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Изучены межклеточные связи у Chaetopteris plumosa: описано строение и варианты локализации 
плазмодесм в клетках, приводятся данные о расстояниях между плазмодесмами и плотности их 
расположения в клеточных стенках. Наряду с разрозненными плазмодесмами у C. plumosa выявле-
ны участки клеточной стенки со множеством близко расположенных плазмодесм. Такая локализа-
ция межклеточных связей может представлять собой переходный вариант между разрозненными 
плазмодесмами и поровыми полями или иной вариант организации плазмодесм, ранее не описан-
ный у бурых водорослей. Обсуждается расположение плазмодесм у сфацеляриевых водорослей.
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Непременным условием существования слож-
ных многоклеточных организмов является на-
личие межклеточных связей для обеспечения 
физиологических процессов и, в частности, ре-
гуляции роста и развития. Во всех ветвях много-
клеточных эти связи реализованы по-разному. 
У животных межклеточное взаимодействие обе-
спечивают различного рода белково-липидные 
структуры, связывающие соседние клетки в ме-
стах сближения их плазматических мембран 
(Loewenstein, 1979; Snegirevskaya, Komissarchik, 
1980). У красных водорослей связь между клет-
ками осуществляется через крупные поры ди-
аметром 0.5–2 мкм, в  просвете которых фор-
мируются поровые пробки, ограничивающие 
транспорт веществ (Ramus, 1969). У наземных 
растений и части зеленых водорослей за межкле-
точную коммуникацию отвечают плазмодесмы – ​
трубчатые цитоплазматические тяжи диаметром 
20–50 нм (в некоторых случаях, в специализи-
рованных клетках и тканях диметр плазмодесм 
может достигать 500 нм и более), соединяющие 
протопласты соседних клеток через поры в кле-
точных стенках (Robards, 1976; Ehlers, Kollmann, 
2001; Raven, 2005; Evkaikina et al., 2014; Brunkard, 
Zambryski, 2017).

Межклеточные связи у бурых водорослей так-
же представлены плазмодесмами (Kudryavtseva, 
2023). Их диаметр составляет 10–20 нм, а в про-
свете отсутствуют десмотрубочки (Terauchi et al., 
2012). По способу формирования плазмодесмы 
подразделяются на два типа: первичные и вто-
ричные (Nagasato et al., 2015, 2017). Первичные 
образуются в процессе цитокинеза путем захва-
та мембранных структур формирующимся фраг-
мопластом, вторичные закладываются постцито-
кинетически (Katsaros et al., 2009; Terauchi et al., 
2012; Nagasato et al., 2014, 2015).

Плазмодесмы бурых водорослей могут распо-
лагаться независимо друг от друга, разрозненно, 
будучи рассеяны на всем протяжении клеточной 
стенки, или же концентрироваться в поровые 
поля (Kudryavtseva, 2023). Поровые поля – ​это 
локальные участки клеточной стенки, пронизан-
ные множеством плотно и равномерно сгруппи-
рованных плазмодесм (Terauchi et al., 2015). На 
поперечных срезах стенки в этой области обыч-
но заметно тоньше, чем вне ее, а на продольных 
срезах поля четко выделяются в виде округлых 
или овальных перфорированных зон. Поровые 
поля встречаются у бурых водорослей с парен-
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химатозными талломами, обычно они соединя-
ют клетки из разных слоев (McCully, 1965, 1968; 
Bourne, Cole, 1968; Liddle, Neushul, 1969; Terauchi 
et al., 2015). Количество полей в клетках, их пло-
щадь, структурные особенности, а также чис-
ло и плотность расположения локализованных 
в них плазмодесм варьируют у различных пред-
ставителей Phaeophyceae от порядка к порядку 
(Terauchi et al., 2015).

