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ВВЕДЕНИЕ
Цитология является разделом ботаники, который изучает строение растений на клеточном уровне. Открытие клетки и создание клеточной теории стало одним из важнейших событий в истории биологии. По своему значению оно сопоставимо с открытием движущих сил эволюции и разработкой теории гена. Достижения во многих отраслях биологии прямо или косвенно связаны с успехами цитологии.
Клетка является не только конструктивным элементом, но и элементарной функциональной и информационной структурой, которая обеспечивает размножение организмов и воспроизведение их признаков в череде поколений. Таким образом, клетка представляет собой связующее звено между прошлым, настоящим и будущим в истории жизни на Земле. Благодаря взаимосвязи клеток в растительном организме обеспечивается интеграция вегетативных и репродуктивных органов в целостную систему. Поэтому изучению клетки уделяется большое внимание в эволюционной теории, ботанике и генетике, в физиологии, биохимии и молекулярной биологии, в генетической инженерии и биотехнологии растений. Изучение возможностей управления жизнедеятельностью клетки открывает широкие перспективы в герантологии и теории продукционного процесса в фитоценозах.
Изучение клетки является важным элементом формирования мировоззрения у специалистов сельского хозяйства высшей квалификации.
1. КЛЕТОЧНАЯ  ТЕОРИЯ 
Жизнь растительного организма представляет собой совокупность генетически детерминированных реакций обмена веществ, энергии и информации с окружающей средой. Для них характерна логическая упорядоченность, при которой предшествующие биохимические и структурные изменения являются условием последующих преобразований. Конечной целью этих процессов является размножение растений при конвариантном сохранении на протяжении исторически длительного промежутка времени важнейших структурных, функциональных и адаптивных признаков вида.  В значительной мере непрерывность существования жизни обеспечивается механизмом возникновения, структурой и функцией клетки. Это положение имеет фундаментальное значение для развития биологии и прикладных агрономических наук. Зародившись во второй половине XVII века, учение о клетке постепенно оформилось в универсальную клеточную теорию.  Её основоположниками были немецкие ученые – ботаник М. Шлейден и зоолог Т. Шванн, которые в 1838 – 1839 гг. постулировали, что клетка является основной единицей структуры и функции живых организмов. В настоящее время клеточная теория включает несколько принципиально важных положений.

1. Клетка – это открытая самовоспроизводящаяся биологическая система, существование которой обеспечивается обменом веществ, энергии и информации с окружающей средой. Изоляция клеток неизменно приводит к отмиранию протопласта и существенному изменению функций клетки. В частности это наблюдается при опробковении или одревеснении клеточных оболочек, при образовании некоторых механических и проводящих тканей.

2. Клетка является единицей строения живых организмов. Впервые клеточное строение пробки, сердцевины бузины, стеблей тростника, моркови, фенхеля и других растений обнаружил в 1665 г. английский исследователь Р. Гук, используя для работы усовершенствованный им оптический микроскоп. Позднее М. Мальпиги и Н. Грю при изучении микроскопического строения органов растений подтвердили их клеточное строение. 
3. Клетка является единицей функции. Любые явления жизнедеятельности растений непосредственно связаны с физиолого-биохимическими процессами, происходящими в клетках. Так, рост обусловливается делением и растяжением клеток; формирование биомассы в значительной мере является результатом фотосинтетической деятельности клеток хлорофиллоносной паренхимы. 

4. Структура и функции клетки тесно взаимосвязаны между собой, что иногда называют принципом комплементарности. Изменение строения клетки неизменно приводит к изменению её метаболической активности и наоборот. Например, увеличение толщины клеточной оболочки и пропитывание её суберином приводит к опробковению и отмиранию клетки, к усилению защитных свойств покровной ткани.

5. Клетка является единицей хранения наследственной информации. В 1869 г. швейцарский биохимик Ф. Мишер выделил из ядра нуклеиновую кислоту, генетическая роль которой была доказана на пневмококках  в 1928 г.  бактериологом  Ф. Гриффитом.  В  1924 г.     Р. Фёльген, используя метод специфического окрашивания, показал, что ДНК локализуется в ядрах клеток, а РНК – в цитоплазме. Позднее было доказано, что в растительной клетке ДНК может храниться не только в ядрах, но и в пластидах и митохондриях, являясь материальной основой цитоплазматической наследственности. 

6. Клетка является единицей изменчивости. В ней первоначально происходят изменения структуры ДНК, индуцированные мутациями и рекомбинациями генов. Разнообразие форм и направлений изменчивости в сочетании с естественным отбором обусловливает полиморфизм популяций растений, а в последующем – образование новых видов.

7. Клетка является единицей роста и развития. Деление клеток образовательных тканей и растяжение их производных под влиянием фитогормонов обусловливает линейный прирост длины и толщины органов растений. Возрастные изменения химического состава и функциональной активности клеток приводят к возрастным изменениям всего растения.

8. Клетки возникают из других клеток путем их деления. Этот принцип преемственности клеточных поколений разработал в 1858 г. немецкий врач  Р. Вирхов. К настоящему времени способы деления клеток и их генетический контроль изучены достаточно глубоко. Экспериментальное управление делением клеток используется в биотехнологии и генетической инженерии. 

Отмеченные положения клеточной теории не следует считать завершенными. Они будут углубляться и дополняться по мере развития технического обеспечения и методологии изучения клетки.

2. ОТЛИЧИТЕЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 

РАСТИТЕЛЬНОЙ КЛЕТКИ 

Отличие растений от животных, грибов и микроорганизмов в значительной мере связаны со спецификой строения и жизнедеятельности их клеток.

Автотрофный способ питания у растений преобладает над гетеротрофным. Это обеспечивается способностью зеленых растений поглощать лучистую энергию солнца и преобразовывать её в процессе фотосинтеза в энергию химических связей органических соединений. Фотосинтез осуществляется благодаря наличию в клетке пластид и их светочувствительных пигментов. Гетеротрофное питание характерно для паразитов (заразиха, омела, петров крест, повилика), сапрофитов (подъельник) и насекомоядных растений (жирянка, пузырчатка, росянка). Кроме того, гетеротрофность наблюдается при формировании семязачатков, семян и плодов, при прорастании семян и развитии почек возобновления. 

Продукты метаболизма растительной клетки отличаются специфическим химическим составом. Основным запасаемым полисахаридом является крахмал. Растения способны синтезировать большой набор витаминов и все аминокислоты, входящие в состав белка. Жиры образуются на основе ненасыщенных жирных кислот и имеют низкую температуру плавления и жидкую консистенцию. 
В отличие от животных выделение продуктов метаболизма у растительной клетки не сводится к экскреции азотистых веществ. Продукты азотного обмена, как правило, повторно используются, т.е. реутилизируются растением.

Клетки растений имеют прочную полисахаридно-белковую оболочку. Важнейшим её химическим компонентом является целлюлоза. 

Растительные клетки характеризуются наличием крупных осмотически активных вакуолей и отсутствием клеточного центра. Его функции выполняют элементы цитоскелета.

У высших растений клетки некоторых тканей выполняют свои функции, будучи мертвыми. Из покровных тканей это пробка и корка, из механических – склеренхима и склереиды, из проводящих – трахеиды и сосуды, из выделительных – млечники. 

У высших растений половые клетки образуются из гаплоидных спор в результате митоза. Спермии семенных растений, как правило,  неподвижны, так как не имеют жгутиков. Исключение составляют гинкговые и некоторые саговниковые из отдела Голосеменные.

3. МЕТОДЫ ИЗУЧЕНИЯ КЛЕТКИ 
Клетки имеют малые размеры и сложное строение. Поэтому достижения в их изучении непосредственно связаны с достижениями в области методологии цитологических исследований. 
3.1. Микроскопия

Микроскопия является основным методом цитологии и гистологии. Она используется для получения увеличенного изображения клеток, тканей и анатомических структур и последующего анализа их качественных и количественных признаков. Микроскопирование проводится на препаратах, которые могут быть прижизненными (нативными) и фиксированными (мортифицированными). Нативные препараты используются, как правило, при небольших увеличениях микроскопа. Детальное изучение клеток и тканей проводится на фиксированных объектах. 

Технология приготовления и изучения фиксированных препаратов состоит из последовательных этапов, которые изложены ниже.
1. Подбор растительных объектов – клеток, тканей, органов в соответствии с задачами исследований. 

2. Предобработка растительного материала. Часто используется в цитогенетических исследованиях для синхронизации клеточных делений при подсчёте и изучении хромосом. Простым и надежным способом синхронизации является выдерживание изучаемого материала при температуре 2 – 4 °С в течение суток.

3. Фиксация материала. Для этих целей используются смеси (фиксаторы) различных спиртов, органических и неорганических кислот, формалина и растворителей, которые быстро проникают в клетку и обездвиживают органоиды, сохраняя их прижизненную структуру. Фиксаторы подбирают с учетом физико-химических особенностей изучаемых структур. Например, для изучения ядер и хромосом наиболее простым фиксатором является «уксусный алкоголь», состоящий из 3 частей 96% -ного этилового спирта и 1 части ледяной уксусной кислоты. Для изучения пластид можно использовать фиксатор Гаммалунда, состоящий из медного купороса, формалина и воды; а для митохондрий – фиксатор Рего, в состав которого входят двухромовокислый калий и формалин.

4. Приготовление срезов. Для изучения тканей и анатомических структур толщина среза, как правило, соответствует толщине клеток. На более толстых срезах клетки, накладываясь друг на друга, ухудшают качество изображения. Слишком тонкие срезы не позволяют изучить структуру целостной клетки. Исследования органоидов клетки проводят на тонких срезах. 

Срезы можно выполнить с помощью бритвы или специального режущего прибора – микротома. Современные замораживающие микротомы позволяют получать срезы заданной толщины от десятых долей до нескольких десятков микрометров (1 мкм = 1·10-6 м). Для электронной микроскопии срезы изготавливают на ультрамикротомах, оснащенных стеклянными или алмазными ножами. 

5. Окрашивание срезов. Для контрастирования изображения на препаратах в оптической микроскопии широко используются цитологические красители, которые избирательно адсорбируются структурами клетки, придавая им специфическую окраску. Для окрашивания ядер можно использовать гематоксилин и ацетокармин. Целлюлозные оболочки паренхимных тканей хорошо окрашиваются кармином в присутствии калиевых квасцов, а клетки механической ткани склеренхимы – флороглюцином и зеленым иодным.

6. Монтирование препарата. Тонкий окрашенный срез помещают на предметное стекло толщиной 1,2 мм в химически неактивную среду, которая не обесцвечивает срез, не препятствует прохождению света и обеспечивает сохранность внутриклеточных структур в течение времени использования препарата. Для быстрого изготовления препарата можно использовать глицерин. Для длительного сохранения препаратов объекты помещают в канадский бальзам или синтетические смолы. Затем срез покрывают покровным стеклом, стандартная толщина которого равна 0,17 мм.

7. Изучение препаратов с помощью микроскопа. В современной биологии используются световые, электронные и лазерные микроскопы. 

Первый световой микроскоп был сконструирован в 1590 г. голландцами братьями Янсенс. 
Удобными для учебной и научно-исследовательской работы являются микроскопы серий МБИ и МБР производственного объединения ЛОМО (Россия).  Высококачественные современные оптические микроскопы выпускают японские (Nikon) и немецкие (Zeiss) фирмы.
Микроскопы характеризуются степенью увеличения изображения и разрешающей способностью, т.е. минимальным видимым расстоянием между двумя точками. Например, у оптического микроскопа при использовании объектива 90× и окуляра 15× получают 1350-кратное увеличение изображения. Разрешающая способность достигает 0,2 мкм.  
В оптической микроскопии используют разные методы наблюдений.

Метод светлого поля в проходящем свете используется для изучения прозрачных окрашенных препаратов.

Метод светлого поля в отраженном свете применяется для изучения непрозрачных объектов при использовании специальных объективов.

Метод косого освещения в светлом поле позволяет повысить разрешающую способность микроскопа в два раза. Применяется при использовании конденсоров со смещающейся аппертурной диафрагмой.

Метод тёмного поля в проходящем свете применяется для получения изображений прозрачных неокрашенных объектов, а также изучения живых клеток. Для работы требуется оснащение микроскопа темнопольным конденсором.

Методы фазового контраста и интерференции позволяют более отчетливо рассмотреть многие детали живой клетки. 

Методы флюоресцентной микроскопии основаны на способности некоторых естественных и синтетических соединений излучать видимый свет после облучения их невидимыми коротковолновыми фиолетовыми, ультрафиолетовыми и рентгеновскими лучами. Такие вещества называются флюорохромами. К ним относятся хлорофилл, хинин, берберин, акридин желтый и оранжевый, флюоресцин и др. Флюоресцентная микроскопия применяется в цитофизиологии для изучения структуры живых клеток и процессов жизнедеятельности, происходящих в них.

Методы ультрафиолетовой микроскопии позволяют значительно увеличить разрешающую способность микроскопа, повысить контрастность изображения неокрашенных препаратов, выявить места локализации некоторых соединений в клетке. 

В электронной микроскопии применяются просвечивающие электронные микроскопы (ПЭМ) и сканирующие электронные микроскопы (СЭМ). Первый ПЭМ был создан в 1931 г. инженером Руска с соавторами. Разрешающая способность микроскопов этого типа составляет около 0,1 нм (1Å) при 250000-кратном увеличении. В них изображение строится потоком электронов, проходящих через объект. В этом случае используются резаные препараты. 

Сканирующие электронные микроскопы разработаны позднее. Их первые товарные образцы были выпущены в 1965 г. фирмой «Cambridge Instruments». В них изображение строится потоком электронов, отраженных от поверхности объекта. В этом случае используются не срезы, а сколы объектов, на поверхности которых ультратонким слоем напыляют металлы. Сканирующая микроскопия позволяет получать объёмное изображение клеточных структур, но имеет сравнительно невысокую разрешающую способность порядка 10 нм.

С конца прошлого века активно проводятся научные исследования с использованием лазерных микроскопов. В них изображение строится с помощью лазерного луча, т.е. потока физически однородных фотонов с небольшой длиной волны. Достоинством лазерной микроскопии является высокая разрешающая способность и возможность изучения живой клетки в динамике её развития. Возможность точной фокусировки позволяет детально рассмотреть разные участки клетки и её структур. 

Современные микроскопы обеспечиваются цифровыми компьютерными анализаторами изображений, что позволяет проводить высокоточный количественный анализ препаратов. 

3.2. Гистохимическое окрашивание

Окрашивание цитоплазмы и клеточных структур применяется для контрастирования микропрепаратов. Кроме того, это эффективный метод определения мест локализации различных веществ в клетке и их концентрации. Например, для выявления ДНК в ядрах клеток используют реакцию Фёльгена. Сначала ДНК подвергают гидролизу в 1 н. соляной кислоте. При этом дезоксирибоза превращается в альдегид, который при взаимодействии с фуксинсернистой кислотой (реактив Шиффа) окрашивается в красновато-фиолетовый цвет. Последующий анализ окрашенных препаратов на цитофотометре позволяет определить количество ДНК в ядрах. Хорошими красителями для ДНК являются также галлоцианин (тёмно-синее окрашивание) и метиленовый зелёный (зелёное окрашивание). Для окрашивания РНК можно использовать пиронин (красное окрашивание). В цитогенетических исследованиях с использованием флюоресцентной микроскопии применяют флюорохромы DAPI и акридиновый оранжевый. 

Белки-гистоны хорошо окрашиваются красителем фастгрюн (прочный зелёный). Ярко-голубой проционовый краситель RS в фосфатном буфере (pH = 5,6 – 6,0) хорошо окрашивает белки, а краситель ярко-красный 2B5 (в растворе соды, pH = 10,5) – углеводы. Имеются также специфические красители для аминокислот, липидов и других органических веществ клетки.

3.3. Фракционирование клеток и клеточного содержимого

Для проведения тонких исследований на клеточном и субклеточном уровнях органы и ткани растений подвергают фракционированию, при котором они распадаются на отдельные клетки. Для разрушения серединных пластинок и плазмодесм, связывающих клетки в единую ткань, применяют протеолитические ферменты и вещества, блокирующие катионы кальция, например ЭДТА. В цитогенетике часто используют фермент цитазу, извлекаемую из поджелудочной железы виноградной улитки. 

Для разделения смешанной суспензии на отдельные типы клеток применяют центрифугирование, которое позволяет отделить большие клетки от малых, тяжелые – от лёгких. Наилучшие результаты достигаются при использовании электронного флюоресцентно активируемого анализатора клеток (сортера). Суть метода состоит в том, что специфические клетки метятся антителами, связанными с флюоресцентными красителями, получают определенный положительный или отрицательный заряд и сортируются с помощью лазерного устройства. Сортер может отобрать одну необходимую клетку из тысячи, достигая производительности до 5000 клеток в секунду.

