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POGLADY NA ULTRASTRUKTURE PLAZMODESM

. U wielokomérkowych organizmow roslinnych zachowany jest wzajemny kontakt
protoplastéw poszczegblnych komoérek poprzez pasma cytoplazmy przechodzace
przez otwory w §cianie komorkowej. Te ciagi plazmatyczne laczace ze soba sa-
siednie komorki odkryte zostaty w r. 1879 przez Tangla, a nazwane w 1882 r. przez
Strasburgera plazmodesmami (gr. «desmos» — zwigzek, wstega).

Zgodnie z Weilingiem (1965) nalezy odroznia¢ plazmodesmy w waskim tego
stowa znaczeniu od plazmodesm w szerokim znaczeniu. Plazmodesmy w waskim
tego stowa znaczeniu sa to polgczenia cytoplazmatyczne o wymiarach 20—60 nm.
Wystepuja one w réznych rodzajach komérek, jak np. merystematycznych (Strug-
ger 1957a, 1957b, Sitte 1958, Whaley i in. 1960, Buvat 1958), migkiszowych
(Krull 1960, Buvat 1960), mtodych komérkach ksylemu (Esau i in. 1966),
endodermy (Helder i Boerma 1969), w splatku mchu (Mtodzianowski
i Szweykowska 1971, ryc. 6A, B i C), w komérkach glonéw (Picket-Heaps
1967, Fraser i Gunning 1969).

Zdaniem Clowesa i Junipera (1968) widoczne w mikroskopie §wietlnym
polaczenia cytoplazmatyczne o $rednicy ok. 0,2 pm nazwane przez nich makro-
plazmodesmami stanowia peczki waskich, o wymiarach 25 nm plazmodesm w $ci-
stym tego stowa znaczeniu (wg Clowesa i Junipera — mikroplazmodesm).
Tego typu struktury znajduja si¢ np. w pierwotnych polach jamkowych (ryc. 1C).

Plazmodesmy w szerokim tego stowa znaczeniu okreslane jako «kanaty» («chan-
nelsy — Heslop-Harrison 1964, «Plasmakandle» — Weiling 1965), posiadaja
wymiary przekraczajace czgsto 1 pm, a oprocz cytoplazmy podstawowej zawieraja
retikulum endoplazmatyczne (ER), mitochondria i inne struktury. «Kanaly
plazmatyczne» wystgpuja np. migdzy komérkami macierzystymi pytku w czasie
I profazy mejotycznej (ryc. 1A i B).

W niniejszym artykule autorzy pragna przedstawi¢ poglady na budowg plazmo-
desm, przy czym terminem tym okreslaja jedynie plazmodesmy w $cistym tego
stowa znaczeniu wg Weilinga (1965). Ich liczba, np. w jednej $cianie stycznej
komorki endodermy korzeni wynosi 20000—30000 (Hedler i Boerma 1969).
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W przeliczeniu na 100 pm? powierzchni $ciany wg Zieglera i Rucka (1967)
jest ich 5000—6000, wg Struggera (1957) 600—700, wg Krulla (1960) 60—240.
Tak wielkie r6éznice wynikaja z tego, ze cytowane dane dotycza roéznych typow
tkanek. Liczba plazmodesm przypadajaca na powierzchni¢ $ciany zmniejsza sig
stopniowo w czasie elongacyjnego wzrostu komoérek, poniewaz po uformowaniu
si¢ §ciany komoérkowej zdaniem Junipera (1963) plazmodesm nie przybywa.
Wg tego autora w czasie réznicowania si¢ komorek czapeczki korzeniowej liczba
plazmodesm zmniejsza si¢ z 450/100 pm? w $cianic komoérki merystematycznej