В последние годы появляется все больше ра-
бот, посвященных межклеточным коммуника-
циям у Phaeophyceae – ​как их формированию 
и ультраструктуре, так и особенностям транспор-
та (Katsaros et al., 2009; Nagasato et al., 2010, 2014, 
2015, 2017, 2022; Terauchi et al., 2012, 2015). Круг 
исследованных представителей постепенно рас-
ширяется, однако, в  накопленных сведениях 
недостает системности. Не представляется воз-
можным выявить закономерности развития меж-
клеточных связей в эволюции бурых водорос-
лей. Чем именно обусловлено возникновение 
поровых полей? Какие преимущества подобная 
локализация плазмодесм имеет по сравнению 
с их разрозненным расположением? Существу-
ют ли иные варианты локализации? Плазмо-
десмы играют решающую роль в эволюционном 
морфологическом усложнении многоклеточных 
организмов (Brunkard, Zambryski, 2017). Совер-
шенствование организации этих структур напря-
мую связано с развитием и усложнением талло-
мов в целом. Знания о строении межклеточных 
связей бурых водорослей пока остаются фраг-
ментарными, не позволяющими получить пол-
ной и ясной картины того, как они развивались 
в пределах этой группы.

Представители порядка Sphacelariales интерес-
ны в качестве объектов для исследования меж-
клеточных связей, поскольку среди них много 
примитивно паренхиматозных водорослей, ко-
торые, несмотря на способность их клеток де-
литься в  трех плоскостях, не образуют слож-
ных органов и тканей (Masyuk, 1993). Описывая 
ультраструктуру клеток у представителей рода 
Sphacelaria Lyngb., исследователи не приводи-
ли сведений о наличии у этих водорослей поро-
вых полей (Galatis et al., 1977; Katsaros et al., 2009; 
Terauchi et al., 2015).

Вид Chaetopteris plumosa (Lyngb.) Kütz. в раз-
личные периоды рассматривался в составе рода 
Sphacelaria и считался одним из наиболее сложно 
устроенных сфацелярий. Вид был впервые опи-

сан как Sphacelaria plumosa Lyngb. (Lyngbye, 1819), 
затем F.T. Kützing предложил выделить его в мо-
нотипический род Chaetopteris (Kützing, 1843). 
В дальнейшем в литературе оба названия вида 
использовались разными авторами параллель-
но, можно даже встретить упоминания S. plumosa 
и C. plumosa как отдельных видов (Lewis, Taylor, 
1933). Однако в период 1945–1950 гг. ряд авто-
ров призвали отказаться от использования на-
звания Chaetopteris (по Irvine, 1956). С тех пор 
в большинстве источников вид упоминался как 
S. plumosa вплоть до 2010 г., когда по результатам 
молекулярно-генетического исследования была 
пересмотрена классификация всех сфацеляри-
евых водорослей, и род Chaetopteris был восста-
новлен (Draisma et al., 2010).

Chaetopteris plumosa распространен в  аркти-
ческих и субарктических широтах: встречается 
в морях Северного Ледовитого океана, а также 
в северных частях Атлантического и Тихого оке-
анов (Guiry, Guiry, 2023). Слоевище C. plumosa 
представляет собой небольшой жесткий кустик 
до 7–8 см в высоту, к субстрату прикрепляется 
подошвой, ветви, напоминающие перья, лежат 
в одной плоскости (Perestenko, 2005). От основ-
ной оси беспорядочно отходят ветви неограни-
ченного роста трех-четырех порядков, густо по-
крытые супротивно расположенными тонкими 
веточками ограниченного роста, за счет чего хе-
топтерис приобретает характерный “перистый” 
облик (Prud’homme van Reine, 1982). Вся по-
верхность C. plumosa, кроме веточек ограничен-
ного роста и кончиков ветвей первых порядков, 
покрыта мощной корой, образованной ризои-
дальными нитями. Ризоидальные нити, отходя 
от ветвей по всему их периметру, стелются вниз 
по таллому, разрастаясь и ветвясь, и постепенно 
формируют кору, толщина которой может пре-
вышать толщину самой ветви (Prud’homme van 
Reine, 1982; Perestenko, 2005).