Для выделения отдельных органоидов клетки сначала разрушают, применяя осмотический шок, ультразвуковую вибрацию или другие методы. Эту операцию проводят в специальных средах, которые обеспечивают сохранность органоидов. Затем гомогенат клеток подвергают серии повторных центрифугирований при возрастающих скоростях.
 При центрифугировании с низкой скоростью (1000 g, 10 мин) отделяют неразрушенные клетки, ядра и элементы цитоскелета. Последующее центрифугирование со средней скоростью (20000 g, 20 мин) позволяет получить в осадке митохондрии, лизосомы, пероксисомы. Надосадочную фракцию гомогената снова центрифугируют, но с высокой скоростью (80000 g, 1 ч) и отделяют микросомы и мельчайшие пузырьки. 
Завершающее центрифугирование надосадочной фракции гомогената с очень высокой скоростью (150000 g) в течение 3 часов позволяет выделить рибосомы, вирусы и крупные макромолекулы. Такое дифференциальное центрифугирование в градиенте концентрации сахарозы, хлористого цезия или других инертных и хорошо растворимых веществ позволяет с большой точностью разделить структурные компоненты клетки.

3.4. Культура клеток

Культура клеток находит широкое применение в молекулярной биологии клетки, генетической инженерии и биотехнологии, в цитологии, генетике и селекции растений.

Термин «культура клеток» предполагает выделение определённого типа клеток, размножение их в искусственных питательных средах и проведение исследовательских манипуляций с ними. Такими манипуляциями могут быть трансгеноз, или перенос генов, клонирование, или размножение клеток, соматическая гибридизация, индукция каллюсообразования и последующего органогенеза. Для получения культуры клеток можно использовать кусочки вегетативных органов, содержащие образовательные и основные паренхимные ткани, а также молодые пыльники цветковых растений. 

Из других методов изучения компонентов клетки можно отметить хроматографию, электрофорез, изоэлектрофокусирование, использование антител и радиоизотопов. Полученные  экспериментальные данные анализируют с помощью специальных компьютерных программ. 

4. ОРГАНИЗАЦИЯ  РАСТИТЕЛЬНОЙ КЛЕТКИ
4.1. Морфология клетки
Размеры, форма, строение, биохимические и физиологические особенности клетки растений генетически детерминированы и могут изменяться в зависимости от их местонахождения, возраста ткани или органа растения, баланса фитогормонов, воздействия факторов внешней среды.

Размер клеток составляет в среднем 20 – 100 мкм. Мелкие клетки диаметром около 10 мкм характерны для меристематических тканей, а крупные, более 100 мкм – для запасающих. Большие размеры имеют клетки лубяных волокон у прядильных культур. Например,  у льна их длина достигает 60 мм, а у рами – 350  мм. Если соотношение длины и ширины клеток, именуемое коэффициентом прозенхимности, меньше 4, то клетки называются паренхимными. Они характерны для меристематических и основных тканей. Паренхимные клетки бывают округлыми, овальными, кубическими, призматическими. А если коэффициент будет больше 4, то клетки считаются прозенхимными. Из таких клеток формируются проводящие и механические ткани. Например, у лубяных волокон льна этот коэффициент приближается к 1000.  Чаще всего прозенхимные клетки имеют веретеновидную форму.

4.2. Структура клетки
Клетка – это открытая самовоспроизводящаяся относительно автономная биологическая система. Её жизнедеятельность осуществляется при  условии обмена различными веществами, энергией и информацией с окружающей средой. Биохимические процессы, обеспечивающие жизненный цикл клетки, контролируются системой ядерных и цитоплазматических генов. Целостность клетки как системы достигается благодаря её рациональной структуре (рис. 1). 
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Рис. 1. Схема строения растительной клетки [2, с.10]:
1 – серединная пластинка, 2 – оболочки соседних клеток, 3 – свободные рибосомы, рассеянные  в  цитоплазме,  4 – шероховатый  эндоплазматический  ретикулум,  5 – рибосомы,  связанные  с  эндоплазматическим  ретикулумом, 6 – хлоропласты, 7 – оболочка хлоропласта, 8 – грана, 9 – митохондрия, 10 – комплекс Гольджи, 11 – клеточный сок, 12 – тонопласт, 13 – вакуоль, 14 – пузырек Гольджи, 15 – микрофиламенты, 16 – микротрубочки, 17 – цитоплазма, 18 – плазмалемма, 19 – гладкий эндоплазматический ретикулум, 20 – эухроматин, 21 – гетерохроматин, 22 – хроматин, 23 – ядрышко, 24 – ядерная пора, 25 – ядерная оболочка, 26 – ядро, 27 – клеточная оболочка, 28 – плазмадесмы. 
На поверхности клетки располагается жесткая полисахаридно-белковая оболочка. Оболочки смежных клеток вместе с находящейся между ними серединной пластинкой образуют клеточную стенку. Под оболочкой находится протопласт, поверхностный слой которого представлен мембраной, именуемой плазмалеммой. Внутреннюю часть протопласта называют цитоплазмой. Она состоит из гиалоплазмы и органоидов.  Органоиды связаны с синтезом, накоплением, хранением и выделением продуктов метаболизма. 

В зависимости от размеров, структуры и выполняемых функций органоиды можно разделить на три группы:

-  двухмембранные органоиды – ядро, пластиды и митохондрии отличаются большими размерами, наличием двух поверхностных мембран, молекул ДНК и РНК, рибосом;

- одномембранные органоиды – эндоплазматическая сеть, комплекс Гольджи, вакуоли, лизосомы, микротельца и сферосомы взаимосвязаны по происхождению, не содержат нуклеиновых кислот и имеют лишь одну поверхностную мембрану. 

- безмембранные органоиды – рибосомы, содержат р-РНК, не имеют ДНК и поверхностной мембраны. 
В результате согласованной биохимической работы органоидов и компонентов гиалоплазмы в клетке образуются многочисленные химические соединения – производные протопласта.
5. ОБОЛОЧКА КЛЕТКИ 

5.1. Значение оболочки
Оболочка является обязательной и многофункциональной структурной частью растительной клетки.  Она защищает протопласт от неблагоприятного воздействия факторов внешней среды: ионизирующих излучений, перепадов давления, температуры и влажности, сдерживает развитие патогенов. Отличаясь жесткостью и упругостью, оболочка придает прочность клеткам и тканям, участвует в формировании осмотических свойств клетки, придает форму клетке при наличии тургорного давления. Благодаря хорошей проницаемости, наличию пор и перфораций оболочка способствует дальнему и ближнему транспорту воды и растворенных в ней веществ. Оболочка участвует в поглощении и выделении веществ, в транспирации. В оболочках могут запасаться питательные вещества, например пектин и гемицеллюлоза. Органические соединения, накапливаемые в оболочках клеток стебля, могут реутилизироваться при формировании и наливе зерна.

 Значение клеточных оболочек настолько велико, что даже после отмирания протопласта они обеспечивают жизнедеятельность растения. В составе пробки и корки они образуют защитные покровы стебля и корня. Оболочки лубяных и древесинных волокон обеспечивают механическую прочность, а стенки сосудов и трахеид – транспорт веществ и прочность органов растений. Клеточных оболочек не имеют лишь половые клетки и протопласты, используемые в биотехнологии и генетической инженерии.  

5.2. Химический состав и строение оболочки
Главными химическими компонентами оболочки являются полисахариды – целлюлоза, гемицеллюлоза, пектин и сложные белки – гликопротеиды. 

Длинные линейные молекулы целлюлозы располагаются на близком расстоянии друг от друга и плотно объединяются в элементарные фибриллы, или мицеллы, диаметром около 5 нм. Мицеллы располагаются параллельно друг другу и образуют микрофибриллы в виде трехмерной кристаллической решетки. Микрофибриллы включают до 2000 молекул целлюлозы и имеют диаметр порядка 15 – 30 нм. Микрофибриллы целлюлозы образуют упругий и прочный на разрыв кристаллический каркас оболочки. Они иногда объединяются в макрофибриллы  диаметром около 0,3 – 0,5 мкм (рис. 2). В отдельных местах оболочки участки микрофибрилл не имеют трехмерной структуры и называются паракристаллическими зонами. 

 Микрофибриллы целлюлозы располагаются рыхло. Пространство между ними заполняется аморфным матриксом, состоящим из гемицеллюлозы и пектина. Причем, линейные, сравнительно короткие, молекулы гемицеллюлозы располагаются на микрофибриллах целлюлозы, а разветвленные молекулы кислого пектина – между ними. Кроме того,  микрофибриллы могут переплетаться молекулами гликопротеидов, что повышает прочность конструкции оболочки. В клетках, растущих более или менее равномерно во всех направлениях, отложение микрофибрилл имеет случайный характер, и они образуют хаотическую сеть. Такие клетки встречаются в запасающих тканях и сердцевине стебля, а также при культивировании клеток in vitro. В удлиняющихся клетках микрофибриллы боковых оболочек располагаются почти параллельно длинной оси клетки. В ориентации микрофибрилл в составе оболочки участвуют микротрубочки цитоскелета клетки и ферменты, расположенные на поверхности плазмалеммы. 
В состав оболочек могут также входить минеральные соли, кремнезем, пигменты, липиды, лигнин и суберин, которые размещаются между микрофибриллами. Оболочки клеток, особенно молодых частей растений, благодаря наличию пектинов насыщены водой.
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Рис. 2. Схема структуры клеточной оболочки [2, с. 58]: 
А – Д – уровни объединения молекул целлюлозы при формировании оболочки. 
Образование оболочек происходит во время деления клеток меристематических тканей после расхождения дочерних хромосом к противоположным полюсам клетки, т.е. в конце анафазы. Оно начинается образованием фрагмопласта, который представляет собой скопление мелких пузырьков комплекса Гольджи в экваториальной плоскости делящейся клетки. Эти пузырьки постепенно сливаются между собой, начиная с середины экваториальной плоскости, и образуют плоскую структуру, ограниченную мембраной, т.е. ламеллу, которая разрастается по направлению от центра к периферии. Когда ламелла достигает продольной оболочки материнской клетки, её мембрана соприкасается с плазмалеммой исходной клетки и сливается с ней. В результате образуются обособленные плазмалеммы дочерних клеток, а содержимое пузырьков фрагмопласта и ламеллы превращается в тонкую клеточную пластинку, расположенную между дочерними клетками. Вначале пластинка имеет полужидкую консистенцию и состоит из аморфных пектиновых веществ – протопектина и пектатов кальция и магния. В дальнейшем клеточная пластинка уплотняется и превращается в серединную пластинку.
После образования клеточной пластинки протопласт каждой дочерней клетки с участием пузырьков комплекса Гольджи начинает формировать на поверхности плазмалеммы оболочку клетки. В частности, белковые компоненты гликопротеидов синтезируются на шероховатой эндоплазматической сети и поступают в диктиосому на регенерационном полюсе. Полисахариды образуются в более зрелых дисках диктиосом. На секреторном полюсе органоида углеводы и белки накапливаются в пузырьках, которые, отделившись от цистерн, перемещаются к плазмалемме и соприкасаются с ней. При этом мембрана пузырьков сливается с плазмалеммой, что приводит к её поверхностному росту, а содержимое пузырьков наслаивается на наружной поверхности вновь возникшего участка плазмалеммы и образует первичную клеточную оболочку.  По сути дела заново строится лишь поперечная стенка между двумя дочерними клетками. 
Первичная оболочка тонкая (не более 0,5 мкм), упругая. Она формируется в начале индивидуального развития клеток и характерна для образовательных и молодых клеток постоянных тканей, растущих путём растяжения. Такая оболочка содержит 60 – 95 % воды, 2 – 20 % целлюлозы, 8 – 10 % белка. Около 60 – 70 % сухого вещества первичной оболочки приходится на долю веществ аморфного матрикса. У двудольных цветковых растений это пектины и гемицеллюлоза примерно в равном количестве, а у однодольных – в основном гемицеллюлоза.

Вторичная оболочка возникает на более поздних этапах онтогенеза клеток по мере приобретения ими постоянных размеров и формы. Она образуется путем наслоения целлюлозы на первичную оболочку с внутренней стороны клетки, что приводит к утолщению оболочки и уменьшению объёма цитоплазмы. Такое наслоение целлюлозы называется оппозицией. Рост оболочки происходит также путем встраивания новых молекул между старыми (интуссусцепция).

Вторичная оболочка отличается от первичной большим содержанием целлюлозы, меньшим – гемицеллюлозы, пектина, гликопротеидов и воды; большей жесткостью, но меньшей упругостью. При пропитывании различными соединениями проницаемость вторичной оболочки снижается. 

Вторичная оболочка имеет слоистое строение. Её наружный слой (S1) примыкает к первичной оболочке и отличается высоким содержанием пектиновых веществ. Средний слой (S2), наиболее толстый и прочный, состоит из хорошо ориентированных микрофибрилл целлюлозы. Тонкий внутренний слой (S3) граничит с плазмалеммой, он богат гемицеллюлозой. Слоистость оболочки зависит от многих эндогенных и экзогенных факторов. 

Мощное развитие вторичной оболочки часто приводит к изоляции гибели клетки и тогда внутренний слой оболочки выстилается бородавчатым слоем, образованным из отмершего протопласта.   

Толщина вторичной оболочки зависит от типа ткани. Относительно тонкие оболочки имеют клетки паренхимы. Толстые оболочки характерны для клеток склереид и склеренхимы. У колленхимы целлюлозные утолщения  могут находиться в уголках клеток. В члениках сосудов вторичные целлюлозные утолщения располагаются неравномерно либо в виде колец и спиралей, либо сплошным слоем. 

На развитие вторичной оболочки влияют условия роста и развития растений. Например, при внесении повышенных доз азотных удобрений под лен увеличивается толщина стенок лубяных волокон и техническое волокно становится более грубым.
5.3. Поры, плазмодесмы, перфорации
Взаимосвязь клеток и тканей является условием согласованной работы анатомических структур, органов, всего растения. Она обеспечивается разными способами, включая образование пор, плазмодесм и перфораций.
Поры – это неутолщенные участки во вторичной оболочке. Они образуются во время роста молодых клеток путем растяжения. В это время в отдельных местах первичной оболочки происходит менее интенсивное отложение микрофибрилл целлюлозы. В тонком слое оболочки появляются многочисленные углубления разных размеров, которые называются первичными поровыми полями. При формировании вторичной оболочки в местах первичных поровых полей целлюлоза не наслаивается, здесь образуется поровая камера. По мере утолщения  вторичной оболочки поровая камера превращается в поровый канал. В смежных клетках поровые каналы располагаются друг напротив друга. Их разделяет лишь замыкающая пленка поры, состоящая из  тонких участков первичных оболочек обоих клеток и серединной пластинки, расположенной между ними. Если диаметр поры остается постоянным на всем её протяжении, пора считается простой. Такие поры широко распространены  у покрытосеменных. В трахеидах сосновых голосеменных образуются окаймленные поры. У них входные отверстия пор (апертуры) уже, чем в зоне замыкающей пленки. А в центре самой замыкающей пленки имеются небольшие утолщения, или торусы, которые подобно клапанам двустороннего действия регулируют скорость тока воды. В окаймленных порах листопадных деревьев торусы не образуются. Поры имеют большое значение в перемещении воды и растворенных в ней веществ по растению.
В первичных поровых полях и серединной пластинке имеются мелкие отверстия, через которые из одной клетки в другую проходят плазмодесмы – тончайшие тяжи цитоплазмы, диаметром от 20 до 70 нм. Через них соседние клетки обмениваются продуктами метаболизма, растворенными в воде. Каналы плазмодесм выстланы плазмалеммой, непосредственно связанной с поверхностными мембранами – плазмалеммами смежных клеток. Таким образом, в растительной ткани протопласты смежных живых клеток, благодаря плазмодесмам,  образуют целостную функциональную систему поверхностных мембран и цитоплазмы, которая получила название – симпласт. При разрушении плазмодесм и закупорке пор происходит отмирание протопластов изолированных клеток.
Перфорации в отличие от пор являются крупными сквозными отверстиями в клеточной стенке. Они характерны для поперечных стенок члеников сосудов. Размеры перфораций и способ их расположения постоянно совершенствовались в ходе эволюции. У некоторых высших споровых растений встречается сетчатая перфорация, представленная  многочисленными мелкими округлыми отверстиями, бессистемно расположенными в поперечной стенке. У эфедры (отдел Голосеменные) образуются эфедроидные перфорации, состоящие из нескольких более крупных округлых отверстий.  Для отдельных папоротников и покрытосеменных характерна лестничная перфорация, образованная крупными удлиненными отверстиями, расположенными параллельно друг другу. Количество отверстий и перекладин между ними изменяется в зависимости от систематического положения растений. Например, у наиболее древних дегенерий и магнолий встречаются лестничные перфорации с многочисленными перекладинами. У лютиковых и березовых лестничные перфорации могут иметь небольшое число перекладин. Последовательное разрушение участков поперечной клеточной стенки между отдельными отверстиями привело в ходе эволюции к образованию простых перфораций – крупных одиночных отверстий, которые по диаметру приближаются к внутреннему диаметру сосуда. Увеличение площади сечения перфорации повышает пропускную способность сосуда. Простые перфорации типичны для высокоорганизованных эволюционно молодых семейств покрытосеменных (Сельдерейные, Астровые, Яснотковые и др.). Однако во многих порядках и семействах отмечается большое разнообразие вариантов перфораций от лестничных до простых. Простые перфорации встречаются также у полых бачонковидных водозапасающих клеток белых мхов.