Ryc. 1. Rodzaje polaczen migdzykomérkowych: A — plazmodesma z ER przechodzacym przez por
w $cianie komérkowej. Wg Frey-Wysslinga i Miihlethalera (1965). PD — plazmodesma, PL — plaz-
malemma, CW — §ciana komérkowa, ER — retikulum endoplazmatyczne, CP — cytoplazma podsta-
wowa, B — kanal cytoplazmatyczny z mitochondrium i diktiosomem w komérce macierzystej pytku
(rysunek schematyczny na podstawie fotografii — Weiling 1965). CW — $ciana komoérkowa, CP — cy-
toplazma podstawowa, D — diktiosom, M — mitochondrium, Pl — plazmalemma, C — pierwotne
pole jamkowe w $cianie owocu Capsicum annuum. Poszczegblne mikroplazmodesmy (widoczne w mi-
kroskopie elektronowym) tworza wiazke — makroplazmodesme (widoczna w mikroskopie $wietlnym).
Wg elektronogramu Clowesa i Junipera (1968). [CW — Sciana komérkowa, ER — retikulum
' endoplazmatyczne
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do 81/100 ym?* w komérkach peryferycznych czapeczki. Mozliwos¢ zwigkszania
si¢ liczby plazmodesm w réznych stadiach rozwoju komérki postulowana jest
przez Krulla (1960), ktory uwaza, z¢ plazmodesmy moga si¢ podiuznie dzieli¢.
Srednica plazmodesm lezy ponizej zdolnosci rozdzielczej mikroskopu $wietlnego.
Dia ich przekroju podaje si¢ rézne wymiary. Wg Struggera (1957) w merystemach
korzeni Allium cepa ich $rednica wynosita 30—40 nm. Krull (1960) w wierzchol-
kach todyg Viscum opisuje plazmodesmy o $rednicy 10—I5 nm, a Buvat (1960)
o érednicy 20 nm w migkiszu powstajacych wiazek przewodzacych Cucurbita
(20 nm). Wicksze wartosci podaje si¢ dla w pelni zréznicowanych komorek so-
matycznych, np. u Viscum do 50 nm (Krull 1960), a w komérkach gruczolowych
Drosophyllum ok. 35 nm. Male rozmiary i rozmieszczenie plazmodesm w réznych
plaszczyznach wewnatrz $ciany komérkowej bardzo utrudniaja badanie mikrosko-
powo-elektronowe. Jest to jedna z najistotniejszych przyczyn istnienia réznych
pogladéw na ultrastruktur¢ plazmodesm. Wg najszerzej reprezentowanej koncepcji
(Frey-Wyssling i Miihlethaler 1965; Buvat 1969; Kollmann i Dorr 1969;
Northcot 1968 i in.) plazmodesmy skladaja si¢ z dwu blon otaczajacych
bardzo waska przestrzeri w $cianic komoérkowej. Zewngtrzna blona odpowiada
plazmalenimie, powstajacej z blon pecherzykéw diktiosomalnych w pierwszym
etapie rozwoju $ciany komorkowej, podczas gdy blona wewnetrzna jest btona ER.
Pomigdzy tymi dwiema blonami znajduje si¢ cienka warstwa cytoplazmy podsta-
wowej (ryc. 1A i 7). Mankamentem tej hipotezy jest stabe udokumentowanie bu-
dowy centralnej czgéci plazmodesmy (rdzen, ER?). Chociaz bowiem ciaglos¢ ER
w poznym stadium formowania si¢ przegrody pierwotnej jest wyrazna (np. Buvat
1969 str. 109), to do tej pory nie opublikowano elektronogramu w pelni wyksztal-
conej plazmodesmy, przez ktéra wyraznie przebiegalby odcinek ER. Badania
Robardsa (1968) nad plazmodesmami promieni rdzeniowych we wtérnym ksylemie
wykazaly 7e dane, wg ktérych §wiatlo plazmodesmy posiada strukturg odpowiadajaca
mikrotubulom cytoplazmatycznym a nie retikulum endoplazmatycznemu. Dla okres-
