парамагнитного допинга». 

Вычисление суммарной водной проницаемости p клеток корней кукурузы 

производили с помощью диффузионной методики ЯМР. В работе (Powles et al., 

1992) приведѐн, достаточно простой анализ длинновременного режима диффузии, 

основанный на применении параметров проницаемости p пористой системы и 

среднего размера пор d, и получено точное аналитическое уравнение для системы 

"тонких" полупроницаемых барьеров, которое в пределе больших времен 

диффузии дает уравнение аналогичное предложенному ранее в работе (Crick, 

1970): 

 

  
 

 

  
 

 

   
     (2.37) 

где   ,    - коэффициенты самодиффузии молекул жидкости в пределах 

бесконечно больших и бесконечно малых времѐн диффузии соответственно. 
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Данная методика анализа диффузионного поведения, является более 

предпочтительной для оценки водной проницаемости клеток, поскольку 

позволяет параллельно определять и использовать в вычислениях соотношение 

площади поверхности клеток к объему клеток. Используя метод, предложенный в 

работе (Valiullin, Skirda, 2001), был определѐн характеристический размер 

ограничений. В диффузионном методе определения проницаемости клеточная 

ткань не испытывает внешних воздействий, например, добавление парамагнитных 

частиц (Conlon, 1972), и сохраняет свои свойства неизменными. При этом 

ограничения на форму клеток не являются существенными. 

 

2.7. Характеристики ЯМР-диффузометра 

 

В данной работе для контроля межклеточного транспорта воды в растениях 

была использована техника спинового эха с импульсным градиентом магнитного 

поля – ЯМР-диффузометр (Анисимов, Раткович, 1992). ЯМР-диффузометр 

работал на резонансной частоте на протонах 19.1 МГц, с применением процедуры 

накопления сигнала и фазового циклирования. В экспериментах использовали два 

типа магнитных систем: электромагнит с напряженностью рабочего поля в 4.5 кГс  

при максимально достижимом поле 21.14 кГс в зазоре 30мм  и постоянный  

магнит с полем 4.5 кГс в зазоре 26 мм. Датчик ЯМР c приемопередающим 

контуром последовательного резонанса (Кларк, 1973) на ампулы диаметром до 12 

мм. Приемник с динамическим диапазоном до 60 дб, с предусилителем 

чувствительностью лучше 1 мкв при отношении сигнал/шум >= 2. Программатор-

синтезатор р/ч импульсов цифрового типа с прямой генерацией р/ч импульсов с 

фазой задаваемой с компьютера Детектор квадратурный с выходом на  

амплитудно-цифровой преобразователь. Регистрация амплитуды сигналов эха 

многостробовая. Программатор импульсных последовательностей произвольный, 

позволяющий  реализовать широкий ряд импульсных последовательностей для 
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измерения времен релаксации и коэффициентов диффузии. Усилитель мощности 

р/ч импульсов широкополосный. Импульсный  градиент магнитного поля 

величиной до 5 Тл/м в радиальном и аксиальном направлениях  формируется 

генератором  стабильных импульсов тока с относительной нестабильностью 

менее 10
-6

.Градиентные катушки квадрупольного типа (Уэбстер, 1974) для 

создания градиента dHz/dzв радиальном направлении  ампулы с образцом и  

модифицированные катушки Андерсона (Anderson, 1961) для создания градиента 

dHz /dy в аксиальном направлении ампулы. Система термостатирования 

исследуемого образца в  диапазоне от +5 до + 50 
0
С для диффузометра на 

электромагните жидкостная, для диффузометра на постоянном магните газовая от 

-50 до +50 
0
С с обратно/встречным, для сведения к минимуму продольных 

температурных градиентов, обдувом образца. Набор импульсных 

последовательностей включает классическую  2-х импульсную одношаговую и 

бегущую последовательность Хана (Hahn, 1950), последовательность измерения 

Т1 инверсия – восстановление (180
0 

- 90
0
) (Леше, 1963), трехимпульсную 

последовательность стимулированного эха (90
0
– 90

0
– 90

0
), последовательность 

Кара-Парселла-Мейбума-Джилла (Meiboom, Gill, 1958), последовательность 

измерения Т1  за одно прохождение. 

В диффузионных измерениях использовали трѐхимпульсную 

последовательность стимулированного эха (Steiskal, Tanner, 1965) при амплитуде 

импульсов градиентного поля до 5 Тл/м, и длительности до 2 мс (рис. 2.7.1). 

Регистрировали относительную амплитуду сигнала спин-эха – фактор R в 

зависимости от длительности – δ и амплитуды – g импульсов градиента при 

изменении интервала ∆ между ними как параметра. Для количественной оценки 

диффузионного переноса воды использовали формализм эффективных 

коэффициентов диффузии, измеренных при максимально возможных значениях 

времен наблюдения за диффузией (Anisimov, 2004). 
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Рис. 2.7.1. Трехимпульсная последовательность стимулированного эхо с 

импульсным градиентом (Steiskal, Tanner, 1965). 

Средний эффективный коэффициент диффузии определяли по декременту 

затухания ДЗ при g → 0, т.е. по наклону начального участка ДЗ 

экстраполируемого экспонентой (Valiullin, Skirda, 2001): 

R= exp(-γ
2
 δ

2
 g

2
 td Deff)  

где γ – гиромагнитное отношение для протонов, δ – длительность 

импульсов градиента, g – амплитуда импульсов градиента, td=∆-δ/3 время 

диффузии, Deff – средний эффективный коэффициент диффузии. Увеличение угла 

наклона ДЗ качественно свидетельствует о росте уровня межклеточного переноса 

воды (Анисимов и др., 2014). 

Для выделения из общего межклеточного транспорта воды компоненты 

переноса по симпласту использовали метод парамагнитного допинга (Анисимов и 

др., 1983). Эффект достигался внедрением во внеклеточное пространство 

парамагнитного комплекса GdDТPA (соль диэтилентриаминпентауксусной 

кислоты, 0.025 М), проникающего во внеклеточное пространство, но не 

проникающего в клетки. Для ускорения внедрения использовали вакуумную 

инфильтрацию. В предварительных экспериментах установлено, что собственно 

вакуумная инфильтрация не влияет на динамику спада ДЗ (Анисимов и др., 2014). 
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2.8. Статистическая обработка 

 

Серийный образец для ЯМР исследований приготавливали из 35-40 

сегментов корней всасывающей зоны, длиной порядка 15 мм, что позволяло 

достичь должного усреднения биологической вариации параметров корней. Для 

сведения к минимуму разброса данных из-за шумов аппаратуры во всех 

измерениях использовали не менее чем десятикратное накопление сигналов 

намагниченности с 4-х шаговым фазовым циклированием р/ч импульсов и 

опорного р/ч напряжения на фазовый детектор. Количественное вычисление Deff 

проводили по начальному спаду намагниченности, в условиях, когда уровень 

отношения сигнал/шум был более 100 (Анисимов и др., 2014). Все опыты 

проводили не менее чем в 3-х биологических повторностях, при температуре 23 

○
С. Для статистической обработки данных использовали программу Origin 8.5. На 

рисунках данные приведены в виде среднеарифметических значений и их 

стандартных отклонений. 

  



58 

 

 

ГЛАВА 3. РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

3.1 Влияние давления на рост растений кукурузы и структурную 

организацию клеток корней кукурузы 

3.1.1. Влияние давления на рост растений кукурузы 

Воздействие на растения кукурузы внешним давлением в 2 МПа в течение 5 

часов не вызывало достоверных изменений в скорости роста, в то время как 

действие давления в 4 МПа в течение такого же времени экспозиции приводило к 

торможению роста как наземной так и подземной частей растений. 

Непосредственно через 5 ч после нахождения в барокамере средняя длина корня и 

побега в пределах ошибки измерений не отличалась от таковых для контрольных 

растений (рис. 3.1.1, а). На четвертые сутки после 5-ти часового выдерживания 

под давлением 4 МПа длина надземной и подземной частей растений составляла 

соответственно 76% и 68% от контроля, т.е. была существенно ниже контрольных 

значений (рис. 3.1.1, а. б). 

 

Рис. 3.1.1. Эффект 5-часового воздействия внешнего гидростатического 

давления на рост проростков кукурузы, а) – сразу после воздействия, б) – через 4 

суток после воздействия. 

При воздействии давлением скорость роста корней кукурузы снижалась с 

2.6 см/сут до 0.4 см/сут и полностью восстанавливалась до контрольных значений 

а б 



59 

 

 

на следующие сутки после 5-ти часового воздействия (рис. 3.1.2). В совокупности, 

полученные данные, свидетельствуют о чувствительности процесса роста 

растяжением к гипербарии. 

 

Рис. 3.1.2. Влияние внешнего давления на скорость роста корней 

проростков кукурузы. Скорость роста после воздействия снижалась с 2.6 см/сут 

до 0.4 см/сут и полностью восстанавливалась до контрольных значений на 

следующие сут после прекращения воздействия. 

Ингибирование роста растений в условиях гипербарии, очевидно, должно 

сопровождаться также и изменениями других физиологических параметров 

растения, как основных показателей жизнеспособности. В связи с этим, были 

проведены эксперименты по регистрации параметров дыхания и тепловыделения 

растений под воздействием внешнего гидростатического давления. Измерения 

параметров дыхания под давлением 4 МПа показали, что уровень дыхания имеет 

тенденцию к снижению с сохранением временной динамики, по крайней мере, в 

течение 3 часов и зависит от времени воздействия на образец повышенного 

давления. Так, 15 минутное воздействие снижает уровень дыхания примерно на 



60 

 

 

10% (рис. 3.1.3, а), в то время как воздействие в течение 60 минут ведѐт к 

снижению приблизительно на 40% (рис. 3.1.3, б). Способность к тепловыделению 

под давлением падала в среднем на 30% по сравнению с контролем (рис. 3.1.4). 