5.4. Химические изменения клеточной оболочки
Структура и химический состав оболочки могут изменяться в процессе онтогенеза растений. Эти изменения генетически детерминированы и имеют приспособительный характер. Суть этих изменений состоит в том, что в процессе жизнедеятельности клетки образуются вещества, которые выводятся из протопласта и размещаются между молекулами целлюлозы, изменяя свойства оболочки. Такое явление называется инкрустацией.
Одревеснение, или лигнификация, наблюдается при инкрустации оболочки лигнином – комплексом высокополимерных аморфных соединений ароматического ряда. При взаимодействии с флороглюцином в присутствии соляной кислоты лигнин дает красновато-бурое окрашивание тканей, что позволяет легко выявить одревеснение на макро- и микропрепаратах. 

Одревеснение встречается в разных частях растений. Оно характерно для древесинных волокон корня, стебля и листа, сосудов и трахеид, склереид плодов. У пшеницы и других мятликовых могут одревесневать оболочки клеток мелкоклеточной паренхимы, расположенной в поверхностных слоях стебля непосредственно под склеренхимой перициклического происхождения. У рапса и многих других травянистых двудольных одревеснение наблюдается в нижних междоузлиях в паренхиме, образованной межпучковым камбием.

Одревеснение повышает плотность и прочность оболочек, но понижает их проницаемость, что может стать одной из причин отмирания протопласта. 

Раздревеснение связано с разрушением лигнина в оболочках клеток. Оно происходит при созревании плодов груши и айвы. У злаков в период активного развития и созревания зерна в стебле отмечается раздревеснение клеток, а также частичное расщепление полисахаридов, входящих в состав оболочки, что может привести к стеблевому полеганию высокорослых посевов.

Опробковение происходит при инкрустации оболочки тонкими пластинками суберина. Суберин представляет собой аморфное высокомолекулярное жироподобное вещество, включающее в свой состав насыщенные жирные кислоты. Он химически стоек и нерастворим в воде. Опробковение приводит к уплотнению оболочек, изоляции и отмиранию клеток, внутреннее пространство которых заполняется воздухом. Многослойно расположенные клетки с опробковевшими оболочками составляют  пробку.  Пробка является хорошим термо- и гидроизолятором. Она формируется на корнях, стеблях и листовых рубцах у двудольных покрытосеменных и голосеменных благодаря деятельности пробкового камбия. Иногда пробка образуется на плодах, как, например, у позднеспелых сортов груши типа Белорусская поздняя. Пробка защищает растения от неблагоприятных биотических и абиотических факторов среды.

Кутинизация характерна для клеток эпидермиса. Кутин – это высокомолекулярное жироподобное вещество. Он выделяется на поверхность эпидермиса вместе с растительными восками и при контакте с воздухом образует стойкую кутикулу. 

Кутикула имеет слоистое строение. На наружной стороне оболочки клетки эпидермиса, богатой пектином, сначала располагается слой кутина, в который погружены глыбки воска. На поверхности кутикулы находятся кутин и эпикутикулярный воск, который может кристаллизоваться с образованием воскового налёта. В зависимости от способа его расположения поверхностный слой кутикулы может быть гладким и блестящим, как на листьях фикуса, или структурированным и матовым, как на стеблях ржи, плодах сливы. Кутикула уменьшает испарение воды; отражает избыток лучистой энергии солнца и таким образом защищает растение от перегрева; предохраняет от повреждения коротковолновой частью ультрафиолетовых лучей; защищает от вирусов и патогенной микрофлоры.

Ослизнение наблюдается в случае химических преобразований пектина и целлюлозы клеточной оболочки. При этом образуются слизи и камеди, набухающие в воде. Слизи часто образуются при прорастании семян, где они способствуют поглощению из почвы воды, необходимой для ростовых процессов. Образование камеди и её выделение на поверхность часто происходит при повреждении стеблей и скелетных ветвей у сливы, вишни и других косточковых пород. 

Минерализация связана с инкрустацией клеточных оболочек кремнеземом и солями кальция. Эти минеральные вещества могут откладываться в оболочках эпидермиса, в кроющих и железистых волосках, повышая их прочность. Весьма часто минерализации подвергаются клетки края листа, в результате чего они становятся жесткими, режущими, как например у осоковых и мятликовых. При этом кормовые достоинства этих трав снижаются. В связи с этим заготовку их на сено рекомендуется проводить до начала цветения. Минерализация эпидермиса стебля у бамбуковых совпадает с его одревеснением и обеспечивает высокую твердость. Такие стебли широко используются в странах Юго-Восточной Азии и Океании.

Мацерация тканей происходит при разрушении серединных пластинок между клеточными оболочками под действием ферментов и природного ингибитора – этилена. Это явление наблюдается при созревании сочных плодов, образовании межклетников, а также схизогенных вместилищ и смоляных ходов. Межклетники хорошо развиты в воздухоносной паренхиме водно-болотных растений, а также в губчатом мезофилле листа. Схизогенные вместилища образуются в результате расширения межклетников в молодых тканях. В них могут накапливаться летучие терпены, вязкие бальзамы, камеди и т.д. Смоляные ходы схизогенного происхождения образуются у многих астровых, сельдерейных, аралиевых, голосеменных. Они накапливают и выделяют смолистые вещества.

В лабораторных условиях мацерация тканей проводится для получения монослоя клеток для цитологических исследований и суспензии клеток в биотехнологии. 

6. ГИАЛОПЛАЗМА

Важным обязательным физиологически активным компонентом живой растительной клетки является цитоплазма. Она богата водой, органическими и неорганическими соединениями, состав которых зависит от генотипа растения, функциональной роли и возраста клетки. Цитоплазма представляет собой сложный структурный комплекс, образованный гиалоплазмой (основной цитоплазмой) и органоидами клетки.

Гиалоплазма состоит из двух фаз – твердой и жидкой. Твердая фаза (цитогель) образуется микротрабекулярной системой – тонкими белковыми нитями диаметром 3 – 6 нм, которые пересекают цитоплазму в разных направлениях. Эта система связывает все структуры клетки. В местах пересечения микротрабекул располагаются полисомы, т.е. комплексы  свободных рибосом. Жидкая фаза (цитозоль) содержит много воды и представляет собой коллоидный раствор белка и других веществ. Она заполняет пространства между элементами твердой фазы. 

С микротрабекулярной системой связаны белковые микротрубочки и микрофиламенты, которые в совокупности с микротрабекулами образуют цитоскелет клетки (рис. 3). 

В неделящихся растительных клетках микротрубочки локализованы в наружном слое цитоплазмы. Это тонкие цилиндрические структуры диаметром около 24 нм с непостоянной длиной до нескольких микрометров. Микротрубочка состоит из 13 продольных нитей, каждая из которых располагается по спирали вокруг центральной полости. Нити образованы глобулярными димерами белка тубулина. Димер  состоит из α- и β-тубулина. 
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Рис. 3. Схема организации цитоскелета клетки [16, с.140]:
1 – микротрабекулярные нити, 2 – микротрубочка, 3 – полисомы, 4 – клеточная мембрана, 5 – эндоплазматический ретикулум, 6 – митохондрия, 7 – микрофиламенты.

Микротрубочки – это динамические структуры. Они регулярно разрушаются и образуются вновь на разных этапах жизни клетки. Разрушение наблюдается при повышении концентрации катионов кальция и низкой температуре. Сборка микротрубочек происходит в кислой среде, при  наличии магния, АТФ и ГТФ. Растут микротрубочки с одного конца путём присоединения тубулиновых димеров. Этот процесс прекращается под влиянием колхицина – природного алкалоида, образуемого у безвременника осеннего (Colchicum autumnale) из семейства Лилейные. В связи с этим колхицин используется в генетике и селекции для получения полиплоидных форм растений. 

Микротрубочки участвуют в образовании ахроматинового веретена деления и фрагмопласта делящейся клетки, направляют пузырьки комплекса Гольджи к формирующейся клеточной пластинке – первоначальной границе между дочерними клетками, а затем и к оболочке клетки. Микротрубочки обеспечивают ориентацию микрофибрилл целлюлозы при построении клеточной оболочки. Микротрубочки в составе цитоскелета обеспечивают поляризацию клеток как необходимое условие их последующей дифференциации.

Изучение микротрубочек  проводится  с  помощью  метода  иммунофлюоресцентной микроскопии, основанного на присоединении флюоресцентных маркеров к молекулам антител, которые специфически связываются с тубулином микротрубочек. В подготовленных таким образом клетках под микроскопом в ультрафиолетовом свете видны только светящиеся элементы микротрубочек цитоскелета (рис. 4). 
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Рис. 4. Иммунофлуоресцентная микроскопия микротрубочек [13, с. 49]:
А – препрофазный поясок микротрубочек (горизонтальные стрелки) окружает клетку перед профазой, другие микротрубочки (наконечники стрел) оконтуривают ядерную оболочку; Б – препрофазный поясок исчез, и место, которое он прежде занимал, выглядит как нефлуоресцирующая полоса; формируются трубочки веретена деления; В – формирование фрагмопласта в ранней телофазе; Г – образующаяся клеточная пластинка оттесняет микротрубочки к переферии клетки. 
Микрофиламенты представляют собой способные сокращаться тонкие (5 – 7 нм) нити белка актина. Они образуют сплошное сплетение под плазмалеммой и пучки из параллельно ориентированных нитей в гиалоплазме. Микрофиламенты участвуют в пространственной ориентации процессов жизнедеятельности и движении цитоплазмы.

В составе цитоскелета обнаружены также промежуточные филаменты – нити диаметром 8 – 10 нм, роль которых в жизни клетки изучается.

Движение цитоплазмы. Гиалоплазма живых клеток способна к направленному движению, которое генерируется деятельностью микрофиламентов. Движение способствует обмену веществ в клетке. Под микроскопом при небольшом увеличении оно обнаруживается во взрослых клетках по перемещению органоидов, например хлоропластов. Местом, удобным для наблюдений за движением цитоплазмы, является район центральной жилки в нижней четверти листовой пластинки элодеи канадской (Elodea canadensis). Движение может быть вращательным, когда цитоплазма перемещается вокруг одной крупной центральной вакуоли, и струйчатым – разными потоками, которые не препятствуют друг другу, вокруг нескольких вакуолей. Интенсивность движения зависит от температуры, освещенности, обеспеченности клетки кислородом и других факторов. 

7. КЛЕТОЧНЫЕ МЕМБРАНЫ

Важнейшим компонентом живой клетки являются мембраны. Мембраны – это тонкие пограничные структуры толщиной 6 – 10 нм, расположенные на поверхности протопласта и органоидов клетки, основными свойствами которых являются избирательная проницаемость и замкнутость, или непрерывность. В клетке нет открытых мембран со свободными концами. Нарушение целостности мембран приводит к гибели органоидов и всей клетки. 

Благодаря мембранам в клетке обеспечивается компартментализация, т.е. обособление в протопласте замкнутых зон, где протекают биохимические реакции, связанные с разными физиологическими процессами. При этом могут возникнуть внутриклеточные структуры разных размеров и формы: небольшие пузырьки (пузырьки аппарата Гольджи, лизосомы, микротельца), уплощенные мешочки, или цистерны (элементы эндоплазматической сети и диктиосом), сложные конструкции, напоминающие сеть (канальцы эндоплазматической сети), компактные структуры двухмембранных органоидов, крупные полости вакуолей.  Наличие мембран обеспечивает сохранность генетической информации в ядре, пластидах и митохондриях, а также её использование в ходе индивидуального развития растений. 
Строению, биохимическому составу и функциям мембран уделяется большое внимание, поскольку мембраны являются важнейшими участниками физиологических процессов, определяющих рост, развитие и размножение растений, их взаимосвязь с окружающей средой. Изучение мембран проводится в лабораториях молекулярной биологии клетки, биохимии и биофизики, генетики и биотехнологии с использованием электронной микроскопии, хроматографии, электрофореза, иммунохимии и других методов.  
7.1. Строение мембраны

Основными биохимическими компонентами мембран являются липиды и белки. 

Липиды представлены главным образом фосфолипидами и небольшим количеством галактолипидов, стеринов, жирных кислот и других жироподобных соединений.

 Липиды в мембране имеют жидкую консистенцию. Их молекулы полярны и образуют двойной слой. Гидрофобные концы молекул направлены друг к другу, а гидрофильные обращены к поверхностям мембраны. Липиды находятся в постоянном движении. Они могут весьма интенсивно меняться местами в пределах монослоя, реже – перемещаться из одного слоя в другой. 

Белки располагаются на обеих сторонах и внутри двойного слоя липидов. Периферические белки удерживаются на поверхностях мембран благодаря электростатическим связям с гидрофильными головками липидов. Интегральные белки погружены в жидкий двойной слой липидов, где они связаны с гидрофобными концами молекул липидов. Мембранные белки выполняют функции ферментов, ионных каналов и ионных насосов, переносчиков, акцепторов химических и физических раздражителей. Здесь также сосредоточено много структурных белков. 

На положение белков в мембране оказывают влияние состав и состояние фосфолипидов, а также  электростатический заряд мембраны. Перемещение молекул белков ограничено их связью с микротрубочками и микрофиламентами цитоскелета клетки.  
Биологические мембраны клетки имеют общий план строения, но могут различаться толщиной и биохимическим составом в зависимости от местонахождения и выполняемых функций. 
7.2. Функции мембран

Мембраны в клетке выполняют многочисленные функции.
Структурная. Мембраны отличаются упорядоченным расположением молекул липидов, структурных белков, ферментов. Это определяет направленность перемещения веществ через мембрану, осуществляется мембранная координация множества биохимических реакций. Кроме того, наличие мембран определяет структуру клетки. Наружной плазматической мембраной клетки является плазмалемма. Содержимое вакуолей ограничено тонопластом. Мембраны являются обязательным структурным компонентом многих других органоидов клетки. 
Барьерная. Мембраны обеспечивают избирательное поступление веществ в клетку и выведение их из неё. С участием мембран осуществляется избирательность опыления и оплодотворения у цветковых растений. Мембраны реагируют на проникновение патогенных микроорганизмов в клетку.
Транспортная. Транспортные белки мембраны осуществляют активный транспорт веществ в клетке. Например, через мембраны тилакоидов в процессе фотосинтеза перемещаются катионы H+  и электроны. С помощью ионных насосов мембраны в клетке регулируется концентрация катионов Ca2+ и Mg2+ и других веществ.  
Осмотическая. Осмосом называется прохождение растворителя в раствор через полупроницаемую мембрану. Осмос обеспечивает поступление воды и растворенных в ней веществ в клетку, создает при наличии клеточной оболочки гидростатическое (тургорное) давление. Тургор поддерживает форму клеток и обеспечивает их рост путем растяжения.  Таким образом, благодаря наличию мембран клетка является осмотической системой.

Энергетическая. В мембранах хлоропластов энергия света преобразуется в энергию АТФ и НАД . Н. С участием мембран митохондрий образуются АТФ, ГТФ и другие энергоемкие соединения.
Электрическая. Разная концентрация катионов и анионов на внутренней и наружной поверхности мембран создает разность потенциалов. При этом возникает электрическое поле, которое обеспечивает реализацию различных физиолого-биохимических процессов.
Биосинтетическая. На поверхности мембран упорядоченно располагаются ферменты – катализаторы биохимических реакций. Поэтому мембраны являются биологическими конвейерами по сборке белков, липидов и многих других соединений.