lenia jej zastosowal nowy termin «desmotubule». Opierajac si¢ na wynikach mikrosko-
powoelektronowych, Robards (1968) skonstruowat model plazmodesmy (ryc. 2
i 9A i B), ktéry uwzglednia ciagto$¢ plazmalemmy i koncepcje desmotubul. ER na
modelu zbliza si¢ z obu stron do koricow plazmodesmy nie wnikajac do jej wnetrza,
w ktérym znajduje si¢ desmotubula okalajaca gesty dla elektronéw centralny pret.
Model ten nie wyjasnia jednak w jaki sposob plazmodesmy moga funkcjonowac
w transporcie wewnatrzkomérkowym. Wynika z niego, ze w wyksztalconej plazmo-
desmie bezposredni strukturalny kontakt miedzy ER a desmotubulami nie istnicje.
Jezeli nawet przyjaé, ze cysterna ER bylaby otwarta i laczyla sasiadujace komérki,
wtedy tzw. «centralny pret» dzialalby jako bariera dla transportu. Z drugiej strony
wiadomo, 7ze w czasie formowania przegrody pierwotnej ciagtos¢ ER migdzy ko-
mérkami jest zachowana. Wykrycie pewnych aktywnosci enzymatycznych charak-
terystycznych dla ER, np. kwasnej fosfatazy (Robards i Kidwai 1969) w wy-
ksztalconej plazmodesmie, przemawia réwniez za powigzaniem tych struktur.
Jezeli jednak przyjaé, ze desmotubule sa kontynuacja ER, lecz o zmodyfikowanej
strukturze, to nalezy uwzglednié to, ze blony ER posiadaja grubo§¢ ok. 8 nm,
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podczas gdy $cianka desmotubuli wydaje si¢ posiada¢ struktur¢ globularnych pod-
jednostek o wymiarach znacznie mniejszych (Robards 1968). Wspolczesne
poglady na struktur¢ blony komoérkowej dopuszczaja jednak powszechnie
mozliwo$¢ poszerzenia koncepcji bimolekularnych warstw o koncepcje zmie-
niajacych si¢ kolejno obszaréw zawierajacych globularne podjednostki lipi-
dowe i biatkowe o S$rednicy ok. 4 nm (patrz np. Lucy 1964, Glauert
1968). W tych globularnych elementach bftony mozna doszukaé si¢ struktur
analogicznych pod wzgledem wymiaréw, ksztaitu i skladu do podjednostek
budujacych mikrotubule. Na zagadnienie to zwrdécono ostatnio wigksza uwage
dzigki pracy Mazia i Rubyego (1968), ktérzy wykazali istnienie istotnych
podobienstw migdzy biatkami r6Znego pochodzenia, szczegdlnie jesli chodzi o rodzaj
wiazan. Nietrudno wigc wyobrazi¢ sobie czasteczke biatkowa bedaca podjednostka
wsp6lna dla blon ER i desmotubuli, a wtedy ciggloS§¢ ER, w zmodyfikowanej
formie, z komérki do komoérki poprzez plazmodesmy jest catkowicie mozliwa.
Poza tym, $cisle powigzanie mig¢dzy blonami ER a mikrotubulami w komorce
jest mozliwe. Sugerowano, ze ER moze dziala¢ jako miejsce polimeryzacji dla
podjednostek mikrotubul (Burgess i Northcote 1968). Zakladajac, ze desmo-
tubule zapewniaja ciaglo$¢ miedzy cysternami ER przylegajacych “komorek,
a tzw. «centralny pret» moze by¢ artefaktem, skonstruowano inny model plazmo-
desmy (Robards 1971) — ryc. 3. Ten nowy model zaklada mozliwo$¢ przeksztal-
cania si¢ blony ER w desmotubule na obszarze plazmodesmy. Inne wyjasnienie
pochodzenia desmotubul, np. z mikrotubul fragmoplastu zatrzymanych w czasie
cytokinezy w plaszczyZnie zakladania si¢ Sciany pierwotnej, jest zdaniem Robardsa
(1971) mato prawdopodobne. .