 

Рис. 3.1.3. Уровень дыхания клеток корней кукурузы в контроле и после 

воздействия давлением 4 МПа в течение 15 мин (а) и в течение 60 минут (б). 

 

Рис. 3.1.4. Отношение уровня тепловыделения клеток корней кукурузы, 

после воздействия давлением 4 МПа в течение 60 мин, к контрольному уровню 

тепловыделения. 
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Таким образом, повышение гидростатического давления ведет к 

торможению роста растений (рис. 3.1.1, а, б; рис. 3.1.2). По некоторым данным, 

ингибирование роста может происходить в ответ на повышение осмотического 

давления (Bartels, Sunkar, 2005; Munns, 2011), при этом рост побега, в отличие от 

корней, оказывается более чувствительным к осмотическому стрессу (Bartels, 

Sunkar, 2005). В наших опытах наблюдается пропорциональное снижение 

скорости роста, как корня, так и побега (рис. 3.1.1, а, б), причем при значениях 

давлениях на порядок ниже величины давления, при которых наблюдается 

прекращение деления клеток у эукариот (Iwahashi et al., 2005). Поэтому, причиной 

торможения роста корней, по всей вероятности, является ингибирование роста 

растяжением. 

 

3.1.2. Влияние давления на структурную организацию эндомембранной 

системы клеток корней кукурузы 

 

Ограниченное количество данных по влиянию давления физиологического 

диапазона на внутриклеточные структуры (отсутствие панорамы данных влияния 

давления на растительные клетки), привело к необходимости первоочередного 

исследования влияния давления на эндомембранную систему клеток, как первую 

мишень на пути давления. С помощью методов световой и электронной 

микроскопии исследовались сегменты проростков корней кукурузы в норме и под 

давлением в 2 и 4 МПа. Выбор величины давления обусловлен диапазоном 

физиологических давлений характерных для растительных клеток и перспективой 

наблюдения контрастных эффектов с ростом давления до 4 МПа. На рис. 3.1.5 

приведены данные световой микроскопии поперечного сечения корня кукурузы 

из зоны всасывания в контроле, после действия давления (2 МПа в течение 30 

мин), после действия давления (4 МПа в течение 30 мин) и после сброса давления 

до атмосферного. 
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  Рис. 3.1.5. Фотографии поперечного сечения всасывающей зоны сегментов 

корня кукурузы, полученные методом световой микроскопии: а – контроль, б – 

под давлением 2 МПа, в – под давлением 4 МПа, г – после сброса давления с 4 

МПа до атмосферного. 

Поскольку вода, в отличие от газов, при использованных величинах 

давления не сжимается, происходящие изменения в размере корня, а точнее его 

уменьшение в диаметре, можно связать со сжатием объема межклеточных 

воздухоносных полостей (рис. 3.1.5, б, в). После сброса давления размер корня 
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остается уменьшенным, из-за остаточной деформации первоначальной упаковки 

клеток (3.1.5, г). 

По данным электронной микроскопии, клетки контрольных растений в 

конце зоны растяжения (5 мм от кончика корня) имели крупную центральную 

вакуоль, ядро дисковидной формы и тонкий пристенный слой цитоплазмы (рис. 

3.1.6, а, б) (Абдрахимов и др., 2013). Их плазмалемма была умеренно волнистой и 

плотно прилегала к клеточной стенке (рис. 3.1.6, б, в). Гиалоплазма имела 

среднюю электронную плотность и содержала завитки полисом (рис. 3.1.6, в, г) 

(Абдрахимов и др., 2013). Округлые ортодоксальные митохондрии, короткие 

цистерны ЭС и диктиосомы были диффузно и равномерно распределены по 

объему цитозоля (рис. 3.1.6, б-г). Число челночных везикул у цистерн диктиосом 

немногочисленно. Тонопласт клеток коры часто осмиофилен и адкрустирован 

электронно-плотным веществом. Аналогичное вещество в виде хлопьев и гранул 

выявлялось и в полости центральной вакуоли (рис. 3.1.6, б, г) (Абдрахимов и др., 

2013). 

В условиях внешнего давлении 2 МПа (30 мин) наблюдали округление ядер 

(рис. 3.1.7, а), кластеризацию элементов ЭС с образованием участков 

эргастоплазмы (рис. 3.1.7, б, д). Набухание полости сети было незначительным. 

Одновременно выявлялось просветление матрикса митохондрий (рис. 3.1.7, в) и 

распад полисом на моносомы (рис. 3.1.7, г, д) (Абдрахимов и др., 2013). 

Увеличение электронной плотности цитозоля сопровождалось ростом в 

цитоплазме числа мелких провакуолей (рис. 3.1.7, а). Редукция электронной 

плотности мембраны тонопласта сопровождалась уменьшением в вакуолях 

количества осмиофильных включений (рис. 3.1.7, а, в, д) (Абдрахимов и др., 2013). 

При давлении 4 МПа характер структурных изменений в цитозоле, диктиосомах, 

митохондриях (рис. 3.1.8, а-в) в целом был аналогичен альтерациям, выявленным 

при давлении 2 МПа (рис. 3.1.7, а-д) (Абдрахимов и др., 2013). Удвоение величины 

давления индуцировало возникновение альтераций в тонопласте (рис. 3.1.8, в, 
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стрелки). На электроннограммах они выявлялись как области перфораций, что 

могло указывать на нарушение целостности мембраны центральной вакуоли (рис. 

3.1.8, в) (Абдрахимов и др., 2013). 

 

Рис. 3.1.6. Ультраструктура клеток коры из зоны растяжения корней 

контрольных растений, зафиксированных при атмосферном давлении. Ядро 

дисковидной формы (а) расположено в тонком пристенном слое цитоплазмы (б). 

Гиалоплазма средней электронной плотности, содержит многочисленные 

полисомы (в, г). Элементы ЭС – цистерны и диктиосомы аппарата Гольджи – 

распределены равномерно по объему цитозоля (в, г). (В - вакуоль, КС – клеточная 

стенка, М – митохондрия, КГ – комплекс Гольджи, ЭС – эндоплазматическая сеть, 

Я - ядро). 

 

М 
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Рис. 3.1.7. Ультраструктура клеток коры из зоны растяжения корней 

кукурузы, зафиксированных при внешнем давлении 2 МПа (30 мин). Округление 

ядер (а) сопровождалось агрегацией цистерн ЭС (б), просветлением матрикса 

митохондрий (в), распадом полисом и скоплением транспортных везикул (г, д). 
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Рис. 3.1.8. Влияние внешнего давления 4 МПа (30 мин) на ультраструктуру 

клеток коры из зоны растяжения корней кукурузы, зафиксированных при 

давлении 4 МПа. Агрегация ЭС, диктиосом, транспортных везикул (а, в) и 

просветление матрикса митохондрий (б) сопровождается нарушениями 

целостности тонопласта (г). 

Резкое снижение гидростатического давления до атмосферного приводило к 

увеличению повреждений тонопласта (рис. 3.1.9, а, б, стрелки). При этом характер 

других изменений (агрегация сети и диктиосом с везикулами, просветление 

митохондрий), выявленных при фиксации образцов в условиях повышенного 

давления, существенно не изменялся (рис. 3.1.9, в, г) (Абдрахимов и др., 2013). 
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Рис. 3.1.9. Ультраструктура клеток коры из зоны растяжения корней 

кукурузы при быстром сбросе внешнего давления до атмосферной величины. 

Образцы зафиксированы при атмосферном давлении: а, в - сброс давления с 2 

МПа до атмосферного; б, г – сброс давления с 4 МПа до атмосферного. 
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При анализе ультраструктуры клеток опытных растений, из зоны 

растяжения корня, были выявлены существенные изменения клеточной 

организации (рис. 3.1.6 – рис. 3.1.9). В клетках происходило уменьшение 

содержания полисом в цитозоле, кластеризации элементов эндоплазматической 

сети и диктиосом аппарата Гольджи (рис. 3.1.7, б, г; рис. 3.1.8, а - в). В 

периферической части диктиосом отмечалось накопление транспортных везикул, 

содержащих электронноплотное вещество (рис. 3.1.7, г). По совокупности 

выявленных структурных альтераций и морфологических изменений хондриома 

(рис. 3.1.7, в; рис. 3.1.8, б), можно сделать предположение о торможении 

метаболических процессов, включая биосинтез белков и трафик в мембранной 

системе, что достаточно хорошо коррелирует с ингибированием роста растений 

кукурузы (рис. 3.2.1, а, б; рис. 3.2.2). Сохранение обнаруженных альтераций (рис. 

3.1.7; рис. 3.1.8) при декомпрессии (рис. 3.1.9), говорит о прямом влиянии 

внешнего давления на ультраструктуру растительной клетки. Декомпрессия 

увеличивала частоту нарушений мембраны тонопласта, но не влияла на общий 

характер изменений (Абдрахимов и др., 2013). 