Рецепторно - регуляторная. В состав мембран входят хемо-, фото- и механорецепторы белковой природы, чувствительные к химическим и физическим раздражителям. Рецепторы воспринимают информацию из внешней и внутренней среды, что обеспечивает приспособительные реакции растений на действие раздражителей. Например, фоторецепторы участвуют в раскрывании цветков в определенное время суток, механорецепторы способствуют прикреплению вьющихся стеблей к опоре. 
Секреторная. Через мембраны осуществляется выведение продуктов секреции из клетки. Это могут быть млечный сок, эфирные масла, смолы, ядовитые жидкости и другие метаболиты.

Пищеварительная. Мембраны некоторых клеток могут участвовать в гетеротрофном питании растений. У насекомоядных растений через мембраны выделяются пищеварительные ферменты, а также всасываются продукты расщепления. В зерновках мятликовых через мембраны клеток щитка выделяются амилазы и кислые протеазы, с помощью которых запасные крахмал и белки эндосперма расщепляются до более простых соединений, используемых зародышем семени для образования проростков. 
Возможно также участие мембран и в других физиологических процессах в клетке.

8. ОРГАНОИДЫ КЛЕТКИ
Органоидами следует считать оформленные структуры протопласта, которые отличаются определенным строением и выполняемыми функциями.
8.1. Эндоплазматический ретикулум
Эндоплазматический ретикулум (ЭР),  или эндоплазматическая сеть (лат. reticulum – сеточка), характерна для всех эукариотических клеток. Она была открыта с использованием электронного микроскопа (рис. 5). 
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Рис. 5. Параллельные тяжи шероховатого эндоплазматического ретикулума 
в клетках листа папоротника. Крупные светлые пятна – вакуоли [2, с. 16]. 
ЭР представляет собой систему уплощенных мешочков (цистерн), расположенных друг над другом и перфорированных многочисленными отверстиями (окнами). В отдельных местах от цистерн отделяются мелкие пузырьки. Участки разных цистерн соединяются между собой с помощью канальцев. На поверхности структурных элементов ЭР находится мембрана толщиной 5 – 7 нм, которая имеет связь с наружной мембраной ядра. 
Различают гранулярный (шероховатый) и агранулярный (гладкий) ЭР. На гранулярном ретикулуме располагаются многочисленные рибосомы. Здесь осуществляется синтез белков.  Гладкий ретикулум состоит из ветвящихся канальцев и маленьких пузырьков диаметром 50 – 100 нм. Эта часть ЭР участвует в синтезе липидов и полисахаридов, в накоплении и выведении из клетки ядовитых веществ. В выделительных тканях гладкий ЭР участвует в выведении эфирных масел, смол, каучука и других веществ небелковой природы. 

Эндоплазматический ретикулум обеспечивает направленный транспорт ионов и макромолекул в клетке, связь органоидов клетки, а через плазмодесмы – связь смежных клеток. Мембраны ЭР участвуют в образовании комплекса Гольджи, лизосом, микротелец и вакуолей.  

8.2. Комплекс Гольджи
Комплекс Гольджи (аппарат Гольджи) открыт в 1898 г. Это совокупность диктиосом клетки, число которых варьирует от нескольких десятков до нескольких сотен (рис. 6). 
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Рис. 6. Комплекс Гольджи [2, с.17]:
А – схема трехмерной структуры комплекса Гольджи; Б – микрофотография органоида: слева – диктиосома в вертикальном разрезе (1 – цистерна, 2 – отпочковывающийся пузырек, 3 – пузырек Гольджи, 4 – секреторный полюс, 5 – регенерационный полюс), справа – вид на верхнюю цистерну диктиосомы сверху. 
У высших растений диктиосомы состоят из 4 – 8 плоских дисковидных пузырьков, или цистерн, ограниченных мембраной толщиной 7 – 8 нм. 

Диктиосомы имеют два полюса. На регенерационном полюсе происходит образование новых цистерн из мембран эндоплазматической сети. На секреторном полюсе старые цистерны разветвляются в сложную систему трубочек. От этих трубочек и краев цистерн отделяются секреторные пузырьки, или везикулы. 

Диктиосомы играют важную роль в жизни клеток. В них происходит синтез и накопление продуктов метаболизма, подлежащих выделению из клетки. Кроме того, диктиосомы  участвуют в образовании фрагмопласта во время деления исходной материнской клетки и клеточных оболочек дочерних клеток. Мембраны пузырьков комплекса Гольджи используются для построения мембраны протопласта и поэтому являются связующим звеном между мембранами эндоплазматической сети и плазмалеммой.

8.3. Лизосомы 

Лизосомы – это мелкие тельца округлой формы диаметром от 0,2 до 2,0 мкм, окруженные мембраной. Они впервые были описаны у животных и грибов. В настоящее время доказано их наличие и в растительной клетке. Лизосомы наполнены различными гидролитическими ферментами – протеазами, липазами, нуклеазами и кислыми фосфатазами, с участием которых в клетках осуществляется защита от патогенной инфекции, а также разрушение (лизис) отмерших участков протопласта. В частности, лизосомы являются активными участниками реакции сверхчувствительности у устойчивых к инфекции растений. Сверхчувствительность проявляется в быстрой гибели клеток растения-хозяина, расположенных в непосредственной близости от места заражения  грибами, бактериями, актиномицетами, вирусами и микоплазмами. При этом образуется некротическое пятно, которое изолирует паразита  от других живых клеток растения.  Изоляция приводит к голоданию, а затем и гибели паразита.
Благодаря  сверхчувствительности проявляется устойчивость растений клевера к мучнистой росе, картофеля – к фитофторе и раку, табака – к вирусу табачной мозаики. Известны и другие примеры.

Разрушение протопласта с участием лизосом происходит при формировании трахеид и члеников сосудов, лубяных и древесинных волокон, лизигенных вместилищ эфирных масел. Ферменты лизосом могут также разрушать стареющие и избыточные органоиды, например выработавшие свой ресурс митохондрии. 
Лизосомы бывают первичными и вторичными. Первичные образуются при отчленении небольших пузырьков от эндоплазматического ретикулума и комплекса Гольджи. Они содержат ферменты в неактивном состоянии. Вторичные лизосомы образуются в результате автофагии, т.е. процесса, в ходе которого клетка уничтожает ненужные ей структуры. Сначала эти структуры окружаются мембраной, отделяющейся от гладкой эндоплазматической сети. Затем такой мембранный мешочек с находящейся в нем ненужной структурой сливается с первичной лизосомой. При этом образуется крупная вторичная лизосома, или автофагическая вакуоль, в которой происходит лизис ненужной структуры. Число лизосом в клетке зависит от её функциональной активности. По мере старения клеток количество лизосом возрастает.

8.4. Микротельца
Микротельца встречаются во многих клетках растений и грибов. Они образуются с участием мембран гладкой эндоплазматической сети. Это многочисленные небольшие округлые органоиды диаметром 0,2 – 1,5 мкм, у которых под поверхностной мембраной находится гранулярный матрикс. В матриксе могут образовываться белковые кристаллоиды. В зависимости от выполняемых функций микротельца подразделяются на пероксисомы и глиоксисомы.
 Пероксисомы чаще встречаются в клетках мезофилла листа, где они вместе с хлоропластами и митохондриями участвуют в фотодыхании, т.е. в активируемом светом поглощении О2 и выделении СО2. При этом в пероксисомах образуется аминокислота глицин.

Глиоксисомы характерны для семян растений, запасающих жиры. В результате взаимосвязанной работы глиоксисом, сферосом и митохондрий в клетках растений происходит превращение жирных кислот до глюкозы.  

8.5. Сферосомы
Сферосомы – это округлые органоиды диаметром около 0,5 мкм, которые иногда называют липидными каплями, поскольку в них хранятся запасные жиры и обнаруживаются липолитические ферменты. Сферосомы образуются из маленьких пузырьков – просферосом, которые отделяются от цистерн эндоплазматической сети. В большом количестве они встречаются в клетках зародыша масличных культур – подсолнечника, рапса и др. При прорастании семян жиры в сферосомах расщепляются до глицерина и жирных кислот. Сферосомы вместе с глиоксисомами и митохондриями участвуют в превращении жирных кислот в сахара. Содержимое сферосом имеет высокую оптическую плотность. Поэтому на микропрепаратах они отличаются темным цветом.

8.6. Вакуоли
Вакуоли – это типичные органоиды растительной клетки, которые изменяются в числе, размерах, форме и функциях в зависимости от возраста клеток и типа тканей. В меристематических тканях они представлены большим числом маленьких вакуолярных пузырьков. В живых клетках постоянных тканей эти пузырьки сливаются и образуют одну или несколько крупных вакуолей, которые располагаются в центре клетки, оттесняя цитоплазму к клеточной оболочке. В зрелой клетке до 90% её объёма может быть занято вакуолью. На поверхности вакуоли располагается мембрана толщиной около 6 нм, именуемая тонопластом, а внутри находится клеточный сок. 
Образование  вакуолей. Вакуолярные пузырьки образуются из расширенных участков цистерн эндоплазматической сети. Дальнейший рост вакуолей связан с деятельностью аппарата Гольджи, пузырьки которого транспортируют в вакуоли продукты вторичного обмена. При этом мембрана пузырька используется на увеличение поверхности тонопласта, а содержимое включается в состав клеточного сока.

Предполагается, что вакуоли могут возникать и более сложным путем. Из элементов эндоплазматической сети и аппарата Гольджи образуются трубчатые провакуоли, которые огораживают участок цитоплазмы, содержащий отработанные клеточные структуры, подлежащие разрушению (автофагии). Постепенно эти провакуоли увеличиваются в размерах и сливаются между собой, что приводит к полной изоляции огражденного участка цитоплазмы. После этого гидролитические ферменты, которые содержались в трубочках провакуолей, расщепляют внутреннюю мембрану формирующейся вакуоли и захваченную цитоплазму. В результате образуется автофагическая вакуоль, которая может сливаться с вакуолями, образовавшимися другим способом.  

Функции вакуолей. Вакуоли являются многофункциональными органоидами. Главным образом их работа приводит к созданию тургорного давления в клетке и  накоплению некоторых продуктов метаболизма. Возникновение тургорного давления связано с тем, что концентрация сахаров и ионов в клеточном соке выше, чем в клеточной оболочке. Этому способствует избирательная проницаемость тонопласта, ограничивающая выход растворенных веществ из вакуоли. Поэтому вода из хорошо оводненных оболочек путем диффузии поступает в вакуоль. Такой однонаправленный перенос воды через тонопласт в вакуоль называется осмосом. Вакуоль увеличивается в размерах и оказывает давление на цитоплазму, а через неё – на клеточную оболочку. В результате оболочка приходит в упругое, или тургорное, состояние. Тургор клеток обеспечивает упругость тканей, необходимую для сохранения формы неодревесневших органов растений и положения их в пространстве, а также для сопротивления  деформирующим нагрузкам. При потере воды вакуолью при избыточном испарении снижаются тургорное давление и упругость тканей, что приводит к завяданию растений и даже к их гибели.
 Осмотическая работа вакуолей в корневых волосках обеспечивает поступление воды и элементов минерального питания в корень. Тургорное давление способствует также росту клеток путем растяжения.
8.6.1. Химический состав клеточного сока
Многообразно значение вакуолей в связи с накоплением в них продуктов метаболизма, в первую очередь продуктов распада (катаболитов) и запасных питательных веществ. 
В состав клеточного сока входят:
а) органические вещества: 

- азотистые – белки, аминокислоты, алкалоиды, гликоалкалоиды;
- безазотистые – углеводы, гликозиды, дубильные вещества, органические кислоты, соли органических кислот, терпены и эфиры;

б) неорганические вещества:
- фосфаты, нитраты, хлориды, сульфаты;

- йод, бром.

Белки. В клеточном соке накапливаются водорастворимые, обычно простые, белки. Они могут кристаллизоваться, образуя алейроновые зерна как, например, при созревании семян зерновых культур. Эти белки хорошо гидратируются, поэтому клетки с алейроновыми зернами располагаются под семенной оболочкой, что способствует быстрому набуханию и прорастанию семян после посева. 
Аминокислоты. В клеточном соке обнаружено более 150 разных аминокислот, которые являются производными дефицитного для растений  азота. Поэтому они, как правило, не выводятся из растительного организма, а временно резервируются в вакуолях для последующей реутилизации.
Алкалоиды. В клеточном соке растений встречается  свыше 2000 разных алкалоидов, которые могут быть в твердом, жидком и газообразном состоянии. К алкалоидам принадлежат многие растительные яды, которые защищают растения от болезней и вредителей, от поедания теплокровными животными. Они характерны для паслёновых,  бобовых, маковых. Например, у паслёна и картофеля образуется соланин, у люпина – люпинин и люпинидин. Кофеин кофейного куста, атропин белладонны, хинин хинного дерева, морфин и кодеин мака применяются в медицине. Теин чая и теобромин шоколада обладают антиоксидантным действием.  Анабазин используют для защиты растений в плодоводстве. 

Гликоалкалоиды – это ядовитые вещества, которые образуются при соединении соланинов с глюкозой. Часто встречаются в семействе Пасленовые в молодых ростках, листьях, стеблях. У картофеля синтезируются в клубнях на свету. Защищают растения от вредителей.
Углеводы. В клеточном соке запасаются моносахариды глюкоза и фруктоза, из дисахаридов – сахароза и мальтоза, из полисахаридов – инулин, пектины, декстрины.

Гликозиды – обширная группа органических соединений, образуемых в растениях при  взаимодействии сахаров со спиртами, альдегидами, фенолами и другими веществами. Для них характерны специфический запах и горький вкус, которые отпугивают травоядных животных.  Так, у хрена, горчицы и других капустных горький жгучий вкус и запах зависят от содержания в клеточном соке синигрина, в состав которого входит сера. В семенах миндаля, вишни, сливы  и других плодовых косточковых растений из семейства Розовые содержится амигдалин, из которого при гидролизе образуется ядовитая синильная кислота. Ценным бактерицидным свойством отличается алицин лука и чеснока. 

Гликозиды ландыша и наперстянки используются в медицине, а ванилин из плодов ванили применяется в кулинарии. 

Среди гликозидов большое значение в жизни растений имеют флавоноиды – пигменты клеточного сока. У сине-зеленых водорослей это фикоциан, у бурых – фукоксантин. У цветковых растений распространены антоцианы и флавоны. 

Антоцианы имеют фенольную природу и находятся в разных частях растений. Они придают клеточному соку большой спектр окрасок. Например, плоды черной смородины окрашены в темно-синий цвет, лепестки льна – в голубой, плоды вишни и лепестки розы – в красный. Антоциановую окраску могут иметь также листья и стебли. Окраска меняется в зависимости от кислотности клеточного сока, концентрации пигментов и наличия катионов металлов. В кислой среде, а также при наличии ионов калия антоцианы имеют красную окраску, в нейтральной среде – фиолетовую, а в щелочной и при наличии ионов кальция или магния – синюю. 
К флавонам относят антохлор и антофеин. Антохлор придает желтую окраску лепесткам лютика, одуванчика, примулы. У лимона и апельсина антохлор окрашивает наружный слой плодовой оболочки. Антофеин образует темно-бурые пятна на лепестках бобов и других растений.  Пигменты клеточного сока участвуют в терморегуляции у растений, а также способствуют привлечению насекомых-опылителей.    
 Дубильные вещества (танины) являются производными фенолов.  Они имеют вяжущий вкус и обладают антисептическим действием. Таниноносные клетки окрашены в зеленовато-желтый цвет и располагаются либо поодиночке, либо обособленными группами. Они встречаются в коре дуба и ивы, в наружном слое плодовой оболочки грецкого ореха, в листьях чая, в плодах терна и хурмы. Танины используются в медицине, а также для дубления кожи. 
Органические кислоты являются неотъемлемым компонентом клеточного сока. Они здесь резервируются, но могут снова вовлекаться в реакции метаболизма.  Кислоты создают кислую реакцию клеточного сока, влияют на осмотические свойства и проявление окраски клеток. В плодах яблони и рябины можно обнаружить яблочную кислоту, у винограда и томатов – винную, в листьях, побегах и незрелых плодах – щавелевую. Цитрусовые содержат много аскорбиновой и лимонной кислоты, а малина – салициловой.
Соли органических кислот, в первую очередь щавелевокислого кальция, при повышении концентрации клеточного сока образуют кристаллы. Размеры, форма и строение кристаллов зависят от систематической принадлежности растений. Одиночные кристаллы ромбоэдрической или октаэдрической форм встречаются у ванили и в клетках сухих чешуй лука. Друзы – многочисленные, шаровидно расположенные кристаллы, обнаруживаются в корневищах, коре, корке, черешках и листовых пластинках многих растений. В вегетирующих органах винограда имеются рафиды – тонкие удлиненные кристаллы, объединенные в пучки. В листьях картофеля, томатов находится кристаллический песок – мелкие обособленные кристаллы, не объединенные в какую-либо структуру. 
Кроме щавелевокислого кальция, у некоторых растений образуется углекислый кальций, который пропитывает выросты клеточной оболочки, вдающиеся в полость клетки. Это приводит к образованию у некоторых крапивных и тутовых гроздевидных кристаллических структур – цистолитов.
Образование кристаллов имеет большое значение в поддержании осмотического давления и кислотно-щелочного равновесия в клетке. Оно может быть связано также либо с резервированием кальция, либо с выведением его из организма. Поэтому кристаллы чаще всего образуются в органах, сбрасываемых растением, – в листьях, корке и др. 
Соли неорганических кислот также содержатся в клеточном соке. Это могут быть нитраты, например у травянистых бобовых, фосфаты – в живых клетках молодых органов разных растений, хлориды – в листьях и стеблях галофитов, т.е. растений, произрастающих на засоленных почвах. Нитраты и фосфаты могут реутилизироваться растениями, хлориды чаще выводятся из растений солевыми железками. В этом случае вакуоли могут рассматриваться как элементы выделительной системы.
У многих растений образуются эфирные масла, которые накапливаются в клеточном соке. Они защищают растения от поедания животными, привлекают насекомых-опылителей. В хозяйственной деятельности используются в парфюмерии и медицине, в составе пряноароматических растений – в кулинарии.