Tak wigc zgodnie z pogladami Robardsa (1971) ciaglo$¢ nie zmienionego
strukturalniec ER poprzez plazmodesmy jest zachowana jedynie we wczesnym
stadium tworzenia §ciany (ryc. 4A), pézniej ciaglo$¢ ta utrzymuje si¢ nadal, jednak
w zmodyfikowanej formie (ryc. 4B, 3). Niekiedy plazmodesmy posiadaja wewnatrz
Sciany Srodkowy wezel (Krull 1960), ktéry stanowi fragment niezmodyfikowanego
odcinka ER. Wtedy jednak por w $rodkowej czgdci Sciany jest zwykleszerszy
(ryc. 4C). Mozliwe sa réwniez rozgal¢zienia plazmodesm (Kolmann i Schuma-
cher 1962 i 1963, Clowes i Juniper 1968) — ryc. 4D. Za istnieniem odcinkow
ER w pewnego typu plazmodesmach przemawiaja reakcje wykazujace specyficzna
dla jego cystern aktywno$¢ enzymatyczna (Robards i Kidwai 1969).

Fraser i Gunning (1969) przedstawili odmienny od proponowanego przez
Robardsa typ plazmodesmy wystepujacy u nitkowatej zielenicy Bulbochaete hiloensis.
Plazmodesmy tej zielenicy nie zawieraja ER jak i jego pochodnych. Utworzone sa
z plazmalemmy w ksztalcie cylindra zwgzonego na koricach do 10 nm. Srednica
cylindra w Srodkowej czgSci wynosi 40—45 nm. Jego powierzchnia od wewnatrz
wylozona jest gesto ulozonymi czasteczkami o charakterystycznym spiralnym
ukladzie (ryc. 5 i 8). Te czasteczki posiadaja jasny rdzeri i pod tym wzgledem
przypominaja czasteczki lipoproteidowe obserwowane w tylakoidach chloroplastow
(Weier i Benson 1967). Mozna doszukac si¢ réwniez pewnego podobienstwa
do modelu Robardsa (1971) — ryc. 3, chociaz wystgpuja tutaj wyrazne roznice



Ryc. 2. Rysunck schematyczny przedstawiajacy pojedyncza plazmodesme na przekroju podluznym i na

przekrojach poprzecznych. Wg Robardsa (1968). cr — pret centralny, d — desmotubula, er — reti-

kulum endoplazmatyczne, p — plazmalemma, p’— plazmalemma wewnatrz kanalu plazmodesmy, pc —
przestrzen plazmodesmalna, w — $ciana komérkowa

Wiadomosci Botaniczne 17/2, A. Wozny, F. Mlodzianowski



Ryc. 3. Interpretacja ultrastruktury plazmodesmy wg Robardsa (1971). Desmotubula wydaje si¢ by¢

kontynuacja ER lecz w zmodyfikowanej formie. Struktur¢ blon ER (szczegbly pokazane w gornym.

prawym rogu) stanowia wystepujace na przemian podwoéjne warstwy lipo-proteidowe i micelle (Glauert
1968). Skroty jak na ryc. 2

Ryc. 4. Rysunek schematyczny przedstawiajacy pewne typy plazmodesm, ktore mozna wyjasni¢ w oparciu

o model zaproponowany przez Robardsa (1971). a — ciagle ER z komorki do komérki podczas for-

mowania blaszki $rodkowej, b — pojedyncza, w petni wyksztalcona plazmodesma, ktorej szczegdly przed-

stawia ryc. 3, ¢ — plazmodesma z wezlem $rodkowym, ktoéry moze istnie¢ w formie normalnej konfiguracji

blony ER ze wzgledu na brak efektu kompresyjnego scian komérkowych w regionie centralnym, d — roz-
galgziona plazmodesma. Wg Robardsa (1971)
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Ryc. 5. Schemat przedstawiajacy interpretacj¢ budowy plazmodesmy Bulbochaete wg Frasera i Gun-

ninga (1969). Plazmodesma wystana jest plazmalemma i nie zawiera ER. Do wewnetrznej powierzchni

plazmalemmy przylegaja spiralnic utoZzone czastki, ktére moga zamykaé jeden z wylotéw plazmodesmy