Цель данной работы состояла в исследовании 
ультраструктурных особенностей межклеточ-
ных связей у вида Chaetopteris plumosa ― одного 
из наиболее сложно устроенных представителей 
сфацеляриевых.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Талломы Chaetopteris plumosa для данного ис-
следования собирали в августе 2021 г. в губе Яр-
нышная Баренцева моря, в бухте с каменисто-
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скалистой литоралью, где в скальной ванне эта 
водоросль образует плотные дерновинки, состо-
ящие из сравнительно небольших экземпляров. 
Отбирали кустики 2–5 см длиной (рис. 1a).

Для трансмиссионной электронной микроско-
пии (ТЭМ) кусочки талломов фиксировали в 2.5%-
ном глутаральдегиде на 1М-ном фосфатном буфе-
ре в течение 3 ч, а затем проводили постфиксацию 
в 1%-ном тетраоксиде осмия на 1М-ном фосфат-
ном буфере в течение 4 ч. После промывки в буфе-
ре зафиксированный материал подвергали деги-
дратации в ацетоне восходящих концентраций (30, 
50, 70, 80, 90, 100%) и заливке в смесь эпоксидных 
смол эпон-аралдит фирмы “Electron Microscopy 
Sciences”. Полимеризацию блоков осуществля-
ли в термостате при температуре 60°C в течение  
48 ч.

Ультратонкие срезы для ТЭМ приготавливали 
на автоматических ультрамикротомах Reichert 
Ultracut Е и Leica EM UC6 с использованием сте-
клянных ножей. Полученные срезы помещали на 

медные сетки с формваровой подложкой, после 
чего контрастировали цитратом свинца. Срезы 
просматривали на трансмиссионном электрон-
ном микроскопе Libra 120 plus. На полученных 
микрофотографиях измеряли расстояния между 
просветами разрозненных плазмодесм (n = 255) 
и плазмодесм в поровых полях (n = 2863), а также 
подсчитывали количество плазмодесм на 1 мкм2 
порового поля для определения плотности их 
расположения (n = 54). Результаты измерений 
выражали в виде “среднее ± SD”, где SD – ​это 
стандартное отклонение.

РЕЗУЛЬТАТЫ

На поперечных срезах средней части таллома 
Chaetopteris plumosa четко различаются две обла-
сти: сердцевина и кора (рис. 1b). В центральной 
части сердцевины расположены крупные четы-
рехугольные клетки, до 20 мкм ширины, окру-
женные одним-двумя рядами периферических 
клеток меньших размеров – ​до 10 мкм ширины. 
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Рис. 1. Строение Chaetopteris plumosa: a. Общий вид таллома: mf – основная нить; if – ветви неограниченного роста; 
df – ветви ограниченного роста; h– подошва (базальный диск); b. Поперечный срез средней части таллома: M – серд-
цевина; R – ризоидальная кора; C – кутикула; B – ветви.

Fig. 1. Structure of Chaetopteris plumosa: a. General view of the thallus: mf – main filament; if – indeterminate filaments; df – 
determinate filaments; h – holdfast; b. Cross section of the middle part of the thallus: M – medulla; R – corticating rhizoids; 
C – cuticle; B – branches.
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От периферических клеток отходят ризоидаль-
ные нити, образующие толстую и плотную кору. 
У молодых ветвей ризоидальные нити еще не 
формируются, и, соответственно, кора отсутству-
ет. Толщина коры составляет 88–104 мкм, что со-
поставимо с диаметром сердцевины (81–92 мкм). 
Четкая граница между сердцевиной и корой за-
метна только в местах залегания ветвей. Ризои-
дальные нити обладают мощными клеточными 
стенками до 3–7 мкм в толщину. Межклеточ-
ное пространство в области коры заполнено бес-
структурным электронноплотным материалом, 

вероятно, полисахаридной природы. Снаружи 
кора покрыта кутикулой (см. рис. 1b).