Наибольший интерес вызывает эффект влияния давления на 

эндомембранную систему клеток живых организмов, так как эндомембранная 

сеть, будучи замкнутой системой, должна иметь максимальную 

чувствительностью к изменению внешнего давления (Гамалей, 2004). В наших 

опытах эта чувствительность выражается, прежде всего, в кластеризации цистерн 

эндоплазматической сети. Под действием давления, цистерны сети формировали 

агрегаты, часто с более или менее хаотично расположенными цистернами (рис. 

3.1.7, б, д; рис. 3.1.8, а, в) (Абдрахимов и др., 2013). 

Обычно, цистерны эндоплазматического ретикулума колокализованы с 

элементами актинового цитоскелета и в форме гексагональной сети равномерно 

распределены в клеточном объеме (Snapp et al., 2003; Sparkes, 2011). При 

исследовании ультратонких срезов, такая сеть выявляется в виде диффузно 
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расположенных в объеме клетки уплощенных цистерн (рис. 3.1.6, в, г) 

(Абдрахимов и др., 2013). 

Показано, что у растений актомиозиновая система играет основную роль в 

организации и динамике элементов эндомембранной системы и трафике ее 

производных – транспортных везикул (Sparkes, 2011). Факт кластеризации сети 

(рис. 3.1.7, б; рис. 3.1.8, а ), диктиосом аппарата Гольджи (рис. 3.1.7, г; рис. 3.1.8, 

в) и транспортных везикул (рис. 3.1.8, в) может указывать на чувствительность 

актино-миозинового комплекса к изменениям давления (Абдрахимов, и др., 2013). 

Подобная чувствительность показана в работе (Kawarai, 2006), но при давлениях 

на порядок выше тех, что были использованы нами. Обычно, кластеризация 

элементов ЭС, с образованием участков эргастоплазмы, характерна для 

секретирующих клеток растений и животных (Snapp et al., 2003). В таких клетках 

формирование кластеров ЭС находится под контролем самой клетки, а кластеры 

представляют собой плотно упакованные, уплощенные цистерны. Выявленная в 

наших опытах агрегация элементов ЭС, носила скорее хаотичный и 

неуправляемый характер. 

Известно, что эндоплазматическая сеть как органелла, отвечает за ряд 

важных физиологических процессов, включая синтез, фолдинг и 

посттрансляционную модификацию большинства мембранных и секреторных 

белков (Samali et al., 2010). Реакция стресса эндоплазматической сети, в общем 

случае, формируется, когда физиологические или внешние условия оказывают 

влияние на процессы белкового фолдинга, что приводит к накоплению в полости 

ЭС незрелых или неправильно собранных белков (Fulda et al., 2010). Такая 

реакция характеризуется активацией трех стресс рецепторов в ЭС: PKR-подобной 

ER киназы ЭС (PERK), активирующего транскрипционного фактора 6 (ATF6) и 

инозитол зависимого фермента 1 (Ire1) которые в свою очередь, вовлечены в 

реакцию клетки на unfolded protein (UPR) (Абдрахимов и др., 2013). Совместно 

три ветви ответа блокируют трансляцию, увеличивают экспрессию шаперонов и 

усиливают ЭС-зависимые пути деградации полипептидов. Если мощность 
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реакции UPR недостаточна для детоксикации секретируемых продуктов, 

запускается ЭС индуцируемая гибель клеток (Абдрахимов и др., 2013). В 

настоящее время, молекулярная сигнатура для развития реакции UPR в клетках 

растений до конца не расшифрована. Существуют данные, что активация bZIP17 

аналога ATF6 может происходить при солевом стрессе (Liua, Howell, 2010). 

В 2012 г в работе (Varadarajan et al., 2012) описан процесс быстрой и 

обратимой реорганизации ЭС, предшествующий формированию стрессовых 

реакций в клетках и представляющий собой специфическое ремоделирование 

системы мембран сети (ER membrane remodeling (EMR)). Этот процесс 

характеризуется кластеризацией ЭС в большие и компактные агрегаты, которые 

по своей морфологии напоминают агрегаты цистерн ЭС, выявленные нами в 

условиях избыточного давления (гипербарии) (рис. 3.1.7, б; рис. 3.1.8, а). По 

мнению авторов, этот ответ сети эволюционно консервативен, сопровождается 

прекращением трансляции и секреции, но, в отличии от хорошо известной 

реакции стресса ЭС (UPR), полностью обратим (Varadarajan et al., 2012). 

Наблюдаемые нами морфологические изменения клеток корня, прекращение его 

роста и обратимость функциональных характеристик при декомпрессии более 

соответствуют реакции сети описанной в работе (Varadarajan et al., 2012), чем 

«классической» реакции стресса ЭС (Fulda et al., 2010; Абдрахимов и др., 2013). 

Одной из причин появления перфораций в тонопласте может быть замедление 

трафика мембранного материала в растущую вакуоль, в результате которого 

прекращается рост клеток растяжением. Целостность тонопласта, и, 

следовательно, способность клетки генерировать трансмембранный потенциал 

ионов водорода, необходимый для вторичного транспорта осмотиков, являются 

критичными для ростовых процессов в зоне растяжения (Абдрахимов и др., 2013). 

Таким образом, воздействие внешним гидростатическим давлением до 2-4 

МПа, приводит к значительным структурным изменениям в эндомембранной 

системе клеток, проявляющимся в виде альтераций органелл, участвующих в 

мембранном трафике, нарушении целостности тонопласта (при 4 МПа). Наряду с 
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перечисленными изменениями в ультраструктуре, под воздействием давления 

происходит снижение физиологических параметров клеток растений, таких как 

дыхание и тепловыделение, что говорит о замедлении клеточного метаболизма и, 

по всей вероятности, является причиной ингибирования роста клеток. 

  

3.2. Влияние внешнего давления на водный перенос в растениях. Фактор 

газового компонента 

 

В исследовании транспорта воды под внешним давлением, необходимо 

учитывать наличие в исследуемых объектах газового компонента. В наземных 

растениях газовая компонента представлена воздухом межклетников и 

эндогенными газами. Исследования связи газового компонента с межклеточным 

переносом воды в растительных объектах представляют, в принципе, 

самостоятельную задачу, однако связи газовой компоненты  растительных тканей 

с межклеточным водным переносом практически не анализируются и на это есть 

свои причины. Во-первых, растения обитают при сравнительно постоянной 

величине давления. Во-вторых, газовая компонента по своей объѐмной доле мала 

и, по сути дела, представлена в наземных растениях в большей мере в виде 

воздуха, заполняющего межклетники, и сравнительно небольшой эндогенной 

компонентой в виде кислорода и углекислого газа. В-третьих, связь газовой 

компоненты с водным переносом довольно сложно изучать экспериментально, а 

еѐ влияние при постоянстве давления внешней среды, по умолчанию, считается 

малым, не требующим учета. Другое дело, когда давление внешней среды 

изменяется в довольно значительных пределах. В этом случае, очевидными 

эффектами становятся добавочное растворение в воде газов, согласно закону 

Генри, и изменение температуры газовой фазы согласно принципу Ле-Шателье 

(Глинка, 1985) или закону Шарля (Фримантл, 1998). В связи с этим, 

представляется необходимым проанализировать возможные изменения 
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параметров водного переноса, при воздействии давления на ткани наземных 

растений, обладающие относительно значимой газовой компонентой (корни 

кукурузы), и на водные объекты, которые априори не имеют воздухоносных 

межклетников (суспензия клеток хлореллы и дуналиеллы). 

 

3.2.1. Сравнительный анализ особенностей влияния внешнего давления до 4 

МПа на магнитную релаксацию воды клеток корня кукурузы и суспензии 

клеток хлореллы 

Как оказалось, воздействие внешним давлением на клетки корней кукурузы, 

приводит к укорочению времѐн спин-спиновой релаксации воды с 

восстановлением к начальному уровню после снятия давления (рис. 3.2.1). Более 

того, релаксационные затухания (РЗ) в образце, находящемся под постоянным 

давлением, проявляют динамику к ускорению релаксации с течением времени 

выдерживания под давлением (рис. 3.2.2). 

 

Рис. 3.2.1. Зависимость времени спин-спиновой релаксации Т2 вакуолярного 

компонента воды от величины приложенного давления и после сброса давления 

до атмосферного. 



73 

 

 

 

Рис. 3.2.2. Релаксационные спады сигналов спинового эха от воды клеток 

корня кукурузы, измеренные в контроле, под давлением 2.5 МПа и при выдержке 

в течение 15, 45 и 120 минут под давлением. 

Сброс давления во всех случаях приводит к быстрому восстановлению 

времен релаксации до уровня порядка 90% от начального (контрольного) (рис. 

3.2.1). В отличие от корня кукурузы, в клетках хлореллы давление не приводит к 

заметному укорочению времен спин-спиновой релаксации воды (рис. 3.2.3). 

Подозрения на чувствительность к давлению сигнала от внеклеточной воды не 

оправдались, поскольку и после ускорения релаксации внеклеточной 

суспензионной среды парамагнитным допингом, чувствительность к давлению не 

проявилась (рис. 3.2.3). 

На рис. 3.2.4 приведены релаксационные затухания для воды суспензии 

клеток хлореллы в норме и в условиях искусственно увеличенной аминазином 

проницаемости плазмалеммы, с последующим наложением внешнего давления. 
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Рис. 3.2.3. Зависимость времени спин-спиновой релаксации (Т2) от 

величины внешнего давления для протонов вакуолярной воды: суспензия клеток 

хлореллы в контроле и после внедрения во внеклеточное пространство 

парамагнитного комплекса GdDTPA 0.025 M.  