Таким образом, вакуоли являются важным, многофункциональным органоидом клетки. Поэтому их роль не может рассматриваться лишь как место хранения продуктов метаболизма. 
8.7. Пластиды
Отличительным признаком клеток автотрофных растений является наличие пластид. Они были открыты в 1880 – 1883 гг. Пластиды – это крупные двухмембранные органоиды. В зависимости от окраски, строения и выполняемых функций пластиды подразделяются на хлоропласты, лейкопласты и хромопласты. На разных этапах онтогенеза пластид выделяют также пропластиды и этиопласты. 
Пропластиды – это мелкие бесцветные или бледно-зеленые недифференцированные пластиды клеток меристематических тканей. Они являются предшественниками более дифференцированных пластид – хлоропластов, хромопластов и лейкопластов. Если развитие пропластид задерживается из-за отсутствия света, то в них может образоваться несколько проламмелярных телец в виде скопления трубчатых мембран. Такие пропластиды называются этиопластами. Этиопласты на свету могут развиваться в хлоропласты. При этом из проламмелярных телец образуются тилакоиды.
Хлоропласты – это крупные зеленые пластиды дисковидной формы с хорошо развитой системой внутренних мембран. Их диаметр составляет 4 – 10 мкм при толщине 1 – 3 мкм. Хлоропласты встречаются во всех зеленых частях вегетативных и репродуктивных органов. Их особенно много в листьях, где на один квадратный миллиметр поверхности приходится до 500 тысяч пластид. Количество хлоропластов, приходящихся на одну клетку, зависит от вида растений, светового режима, исследуемой части листа.  Например, в столбчатом мезофилле листа у картофеля находится около 300 зеленых пластид, у табака – 100, у свеклы – 70. В губчатом мезофилле их содержится в 2 – 3 раза меньше.  В среднем на одну клетку мезофилла  приходится примерно 40 – 50 хлоропластов. В условиях оптимального освещения хлоропласты располагаются в поверхностном слое цитоплазмы, ориентируясь широкой стороной к источнику света.
Важнейшей функцией хлоропластов является образование органических веществ из неорганических при использовании энергии света в процессе фотосинтеза. В световой фазе фотосинтеза синтезируются АТФ и НАДФ·Н2, которые служат источниками энергии и водорода, необходимыми для темновой фазы. В темновой фазе фотосинтеза образуются углеводы. Кроме того, в хлоропластах синтезируются аминокислоты, органические кислоты, ферменты; липиды и белки внутренних мембран, другие вещества.  Этому способствует сложное строение хлоропластов. 
На поверхности пластид находятся две мембраны толщиной около 7 нм. Их разделяет межмембранное пространство в 20 – 30 нм. Внутреннее содержимое хлоропласта называется стромой. 

Наружная мембрана контактирует с цитоплазмой.  Благодаря связи с цитоскелетом хлоропласты равномерно распределяются в цитоплазме, способны к движению и изменению своего положения в зависимости от условий освещения, действия химических, механических и температурных раздражителей. 
Внутренняя мембрана в результате поверхностного роста образует складчатые выпячивания внутрь стромы, из которых формируются замкнутые уплощенные мембранные мешочки – тилакоиды. Тилакоиды граны, объединяются в стопки, или граны, число которых в хлоропласте составляет в среднем 40 – 60. Тилакоиды стромы либо свободно размещаются в строме, либо находятся между гранами и объединяют их. 
Хлоропласты являются генетически активными органоидами. Они содержат кольцевую молекулу ДНК и мелкие рибосомы, кроме того, в хлоропластах осуществляется синтез РНК, необходимых для синтеза белка. Гены пластидной ДНК являются носителями нехромосомной наследственности. Совместно с генами ядра они контролируют синтез специфических белков, липидов и пигментов, которые обеспечивают развитие пластид и прохождение реакций фотосинтеза.  Некоторые  пластидные гены самостоятельно кодируют образование пластидной р-РНК (23S rDNA, 16S rDNA, 5S rDNA), белков пластидных рибосом (trnA-W) и фотосинтетического аппарата (rbcL, psaA, psbA и др.).

 В строме могут также находиться  пластоглобулы липидов, глыбки первичного (ассимиляционного) крахмала, многочисленные ферменты. 
Особое значение в строении и работе хлоропластов имеют пигменты, набор которых постоянно обновляется в ходе вегетации растений. Скорость обновления хлорофилла положительно влияет на продуктивность растений. Основным пигментом, обеспечивающим поглощение световой энергии у высших растений, является хлорофилл а, а дополнительными – хлорофилл b и  каротиноиды (оранжевый каротин и желтый ксантофилл). Пигменты локализованы в мембранах тилакоидов в составе светособирающих комплексов (ССК), где примерно на 50 молекул хлорофилла приходится одна молекула каротина. 

Каротиноиды хотя и являются дополнительными пигментами, но  выполняют ряд важных функций:

- поглощают свет в сине-фиолетовой части спектра;

- защищают хлорофилл от фотохимического разрушения; 

- участвуют в фототропических реакциях растений;

- обусловливают цвет лепестков и плодов.
Производные каротиноидов являются биологически активными соединениями с действием, подобным на АБК (см. «Фитогормоны» в разделе 10.2, с. 57). 
Лейкопласты – это небольшие бесцветные пластиды разнообразной непостоянной формы с плохо развитой системой внутренних мембран. В них встречаются обособленные одиночные тилакоиды, бессистемно расположенные в строме, иногда трубочки и пузырьки. Однако, подобно хлоропластам, они содержат структуры белоксинтезирующего комплекса – ДНК и РНК, рибосомы. Здесь же можно обнаружить пластоглобулы липидов и ферменты, катализирующие синтез и гидролиз запасных веществ. Лейкопласты образуются из пропластид в органах, лишенных доступа света, – в корнях, корнеплодах, клубнях, корневищах, в семенах и мякоти плодов. 
Деятельность лейкопластов связана с продуктами метаболизма клетки. Одни лейкопласты, именуемые амилопластами, запасают вторичный крахмал. По мере заполнения крахмалом они превращаются в крахмальные зерна.  Другие – протеопласты, запасают белки как в кристаллической, так и в аморфной форме. Третьи – олеопласты, участвуют в синтезе жирных кислот. В клетках выделительных тканей они могут быть связаны с образованием и накоплением эфирных масел. Такие пластиды имеют связь с гладкой эндоплазматической сетью.
Хромопласты – пластиды желтого или красно-оранжевого цвета. Их основными пигментами являются каротин, ксантофилл и ликопин. Хромопласты могут возникнуть из пропластид, а также при деградации хлоропластов, когда происходит разрушение тилакоидов и хлорофилла в их мембранах. Образование хромопластов имеет приспособительное значение. Их яркая окраска привлекает насекомых-опылителей к цветку, способствует зоохории, т.е. распространению плодов и семян животными. Хромопласты встречаются в лепестках цветков (лютик, роза, настурция), плодах (томаты, физалис, рябина, шиповник) и корнеплодах (морковь, кормовая свекла), в клубнях некоторых сортов картофеля, в увядающих листьях у листопадных растений. Размеры хромопластов весьма разнообразны, от 4 до 12 мкм. По строению органоидов и состоянию пигментов хромопласты бывают глобулярными, фибриллярными и кристаллическими. У глобулярных хромопластов пигменты растворены в липидных пластоглобулах, как у лютиков и календулы. В фибриллярных хромопластах пигменты расположены тонкими пучками, связанными с молекулами белка, как у мандарина и томатов. Кристаллические хромопласты содержат свободные кристаллы каротиноидов, как у моркови.
Предполагается, что пластиды в растительной клетке появились в результате эндосимбиоза с бактериями. Этому имеется несколько доказательств:

- ДНК пластид подобно бактериям имеет кольцевую структуру;

- соотношение А–Т и Г–Ц пар нуклеотидов приближается к бактериальной ДНК;

- биохимический состав пластидных РНК близок к РНК бактерий;

- пластидные рибосомы по размерам, молекулярной массе и биохимическому составу подобны рибосомам бактерий;

- в пластидах и митохондриях, как и у прокариот, синтез белка подавляется антибиотиком хлорамфениколом, но не чувствителен к циклогексимиду;

- при росте клетки количество хлоропластов увеличивается путем прямого деления. Деление хлоропластов может не совпадать с ритмикой деления ядра.
В процессе индивидуального развития растений наблюдается взаимосвязь пластид. Вначале появляются бесцветные пропластиды и этиопласты. При отсутствии света из них развиваются лейкопласты, а на свету – хлоропласты. Конечным этапом преобразования пластид являются хромопласты. Это доказывает единство происхождения пластид.
8.8. Митохондрии
Митохондрии – это крупные органоиды растительных и животных клеток, открыты в 1890 г. У растений они представлены овальными или округлыми тельцами диаметром 0,4 – 0,5 мкм и длиной 1 – 5 мкм. В зависимости от размера, возраста и функционального состояния одна клетка может содержать до двух тысяч митохондрий. 

На поверхности митохондрий находятся наружная и внутренняя мембраны толщиной 5 – 6 нм каждая, а между ними – перимитохондриальное пространство. Мембраны митохондрий способны к обновлению химического состава. Внутреннее содержимое митохондрий называется матриксом. 
Наружная мембрана гладкая. Она связана с эндоплазматической сетью и регулирует поступление ионов и небольших молекул в митохондрию. Внутренняя мембрана имеет большую поверхность благодаря наличию многочисленных складок – крист, на поверхности которых плотно (до 500 на 1 мкм2) расположены грибовидные выросты (АТФ-сомы), различимые под электронным микроскопом. Они имеют округлые головки диаметром около 10 нм и ножки длиной до 4 нм.
На внутренней мембране расположены окислительно - восстановительные ферменты, катализирующие биохимические реакции, связанные с аэробным дыханием клетки. В этих реакциях выделяется большое количество энергии, используемой для синтеза АТФ. В связи с этим митохондрии образно называют энергетическими станциями клетки. Кроме того, в матриксе митохондрий имеются ферменты синтеза некоторых липидов и аминокислот.  
Митохондрии являются генетически активными органоидами. В матриксе митохондрий содержатся кольцевая молекула ДНК, собственные РНК и митохондриальные рибосомы. Гены митохондрий совместно с генами ядра контролируют структуру и функции митохондрий. Кроме того, гены митохондрий rrn26, rrn18, Rrn5 могут автономно кодировать образование митохондриальных р-РНК. С их участием в митохондриях синтезируются специфические белки. Гены nad41, atpA, cob и другие ответственны за образование комплексов дыхательной цепи и синтез АТФ. 
Строение и химический состав митохондриальных генов, РНК и рибосом, подобно пластидам, в значительной мере напоминает генетический и белоксинтезирующий аппарат прокариот. Наличие собственной генетической системы позволяет митохондриям делиться независимо от деления ядра с периодичностью один раз в 2 – 3 недели.  
Продолжительность жизни и активность работы митохондрий зависит не только от собственной ДНК, но и от генов ядра, а также функциональной активности цитоплазмы.  
8.9. Рибосомы
Рибосомы – это очень мелкие, многочисленные органоиды клетки, видимые в электронный микроскоп. Их диаметр составляет лишь около 20 нм. Для детального изучения рибосомы выделяют из клетки путем центрифугирования при 100000 g в течение 1 – 2 часов. Скорость осаждения (седиментации) рибосомных частиц при центрифугировании измеряется в единицах Сведберга (S). Чем больше S, тем больше частица и скорость её седиментации. Исследования показали, что в клетках растений содержится два типа рибосом – 70S- и 80S-рибосомы. 70S-рибосомы характерны для пластид и митохондрий. Они также имеются у прокариот. Более крупные – 80S-рибосомы находятся в цитоплазме эукариотических, в том числе растительных клеток. 
Рибосомы разного происхождения имеют сходную структуру. Каждая из рибосом состоит из двух неодинаковых по размеру, функционально различных субчастиц. Субчастицы образуются в ядрышке ядра под контролем генов, локализованных во вторичной перетяжке хромосом, а окончательная сборка рибосом осуществляется в цитоплазме. Рибосомы пластид и митохондрий образуются внутри этих органоидов под контролем генов пластид и митохондрий.  

Субчастицы рибосом отличаются высокой плотностью. Они содержат лишь около 50% воды, а количество сухого вещества в 1,5 – 2 раза выше, чем в других органоидах клетки. Основными химическими компонентами рибосом являются рибосомальные РНК (до 65% сухого остатка) и белки. В 70S-рибосомах малая субчастица (30S) состоит из 1 молекулы р-РНК и 21 молекулы разных белков, а большая субчастица (50S) – из 2 молекул р-РНК и 34 молекул белка. В субчастицах 80S-рибосомы (40S и 60S) больше белка, кроме того, в большой субчастице содержится не две, а три разные молекулы р-РНК. Пространственное расположение молекул р-РНК зависит от связи их отдельных участков с белками рибосом.  
Из других химических компонентов большое значение имеют ионы магния и полиамины (кадаверин, путресцин, спермидин и спермин). Они обеспечивают ассоциацию (объединение) большой и малой субчастиц в единую функционально активную рибосому. Так, если на одну рибосому приходится более 2500 ионов магния, то отмечается полная ассоциация субчастиц. Снижение концентрации до 1000 ионов приводит к диссоциации (разделению) рибосом на субчастицы. При концентрации ниже 1000 ионов магния на рибосому отмечается разрушение самих субчастиц. Ассоциации субчастиц способствуют также некоторые транспортные РНК. Соприкасающиеся при ассоциации участки субчастиц называются контактной поверхностью.  
  Рибосомы являются местом сборки белковых (полипептидных) молекул из отдельных аминокислот. Этот процесс генетически детерминирован и называется трансляцией. В ней, кроме рибосом, принимают участие и-РНК и т-РНК. В молекулах и-РНК с помощью определенного порядка расположения нуклеотидов зашифрована информация о порядке расположения аминокислот в составе белка. Молекулы т-РНК доставляют аминокислоты к месту сборки полипептида.
 Для осуществления трансляции на контактной поверхности субчастиц имеется несколько биохимически активных участков. На одних из них  происходит инициация синтеза белка, т.е. связывание рибосом с и-РНК и присоединение начального компонента полипептида – молекулы формилметионина. На других участках осуществляется элонгация  (удлинение)  молекулы  полипептида, т.е. последовательное присоединение  аминокислот,  доставляемых в рибосому молекулами т-РНК в соответствии с чередованием триплетов нуклеотидов в и-РНК. Третьи активные участки контактной поверхности обеспечивают терминацию, т.е. завершение сборки белковой молекулы.
Синтез белка возможен как свободными рибосомами, так и рибосомами, расположенными на эндоплазматической сети. Причем активность синтеза выше, когда на одной молекуле и-РНК располагается не одна, а несколько рибосом. Такой комплекс, состоящий из 5 – 40 рибосом, называется полирибосомой, или полисомой. Участки цитоплазмы, насыщенные полирибосомами, отличаются повышенной оптической плотностью и вязкостью, высокой интенсивностью синтеза белка. Об этом, в частности, может свидетельствовать более темная окраска подзоны деления по сравнению с подзоной растяжения в кончике корня. 
8.10. Ядро
Обязательным компонентом живой клетки является ядро. Его функцией является синтез нуклеиновых кислот (ДНК и РНК), а также  хранение наследственной генетической информации о биохимических реакциях, проходящих в клетке, которые обеспечивают проявление признаков и свойств растительного организма и их воспроизведение в потомстве. 