Плазмодесмы присутствуют как в клетках серд-
цевины, так и в ризоидальных нитях. Они имеют 
типичное для бурых водорослей строение мем-
бранных трубочек диаметром 10–20 нм (рис. 2a, 
b). В некоторых случаях они выглядят раздвоен-
ными, хотя такое впечатление может создаваться 
ложно в результате наложения двух плазмодесм 
друг на друга на снимке (рис. 2c, 3a). В сердцеви-
не в продольных клеточных стенках встречают-
ся разрозненные плазмодесмы, расстояние меж-
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Рис. 2. Разрозненные плазмодесмы в клетках Chaetopteris plumosa: a. Поперечные срезы плазмодесм (обозначены 
стрелками); b. Продольные срезы плазмодесм (обозначены стрелками); c. Продольные срезы плазмодесм (обозна-
чены стрелками) в клетках периферического слоя сердцевины; тройной стрелкой обозначена плазмодесма, которая 
выглядит разветвленной; d. Продольные срезы плазмодесм (обозначены стрелками) между центральными клетками 
сердцевины; CW – клеточная стенка; PM – плазматическая мембрана; C1, C2, C3, C4 – клетки на срезах.

Fig. 2. Independent plasmodesmata in Chaetopteris plumosa cells: a. Plasmodesmata (arrowheads) in cross section; b. 
Longitudinal sections of plasmodesmata (arrowheads); c. Longitudinal sections of plasmodesmata (arrowheads) in cells 
of peripheral layer, triple arrowhead indicates the plasmodesma which looks as if branched; d. Longitudinal sections of 
plasmodesmata (arrowheads) between central cells of medulla; CW – cell wall; PM – plasma membrane; C1, C2, C3, C4 – 
cells in sections.
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ду которыми на срезах колеблется от 38 до 1002 
нм (рис. 2c, d). В среднем же расстояние меж-
ду ними составило (268 ± 147) нм. Такие связи 
обнаруживаются между крупными центральны-
ми клетками сердцевины и при переходе от них 
к более мелким периферическим клеткам, а так-
же между базальными клетками соседних ризо-
идальных нитей.

В продольных и поперечных клеточных стен-
ках ризоидальных нитей плазмодесмы зача-
стую расположены гораздо более плотно (рис. 3). 
Стенки между двумя соседними клетками могут 
быть полностью перфорированы, равномерно 
и часто. Расстояние между плазмодесмами в та-
ких стенках составляет от 32 до 227 нм, в среднем 

(90 ± 29) нм, т. е. втрое меньше среднего рассто-
яния между разрозненными плазмодесмами. На 
1 мкм2 насчитывается (39 ± 4) плазмодесмы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Число представителей сфацеляриевых водоро-
слей, для которых описана ультраструктура меж-
клеточных связей, весьма невелико. Это несколь-
ко видов рода Sphacelaria, два вида Halopteris Kutz. 
и Phaeostrophion irregulare Menegh. Существую-
щие исследования в основном посвящены уль-
траструктуре клеток в целом, не фокусируясь 
специально на плазмодесмах; в них даны общие 
описания устройства межклеточных связей, но не 
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Рис. 3. Поровые поля в клеточных стенках Chaetopteris plumosa: a, b, c. Поровые поля в продольном разрезе; тройной 
стрелкой обозначена плазмодесма, которая выглядит разветвленной; d, e. Поровые поля в поперечном разрезе; стрел-
ками обозначены плазмодесмы; CW – клеточная стенка; PF – поровое поле; C1, C2 – клетки на срезах.

Fig. 3. Pit fields in Chaetopteris plumosa cell walls: a, b, c. Pit fields in longitudinal section; the triple arrowhead indicates 
plasmodesma which looks as if branched; d, e. Pit fields in a cross section; arrowheads indicate plasmodesmata; CW – cell wall; 
PF – pit field; C1, C2 – cells in sections.
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приводятся размерные характеристики, необхо-
димые для адекватного сравнительного анализа.