 

Релаксационные затухания при искусственном увеличении проницаемости 

клеток хлореллы аминазином, как и ожидалось, демонстрируют заметное 

увеличение крутизны РЗ, связанное с ростом скорости обмена водой между 

внеклеточным и внутриклеточным компартментами. При этом, в условиях 

поддержания постоянного давления, РЗ показывают тенденцию к ускорению 

релаксации (рис. 3.2.4). 

Учитывая наличие заметной газовой составляющей в наземном объекте, 

прежде всего, в виде воздуха межклетников, и существенно меньший объем 

таковой в суспензии водных растительных клеток, наиболее вероятные причины 

различий в релаксационном поведении, по-видимому, следует искать в эффекте 

дополнительного растворения под давлением, согласно закону Генри, в водной 
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среде тканей растений воздуха межклетников. Кислород воздуха, будучи 

парамагнитным, является сильным источником релаксации для воды. Факт 

дополнительного растворения объясняет и быстрое восстановление РЗ к норме 

после сброса давления. 

 

Рис. 3.2.4. Релаксационные затухания для воды суспензии клеток хлореллы 

в норме и в условиях искусственно увеличенной аминазином проницаемости 

плазмалеммы с последующим наложением внешнего давления. 

 

Для дополнительной проверки роли кислорода в укорочении времѐн спин-

спиновой релаксации, были проведены эксперименты, в которых давление на 

образец передавалось с помощью фторированного масла, не содержащего 

протонов, и потому, не дающего вклад в сигнал намагниченности. Эксперимент 

на образце, прошедшем вакуумную инфильтрацию во фторированном масле, 

продемонстрировал резкое снижение эффекта укорочения времен релаксации под 
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давлением, что подтверждает связь эффекта с парамагнитным влиянием 

кислорода (рис.3.2.5). 

 

Рис. 3.2.5. Зависимость времени спин-спиновой релаксации (Т2) от 

величины внешнего давления для протонов вакуолярной воды сегментов корней 

кукурузы из зоны всасывания, в контроле и после вакуумной инфильтрации во 

фторированном масле. 

Таким образом, растворение кислорода во внеклеточной воде под 

давлением, через трансмембранный обмен воды, может быть причиной 

наблюдаемого укорочения времѐн релаксаций вакуолярной воды. Сравнительно 

высокая скорость укорочения времени релаксации с момента подачи давления, 

порядка 100 мс/с, свидетельствует, что кислород, наряду с растворением во 

внеклеточной воде, проникает в клетку и растворяется в воде цитоплазмы и 

вакуоли. Вторая причина ускорения релаксации под давлением, связана с ростом 

проницаемости плазмалеммы, происходящем, скорее всего, также из-за 

повышения уровня кислорода в тканях. Не исключено, что, зачастую, 
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регистрируемая вариация времен релаксации воды в биологических объектах, 

связана с колебаниями атмосферного давления, изменения которого, как правило, 

не учитываются. Явление добавочного растворения кислорода под давлением 

(далее кислородный допинг), наводит на мысль о мало обсуждаемой, но возможно 

заметной роли эндогенного кислорода в укорочении времен релаксации воды. 

Увеличение в клетках под давлением концентрации растворенного кислорода, 

можно полагать, повышает суммарный уровень активных форм кислорода (АФК) 

в клетке (Гуськов и др., 2009). В свою очередь, это может вызвать увеличение 

уровня перекисного окисления липидов (ПОЛ), что, как известно, сопровождается 

ростом водопроницаемости мембран. Рост концентрации кислорода может также 

провоцировать фрагментарное разрушение тонопласта под действием давления. 

3.2.2. Особенности диффузионных затуханий намагниченности воды в 

клетках корней кукурузы (Zea mays L.) при действии давления 

 

Согласно закону Ле-Шателье (Глинка, 1985) или более частному закону 

Шарля (Фримантл, 1998), увеличение давления при изохорических условиях 

вызывает рост температуры газовой фазы, и, наоборот, сброс давления вызывает 

снижение температуры. Эксперименты с корнем кукурузы под давлением 

выявили любопытный факт, связанный с релаксацией диффузионных затуханий к 

контрольному положению, после первоначального ускорения спада (рис. 3.2.6). 

Рост диффузионного переноса под давлением увеличивается, но если оставить 

образец при фиксированном значении давления, то с течением времени 

наблюдается возвращение диффузионных затуханий к положению характерному 

для контроля (рис. 3.2.6). Первое объяснение, которое напрашивается, это подъем 

температуры образца при сжатии экзо- и эндогенного газа (воздуха) в 

микропорах, с соответствующим ростом диффузионного переноса. Если принять 

этот вариант объяснения, тогда после подъема давления и при последующем 

выдерживании образца при фиксированном давлении, температура образца 
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должна падать из-за установления термического равновесия с внешней средой. 

Соответственно, должна снижаться интенсивность диффузионного переноса и 

уменьшаться крутизна диффузионного спада намагниченности. Однако прямые 

измерения изменения температуры образца с помощью термопары, не дают 

значений, отвечающих соответствующим температурным изменениям 

диффузионного затухания. Более того, существует простая проверка на 

температурный эффект. 

 

Рис. 3.2.6. Релаксация диффузионных затуханий (ДЗ) намагниченности 

образца с течением времени после подачи давления. R – относительная амплитуда 

сигнала спин-эхо (фактор R), g
2 

- амплитуда градиента магнитного поля, td = 700 

мс, δ = 0.5.  – контроль (при атмосферном давлении),  - ДЗ непосредственно 

после включения давления в 3 МПа. ○ - через 10 мин, ∆ - через 30 мин, --- – 

ожидаемое ДЗ при предположении температурного эффекта релаксации ДЗ. 

 

Суть в том, чтобы при фиксированном давлении дождаться достижения 

образцом равновесной начальной температуры, характерной для контрольного 
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измерения без давления и затем сбросить давление до атмосферного. Согласно 

закону Шарля (Фримантл, 1998), сброс давления должен вызвать охлаждение 

образца и соответственно уменьшение скорости диффузионного переноса. При 

этом уменьшение крутизны спада диффузионной зависимости должно быть 

приблизительно симметрично первоначальному ускорению при подъеме 

давления, учитывая монотонный закон изменения диффузии от температуры. 

Однако, в реальности для образцов корня этот эффект не наблюдается. На рис. 

3.2.6 приведены результаты такого опыта. Ожидаемое поведение ДЗ обозначено 

пунктиром. Диффузионное затухание после сброса давления остается ниже 

уровня контроля, т.е. соответствует более высокому значению диффузионного 

переноса. Наличие и количество газовых полостей, надо полагать, будет зависеть 

от процедуры вакуумной инфильтрации образца. Используя разные способы 

инфильтрации, можно надеяться, что в некоторых пределах регулировать объем 

газовой фазы межклетников, и как результат можно ожидать изменение 

релаксационного поведения ДЗ под давлением. 

На рис. 3.2.7 приведены графики зависимости изменения массы образца от 

способа инфильтрации в воде и в воздухе. В первом случае, образец корня 

погружен в воду и подвергнут вакуумной инфильтрации. Во втором случае, 

образец находился в воздушной среде, затем был подвергнут действию вакуума, 

после чего был затоплен водой. Относительные величины показывают, что в 

варианте инфильтрации в воздушной среде образец набрал больше воды в 

межклетники, чем при инфильтрации непосредственно в воде. Причина, по-

видимому, в том, что при инфильтрации в воде первые порции воды заходят в 

межклетники верхнего слоя клеток ткани и затрудняют выход воздуха из более 

глубоких слоев ткани. 

Для того чтобы увеличить долю сигнала от внутриклеточной воды, была 

проведена инфильтрация образца во фтористом масле, не содержащем в своем 

составе атомов водорода и следовательно не дающем вклада в сигналы спин-эхо. 

На рис. 3.2.8 приведены ДЗ для образца, инфильтрированного во фтористом 
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масле. Однако эксперименты с образцами при различных способах инфильтрации, 

не привели к изменению в релаксационном поведении ДЗ (рис. 3.2.9). При всех 

вариантах инфильтрации, под давлением наблюдалось ускорение диффузионного 

затухания, но не замедление. После выдержки образца в течение 30 мин под 

давлением для гарантированного достижения термического равновесия с внешней 

средой и последующего сброса давления диффузионное затухание 

восстанавливалось к уровню контроля. Иными словами, поведение ДЗ при 

использованных, доступных способах вариации объема газовой компоненты, 

оставалось однотипным. Ни в одном случае не наблюдался выход ДЗ, после 

сброса давления, в положение выше уровня ДЗ в контроле. 

 

 

Рис. 3.2.7. Зависимость относительной величины R от времени 

инфильтрации. Величина R равна отношению изменения массы образца, 

инфильтрированного в воде к изменению массы образца инфильтрированного в 

воздухе, выраженному в процентах. 
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Рис. 3.2.8. Диффузионные затухания намагниченности образца корней 

кукурузы прошедших вакуумную инфильтрацию во фтористом масле. td = 700 мс, 

δ = 0.4 мс. □  контроль,   давление 3 МПа. 

 

Рис. 3.2.9. Диффузионные затухания намагниченности образца для 

сегментов корня кукурузы, инфильтрированных в воде. b = γ
2
 δ

2
 g

2
 td, δ = 0.5 мс, 

td = 700 мс, g
2
 – аргумент (амплитуда градиента магнитного поля). 
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На рис. 3.2.10 приведены диффузионные затухания при разных временах 

диффузии для образца хлореллы в норме и с парамагнитным допингом, в 

широком диапазоне вариаций амплитуды градиентных импульсов магнитного 

поля. 