(na schemacie u gory). Wewnatrz plazmodesmy, na wysokoséci blaszki srodkowej (ciemny pas), znajduje
si¢ podobnie oznaczony, gesty dla elektronéw obszar



Ryc. 6. Plazmodesmy u mchow. A — przekrdj podluzny przez plazmodesmy u Funaria hygrometrica,

11200 <, 0s0,. Wg Mlodzianowskiego i Szweykowskiej (1971), B — przekrdj podluzny preez

plazmodesme u Ceratodon purpureus, 100000 <. Aldehyd glutarowy i 0s0,. Wg Idzikowskiej
niepubl., C — przekrdj poprzeczny, 56000 <. Aldehyd glutarowy i OsO,



Rye. 7. Podluzny przekrdj przez plazmodesme u Tillandsia. Widoczna jest plazmalemma (Plm) wyscie-
fajaca kanal plazmodesmy, przez ktory przebiega cysterna retikulum endoplazmatycznego (E R) wg Dolz-
manna (1965)

Ryc. 8. Podtuzny przekréj przez $rodkowa czes¢ plazmodesmy u Bulbochaete wg Frasera i Gunninga

(1969). Widaé¢ czastki odlozone na wewnetrznej stronie plazmalemmy (w obrebie kanatu plazmodesmy).

Gesta dla elektrondw warstwa znajdujaca si¢ na poziomie blaszki Srodkowej jest rowniez dobrze widoczna,
200000 < . '

Ryc. 9. Przekroje poprzeczne przez plazmodesmy. A — przekroj przez Srodkowa cze$¢ plazmodesmy,

B — przekrdj przez zewnetrzna, przylegajaca do protoplastow cz¢s¢ plazmodesmy, C — duze powig-

kszenie mikrotubul — widoczne podobienstwo do desmotubul. er — centralny pret, d — desmotubula,

p’ — plazmolemma wewnatrz kanalu plazmodesmy, p — plazmolemma, w — Sciana komorkowa.
Wg Robardsa (1968)
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w $rednicach kolistych struktur, ktére na przekroju u glonéw sa duzo wigksze.
Ciekawym szczegblem budowy plazmodesm u tego glonu jest wystgpujacy na
poziomie blaszki Srodkowej gesty dla elektronéw obszar (ryc. 5), ktéry moze mie¢
pewne znaczenie w regulacji transportu migdzykomérkowego.

Jak podaja Ledbetter i Porter (1970), w plazmodesmach komérek lici
pszenicy wykaza¢ mozna cigglto$¢ plazmalemmy z komérki do komérki poprzez
pory w §cianach. Natomiast autorzy nie wypowiadaja si¢ jednoznacznie na temat
budowy centralnej cz¢éci plazmalemmy. Moze ona ich zdaniem stanowi¢ zaréwno
§ci$niety ER, jak i skondensowany czop cytoplazmy podstawowej. Wydaje sig,
ze w plazmodesmach splatka mchu Ceratodon purpureus po utrwaleniu aldehydem
glutarowym i OsO, caly centralny obszar wypelniony jest gesta zawartodcia czo-
pujaca $wiatlo przewodu plazmodesmy (WozZny — niepubl.; Idzikowska —
niepubl.; ryc. 6B i C).