Если рассматривать исследованных предста-
вителей рода Sphacelaria, как наиболее филогене-
тически близкого к роду Chaetopteris, то все они 
устроены сравнительно просто. Число клеток на 
продольных срезах сегментов невелико, веточки 
ограниченного роста не образуются, отсутству-
ет ризоидальная кора. В описаниях отдельных 
видов авторы сходятся на том, что разрознен-
ные плазмодесмы в изобилии отмечаются в попе-
речных клеточных стенках талломов, в то время 
как в продольных стенках либо крайне немного-
численны, либо вовсе отсутствуют (Galatis et al., 
1977; Prud’homme van Reine, Star, 1981; Katsaros 
et al., 2009). У C. plumosa плазмодесмы в продоль-
ных клеточных стенках встречаются повсеместно, 
между центральными крупными клетками серд-
цевины они более редки (см. рис. 2c), но к пе-
риферии их количество возрастает (см. рис. 2d). 
Возможно, наличие большого числа плазмодесм 
в продольных стенках объясняется тем, что серд-
цевина C. plumosa многослойна, и вертикального 
транспорта недостаточно для поддержания не-
обходимой интенсивности переноса веществ по 
таллому. У сходного по структурной организа-
ции вида сфацеляриевых водорослей Halopteris 
filicina (Gratel.) Kutz. также отмечено наличие 
плазмодесм в продольных клеточных стенках, 
хотя и в меньшем количестве, чем в поперечных 
(Katsaros, Galatis, 1990).

Описывая характер межклеточных связей 
у  сфацеляриевых, исследователи не приводят 
доводов в пользу наличия у них поровых полей. 
Только в случае с P. irregulare авторы осторожно 
сравнивают области клеточной стенки, в которых 
плотно сконцентрированы плазмодесмы, с поро-
выми полями у Egregia Aresch. и Dictyota Lamour. 
(Bourne, Cole, 1968). Однако, если обратить вни-
мание на фотографии в некоторых публикаци-
ях, можно поставить под сомнение тот факт, что 
в клетках сфацелярий присутствуют лишь раз-
розненные плазмодесмы. Так, в работе греческих 
авторов, посвященной ультраструктуре вегета-
тивных клеток Sphacelaria tribuloides Menegh., на 
снимке среза поперечной клеточной стенки за-
печатлены многочисленные относительно равно-
мерно лежащие плазмодесмы, расстояния между 
которыми во многих случаях очевидно мень-
ше 100 нм (Galatis et al., 1977, Fig. 17). Если про- 

анализировать имеющееся фото, то можно вы-
числить, что среднее расстояние между плазмо-
десмами на данном участке стенки составляет 
(105 ± 30) нм, а их плотность на 1 мкм2 равна 56. 
Эти числа близки к соответствующим значени-
ям для C. plumosa, полученным в ходе настоя-
щей работы, а также к показателям, характерным 
для поровых полей Desmarestia ligulata (Stackh.) 
Lamour. и  Scytosiphon lomentaria (Lyngb.) Link 
(Terauchi et al., 2015). В совместном греческо-
японском исследовании развития цитокинети-
ческой диафрагмы у бурых водорослей на фо-
тографиях, иллюстрирующих поздние стадии 
цитокинеза у Sphacelaria rigidula Kutz., в форми-
рующейся клеточной стенке также можно разли-
чить достаточно плотно расположенные плазмо-
десмы (Katsaros et al., 2009, Fig. 33).

Картина, наблюдаемая нами в клетках серд-
цевины C. plumosa, где плазмодесмы располага-
лись на расстоянии (268 ± 147) нм друг от друга, 
согласуется с литературными данными о разроз-
ненных плазмодесмах: считается, что дистанция 
между ними составляет 250–265 нм (Terauchi 
et  al., 2015). В  то же время расстояние между 
плазмодесмами, входящими в состав порового 
поля, 60–120 нм, а плотность их расположения 
сильно варьирует у представителей разных по-
рядков, в пределах от 50 до 330 плазмодесм на 
1 мкм2 (Terauchi et al., 2015). В эти рамки вполне 
вписывается локализация плазмодесм, наблю-
даемая нами в ризоидальных нитях у C. plumosa, 
где расстояние между плазмодесмами составило 
(90 ± 29) нм, а их плотность – ​(39 ± 4) на 1 мкм2. 
Таким образом, межклеточные связи C. plumosa 
и упомянутого выше S. tribuloides по количествен-
ным характеристикам вполне соответствуют по-
ровым полям.