Ядро было описано в 1831 – 1833 гг. Р. Броуном. Число ядер зависит от генотипа, специализации и возраста клеток. Клетки образовательных тканей и молодые клетки постоянных тканей у высших растений имеют одно ядро. Однако по мере специализации и старения клеток возможны изменения в цитоплазме с одновременным разрушением ядра, как это бывает у проводящих, механических и выделительных тканей.  По два ядра имеют клетки выстилающего слоя – тапетума в пыльниках цветковых растений. Несколько ядер могут иметь сильно удлиненные клетки луба. У отдаленных гибридов и амфидиплоидов возможно появление многоядерных клеток – синцитиев, как например у тритикале. 

Ядра – это крупные органоиды диаметром 5 – 25 мкм округлой формы, видимые при небольшом увеличении в оптический микроскоп. Более крупные ядра характерны для половых клеток. Размер ядра зависит от набора хромосом и функционального состояния клетки. По мере подготовки клетки к делению диаметр ядра увеличивается. При растяжении клеток в процессе роста ядро может удлиняться и приобретать овальную, линзовидную и даже веретеновидную форму.
В молодых меристематических клетках ядро располагается в центре клетки. В специализированных клетках по мере увеличения размеров центральных вакуолей цитоплазма оттесняется к клеточной оболочке и ядро занимает пристенное положение. При развитии нескольких вакуолей ядро может находиться в центре клетки в окружении небольшого слоя цитоплазмы, именуемого ядерным кармашком, который связан с пристенным слоем цитоплазмы тонкими тяжами. При любом способе расположения ядро окружено слоем гиалоплазмы.

На поверхности ядра располагается оболочка, представленная двумя элементарными мембранами (кариолеммами), каждая толщиной порядка 60 – 80 нм, разделенные перинуклеарным пространством шириной около 30 нм. Наружная мембрана  может иметь выросты, которые структурно связаны с элементами эндоплазматической сети (ЭПС). При этом содержимое цистерн ЭПС может проникать в перинуклеарное пространство ядра. На наружной мембране могут располагаться рибосомы, что придает ей гранулярный вид. Иногда наружную мембрану рассматривают как высокоспециализированную часть ЭПС. Рядом с мембраной часто располагаются митохондрии и  пластиды. Это свидетельствует о функциональной связи ядра с другими органоидами клетки. Внутренняя мембрана гладкая. Она ограничивает внутреннее содержимое ядра, в котором различают нуклеоплазму (кариолимфу), ядрышки и хроматин. 
В мембранах ядра имеются многочисленные ядерные поры диаметром от 10 до 100 нм. В поровых отверстиях смежные участки наружной и внутренней ядерной мембраны смыкаются между собой, что обеспечивает один из важных принципов их построения – непрерывность. Поры могут занимать до 10% поверхности ядра. Число пор, как правило, больше в клетках с высокой интенсивностью обмена веществ. Через поры из цитоплазмы в ядро поступают АТФ, ферменты, белки ядра и рибосом, некоторые углеводы, а из ядра в цитоплазму – и-РНК, т-РНК и субчастицы рибосом. Кроме того, осуществляется обмен и другими метаболитами.
В начале деления клетки (профаза) двухмембранная ядерная оболочка распадается на отдельные замкнутые структуры, напоминающие цистерны ЭПС. В конце деления (телофаза) оболочка формируется заново.

Нуклеоплазма представляет собой оптически светлый коллоид, не окрашиваемый ядерными красителями. Она является основным веществом – матриксом ядра. В нуклеоплазме располагаются хроматин, ядрышки, ферменты синтеза ДНК и РНК. По ней из ядра в цитоплазму перемещаются субчастицы рибосом, и-РНК и т-РНК, которые участвуют в синтезе белка.   
Хроматин сосредоточен на периферии нуклеоплазмы, т.е. вблизи от внутренней ядерной мембраны. Он представляет собой комплекс деспирализованных хромосом, состоящих из дезоксирибонуклеопротеидов – сложных соединений ДНК и основных белков гистонов. В хромосомах сосредоточено до 99% ДНК клетки. Поэтому ядро по праву считается основным местом хранения генетической информации. 
Деспирализованные хромосомы отличаются высокой активностью генов, связанной с управлением жизнедеятельностью клетки. Этот этап в жизни клетки приходится на интерфазу. При подготовке клетки к делению происходит снижение активности генов в результате блокирования их специальными белками, уплотнение укладки ДНК и белков в  хромосомах (спирализация хромосом). Максимальная спирализация хроматина достигается в метафазе деления клетки. 
Ядрышки – это округлые безмембранные внутриядерные структуры диаметром 1 – 3 мкм, в которых проходит синтез рибосомной РНК и осуществляется сборка субчастиц рибосом. В ядре может быть одно или несколько ядрышек. Ядрышки хорошо различимы в световом микроскопе, поскольку имеют большую оптическую плотность, чем окружающий их участок нуклеоплазмы. 
Центральная зона ядрышка занята плотно упакованными фибриллами рибонуклеопротеидов (р-РНК в комплексе с белками) длиной до 40 нм. Эта зона контактирует с ядрышковым организатором, т.е. участком вторичной перетяжки спутничной хромосомы, где находится большое число копий генов, кодирующих образование р-РНК. В центральной зоне осуществляется синтез р-РНК. 
Центральную часть ядрышка окружает менее плотная периферическая гранулярная зона, в которой происходит формирование субчастиц рибосом из р-РНК и белков.  В начале клеточного деления (профаза) фибриллы и гранулы диспергируются и ядрышки исчезают, а в конце деления (телофаза)  под влиянием ядрышкового организатора ядрышки появляются вновь.
8.10.1. Хромосомы
Хромосомы – это обязательные структурные компоненты ядра, которые обеспечивают хранение и использование ДНК как источника генетической информации о признаках и свойствах организмов. Хромосомы являются универсальной формой компановки ДНК у низших и высших растений и других эукариотических организмов. 
Набор хромосом зависит от функциональной роли клеток. Половые клетки, или гаметы, содержат одинарный набор хромосом, который называется гаплоидным (n). Это связано с тем, что у растений гаметы возникают из гаплоидных спор и их производных, которые образуются в результате мейоза. Именно мейоз обеспечивает редукцию, т.е. уменьшение в два раза числа хромосом, характерного для исходной родительской клетки. После слияния материнской и отцовской гамет в процессе оплодотворения в зиготе и во всех последующих клетках вегетативных органов появляется двойной, или диплоидный (2n), набор хромосом. 

Набор хромосом единичной вегетативной клетки называется кариотипом. Каждый вид растений имеет индивидуальный неповторимый набор хромосом, который сохраняется на протяжении длительного времени благодаря уникальной способности самовоспроизведения. Кариотипы разных видов различаются числом, размерами и формой хромосом, а также набором генов (таблица). 
Диплоидный набор хромосом у некоторых видов растений
	Вид
	Число хромосом (2n)

	Гаплопаппус (Haplopappus gracilis)
	4

	Скерда волосовидная (Crepis capillaris)
	6

	Рожь посевная (Secale cereale)
	14

	Горох посевной (Pisum sativum)
	14

	Лук репчатый (Allium cepa)
	16

	Свекла обыкновенная (Beta vulgaris)
	18

	Кукуруза обыкновенная (Zea mays)
	20

	Капуста огородная (Brassica oleracea)
	20

	Рис посевной (Oriza sativa)
	24

	Соя культурная (Glycine hispida)
	28

	Пшеница твердая (Triticum durum)
	28

	Пшеница мягкая (Triticum aestivum)
	42

	Овес посевной (Avena sativa)
	42

	Картофель (Solanum tuberosum)
	48

	Хвощ полевой (Equisetum arvense)
	108

	Папоротник ужовник (Ophioglossum)
	Около 1250


Размеры хромосом также являются ценным систематическим признаком. Так, у ржи, пшеницы и других представителей семейства Мятликовые хромосомы намного длиннее, чем у бобовых. 
О разных наборах генов в хромосомах разных видов можно судить по фенотипу растений. Например, у ячменя колоски сложного колоса одноцветковые, у ржи – двухцветковые, а у пшеницы – многоцветковые.  
Строение хромосом. Хромосомы разных видов растений имеют принципиально сходную конструкцию. Морфологически максимально спирализованные метафазные хромосомы растений имеют палочковидную форму. Каждая такая хромосома состоит из двух половинок – сестринских хроматид. Хроматиды имеют первичные перетяжки – полуцентромеры, которые соединяются между собой с помощью белковых молекул и образуют общую центромеру, или кинетохор. Во время деления клетки к  полуцентромерам прикрепляются нити ахроматинового веретена, которые, сокращаясь, обеспечивают продольное деление хромосом и расхождение хроматид к противоположным полюсам клетки. Иногда хромосомы имеют две и более центромер. Тогда они называются ди- и полицентрическими.
Центромера занимает строго определенное место в каждой хромосоме и делит её на два плеча, но никогда не находится на самом конце хромосомы. По положению центромеры хромосомы бывают метацентрическими (примерно равноплечими), субметацентрическими (неравноплечими) и акроцентрическими (резко неравноплечими) с одним плечом намного длиннее другого. 

Некоторые хромосомы кроме первичных имеют вторичные перетяжки, которые не связывают хроматиды между собой. Они обычно располагаются вблизи от конца хромосом, имеют небольшую толщину и обособляют небольшой участок хромосомы, называемый спутником. Такое название возникло тогда, когда тонкий участок вторичной перетяжки не был заметен в оптический микроскоп небольшого увеличения, и казалось, что небольшой участок хромосомы полностью отделен от хромосомы и следует за ней. В районе вторичной перетяжки находятся гены, которые контролируют образование ядрышек, синтез р-РНК и рибосомных белков. В связи с этим вторичная перетяжка называется ядрышковой, а находящийся там участок ДНК – ядрышковым организатором. 
Молекулярная организация хромосом растений весьма сложна. Каждая хроматида хромосомы состоит, как правило, из одной линейной молекулы ДНК и двух типов белков: гистонов (основных) и негистонных кислых белков. Гистоны Н1, Н2А, Н2В, Н3 и Н4 состоят из 70 – 80 аминокислотных остатков, 25% которых приходится на лизин, аргинин и гистидин. Каждый гистон сложен в глобулу диаметром около 2,5 нм. Восемь глобул гистонов Н2А, Н2В, Н3 и Н4 (по два из каждого класса) объединяются в октомер.  Октомеры вместе с молекулой ДНК образуют цепочку нуклеосом, между которыми на ДНК располагаются глобулы гистона Н1. Это нуклеосомный, первый уровень, организации структуры хромосом. Каждая нуклеосома состоит из одного октомера, вокруг которого, совершая 1,75 оборота, обвивается участок молекулы ДНК длиной около 50 нм (примерно 140 пар нуклеотидов).  
На втором уровне, нуклеомерном,  утолщение ДНП (ДНК + гистоны) происходит в результате компановки нескольких нуклеосом в более крупные «бусинки» – нуклеомеры диаметром до 20 – 30 нм.

 Из нуклеомерного хроматина на третьем уровне организации образуется хромонема толщиной 0,1 – 0,3 мкм, наиболее толстые петлевидные участки которой при большом увеличении микроскопа заметны в виде узелков – хромомер. Созданию петлевидной структуры хромомер способствуют негистонные белки.
На четвертом уровне плотно уложенная хромонема образует митотическую хромосому.
Кроме структурной роли в хромосоме, гистоны участвуют в регуляции активности генов. При усилении связи гистонов с ДНК наблюдается репрессия генов, т.е. угнетение их активности. При воздействии на гистоны специальных ферментов их связь с ДНК ослабевает, что приводит к активизации, или дерепрессии генов. Этим объясняется, почему во время деления клетки, когда хромосомы сильно спирализованы, большинство генов находятся в функционально неактивном состоянии, но избирательно активизируются при деспирализации во время интерфазы.
Разные участки хромосом различаются плотностью укладки. Одни из них полностью разрыхляются в интерфазе в результате деспирализации и располагаются ближе к центру ядра. Они не окрашиваются ядерными красителями и называются эухроматином. В них сосредоточена ДНК, генетически активная в интерфазе. 
Другие участки, гетерохроматиновые, даже в интерфазе сохраняют высокую степень спирализации. Они генетически неактивны, интенсивно окрашиваются красителями и располагаются вблизи оболочки ядра.  
Различная степень спирализации эухроматиновых и гетерохроматиновых участков лежит в основе метода дифференциального окрашивания, используемого для идентификации хромосом при изучении кариотипов мутантов, гибридов и сортов разных видов растений. 
9. ДЕЛЕНИЕ  КЛЕТКИ 
Деление является важным генетически детерминированным этапом в жизни клеток образовательных  тканей (меристем). Путем деления инициальные клетки образовательных тканей самовоспроизводятся и порождают другие клетки меристем, из которых, в свою очередь, возникают клетки постоянных тканей.  
Живые клетки постоянных тканей в силу тотипотентности, т.е. потенциальной способности к делению, лишь при определенных условиях могут дифференцироваться, т.е. химически изменяться и начинать делиться. Это наблюдается при возникновении вторичных образовательных тканей, а также в биотехнологических процессах. 

Деление является крупнейшим ароморфозом в эволюции живых организмов. Оно обеспечивает размножение клеток и воспроизведение их признаков и свойств. Причем в одних случаях достигается полное сохранение признаков исходной клетки, в других – в пределах видовой нормы обеспечивается разнообразие дочерних клеток вследствие обмена генами между некоторыми хромосомами. В связи с этим выделяют несколько типов деления клетки, феноменология и генетический контроль которых подробно изучаются в генетике и цитогенетике. Знание их общих закономерностей в ботанике необходимо для понимания строения и размножения растений. 
В разных тканях и органах высших растений проходит амитоз, митоз и мейоз.

9.1. Амитоз
Амитоз, или прямое деление, является наиболее древним способом деления. Он характерен для прокариотических клеток. У высших растений амитозом делятся клетки высокоспециализированных тканей органов, связанных с запасанием питательных веществ, например, клубней картофеля, стенок завязей развивающихся плодов, эндосперма и перисперма семян. При амитозе ядро, а затем и цитоплазма, делятся перетяжкой на две, не всегда равные, части. Поэтому дочерние клетки не являются генетически тождественными. 
9.2. Митоз
Митоз характерен для образовательных тканей вегетативных органов. Кроме того, в отличие от животных, у растений в результате митотического деления спор и их производных образуются половые клетки.
Митоз – это непрямое деление, которое обеспечивает генетическое клонирование. Дочерние клетки получают одинаковые наборы хромосом и генов, идентичные исходной клетке. Митоз обеспечивает точное воспроизведение наследственной информации в ряду клеточных поколений. 
Взаимосвязанные процессы подготовки клетки к делению (автосинтетическая интерфаза) и митотическое деление, которое включает деление ядра (кариокинез) и цитоплазмы (цитокинез), составляют митотический цикл.
Интерфаза. Важнейшим событием автосинтетической интерфазы является синтез ДНК и гистонов, необходимых для удвоения хромосом. В конце этой фазы каждая хромосома состоит из двух хроматид.
Интерфаза клеток постоянных тканей не связана с подготовкой к делению и называется гетеросинтетической. В это время в клетках образуются различные вещества, необходимые для роста и развития растений.    
Митоз состоит из нескольких взаимосвязанных фаз (рис. 7). 
П р о ф а з а  характеризуется увеличением размеров ядра, разрушением ядерной оболочки и ядрышка, спирализацией хромосом и перемещением их в плоскость экватора клетки. 
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Рис. 7. Схема митоза [2, с.37]: 
А – ранняя профаза, Б – средняя профаза, В – поздняя профаза, Г – метафаза, Д – анафаза, Е – телофаза; 1 – ядрышко, 2 – ядерная оболочка, 3 – нуклеоплазма, 4 – хромосома, 5 – нить веретена, 6 – хроматида, 7 – центромера, 8 – клеточная пластинка, 9 – фрагмопласт, 10 – дочерние хромосомы.
В  м е т а ф а з у  максимально спирализованные хромосомы располагаются в плоскости экватора, к их центрамерам прикрепляются нити ахроматинового веретена. Эта фаза наиболее удобна для изучения кариотипов растений.
В   а н а ф а з у  сокращение тянущих нитей ахроматинового веретена приводит к продольному делению каждой из хромосом на две хроматиды, т.е. дочерние хромосомы, и расхождение их к полюсам клетки. В конце анафазы начинается деспирализация хромосом, деление цитоплазмы и образование первичных клеточных оболочек между дочерними клетками.
Т е л о ф а з а  завершает митоз. Заканчивается деспирализация хромосом, формируются ядра с ядерной оболочкой и ядрышками, дочерние клетки разделены клеточной стенкой.
Структурные и пространственные изменения в клетке во время митоза в значительной мере связаны с поведением микротрубочек цитоскелета. В интерфазе они, опоясывая цитоплазму, равномерно размещаются под плазмалеммой параллельно друг другу и плоскости предстоящего деления. 
В профазе микротрубочки сближаются между собой в районе экватора клетки и образуют кольцевой пояс, который окружает цитоплазму в районе ядра. 
В метафазе микротрубочки образуют ахроматиновое веретено деления, состоящее из тянущих и опорных нитей, которые располагаются перпендикулярно экваториальной плоскости. 
В анафазе тянущие нити растягивают дочерние хромосомы к противоположным полюсам клетки. 
В телофазе микротрубочки образуют уплотненный участок – фрагмопласт, в котором сначала формируются клеточная  пластинка и плазмалеммы дочерних клеток, затем – первичные оболочки с серединной пластинкой между ними. После разделения дочерних клеток микротрубочки цитоскелета снова оказываются строго ориентированными под плазмалеммой.   
  Продолжительность митоза в зависимости от генотипа растений и условий среды варьирует от 1 до 24 часов. Например, в меристеме конских бобов (Vicia faba) при температуре 22˚С митотический цикл составляет 14 часов: автосинтетическая интерфаза занимает 12 часов, а собственно митоз – 2 часа. Для митоза характерна суточная ритмика интенсивности. Поэтому отбор растительного материала для изучения деления клеток проводят ранним утром. 
Отклонением от типичного митоза является эндомитоз, при котором синтез ДНК и гистонов, а также деление исходных хромосом на две дочерние не сопровождаются делением ядра и цитоплазмы. В результате появляется полиплоидная клетка с увеличенным числом хромосом. Такие клетки впервые были обнаружены в выстилающем слое пыльников у шпината (Spinacia sativa). 
Иногда у растений наблюдается политения – явление, при котором у отдельных хромосом многократно происходит удвоение числа хроматид без последующего разделения центромеры.  Степень спирализации этих хромосом ниже, чем у типичных. Поэтому такие политенные хромосомы имеют большую длину и толщину, а их хромомеры образуют многочисленные вздутия – пуфы. Политенные хромосомы встречаются в ядрах антипод зародышевого мешка и в эндосперме семян представителей различных семейств цветковых растений. 
9.3. Мейоз