 

Рис. 3.2.10. Диффузионные затухания намагниченности молекул воды в 

клетках хлореллы, полученные при разных временах диффузии td в широком 

диапазоне вариаций амплитуды градиентных импульсов магнитного поля g. 1 - td 

= 5 мс (δ = 900 мкс, gmax = 9.65 T/м); 2 - td = 100 мс (δ = 201 мкс, gmax = 9.65 T/м); 3 

- td = 200 мс(δ = 250 мкс, gmax = 9.65 T/м) (Cho et al., 2003). 

 

Поскольку анализ диффузионного поведения изначально методически 

обусловлен начальным участком ДЗ с максимальным уровнем отношения 

сигнал/шум, все дальнейшие зависимости выполнены только для диапазона 

малых значений градиента магнитного поля. В отличие от корня, для хлореллы 

средний эффективный коэффициент диффузии (Deff) под давлением практически 
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не изменяется, не выходит за рамки ошибки регистрации данных (рис. 3.2.11). 

Воздействие на клетки хлореллы жидким азотом привело к резкому увеличению 

Deff  за счет снятия режима ограниченной диффузии, из-за разрушения 

плазмалеммы (рис. 3.2.11). В клетках с разрушенной плазмалеммой, динамика ДЗ 

определяется остаточной барьерной функцией только клеточной стенки. 

  

 

Рис. 3.2.11. Зависимость среднего эффективного коэффициента диффузии 

Deff воды от давления P для клеток хлореллы в контроле и  после воздействия 

жидким азотом. 

Последующее воздействие давлением не добавило заметных изменений в средний 

эффективный коэффициент диффузии воды Deff для клеток с разрушенной 

плазмалеммой. Этот эксперимент демонстрирует отсутствие «барьерной» реакции 

клеточной стенки клеток хлореллы на давление. Предполагая, что плазмалемма 

клеток хлореллы будет более чувствительна к давлению, после искусственного 

увеличения еѐ проницаемости, клетки были обработаны раствором аминазина (10
-

4 
М) в течение 20 мин. Аминазин (хлорпромазин), нейролептик, 

антипсихотическое средство, вещество, увеличивающее проницаемость мембран 

для воды, благодаря влиянию на вязкость мембран (уменьшает вязкость). 
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Действие аминазина, как и ожидалось, привело к заметному увеличению Deff  по 

сравнению с контролем, за счет роста проницаемости мембран (рис. 3.2.12), но и 

на фоне аминазина наложение давления не привело к достоверному изменению 

Deff (рис. 3.2.12). 

  

 

Рис. 3.2.12. Зависимость среднего эффективного коэффициента диффузии 

Deff воды от давления P для клеток хлореллы в контроле и после воздействия 

раствором аминазина 10
-4

 М, 20 мин. 

Для клеток D. maritima, которые изначально не имеют клеточной стенки, 

наблюдается качественно подобное клеткам хлореллы поведение диффузионного 

затухания под давлением (рис. 3.2.13). 

В совокупности полученные данные, на контрастных по газовой фазе 

объектах, отличающихся к тому же наличием/отсутствием межклеточных каналов 

в виде плазмодесм, показывают, что чувствительность релаксационных и 

диффузионных затуханий намагниченности зависит от наличия газового 

компонента в исследуемых образцах. 
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Эффект влияния давления на поведение ДЗ, через механизм нагревания газа 

в микрополостях объектов, по-видимому, незначителен, вследствие малого 

количества газа. Однако, на релаксационное затухание намагниченности, наличие 

газовой компоненты оказывает заметное влияние, вероятно вследствие 

увеличения в воде под давлением концентрации растворенных газов воздуха 

(Мелвин-Хьюз, 1962). 

 

Рис. 3.2.13. Диффузионные затухания намагниченности для суспензии 

клеток D. maritimа в контроле и при пошаговом увеличении давления до 3 МПа с 

шагом в 1 МПа с последующим сбросом давления до атмосферного. Время 

наблюдения за диффузией td составляло 80 мс при длительности градиентных 

импульсов δ в 1мс. 

В целом, сравнительные диффузионные и релаксационные эксперименты на 

наземных и водных объектах демонстрируют ярко различающиеся результаты. В 

числе очевидных причин, надо полагать, различие объектов по объѐмной доле 

газовой компоненты и отсутствию/наличию плазмодесм. Очевидно, что свойство 
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нечувствительности к внешнему давлению плазмалеммы хлореллы, нельзя 

распространять на плазмалемму клеток корня. Клетка хлореллы является 

самодостаточным, водным, растительным организмом и может обладать 

эволюционно выработанной, специфической устойчивостью к давлению 

(Анисимов и др., 2014). 

 

3.3. Влияние давления на трансмембранный путь переноса воды в корне 

растения 

 

Как было отмечено выше, влияние давления приводит к локальным 

деструкциям тонопласта (рис. 3.3.1, б (стрелки)). При этом по данным 

диффузионного ЯМР и окраске Эвансом синим, барьерная функция плазмалеммы 

сохраняется и ни в одном случае не наблюдается разрушение плазмалеммы 

давлением, по крайней мере, до 4 МПа. По определению Deff. является 

интегральным показателем переноса воды по возможным путям водного 

переноса. Возникает вопрос, по какому пути или их комбинации – 

трансклеточному или симпластному происходит рост межклеточного переноса? 

Интенсивность трансклеточного переноса определяется, прежде всего, уровнем 

проницаемости плазмалеммы. Тогда возникает следующий вопрос: что можно 

ожидать относительно проницаемости плазмалеммы под давлением? 

Как известно, для регистрации переноса воды трансмембранным путем 

через плазмалемму, эффективным является релаксационный подход с 

использованием для оценки проницаемости мембран, процедуры решения 

обратной задачи обмена (Балла, 1985). 

На рис. 3.3.2 приведены типичные релаксационные затухания сигналов 

спинового эха от воды корня с парамагнитным допингом во внеклеточном 

пространстве, в контроле (при атмосферном давлении) и при подъеме давления до 

3 МПа. 
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Рис. 3.3.1. Электронные микрофотографии смежных клеток всасывающей 

зоны сегментов проростков кукурузы, зафиксированные в контроле (а) и под 

давлением 4 МПа (б), стрелки указывают на альтерации в тонопласте. 

 

 

Рис. 3.3.2. Релаксационные затухания поперечной протонной 

намагниченности от воды корня кукурузы в норме (контроль) и под давлением в 3 

МПа, в отсутствии и присутствии парамагнитного допинга GdDТPA 0.025M во 

внеклеточном пространстве. 
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С ростом давления крутизна релаксационных затуханий увеличивается, т.е. 

времена релаксации укорачиваются, также очевиден двухкомпонентный 

релаксационный спад поперечной намагниченности, где быстро спадающая 

компонента (начальный участок релаксационного спада) относится к 

внеклеточной воде, медленно спадающая - к внутриклеточной воде. Аналогично 

укорачиваются времена спин-решеточной релаксации Т1 при пошаговом 

увеличении давления до 3 МПа: для внутриклеточной воды - Т1а и для –

внеклеточной воды - Т1b. (таб. 3.3.1). 

 

Таблица 3.3.1. Экспериментальные значения времѐн спин-решѐточной релаксации 

воды в корнях кукурузы в контроле и при пошаговом увеличении давления 

 Контроль 1 МПа 2 МПа 3 МПа 

T1а, мс 950 ± 47.5 560 ± 28 400 ± 20 360 ± 18 

Т1b, мс 95 ± 4.8 80 ± 4 67 ± 3.4 65 ± 3 

 

При сбросе давления времена релаксации имеют тенденцию к 

восстановлению почти до уровня контроля (рис. 3.2.1). Учитывая, что наземные 

растения обладают значительным газонасыщенным пространством в виде 

воздухоносных межклетников, объяснением эффекта укорочения времѐн 

релаксации под давлением и восстановления к контролю после снятия давления 

может быть влияние парамагнетизма кислорода воздуха. Как известно, согласно 

закону Генри (Мелвин-Хьюз, 1962), растворимость газов под давлением 

увеличивается. Растворение парамагнитного кислорода воздуха межклетников во 

внеклеточной воде под давлением («кислородный допинг»), может вызвать 

укорочение времен релаксации воды (рис. 3.3.2). 

Сброс давления сопровождается сравнительно быстрым возвращением 

релаксационных затуханий к уровню близкому к контролю. Возможность 

ускорения релаксации со временем под давлением (рис. 3.2.2), учитывая 

кислородный допинг, может быть следствием нескольких причин: 1) конечная, 
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сравнимая с временной шкалой проведения ЯМР экспериментов, скорость 

проникновения кислорода в клетки и клеточные органеллы; 2) увеличение 

скорости трансмембранного обмена за счет роста проницаемости мембран по 

механизму перекисного окисления липидов (ПОЛ) (Гуськов и др., 2009); 3) 

влияние давления на проводимость аквапоринов по механизму, описанному в 

работе (Wan et al., 2004). 