Что касается структурных особенностей поро-
вых полей, во многих порядках бурых водорос-
лей они имеют четкие границы. В большинстве 
описанных случаев клеточная стенка в области 
порового поля гораздо тоньше, чем вокруг, в ре-
зультате чего поля лежат в своеобразных углубле-
ниях. Именно поэтому дословным переводом по-
нятия “поровое поле” с английского будет скорее 

“ямочное поле” (“pit field”) (Bisalputra, 1966). В то 
же время у D. ligulata и S. lomentaria толщина сте-
нок одинакова как в области поровых полей, так 
и за их пределами (Terauchi et al., 2015). Неизмен-
ным остается то, что границы полей можно лег-
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ко очертить, поскольку эти округлые перфори-
рованные участки ярко выделяются в клеточных 
стенках. Исключение составляет лишь сфацеля-
риевая водоросль P. irregulare, для которой при-
водится описание поровых полей, не обладаю-
щих четкими очертаниями (Bourne, Cole, 1968). 
У C. plumosa плотно сгруппированные плазмо-
десмы пронизывают не отдельные ограничен-
ные области, а всю стенку между двумя соседни-
ми клетками целиком (см. рис. 3a, b, c). Таким 
образом, если считать эти участки поровыми по-
лями, то их границы будут совпадать с граница-
ми самих клеток.

Клеточные стенки C. plumosa с множеством 
близкорасположенных плазмодесм целесообраз-
нее всего будет отнести к поровым полям, по-
скольку для данных структур характерны прак-
тически все признаки полей представителей 
других порядков: высокая плотность располо-
жения плазмодесм и их относительно равномер-
ное распределение. Эти области легко визуально 
отличимы от стенок с разрозненными плазмо-
десмами, они присутствуют в ризоидальных ни-
тях C. plumosa, а также в тех местах, где ризои-
дальные нити вырастают из периферических 
клеток сердцевины. У других видов бурых водо-
рослей поровые поля обычно также соединяют 
периферические слои клеток со слоями, лежащи-
ми ближе к сердцевине, например, клетки коры 
с лежащими глубже паренхимными или медул-
лярными клетками (McCully, 1965, 1968; Bourne, 
Cole, 1968; Terauchi et al., 2015).

Такая локализация поровых полей у C. plumosa 
может быть обусловлена тем, что ризоидальные 
нити образуют кору, которая, являясь наружным 
клеточным слоем на большей части площади тал-
лома, выполняет ассимиляционную функцию. 
К тому же ризоидальные нити активно растут 
и делятся при формировании коры. Вероятно, по-
требность в интенсивном транспорте ассимилятов 
из коры в сердцевину и молекул-регуляторов про-
цессов развития по нитям могла стать причиной 
возрастания плотности плазмодесм в клеточных 
стенках ризоидальных нитей, что привело к воз-
никновению здесь поровых полей.

Наличие у C. plumosa, представителя порядка 
Sphacelariales, поровых полей, которые по ряду 
своих признаков отличаются от данных струк-
тур в других порядках, вписывается в теорию не-
зависимого многократного возникновения по-

ровых полей в разных ветвях бурых водорослей. 
Тогда как строение самих плазмодесм консер-
вативно у всех исследованных на сегодняшний 
день представителей класса, варианты их локали-
зации значительно различаются от порядка к по-
рядку, но при этом в основе лежит один и тот же 
принцип концентрации большого числа плазмо-
десм на ограниченном участке клеточной стенки. 
Поровые поля встречаются только у паренхима-
тозных Phaeophyceae, и, вероятно, их наличие 
связано со способностью клеток этих водоро-
слей делиться в трех плоскостях с образовани-
ем объемных структур. Концентрация плазмо-
десм в поровые поля, независимо возникающая 
в разных порядках бурых водорослей, приводит 
к усовершенствованию системы внутриталлом-
ного транспорта.