Мейоз у растений – это особый способ деления клеток спорогенной ткани, при котором образуются гаплоидные споры. В жизненном цикле из спор и их производных путем митоза образуются половые клетки, или гаметы. Мейоз является важным эволюционным приспособлением, которое обеспечивает:

во-первых,  увеличение числа клеток; из одной исходной образуются четыре дочерние клетки;

во-вторых, редукцию (уменьшение) числа хромосом в два раза и получение гаплоидных клеток;

в-третьих, рекомбинацию (перекомбинирование) наследственного материала в результате кроссинговера (обмена отдельными участками между гомологичными хромосомами) и случайного распределения гомологичных хромосом между полюсами делящейся клетки.
Мейоз состоит из двух последовательных делений – редукционного (мейоз I) и эквационного (мейоз II). В каждом делении выделяют профазу, метафазу, анафазу и телофазу.
В редукционном делении п р о ф а з а  I  наиболее сложна по содержанию и растянута во времени. Она состоит из пяти стадий, каждая из которых имеет свои особенности. 
1. Лептонема – стадия тонких нитей. Ядро увеличивается в размерах. Удвоенные двухроматидные хромосомы слабо спирализованы и, тонкие и длинные, имеют хорошо выраженные хромомеры. Хромосомы пространственно расположены так, как будто выходят из одной точки поверхности ядра.

2. Зигонема – стадия объединения нитей. Происходит конъюгация, т.е. объединение в пары гомологичных хромосом, аллельные гены которых располагаются друг против друга. В результате конъюгации образуются биваленты, состоящие из двух двуххроматидных хромосом. Число бивалентов равно гаплоидному набору хромосом.

3. Пахинема – стадия толстых нитей. Хромосомы в составе бивалентов заметно утолщаются и укорачиваются в результате спирализации. Хроматиды гомологичных хромосом могут перекручиваться между собой в нескольких местах, фрагментироваться в местах перекрестий на отдельные гомологичные участки и обмениваться  ими. Такой обмен называется кроссинговером. В результате кроссинговера возникают новые сочетания генов в хромосомах.

4. Диплонема – стадия двойных нитей.  Продолжается спирализация хромосом. Гомологичные хромосомы в бивалентах начинают отталкиваться друг от друга в области центромер и под микроскопом становится видно, что каждый бивалент состоит из двух хромосом.
5. Диакинез – стадия обособления двойных нитей. Хромосомы укорачиваются, утолщаются, удерживаются в составе бивалентов лишь только своими концами. Биваленты по-прежнему располагаются на периферии ядра. 
К концу профазы фрагментируется ядерная оболочка и исчезают ядрышки.

М е т а ф а з а   I.   Биваленты перемещаются в плоскость экватора, а их гомологичные хромосомы ориентируются к противоположным полюсам клетки. Формируется веретено деления, тянущие нити которого прикрепляются к центромерам хромосом.

А н а ф а з а   I.   Происходит разделение бивалентов надвое и расхождение гомологичных двуххроматидных хромосом к противоположным полюсам клетки. Поскольку на экваторе располагались не отдельные хромосомы, а их пары – биваленты, и к каждому полюсу отходили не хроматиды, а целые хромосомы, то каждая дочерняя клетка получает только половину от набора хромосом, т.е. гаплоидный набор. Такое уменьшение числа хромосом, получаемых дочерними клетками, называется редукцией. 
Т е л о ф а з а  I.  Формируются ядра дочерних клеток, деспирализуются хромосомы, делится цитоплазма, образуются мембраны и первичные клеточные оболочки, а между ними – серединные пластинки.

После первого мейотического деления следует и н т е р к и н е з, который в значительной мере напоминает интерфазу, но отличается от неё отсутствием синтеза ДНК и удвоения хромосом.

Эквационное деление проходит по типу обычного митоза. Его особенностью является то, что в нем иногда выпадает профаза II. В метафазе II на экваторе располагаются хромосомы в гаплоидном наборе. Поэтому в анафазе II каждая дочерняя клетка получает гаплоидный набор хроматид, называемых отныне дочерними хромосомами. После телофазы II исходная клетка окажется разделенной на четыре дочерние.  
Таким образом, в результате мейоза образуются многочисленные гаплоидные клетки с разнообразными сочетаниями аллельных генов исходных родительских особей. Это обеспечивает формирование широкого диапазона изменчивости в потомстве как условия видообразования в природе и создания новых сортов в селекции. 
10. ПРОИЗВОДНЫЕ ПРОТОПЛАСТА 
Жизнь клетки представляет собой поток реакций метаболизма. В реакциях синтеза из более простых соединений образуются более сложные. Для этих реакций требуется энергия либо солнечная (реакции первичного синтеза), либо внутриклеточная – метаболическая, образованная в окислительных реакциях процесса дыхания (реакции вторичного синтеза). В реакциях распада, которые идут  с выделением энергии, из сложных органических соединений образуются  более простые. Многие из них не участвуют в дальнейшем обмене веществ, являясь конечными продуктами распада – катаболитами.

Производные протопласта образуются в гиалоплазме, внутри и на поверхности органоидов и располагаются в различных частях клетки в зависимости от их функциональной роли. К производным протопласта относятся конституционные, физиологически активные и запасные питательные вещества, а также конечные продукты обмена. Две последние группы называют эргастическими веществами.

10.1. Конституционные вещества
Конституционные вещества – это белки, углеводы, липиды, нуклеиновые кислоты, ионы, АТФ и другие соединения, которые входят в состав оболочки клетки, плазмалеммы, органоидов и гиалоплазмы, участвуют в обмене веществ, энергии и информации в клетке.

10.2. Физиологически активные вещества
Физиологически активные вещества включают ферменты, витамины, фитогормоны и защитные вещества. Их основная роль состоит в регулировании интенсивности обменных процессов.
Ф е р м е н т ы  открыты в 1814 г. К.С. Кирхгофом. Это многочисленные вещества белковой природы, которые существенно повышают скорость биохимических реакций, обеспечивающих рост и развитие растений. Катализ достигается тем, что ферменты способны специфически изменять пространственную конфигурацию молекул взаимодействующих веществ и снижать энергию активации, которая необходима для взаимодействия исходных веществ.  

По строению ферменты бывают однокомпонентными – состоящими только из молекулы белка, и двухкомпонентными – образованными молекулой белка (апофермент) и небелковой части (простетическая группа). Небелковая часть может быть представлена низкомолекулярными органическими соединениями, витаминами, металлами. Если простетическая группа легко отделяется от белковой части фермента, то её называют коферментом.  

Ферменты характеризуются некоторыми общими признаками:

во-первых, они образуются в клетке под контролем генов по мере необходимости и никогда не накапливаются про запас; 

во-вторых, они обладают  субстратоспецифичностью, т.е. каждый фермент участвует в преобразовании определенного вещества. Например, сахараза расщепляет сахарозу, но не действует на родственный дисахарид мальтозу; 

в-третьих, они отличаются  специфичностью действия. Так, ДНК-полимеразы обеспечивают синтез ДНК, а пероксидаза с помощью перекиси водорода окисляет полифенолы;  

в- четвертых, вступая в биохимическую реакцию, фермент образует с субстратом промежуточное соединение, а выходя из неё – сохраняет исходные структуру и свойства; 

 в-пятых, ферменты характеризуются большой лабильностью, т.е. на их активность влияют многочисленные факторы: температура, кислотность среды, концентрация продуктов обмена веществ и др. 

Ферменты сохраняют активность и вне клетки, поэтому широко используются в переработке сельскохозяйственной продукции, фармацевтической промышленности, медицине. Изучением ферментов занимается энзимология.

В и т а м и н ы  открыты в 1880 г. Н.И. Луниным. Это сравнительно низкомолекулярные органические соединения разного химического строения, которые в ничтожно малых концентрациях выполняют каталитические функции. Многие витамины являются составной частью (коферментом) двухкомпонентных ферментов. Например, витамин В2 входит в состав ферментов, катализирующих окисление аминокислот.

Витамины необходимы для нормальной жизнедеятельности всех живых организмов – микроорганизмов, грибов, растений и животных. Большинство из них человек получает с растительной и животной пищей. Недостаток витаминов приводит к снижению активности ферментов и развитию заболеваний – гипо- и  авитаминозов. 

Известно около 40 витаминов. По признаку растворимости их подразделяют на жирорастворимые и водорастворимые.  К жирорастворимым относятся витамины групп А, D, Е, К, к водорастворимым – витамины группы В, С, РР, Р и др. 

Витамины различаются также по месту образования и нахождения, по специфике действия в растительном и животном организме. Например, витамины группы А образуются в организмах животных из каротина и его изомера – ликопина, которые синтезируется у растений. Провитаминов А много в корнеплодах моркови; в плодах томата, красного перца, шиповника и облепихи; в листьях зеленных растений – салата, шпината, лука и др. В растениях витамины группы А участвуют в процессах прорастания пыльцы и оплодотворения, в синтезе и превращении органических кислот. У животных они влияют на ростовые процессы, нормализуют зрение. 

Витамины В1 (тиамин), В2 (рибофлавин) и РР (никотиновая кислота) участвуют в процессе дыхания клеток. Они содержатся в проростках семян пшеницы, ржи и других растений. В6 (пиридоксин) ускоряет превращение аминокислот. С (аскорбиновая кислота) обеспечивает прохождение окислительно-восстановительных реакций. Витамина С много в плодах шиповника, черной смородины, красного перца, лимона. Е (токоферол) участвует в формировании зародышей семян, содержится в проростках семян и листьях зеленных растений. Роль К1 (филлохинона) связана с переносом электронов при синтезе АТФ в ходе фотосинтеза. Изучению витаминов уделяется большое внимание в биохимии, физиологии растений и животных и медицине.
Ф и т о г о р м о н ы – это сравнительно низкомолекулярные органические вещества, которые при очень малых концентрациях оказывают влияние на все процессы жизнедеятельности растений. С их участием осуществляется дерепрессия и активация генов, контролирующих физиолого-биохимические и морфогенетические процессы: деление и растяжение клеток, формирование тканей и вегетативных органов; образование цветков, опыление, оплодотворение, развитие плодов и семян; транспорт веществ, явления стресса, возрастные изменения. Фитогормоны обеспечивают взаимосвязь клеток, тканей и органов в целостной системе растительного организма. Они характерны для микроорганизмов, грибов, низших и высших растений. О существовании химических соединений, стимулирующих рост и развитие растений, впервые предположил Ч. Дарвин в 1880 г. при изучении проростков овса. Фитогормоны образуются под контролем генов в разных тканях и органах растений и пассивно перемещаются по проводящей системе из мест синтеза в места использования. Регуляция процессов жизнедеятельности обеспечивается совместным действием одних и тех же фитогормонов, при этом эффект стимуляции или ингибирования в значительной мере зависит от их концентрации. 
Важнейшими фитогормонами являются ауксины, цитокинины, гиббереллины, абсцизины и этилен. Сравнительно недавно у растений была установлена гормональная роль брассиностероидов, жасмоновой и салициловой кислот. 
Ауксины – это производные индолил-3-уксусной кислоты (ИУК). Ауксины синтезируется главным образом в верхушке главного побега и по проводящим тканям нисходящего тока поступают во все органы растений. 
Действие ИУК приводит к разным фенотипическим эффектам. На молекулярном уровне установлено, что ауксины, поступая в ядро, активируют гены и синтез РНК, которые необходимы для синтеза белка в клетке. Ауксины обеспечивают рост клеток за счет растяжения, а совместно с цитокинином активизируют их деление.  Под влиянием  ауксинов происходит формирование проводящих пучков и корней. Поэтому ИУК применяются при вегетативном размножении растений для активизации корнеобразования. 
Ткани, насыщенные ИУК, обладают аттрагирующим действием, т.е. способны притягивать воду и растворенные в ней питательные вещества. Это приводит к явлению апикального доминирования, при  котором верхушечные почки оказывают тормозящее влияние на развитие побегов из боковых почек. Такое явление используется в практике садоводства при формировании кроны плодовых деревьев. При обрезке одних побегов создаются условия для развития других. 
Цитокинины в большом количестве находятся в развивающихся семенах и плодах и в местах локализации меристем.  Основным местом их синтеза являются апикальные меристемы корней, откуда они по ксилеме поступают в надземные органы.

Цитокинин в комплексе со специальными белками активизирует работу генов. В его присутствии образуется больше полисом, усиливается синтез белков. В присутствии ауксинов цитокинины  индуцируют деление клеток. Кроме того, цитокинин препятствует разрушению хлорофилла в листьях, способствует притоку в лист аминокислот и других продуктов обмена веществ. В биотехнологии повышение концентрации цитокинина в питательной среде до 0,5 – 1,0 мг/л способствует образованию побегов из каллусной ткани. 
Гиббереллины (ГА) впервые были обнаружены в мицелии гриба гибберелла. В настоящее время их известно более 60 форм. ГА синтезируются в листьях на свету и в несколько меньших количествах – в корнях.  В другие части растений они поступают по флоэме и ксилеме. 

ГА способны активизировать синтез нуклеиновых кислот и белков, фосфолипидов клеточных мембран, образование гранулярного эндоплазматического ретикулума. В апикальных и интеркалярных меристемах они активизируют деление клеток, что способствуют удлинению стеблей. У длиннодневных растений эти фитогормоны способствуют образованию цветоносных побегов и цветению, формированию семян.
Брассиностероиды (БС) впервые были получены из пыльцы рапса в форме брассинолида. В настоящее время известно более 60 веществ  из этой группы. В очень низких концентрациях (10-6 – 10-12 М) они специфически активируют рост второго междоузлия бобовых, влияют на светочувствительность растений, рост клеток растяжением, индукцию цветения, старение листьев. Большую перспективу в растениеводстве имеет экзогенная обработка посевов БС в чистом виде и в смеси с другими фитогормонами для регулирования роста и развития растений, а также их защиты  от патогенов.
Жасмоновая кислота (ЖК) влияет на рост корней, изгиб усиков, образование жизнеспособной пыльцы, созревание плодов, устойчивость растений к насекомым и патогенам. Повышение концентрации ЖК приводит к активизации многих генов, связанных с защитными реакциями растений.