В варианте с парамагнитным допингом резко выражено затухание от 

внеклеточной воды (рис. 3.3.2). Заметное различие в поведении релаксационных 

спадов от внеклеточной воды, где, казалось бы, эффект кислородного допинга 

должен проявиться в максимальной степени, наводит на мысль, что на ускорение 

релаксации воды под давлением, вызванное эффектом кислородного допинга, 

дополнительно накладывается эффект увеличения скорости трансмембранного 

обмена водой, между внеклеточным и внутриклеточым компартментами, за счет 

увеличения проницаемости цитоплазматической мембраны. Для количественного 

определения изменений проницаемости по данным релаксационного 

эксперимента, необходимо решение обратной задачи обмена. 

В ходе решения обратной задачи обмена (Балла, 1985), для клеток корня 

была получена зависимость водной проницаемости p мембранной системы клеток 

от давления (рис. 3.3.3). Кислород проникает через липидный матрикс мембраны, 

причем его растворимость в нем выше, чем в воде. Показано, что проницаемость 

мембраны эритроцита для кислорода резко возрастает при ее контакте со 

стенками микрокапилляра альвеолы и артериального сосуда, тогда как в 

остальных случаях проницаемость мембраны эритроцита мала (Фок и др., 1999). 

Таким образом, решение вопроса о высокой проницаемости мембран для 

кислорода должен рассматриваться для каждого конкретного случая отдельно. 

Полученные для мембранной системы клеток корня значения водной 

проницаемости под давлением, отчасти могут быть завышены, из-за 

использования в расчетах значений времен релаксации, укороченных влиянием 

кислородного допинга. 
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Рис. 3.3.3. Зависимость водной проницаемости p мембранной системы 

клеток корня кукурузы из зоны всасывания от величины внешнего давления P. 

 

В таблице 3.3.2. приведены значения релаксационных параметров, 

вычисленных в ходе решения обратной задачи обмена. Наиболее вероятной 

причиной роста проницаемости плазмалеммы под давлением, является 

повышение в клетке уровня кислорода и, соответственно, его активных форм 

(Гуськов и др., 2009). Известно, что перекисное окисление липидов 

сопровождается ростом проницаемости мембран. Вопросам влияния кислорода на 

проницаемость мембран посвящена обширная литература, в основном, 

касающаяся эритроцитов животных объектов (Фок и др., 1999). Увеличение 

проницаемости, вследствие роста ПОЛ, представляется убедительным, но 

тенденция к быстрому восстановлению параметров переноса после сброса 

давления не исключает механизм влияния давления на проводимость 

аквапоринов. Еще одной причиной роста проницаемости, может быть деструкция 

под давлением тонопласта (рис. 3.3.1, б). Однако, вклад тонопласта в суммарную 

проницаемость «сэндвича» плазмалемма + тонопласт, надо полагать, мал. 

Диффузионные затухания для образцов в норме под давлением и для образцов 
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под давлением, но разрушенных жидким азотом, показывают кардинальные 

изменения в барьерной функции плазмалеммы. Таким образом, подавляющий 

вклад в изменение проницаемости под давлением сендвича плазмалемма + 

тонопласт дает именно плазмалемма. 

  

Таблица 3.3.2. Расчѐт проницаемости p через релаксационные данные ЯМР 

для клеток корней кукурузы с парамагнитным допингом GdDTPA 0.025M в 

контроле и под давлением 3 МПа (P – населѐнность фазы) 

Параметры обмена Контроль 3 МПа 

      мс / P, % 950 ± 48/ 77 360 ± 18/ 83 

    , мс / P, % 639 ± 32/ 72 293.4 ± 15/ 70.7 

    , мс / P, % 95 ± 4.8/ 23 65 ± 3.3/ 17 

    , мс / P, % 11.2 ± 0.6/ 28 7.7 ± 0.4/ 29.3 

   , мс 1415 ± 71 567 ± 28.3 

   , мс 844 ± 42 476.2 ± 23.8 

   , мс 105 ± 5.2 83 ± 4.15 

   , мс 11 ± 0.6 7.9 ± 0.4 

  , мс 2597 ± 130 743.4 ± 37.2 

  , мс 1041 ± 52 330.3 ± 16.5 

p, м/с (3.2 ± 0.2) × 10
-6

 (11.2 ± 0.6) × 10
-6

 

 

3.4. Реакция на внешнее давление симпластной системы переноса воды в 

растениях 

 

Воздействие внешним давлением на сегменты корней кукурузы приводит к 

увеличению среднего эффективного коэффициента диффузии и эффективной 

клеточной проницаемости p (рис. 3.4.1). Как известно, соотнесение компонент ДЗ 
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к той или иной фракции молекул, особенно в биологических объектах, далеко не 

тривиальная задача, решаемая практически в каждом исследовании, исходя из 

конкретной задачи. Диффузионные затухания намагниченности имеют 

неэкспоненциальный характер, что характерно для клеток корня и в целом для 

растительных и животных тканей и являются суммой не менее чем двух 

компонент. В первом приближении, в диффузионном затухании для корня в 

норме можно выделить быструю и медленную компоненты (рис. 3.2.6, рис. 3.2.8). 

В принципе достаточен сам факт обнаружения изменений диффузионного 

затухания при приложении внешнего воздействия. 

Как следует из рис. 3.4.2 диффузионный перенос воды в продольном 

направлении корня под давлением также испытывает рост, как и для 

диффузионного переноса в радиальном направлении. Поведение ДЗ под 

давлением осталось аналогичным предыдущим вариантам. 

 

Рис. 3.4.1. Зависимость среднего эффективного коэффициента диффузии 

воды Deff и эффективной клеточной проницаемости p от величины внешнего 

давления, для клеток корней кукурузы из зоны всасывания. 
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Рис. 3.4.2. Диффузионные затухания намагниченности для сегментов корня 

кукурузы при продольном направлении градиента магнитного поля. 

Наконец, были проведены эксперименты с разной ориентацией сегментов 

по отношению к силе тяжести. Предпосылками к постановке такого 

эксперимента, стали результаты работы по исследованию полярного переноса 

воды при действии безградиентного давления (Зялалов, Анисимов, 1984). 

На рис. 3.4.3 приведены диффузионные затухания для сегментов корня, 

ориентированных базальным концом, соответственно, вниз и вверх. Налицо 

заметные различия в деталях, но динамика ДЗ под давлением остается одинаковой 

для различных вариантов ориентации. Возникает вопрос, не связаны ли, 

наблюдаемые эффекты давления, с «манжетной» реакцией клеток стелы корня 

(Мелещенко, 2002)? Исследуемые образцы корня являются сегментами, т.е. 

имеют открытые концы ксилемной и флоэмной систем и при этом корни априори 

обладают полярными свойствами в передаче воды вверх к листовой зоне. В итоге, 

в общем случае, можно ожидать разную реакцию на давление участков корня 

вдоль аксиального направления. Диффузионные затухания для корней пшеницы, 

также свидетельствуют об увеличении интенсивности межклеточного водного 

переноса (рис. 3.4.4). 
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Рис. 3.4.3. Диффузионные затухания намагниченности для сегментов корня 

кукурузы в контроле и под давлением 2.5 МПа, а - базальный конец корня 

ориентирован вниз, б - базальный конец корня ориентирован вверх. 

0,0 0,5 1,0 1,5

0,1

1

 Контроль

 2.5 МПа

R

g
2
, отн. ед.

td = 400 мс
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Рис. 3.4.4. Диффузионные затухания намагниченности для сегментов 

корней пшеницы в контроле и под давлением 2.5 МПа. Диффузию 

регистрировали в поперечном измерении корня. td = 400 мс, δ = 0.4 мс. □  

контроль, ○   давление 2.5 МПа. 
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В работе (Зялалов, 1981), показан полярный перенос воды под влиянием 

безградиентного давления. Поскольку корень кукурузы допускает механическую 

разборку на кору (кортекс) и стель, были проведены опыты с давлением на 

«рукавчиках» из коры корня. Разумеется, что корень при такой разборке 

испытывает сильный стресс от повреждения, тем не менее, оказалось, что и на 

«рукавчиках» из клеток кортекса, зависимости ДЗ от давления аналогичны 

таковым для целого корня (рис. 3.4.5). 

 

Рис. 3.4.5. Диффузионные затухания намагниченности для «рукавчиков» 

(сегментов корней кукурузы с удаленным центральным цилиндром) в контроле и 

под давлением 3 МПа. Диффузию регистрировали в поперечном измерении 

корня. td = 900 мс, δ = 0.35 мс.  □  контроль,   давление 3 МПа. 

Таким образом, на примере корней кукурузы и пшеницы, экспериментально 

демонстрируется, что приложение внешнего давления приводит к заметному 

увеличению интенсивности межклеточного переноса воды в, причем процесс 

имеет обратимый характер. Как отмечалось выше, Deff является интегральным 
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показателем диффузии воды по различным параллельным путям переноса и 

прежде всего по сипластному и трансклеточному. Особенности переноса воды  по 

трансклеточному пути могут эффективно изучаться релаксационным методом 

ЯМР (параграф 3.3). 

В диффузионном ЯМР эксперименте, применение той же технологии 

парамагнитного допинга позволяет исключить вклад сигнала от внеклеточной 

воды в суммарную намагниченность, за счѐт ускорения ее релаксации на 

парамагнетике, позволяя, тем самым выделить симпластную составляющую 

переноса. На рис. 3.4.6 приведены диффузионные затухания для образца корня в 

норме (контроль) и с предварительно внедренным во внеклеточное пространство 

парамагнитным комплексом GdDТPA, не проникающим в клетки, из-за своих 

относительно больших размеров, но проникающим во внеклеточное 

пространство. 