Wyjasnienie transportu migdzykomérkowego zwigzanego z istnieniem plazmo-
desm mozliwe jest w oparciu o znajomo$¢ ich struktury. Zgodnie z modelem przed-
stawionym na ryc. 1 wymiana substancji miedzy sasiednimi protoplastami jest
mozliwa poprzez dwa przedzialy: cytoplazme¢ podstawowa i cysterny ER. Zgodnie
z modelami Robardsa (ryc. 2 i 3) plazmalemma u wylotéw plazmodesmy przy-
lega $ciSle do jej wewngtrznych struktur tak, ze droga transportu jest ograniczona
jedynie do wewngtrznego przedzialu ER czy tez do obszaru ograniczonego des-
motubula. Jezeli dla wyjasnienia transportu poshuzymy si¢ modelem przedstawio-
nym na ryc. 5, to méwi¢ mozemy jedynie o przemieszczaniu si¢ poprzez cytoplazme
podstawowa. Czynnikami strukturalnymi regulujagcymi wymian¢ w tym modelu
moga byé posiadajace zdolno$¢ zwezania si¢ wyloty plazmodesm utworzone
z plazmalemmy, jak i gesty, osmofilny material czopujacy S$wiatlo przewodu
plazmodesmy.

Jezeli przyjmuje si¢ mozliwo$¢ transportu poprzez plazmodesmy, to nalezy
rowniez uwzgledni¢ mechanizm jego selektywnosci. Inaczej trudno byloby wyobrazi¢
sobie komorki przylegajace do siebie, ktoérych réznicowanie przebiega w réznych
kierunkach, jak np. komoérki zawierajace taning i jej pozbawione (Esau 1963).

Zgodnie z Fraserem i Gunningiem (1969) zdolno$¢ do zaciskania sig
plazmalemmy na koricach plazmodesm, wydaje si¢ by¢ wlasciwa wszystkim typom
ich budowy i w tym zjawisku mozna doszukiwaé si¢ jednego z mechanizmow
regulacji przeplywu substancji przez cytoplazm¢ dzialajacego na zasadzie zaworu.
- W bardziej ztozonych plazmodesmach istnieja struktury osiowe, ktére przypuszczal-
nie moga regulowaé transport poprzez przedzial wewnetrzny (patrz model ryc. 2).

Ostatnio czgsto cytowane s3 dowody na przemieszczanie si¢ wiruséw poprzez
plazmodesmy (Behnke 1966, Esau 1967, Esau i in. 1967, Davison 1969).
Jednak przy obecnym stanie wiedzy dowody te sa dyskusyjne, chociazby z tego
wzgledu, ze rozmiary pewnych wiruséw sa. wigksze niz $rednica desmotubul czy
nawet calego $wiatla plazmodesmy (Sihgh i Hildebrandt 1966). Ostatnio Esau
i Hoefert w Virology (48, 1972) opublikowali pracg zawierajaca elektronomogra-
my wykazujace obecno$¢ wirusa buraka cukrowego (BWYV) w plazmodiach
miedzy komérkami migkiszowymi a elementami lyka.
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Jak z tego krétkiego przegladu wynika, istnieje do$¢ duza réznorodno$¢ po-
gladéw na morfologi¢, wielko$¢ i struktur¢ plazmodesm. Jest to na pewno spo-
wodowane stosowaniem roznych metod preparowania materialu oraz réznym
stopniem dokladnosci i poprawnosci obserwacji w mikroskopie elektronowym
(Helder i Boerma 1969). Niezaleznie jednak od tego, wydaje si¢ mozliwe ist-
nienie réznych typow plazmodesm w réznych komorkach, u réznych roslin, a nawet
u takich samych komoérek (Picket-Heaps 1968).

Ostatecznie ustalenie budowy i funkcji plazmodesm bedzie mozliwe tylko
poprzez badania fizjologiczne w powigzaniu z dalszym badaniem ich ultrastruktury
w réznych grupach roélin i w réznych organach.

Autorzy dzigkuja Pani Prof. A. Szweykowskiej za krytyczne uwagi w trakcie
przygotowywania niniejszego artykutu.
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