Локализация межклеточных связей, характер-
ная для C. plumosa, может представлять собой пе-
реходную ступень от разрозненных плазмодесм 
к классическим поровым полям. Можно предпо-
ложить, что в эволюции бурых водорослей совер-
шенствование системы транспорта происходило 
в несколько этапов. У наиболее просто устро-
енных форм для обеспечения переноса веществ 
по таллому было достаточно сравнительно ред-
ких разрозненных плазмодесм. Увеличение числа 
плазмодесм в клеточных стенках послужило сти-
мулом для возрастания интенсивности транспор-
та, что позволило водорослям достигать более 
крупных размеров, и, следовательно, более эф-
фективно осваивать новые биотопы.

Следующим шагом стала редукция части плаз-
модесм и постепенное формирование округлой 
перфорированной области – ​порового поля. До-
подлинно неизвестно, отличаются ли по своей 
структуре плазмодесмы в составе поровых по-
лей от разрозненных плазмодесм – ​если отли-
чия и  имеются, то для их обнаружения недо-
статочно стандартных методов ТЭМ. Однако 
то, что поровые поля закладываются уже в ци-
токинезе, указывает на их целостность и устой-
чивость, а также на непременное наличие некой 
связи между составляющими их плазмодесмами. 
К тому же поровые поля как транспортные струк-
туры функционально отличаются от разрознен-
ных плазмодесм, о чем свидетельствует их более 
высокая избирательность при переносе флуорес-
центных меток (Nagasato et al., 2015). Наличие 
поровых полей способствует выделению транс-
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портного русла, централизации проводящей си-
стемы. В дальнейшем эти структуры оформляют-
ся все более отчетливо, что мы можем наблюдать 
в порядках Dictyotales, Laminariales и Fucales, где 
поровые поля залегают в углублениях клеточной 
стенки (Terauchi et al., 2015).

Наконец, у  наиболее высокоразвитых бу-
рых водорослей развивается система дальнего 
транспорта вплоть до настоящих проводящих 
тканей, представленных в том числе удлинен-
ными ситовидными клетками, которые сое-
диняются друг с другом поперечными стенка-
ми в пронизывающие весь таллом проводящие 
пути, напоминающие сосуды высших растений 
(Schmitz, 2012). Поперечные стенки в этих клет-
ках, густо пронизанные порами, называются 
ситовидными пластинками, и многими иссле-
дователями считаются специализированными 
поровыми полями. Наличие проводящих тканей 
позволяет бурым водорослям достигать впечатля-
ющего уровня сложности и внушительных разме-
ров, обеспечивая тем самым господство данной 
группы в прибрежной морской растительности.

Таким образом, мы можем выявить законо-
мерность в эволюции проводящей системы бу-
рых водорослей. Возрастание числа плазмодесм 
в  клеточных стенках, а  затем редукция части 
плазмодесм в процессе формирования порово-
го поля и дальнейшее усложнение транспорт-
ных структур согласуются с  эволюционными 
принципами полимеризации и олигомеризации. 
В ходе полимеризации происходит увеличение 
количества клеточных или организменных струк-
тур, для олигомеризации же характерно, напро-
тив, уменьшение числа структур и их интеграция 
в единое целое, сопровождающаяся приобрете-
нием новых функций (Matienko et al., 1988). Эти 
процессы плотно переплетены в эволюции, и не-
редко полимеризация является промежуточным 
этапом на пути к олигомеризации. Вполне ве-
роятно, что картина, которую мы наблюдаем 
у C. plumosa, иллюстрирует этап перехода от раз-
розненных плазмодесм к поровым полям – ​по-
лимеризацию плазмодесм.