 

Рис. 3.4.6. Диффузионные затухания намагниченности для сегментов 

корней кукурузы из зоны всасывания, в контроле и после внедрения во 

внеклеточное пространство парамагнитного комплекса GdDTPA (0.025 M), (b = γ
2 

δ
2 
g

2 
td). 
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Контакт парамагнетика с молекулами внеклеточной воды приводит к 

резкому, на порядок при данной концентрации GdDТPA, укорочению времен 

релаксации внеклеточной воды, так что в диффузионном затухании при 

выбранном времени наблюдения за диффузией (700 мс) вклад внеклеточной воды 

в регистрируемую намагниченность (сигнал стимулированного эха) должен быть 

пренебрежимо мал. Как следует из рис. 3.4.6, из начального диффузионного спада 

исчезла быстроспадающая компонента, а медленно спадающая, в значительной 

степени стала ближе к одноэкспоненциальной. Следовательно, быстроспадающая 

компонента, связана с внеклеточной водой, которая отчасти давала вклад и в 

медленно спадающую компоненту. 

На рис. 3.4.7 приведена зависимость среднего эффективного коэффициента 

диффузии воды и водной проницаемости симпластной системы клеток корня 

кукурузы из зоны всасывания от величины внешнего давления P. 

  

 

Рис. 3.4.7. Зависимость эффективного коэффициента диффузии воды Deff и 

проницаемости p симпластной системы клеток корней кукурузы из зоны 

всасывания от величины внешнего давления P. 
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Воздействие давлением также приводит к увеличению Deff воды, что 

говорит об увеличении водной проводимости по симпластной системе корня (рис. 

3.4.7). Выше было показано, что не имеющие плазмодесм клетки хлореллы и 

дуналиеллы, проявляют резистентность к действию давления. Таким образом, 

можно заключить, что давление способно модулировать межклеточный перенос 

воды по симпласту корня через плазмодесмы. 

  

3.5. Вероятная схема модуляции давлением проводимости плазмодесм, 

применительно к механизмам изменения тургорного давления 

 

В работе (Анисимов, Егоров, 2002) механизм модуляции проводимости ПД, 

связывается с изменениями апертуры шейных сужений (ШС) плазмодесм. 

Движущей силой переноса является перепад осмотического давления   на 

концах ПД. Плазмодесма моделируется набором последовательно соединенных 

капиллярных  щелей с заданным законом изменения их раскрытия. Поток воды I v  

определяется из известного Онзагеровского приближения:         , где l – 

длина ПД, К, S транспортные коэффициенты ПД в целом. Для стерического 

потенциала взаимодействия осмотика и воды со стенками ПД численные расчеты 

привели к экстремальной зависимости потока воды   (    ) через ПД в 

зависимости от раскрытия шейного сужения (рис. 3.5.1). Качественная картина 

развития потока такова: при rmin= 0, т.е. когда шейное сужение полностью 

пережато вокруг десмотубулы (rmin  - радиус десмотубулы) поток воды через 

шейное сужение равен нулю. С раскрытием ШС уменьшается гидродинамическое 

сопротивление ПД и поток воды растет с достижением максимума при раскрытии 

ШС до размера диаметра молекулы осмотика rmin = 2rmol. До этого момента ПД 

была непроницаема для осмотика, и коэффициент отражения S был равен единице. 

При дальнейшем раскрытии ШС открывается путь потоку осмотика, который 

монотонно растет с раскрытием при соответствующем уменьшении коэффициента 
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отражения. Как следствие, после максимума в момент rmin=2rmol поток воды с 

ростом rmin уменьшается, так как коэффициент отражения с раскрытием ШС 

уменьшается быстрее, чем растет проводимость всей ПД. При максимальном 

раскрытии  шейного сужения ПД (         ) величина потока достигает 

значения 
0

vI . 

 

Рис. 3.5.1. Зависимость потока воды Iv через плазмодесму в зависимости от 

раскрытия шейного сужения от положения полного охвата десмотубулы, rmin= 0 

до полного открытия – rmax. Пунктирная линия соответствует ситуации изменения 

знака адсорбционного потенциала стенок плазмодесм (Анисимов, Егоров, 2002). 

В работе (Oparka, Prior, 1992) показано триггерное необратимое закрытие 

ПД при искусственно созданной между соседними клетками, разности тургорного 

давления выше 200 КПа, что связывается с аварийной изоляцией клеток, с целью 

предотвращения потери воды через симпластную систему при повреждении 

органа. 

В настоящей работе при объемном сжатии давлением корня наблюдается 

рост межклеточного переноса воды, причем обратимый. Надо полагать, что в 

норме проводимость ПД соответствует их полузакрытому состоянию. Иными 
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словами, в норме рабочая точка проводимости лежит на нисходящей ветви 

зависимости, приведѐнной на рис. 3.5.1, поскольку шаговое повышение давления 

дает монотонный рост эффективного коэффициента диффузии, коррелирующего с 

проводимостью симпластного пути переноса во всем использованном диапазоне 

давлений (рис. 3.4.7). 

Таким образом, с учетом совокупности данных, плазмодесмы можно 

рассматривать как клапан в режиме обеспечения пропорционального к росту 

давления, обратимого режима проводимости и аварийного необратимого при 

значительных перепадах давления (Oparka, Prior, 1992). При этом, модуляция 

проводимости, вероятно, происходит через изменение апертуры ШС. Возникает 

вопрос: изменение апертуры шейного сужения вызывается непосредственно 

давлением, или этот процесс опосредован? В принципе, прямое влияние давления 

на проводимость плазмодесм не исключается. Например, в (Wan et al., 2004) 

применительно к объяснению факта влияния давления на проводимость 

аквапоринов, один из вариантов интерпретации данных основывается на прямом 

кинетическом влиянии давления на канал аквапорина. В работах (Zonia, Munnik, 

2007; Zonia, Munnik, 2011), поддерживающих представления о циклическом 

изменении тургорного давления в процессе роста растяжением, проведено 

компьютерное моделирование условий возникновения и динамики развития 

процесса циклического изменения тургорного давления. Результаты 

моделирования привели к требованию участия в процессе специального сенсора, 

чувствительного к давлению. В попытке определится в этом вопросе, были 

проведены эксперименты по исследованию влияния давления на межклеточный 

водоперенос в образцах, подвергнутых осмотическому обезвоживанию (рис. 

3.5.2). Предполагалось, что обезвоживание приведет к снижению тургорного 

давления и тогда увеличение внешнего давления, на фоне сниженного тургорного, 

может изменить динамику ускорения диффузионных затуханий, если давление 

влияет на плазмодесмы прямо без посредников. Изменения в характере 

диффузионного затухания при действии осмотика не выходят за пределы ошибки 
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в регистрации диффузионного затухания. На рис. 3.5.3 приведены диффузионные 

затухания для образца под давлением 3 МПа, предварительно подвергнутого 

осмотическому обезвоживанию. 

  

 

Рис. 3.5.2. Диффузионные затухания намагниченности для образца корня 

кукурузы после часовой инкубации в растворах осмотика в указанной 

концентрации. 

 

Диффузионные зависимости под давлением проявляют поведение 

аналогичное таковому в контрольных образцах. При повышении давления до 3 

МПа, эффективный коэффициент диффузии  увеличивается от (4.5 ± 0.4) × 10
-10 

м
2
/с до (6 ± 0.7) × 10

-10 
м

2 
/с (рис. 3.5.3). 

Очевидно, трудно ожидать контрастных результатов, поскольку технически 

невозможно быстро осуществить процесс регистрации диффузионных затуханий 

при достаточно высокой скорости установления нового равновесного состояния в 

процессе переноса воды после действия осмотика. Но, учитывая вышеупомянутые 

результаты моделирования и настоящий результат эксперимента с осмотиком, по-
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видимому, следует признать правомочность гипотезы об опосредованном 

влиянии давления на проводимость плазмодесм. 

  

 

Рис. 3.5.3. Диффузионные затухания намагниченности образца корня 

кукурузы под давлением 3 МПа, на фоне действия ПЭГ (осмотическое давление -

0.4 МПа, 1 час). 

 

На этом пути, изменение апертуры плазмодесм может быть объяснено 

работой контрактильных белков, которыми наделяются области шейных сужений 

(Roberts, Oparka, 2003). К настоящему времени наличие контрактильных белков в 

растительных клетках и их функционирование экспериментально показано в ряде 

работ (Overall, Blackman, 1996; Blackman, Overal, 1999). Дальнейшая цепь 

событий может быть связана с известной связью функционирования 

сократительных структур с уровнем кальция (Martindale, Salisbury, 1990). В 

работе (Holdaway-Clarke et al., 2000) авторы указывают на связь проводимости 

плазмодесм с уровнем кальция. В свою очередь, имеющиеся данные о 

чувствительности концентрации кальция к величине давления (Wu et al., 2012) 

могут быть объяснением модуляции проводимости плазмодесм. 
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Предложенная в итогах литературного обзора, схема реализации 

колебательного режима тургорного давления, с получением оригинальных 

экспериментальных данных о модуляции фактором давления водного переноса, 

получает аргументированные подкрепления. Полученные экспериментальные 

данные о модуляции переноса воды по симпластной системе внешним давлением, 

позволяют представить механизм колебаний тургорного давления в тканях, 

содержащих развитую сеть плазмодесм. Активная фаза роста тургорного 

давления, связана с общепринятым осмотическим механизмом увеличения 

оводнѐнности клетки. Клетка набухает, при этом возникают значительные 

расталкивающие усилия, растягивающие клеточную стенку. Фаза уменьшения 

объема – пассивная фаза обусловлена сбросом тургорного давления и 

обеспечивается эластическими, стягивающими свойствами растянутой клеточной 

стенки. Переход от активной к пассивной фазе обеспечивается изменением 

проводимости плазмодесм. Иными словами, при некотором значении тургорного 

давления происходит увеличение проводимости плазмодесм, давление в клетке 

уменьшается. После уменьшения тургорного давления клетки, проводимость 

плазмодесм восстанавливается до нормы, затем вновь происходит рост 

осмотического входа воды в клетку и т.д. В свою очередь, факт роста 

проницаемости плазмалеммы, при подъеме давления, увеличивает крутизну 

подъема тургорного давления. 