Салициловая кислота (СК) относится к фитогормонам, которые обеспечивают устойчивость к повреждениям различными патогенами. Она играет ключевую роль в реакциях сверхчувствительности и системной устойчивости к большому количеству инфекций.   
 Абсцизины (абсцизовая кислота – АБК) впервые были выделены из зрелых коробочек хлопчатника как вещества, ускоряющие опадение листьев.  В дальнейшем они были обнаружены в клетках высших побеговых растений. У бактерий, грибов, водорослей и слоевищных мхов они не известны. 
АБК синтезируется главным образом в листьях, а также в кончике корня, и поступает в другие органы по флоэме и ксилеме. АБК является в первую очередь природным ингибитором. Она подавляет синтез ДНК, РНК и белков, транспорт катионов водорода через мембраны. Являясь антагонистом ауксинов, цитокининов и гиббереллинов АБК тормозит ростовые процессы в растениях, приводит к нарушению обновления хлорофилла, закрыванию устьиц и уменьшению испарения воды, к старению и опадению листьев и плодов, задерживает распускание почек. Вместе с тем в опытах установлено, что АБК может стимулировать образование партенокарпических плодов у розы, удлинение подсемядольного колена у огурца, образование придаточных корней у фасоли.   
Газ этилен оказывает большое влияние на рост и развитие растений. Наиболее активно он образуется при значительном повышении концентрации ауксинов и цитокининов в стареющих листьях и созревающих плодах. Его предшественником, способным перемещаться по проводящей системе, является одна из карбоновых кислот. В газообразном состоянии этилен по межклетникам выходит в окружающую среду.  
Этилен является сильным ингибитором. В малых концентрациях он задерживает деление клеток, рост стеблей и листьев, тормозит перемещение ауксина по растению, устраняет эффект апикального доминирования. Под его влиянием происходит образование отделительного опробковевающего слоя клеток в основании листа и плодоножки, опадение листьев и плодов. Концентрация этилена в клетках значительно повышается при повреждении тканей и воздействии стрессовых факторов. В то же время у многих растений этилен способен ускорять прорастание пыльцы, семян, клубней и луковиц.
Роль природных ингибиторов в клетке могут выполнять и другие соединения. Например, кумарины, фенолкарбоновые кислоты и бензохиноны могут подавлять деление клеток; развитие корней ингибируется 2,4-динитрофенолом; n-кумаровая кислота задерживает прорастание семян пшеницы и яблони; флоретин сдерживает распускание почек.  По мере развития биохимии перечень природных регуляторов роста и развития растений пополняется.
З а щ и т н ы е   в е щ е с т в а.  В процессе онтогенеза растениям приходится испытывать воздействие неблагоприятных биотических и абиотических факторов внешней среды. Защита от них обеспечивается покровными, механическими и выделительными тканями, жгучими волосками и колючками, специфическими физиологическими реакциями, а также специальными защитными веществами – фитонцидами, фитоалексинами, фенолы, смолами, радиопротекторами и другими соединениями, определяющими стрессоустойчивость растений.  
Фитонциды были открыты в 20-е годы прошлого столетия Б.П. Токиным. Они накапливаются в вакуолях и защищают растения от грибных и бактериальных заболеваний. Летучие фитонциды выделяются из травмированных органов растений и защищают их от патогенов над поврежденной поверхностью. Нелетучие фитонциды концентрируются в покровных тканях. Фитонцидами богаты лук и чеснок (аллицин), горчица и хрен (синигрин), дуб и смородина (гексенал), крапива, лимон, тысячелистник.

Фитоалексины – это низкомолекулярные соединения, возникающие в растениях в ответ на поражение бактериями, грибами и нематодами. Фитоалексины участвуют в поддержании видового иммунитета и сортовой устойчивости к специализированным патогенам.  В здоровых тканях они отсутствуют, но синтезируются в живых клетках, граничащих с пораженными,  вследствие реакции сверхчувствительности. Фитоалексинами могут быть изофлавоноиды (бобовые), сесквитерпеноиды (пасленовые), полиацетилены (астровые). В частности, устойчивость моркови к болезнетворным грибам обеспечивается  кофейной и хлорогеновой кислотами, устойчивость гороха – фитоалексином пизатином. Фитоалексины могут также синтезироваться в клетке под влиянием химических веществ. Например, в клубнях картофеля под действием сернокислой меди образуются ришитин и любимин.

Фенолы растений также обладают антибиотическим действием. При повреждениях тканей фенолы окисляются до высокотоксичных для патогенов хинонов. Кроме того, фенолы способны инактивировать ферменты патогенов, сдерживая распространение инфекции.

Смолы выполняют защитную роль в вегетативных и репродуктивных органах голосеменных; у сельдерейных, астровых и других цветковых  растений.

Радиопротекторы – это соединения, способные нейтрализовать свободные радикалы, возникающие при радиактивном облучении. Естественными радиопротекторами могут быть сульфгидрильные соединения (глутатион, цистеин, цистеамин и др.), аскорбиновая кислота, некоторые ферменты (каталаза, пероксидаза и др.), ингибиторы (фенолы, хиноны) и другие вещества.
В растениях образуются также разнообразные вещества, повышающие их устойчивость к перегреву и низким температурам, засолению почвы и загрязнению воздуха, к другим неблагоприятным факторам внешней среды.
10.3. Запасные питательные вещества

Запасные питательные вещества – это органические соединения, синтезируемые в клетке во время вегетации, временно выводимые из реакций метаболизма и резервируемые в органах растений, связанных в первую очередь с размножением. Кроме того, они частично используются многолетними растениями в период зимнего покоя. Эти вещества в большом количестве запасаются в семенах и плодах; в корнях, стеблях, листьях и их видоизменениях. При возобновлении ростовых процессов весной запасные питательные вещества вовлекаются в обмен веществ. При их окислении синтезируется АТФ, которая является универсальным источником энергии для биохимических реакций, протекающих в клетке, а также образуются низкомолекулярные органические соединения, используемые в реакциях ассимиляции и для построения новых клеток и их органоидов. К запасным питательным веществам относятся углеводы, белки и жиры.
Углеводы запасаются в виде моно-, ди- и полисахаридов. 

Наиболее распространенными моносахаридами являются глюкоза и фруктоза. Они имеют сладкий вкус, растворимы в воде и запасаются в клеточном соке плодов многих растений – винограда, груш, яблок, дынь; в корнеплодах моркови, в другой сочной растениеводческой продукции.
Хозяйственно ценным запасаемым дисахаридом является сахароза. Она в растворенном виде запасается в клеточном соке корнеплодов, стеблей и плодов. Важнейшими сахароносными культурами в мировом земледелии являются сахарный тростник и сахарная свекла. В частности, лучшие сорта свеклы содержат в корнеплодах до 25% сахарозы.
Полисахариды отличаются нерастворимостью в воде и отсутствием сладкого вкуса. Наиболее распространенным полисахаридом является крахмал. Первичный (ассимиляционный) крахмал синтезируется в темновой фазе фотосинтеза в хлоропластах. Затем он расщепляется до водорастворимых соединений и по проводящим тканям флоэмы оттекает (транзиторные углеводы) в места запасания – плоды, семена,  клубни, корни, корнеплоды. В этих органах транзиторные углеводы поступают в амилопласты и полимеризуются в запасной (вторичный)  крахмал. Первые молекулы запасного крахмала образуют центр кристаллизации, вокруг которого слоями откладываются последующие молекулы. По мере заполнения крахмалом амилопласты превращаются в крахмальные зерна. 
Крахмальные зерна бывают простыми, сложными и полусложными. Простые зерна имеют один центр кристаллизации и подразделяются на концентрические и эксцентрические. Концентрические имеют округлую форму, их центр кристаллизации находится в середине амилопласта (пшеница, рожь). В эксцентрических зернах центр кристаллизации смещен к одному из полюсов амилопласта и слои крахмала в разных участках имеют разную толщину (картофель). 
Сложные крахмальные зерна имеют несколько центров кристаллизации. Поэтому в одном амилопласте образуется много сферокристаллов крахмала (овес, гречиха). 
Полусложные крахмальные зерна имеют два центра кристаллизации и более, в которых сначала образуются обособленные кристаллы. Затем по мере увеличения в диаметре они соприкасаются между собой и вокруг них начинают откладываться общие слои крахмала (картофель). 
Форма и размеры крахмальных зерен зависят от генотипа растений. Так,  у пшеницы мелкие зерна  имеют  диаметр  2 – 10 мкм, крупные – 30 – 40 мкм. У картофеля крахмальные зерна достигают 70 – 100 мкм. 
Из полисахаридов у растений могут также запасаться инулин (тапинамбур и другие астровые) и гемицеллюлоза (кофе, какао, финиковая пальма). 

Белки запасаются в виде аморфного и кристаллического протеина в различных органоидах клетки. Они могут откладываться в гиалоплазме, нуклеоплазме ядра и в перинуклеарном пространстве, в пластидах и митохондриях, в цистернах эндоплазматического ретикулума и вакуолях. Из высыхающих вакуолей, содержащих запасной белок,   при созревании семян образуются алейроновые зерна. Алейроновые зерна, содержащие только аморфный белок, называются простыми. Они характерны для риса, кукурузы, гречихи. Если в аморфный белок погружен кристаллический белок и глобоиды фитина, богатого запасным фосфором, то алейроновые зерна считаются сложными. Они встречаются у льна, тыквы, подсолнечника. 
Запасные белки хорошо гидратируются, что способствует интенсивному поглощению воды при прорастании семян. При гидролизе запасных белков зародыш семени получает энергию и аминокислоты, используемые при построении новых клеток.
Содержание запасного белка в семенах зависит от вида и сорта растений. Семена ржи содержат 9 – 12 % белка, пшеницы мягкой – 12 – 14%, пшеницы твердой – 16 – 20%, гороха – 20 – 25%, фасоли – 25 – 30%, сои – около 35%. Белок может также запасаться в клубнях картофеля (8 – 10 % от сухой массы), сочных плодовых оболочках авокадо (около 30%), в соцветиях артишока, побегах спаржи, листьях шпината.
  Растительные жирные масла имеют жидкую консистенцию и отличаются низкой температурой плавления. В виде липидных капель они запасаются в олеопластах и сферосомах. Жирные масла откладываются почти во всех клетках и являются основной формой запасных веществ у 90 % цветковых растений. В большом количестве они накапливаются в семенах подсолнечника (45 – 60 %), льна (35 – 40 %), конопли (30 – 35 %). Много масла содержится в семенах хлопка, кукурузы, грецкого ореха, сои, рапса. Плоды маслины содержат около 50 % масла. При гидролизе жиров выделяется много энергии, образуются ненасыщенные жирные кислоты и другие вещества, необходимые для жизни клетки.
Запасные питательные вещества культурных и многих дикорастущих растений клетки используются для питания человека и домашних животных, применяются в медицине, перерабатываются для технических целей. 

10.4. Конечные продукты обмена
Конечные продукты обмена веществ называются катаболитами. Катаболиты образуются по мере старения клетки и накапливаются в клеточном соке (см. химический состав клеточного сока). С участием эндоплазматического ретикулума и комплекса Гольджи они могут выводиться из клетки в млечники, смоляные ходы, вместилища, в железистые волоски, желёзки и другие структуры выделительной системы.

 Катаболиты не используются ни для построения новых клеток и их органоидов, ни для регулирования интенсивности процессов роста и развития. Однако они имеют большое значение для связи растений с окружающей средой. Например, смолы защищают органы растений от бактериальной и грибной инфекции; эфирные масла, гликозиды и алкалоиды защищают растения от поедания животными; ароматические соединения в составе нектара привлекают опылителей; соли органических и неорганических кислот и их кристаллы повышают прочность тканей и органов растений, играют важную роль в поддержании осмотического давления и кислотно-щелочного равновесия в клетке. Катаболиты могут также выступать в роли крио- и радиопротекторов, защищать растения от других неблагоприятных абиотических факторов.

11. ОНТОГЕНЕЗ КЛЕТКИ
Клетка является структурной и функциональной единицей строения растений. Поэтому фенологические изменения целостного растения в процессе индивидуального развития являются следствием возрастных изменений клеток. Совокупность процессов жизнедеятельности клетки от момента её образования до естественного отмирания называется жизненным циклом, или онтогенезом клетки. У постоянно делящихся клеток меристематических тканей жизненный цикл совпадает с митотическим.

Жизненный цикл клетки генетически детерминирован. Его продолжительность является результатом адаптации растений в ходе эволюции к условиям среды обитания. Это обусловливает большое разнообразие жизненных форм растений по габитусу, продолжительности жизни и темпам развития. 
В жизненном цикле клетки выделяют пять фаз.
Фаза эмбриональная начинается после завершения деления исходной родительской клетки. Молодая клетка изодиаметрической формы имеет небольшие размеры, тонкую первичную оболочку. Сравнительно большое ядро находится в центре клетки.  Митохондрии и пропластиды или небольшие хлоропласты немногочисленны. Эндоплазматическая сеть и комплекс Гольджи развиты слабо. Вакуоли маленькие. Большое количество рибосом свободно располагается в цитоплазме.

В фазе роста клетка интенсивно увеличивается в размерах путем растяжения. Вакуоли увеличиваются в размерах и занимают центральное положение в клетке, ядро оттесняется в пристенный слой цитоплазмы. В связи с ростом клеточной оболочки интенсивно работает комплекс Гольджи, продуцирующий и доставляющий к оболочке полисахариды. Увеличиваются число и размеры пластид и митохондрий, усложняется их внутренняя структура. Уменьшается число свободных рибосом. Преобладают рибосомы, расположенные на эндоплазматической сети.
Фаза дифференциации (специализации) характеризуется появлением специфических структурных и функциональных особенностей у клеток разных тканей. Например, в первичной покровной ткани молодого листа выделяются замыкающие клетки устьиц, побочные и основные клетки. В клетках мезофилла значительно увеличивается количество хлоропластов, развивается ассимиляционная паренхима. В уголках клеток колленхимы появляются вторичные целлюлозные отложения. В некоторых клетках прокамбиального происхождения в поперечных перегородках формируются ситовидные поля, образуются ситовидные трубки флоэмы.  Таких примеров можно привести достаточно много. 
Темпы дифференцировки клеток разных частей разных видов растений существенно различаются. В частности, в течение нескольких часов завершается дифференцировка клеток зародышевого мешка у эфемеров из класса Однодольные. У многолетних растений специализация клеток запасающих тканей может проходить в течение нескольких недель и даже месяцев.
В фазе зрелости дифференциация клеток завершена. Клетки в составе тканей выполняют определенные специфические функции: синтез, транспорт, накопление и выведение веществ, опорную и защитную функции.

Фаза старения характеризуется снижением интенсивности процессов метаболизма: дыхания; синтеза РНК, белков, углеводов, липидов, фитогормонов – стимуляторов роста и др. Усиливается накопление вторичных продуктов метаболизма. Уменьшается численность рибосом, диктиосом комплекса Гольджи, митохондрий. Структура органоидов упрощается. Например, в листьях прекращается обновление хлорофилла и происходит деградация хлоропластов, в проводящей системе – закупорка ситовидных полей полисахаридом каллозой. 
В большинстве случаев эти изменения являются необратимыми и завершаются отмиранием клетки. При этом наблюдается нарушение целостности мембран, ферментативное расщепление остатков протопласта, заполнение полости клетки водой или воздухом. Однако в некоторых случаях отмершие клетки выполняют важные функции вплоть до разрушения клеточных оболочек. Например, мертвые членики сосудов транспортируют воду; древесинные и лубяные волокна придают прочность стеблю; мертвая корка защищает деревья от внешних повреждений. У многих растений, благодаря деятельности меристем, на смену отмершим клеткам постоянных тканей образуются новые. Жизнь растения прекращается при отмирании клеток образовательных тканей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучение особенностей строения и некоторых аспектов жизнедеятельности клетки представляет несомненный интерес для морфологии, гистологии и анатомии растений. Сведения о строении клетки используются в физиологии, палеоботанике и систематике растений. Вместе с тем неоценимо велико значение клетки как одного из уровней организации структуры и информации живых организмов, способа существования жизни на Земле. 
Прошло более трёх столетий со времени опубликования Р. Гуком первых сведений о клетке. Исследования, выполненные в  последующие годы, существенно углубили и расширили представления о клетке и обеспечили формирование цитологии как самостоятельной науки. Однако современные знания о клетке сопоставимы по объему с надводной частью айсберга. Совершенствование техники и методологии изучения клетки перспективно новыми открытиями в биологии, теории познания, а также в области нанотехнологий.
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