В то же время, возможно, локализация плазмо-
десм, наблюдаемая у C. plumosa, является не про-
межуточным вариантом между разрозненными 
плазмодесмами и поровыми полями, а принци-
пиально иным способом организации межкле-
точных связей, не менее эффективным и эво-

люционно выгодным для объекта с подобной 
морфологической структурой. Несмотря на то 
что наличие поровых полей широко распростра-
нено в разных ветвях бурых водорослей, все еще 
остаются порядки, ни один из представителей 
которых не был рассмотрен на предмет локали-
зации плазмодесм в клеточных стенках. Расши-
рение спектра исследованных видов может по-
способствовать выявлению среди Phaeophyceae 
форм, межклеточные связи которых организо-
ваны так же, как у C. plumosa, или каким‑либо 
иным, на данный момент неизвестным образом, 
отличным от поровых полей. Дальнейшие иссле-
дования в данной области позволят установить, 
что именно представляет собой выявленная нами 
организация плазмодесм у хетоптериса в филоге-
нетическом аспекте.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате исследования установлено, что 
межклеточные связи сфацеляриевой водоросли 
Chaetopteris plumosa могут быть представлены как 
разрозненными плазмодесмами, так и множе-
ством близко расположенных плазмодесм. Со-
поставление параметров густоперфорированных 
областей с известными вариантами локализации 
межклеточных связей у различных представите-
лей бурых водорослей позволяет сделать вывод 
о том, что эти области являются поровыми по-
лями, границы которых совпадают с границами 
клеток. Такая локализация межклеточных связей 
может представлять собой переходный вариант 
между разрозненными плазмодесмами и класси-
ческими поровыми полями или иной вариант ор-
ганизации плазмодесм, ранее не описанный у бу-
рых водорослей. Иллюстративный материал ряда 
предшествующих публикаций по ультраструкту-
ре представителей рода Sphacelaria соответствует 
данным настоящего исследования. Полученные 
результаты побуждают пересмотреть существую-
щую точку зрения об отсутствии поровых полей 
у сфацеляриевых.

Вопрос о характере взаимосвязи локализации 
плазмодесм с особенностями структурной ор-
ганизации Phaeophyceae пока не решен окон-
чательно. Важная роль межклеточных связей 
в  морфогенезе определяется тем, что их усо-
вершенствование приводит к преобразованиям 
и усложнениям в морфологической структуре 
организмов. Дальнейшие исследования, охваты-
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вающие широкий спектр представителей класса, 
от наиболее просто устроенных примитивно па-
ренхиматозных до сложных, способных форми-
ровать ткани и даже отдельные органы, позволят 
выявить как частные, так и общие закономерно-
сти морфогенеза бурых водорослей.
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INTERCELLULAR COMMUNICATIONS IN CHAETOPTERIS PLUMOSA 
(SPHACELARIALES, PHAEOPHYCEAE)

E. O. Kudryavtseva1, *
1V.L. Komarov Botanical Institute RAS 

Professor Popov Str., 2, St. Petersburg, 197022, Russia
*e-mail: ekato393@mail.ru

This article provides information about the ultrastructure of intercellular communications in Chaetopteris 
plumosa. The structure and variants of plasmodesmata localization in its cells are described, data on the 
distances between plasmodesmata and the density of their location in cell walls are provided. In C. plumosa, 
both independent plasmodesmata and cell wall areas with multiple closely spaced plasmodesmata were 
found. Such localization of intercellular connections may represent a transitional variant between 
independent plasmodesmata and pit fields or another variant of plasmodesmata organization previously 
not described in brown algae. The arrangement of plasmodesmata in Sphacelariaceae is discussed.

The plasmodesmata in C. plumosa have a structure typical of brown algae. In the longitudinal walls of the 
medulla, there are independent plasmodesmata, the distance between which on sections is (268 ± 147) nm 
(mean ± SD, n = 255). In the longitudinal and transverse walls of corticating rhizoids, plasmodesmata are 
often located much more densely and evenly, the distance between them is (90 ± 29) nm (n = 2863), and 
there are 39 ± 4 (n = 54) plasmodesmata per 1 μm2. It is advisable to classify this variant of localization 
of plasmodesmata as pit fields or transitional variant between independent plasmodesmata and pit fields.

Keywords: brown algae, plasmodesmata, pit fields, ultrastructure
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