Острый, экстремальный характер развития потока воды (рис. 3.5.1) является 

пороговым, нелинейным элементом цепи обратной связи поддержания пульсаций, 

когда требуется сброс воды из клетки. Представленная на рис. 3.5.1 острая 

зависимость потока воды от размера раскрытия шейного сужения, своей 

ниспадающей правой частью обязана росту переноса осмотика в соседнюю 

клетку, в направлении противоположном току воды. Если осмотик 

распространяется от клетки к клетке в форме бегущей волны, то можно ожидать 

последовательный, со сдвигом по фазе, рост тургорного давления в соседних 

клетках, с соответствующей реализацией ранее описанного, острого сброса воды 
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в следующую соседнюю клетку. В попытке аналитического представления 

пульсирующего режима срабатывания клапанного механизма ПД, рассмотрим 

эволюцию давления в области шейного сужения. Очевидно, сложно описать 

работу контрактильных систем непосредственно, но благоразумно предположить, 

что контрактильные белки (КБ) обеспечивают одну фазу срабатывания – 

увеличения проводимости ШС, тогда как вторая фаза – уменьшение 

проводимости ШС происходит за счет упругого сокращения КС, растянутой на 

первой фазе. В этом случае, работа по изменению апертуры ШС в первой фазе, 

может быть отождествлена с работой упругого закрытия ШС во время второй 

фазы. Иными словами, давление, обусловленное работой сократительного 

аппарата, можно попытаться выразить через параметры КС. На рис. 3.5.4 

приведена упрощенная схема ШС, где зона ШС представлена в виде щели с 

высоким отношением длины L к средней ширине щели R. 

  

 

Рис. 3.5.4. Упрощѐнная схема шейного сужения плазмодесмы. 
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Течение воды происходит вдоль продольной оси ШС с непроницаемыми 

стенками по координате Z. Текущее изменение раскрытия апертуры ШС – r. В 

зоне канала ШС локализованы контрактильные белки. Для связи параметров КС и 

давления, вызванного КБ, может быть использовано финальное 

дифференциальное выражение, приведенное в работе (Сапожникова, 2000), 

применительно к идее о работе сократительных систем внутри клетки: 
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где z - толщина стенки, Е - модуль упругости, η - коэффициент вязкости для 

окружных деформаций, х – малые отклонения ширины щели от ее значения R, Ра - 

окружное напряжение, обязанное работе сократительного аппарата, μ - вязкость 

текущей жидкости (воды). С учетом вышеприведенных соображений, в качестве 

функции модуляции потока изменением апертуры ШС, используем соотношение 

для бегущей волны: 
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Двойное интегрирование (3.3) дает: 
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Выражение (3.4) может быть отправным пунктом к описанию работы 

сократительных систем через параметры клеточной стенки. 

На рис. 3.5.5 изображена схема модуляции потока воды изменением раскрытия 

шейного сужения плазмодесмы. 

  

Очевидно, эти результаты только первое приближение к решению задачи, в 

зависимости от принятой одно- или двухканальной  модели ПД. Дело в том, что 

детализация модели расчета связана с вопросом о локализации контрактильных 

белков в шейных сужениях. Вопрос также остаѐтся открытым, в связи с 

продолжающимся сосуществованием одно- и двухканальной модели плазмодесм, 

соответственно модель Робардса (Robards, 1976) и модель Лопес-Заэса (Lopez-

Saez et al., 1966), с небольшим перевесом в пользу последней (Гамалей, 2004). 

Тем не менее, предложенная выше схема расчета, представляет интерес как идея 

количественного описания функционирования КБ через упругие свойства 

клеточной стенки, с конкретизацией параметров, которые необходимо 

установить. 

Рис. 3.5.5. Модуляция 

потока воды Iv изменением 

раскрытия шейного сужения 

плазмодесмы от rmin до rmax. 
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Вышеприведенная схема пульсаций тургорного давления, позволяет снять 

противоречия между сторонниками осмотической и неосмотической гипотезы 

корневого давления. В новом представлении, движущие силы автоколебательного 

режима корневого давления обусловлены феноменом тургорного давления, 

обеспечиваемым осмотическими механизмами, а контрактильные белки нашли 

свое место в клапанном механизме плазмодесм. Привлекательным качеством 

схемы является ее относительная автономность, так как основные условия 

обеспечения пульсаций сосредоточены в рамках клетки, и без особых 

модификаций, схема применима к любым клеткам растения, связанным 

плазмодесмами.  
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

Фактор давления оказывает влияние практически на все процессы 

метаболизма клеток как растительного, так и животного происхождения. В 

данной работе, на примере клеток корней кукурузы, показано, что давление 

вызывает нелетальные деструкции тонопласта, приводит к альтерациям в 

эндомембранной системе клеток, которые сопровождаются изменением 

(уменьшением) параметров дыхания, тепловыделения и роста. Оказалось, что 

внешнее давление, обратимо влияет на интенсивность межклеточного переноса 

воды как трансмембранным путем, с пересечением цитоплазматической 

мембраны, так и по симпласту через плазмодесмы, вероятно, путѐм модуляции их 

проводимости. В литературе механизм модуляции проводимости ПД, связывается 

с изменениями апертуры шейных сужений (ШС) ПД (Анисимов, Егоров, 2002). 

Есть данные о триггерном необратимом закрытии ПД при искусственно 

созданном между клетками перепаде давления выше 200 КПа, что скорее связано 

с «аварийной» изоляцией клеток, с целью предотвращения потери воды через 

симпластную систему при повреждении органа (Oparka, Prior, 1992). Опираясь на 

литературные данные, цепь событий с включением звена давления может быть 

следующей: изменение апертуры плазмодесм обязано работе контрактильных 

белков (КБ), локализованных в области ШС (Roberts, Oparka, 2003). В свою 

очередь, известна связь функционирования сократительных структур с уровнем 

кальция (Martindale, Salisbury, 1990). В работе (Holdaway-Clarke et al., 2000), 

показана связь проводимости ПД с уровнем кальция. Наконец, имеющиеся 

данные о чувствительности концентрации кальция к величине давления (Wu et. 

al., 2012), замыкают цепь механизмов модуляции проводимости плазмодесм 

уровнем давления. Полученные в данной работе экспериментальные факты, в 

совокупности с литературными данными, напрашиваются на применение в 

объяснении механизма пульсаций тургорного давления в тканях корня, 

содержащих развитую сеть плазмодесм. Активная фаза роста тургорного 
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давления (набухания) клетки связана с осмотическим механизмом увеличения 

оводненности. Фаза уменьшения объема – пассивная фаза - обусловлена 

уменьшением тургорного давления и обеспечивается эластическими свойствами 

растянутой клеточной стенки. Переход от активной к пассивной фазе создаѐтся 

изменением проводимости плазмодесм. После уменьшения тургорного давления 

проводимость плазмодесм восстанавливается до нормы, затем вновь происходит 

фаза роста осмотического входа воды в клетку и т.д. Предлагаемый механизм 

пульсаций может быть рабочей гипотезой к феномену колебательного режима 

корневого давления. 
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ВЫВОДЫ 

 

1. Разработан стенд для воздействия давлением в диапазоне до 5 МПа на 

биологические объекты непосредственно во время ЯМР эксперимента, с 

регулируемой скоростью изменения давления, с возможностью разрушения 

клеток, а также их фиксации для электронной микроскопии непосредственно под 

давлением. 

2. Впервые, на примере корней кукурузы, установлено, что под давлением до 

4 МПа в цитоплазме клеток происходит образование кластерных агрегатов из 

составляющих элементов эндомембранной системы, наблюдаются локальные 

деструкции тонопласта. Для плазмалеммы характерно сохранение ее целостности 

и барьерных функций. 

3. Выявлено замедление роста растений кукурузы под влиянием давления (4 

МПа × 5 часов) с полным восстановлением скорости роста через сутки после 

снятия давления. Ингибирование роста связано с альтерациями органелл 

эндомембранной системы клеток и торможением метаболических процессов. 

4. Показано укорочение времен спин-спиновой и спин-решѐточной релаксации 

воды в клетках корней под давлением, что связано с парамагнетизмом кислорода 

воздуха межклетников, дополнительно растворяющегося под давлением в водной 

среде растительного объекта (эффект кислородного допинга). 

5. Впервые на корнях кукурузы и пшеницы установлен обратимый рост под 

статическим давлением межклеточного переноса воды по трансклеточному и 

симпластному пути. 

6. Обнаружено, что давление до 4 МПа не изменяет параметры 

трансмембранного переноса воды в суспензиях клеток Chlorella vulgaris и 

Dunaliella maritima, в отличие от корней кукурузы (Zea mays L.) и пшеницы 
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(Triticum aestivum). В числе причин, различие объектов по объѐмной доле газовой 

компоненты. 
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