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ЕСТЕСТВЕННЫЕ И ТОЧНЫЕ НАУКИ / NATURAL SCIENCES

Паутов А.А.1, Сапач Ю.О.1, Трухманова Г.Р.1, Крылова Е.Г1. 
 

СТРУКТУРНОЕ РАЗНООБРАЗИЕ ПЕРИСТОМАТИЧЕСКИХ КОЛЕЦ  
У ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ 

 
Методы световой, сканирующей и трансмиссионной электронной микроско-

пии использованы для изучения устьичных комплексов и входящих в их состав 
перистоматических колец у 16 видов, относящихся к 14 родам из 10 семейств дву-
дольных растений. Материал собран в ботанических садах Санкт-Петербургского 
государственного университета и Ботанического института им. В.Л. Комарова 
РАН. Перистоматические кольца представляют собой расположенные вокруг 
устьиц кольцеобразные складки поверхности соседних и побочных клеток, а так-
же лежащих на полюсах устьица основных клеток эпидермы. Термин введён 
H.P. Wilkinson (1971, цит. по Straveren, Baas, 1973). Особенности строения микро-
рельефа поверхности листьев, включая наличие перистоматических колец, рас-
сматриваются в качестве хороших диагностических признаков для разграничения 
видов и таксонов других рангов, в частности, в палеоботанике (Wilkinson, 1979; 
Fontenelle et al., 1994; Tarran et al., 2016). 

На основе морфологических признаков выделено несколько вариантов пери-
стоматических колец. 1. Одиночные кольца (Ficus microcarpa L. f., Ilex corallina 
Franch., Neopanax colensoi (Hook. f.) Allan, Populus mexicana Wesm. ex DC., Prunus 
laurocerasus L., P. lusitanica L., Pseudopanax crassifolius (Sol. ex A. Cunn.) K. Koch 
(рис. 1А, Б). Каждое кольцо образовано одной складкой. Внешне очень разно-
образны. Складки могут быть как узкими (рис. 1А), так и широкими (рис. 1Б), 
плотно прилегающими к устьицам или расположенными на некотором расстоя-
нии от них, замкнутыми и незамкнутыми. 2. Составные перистоматические 
кольца. Каждое кольцо состоит из нескольких переплетающихся друг с другом 
складок (Captosperma cymosum (Willd. Ex Schult.) De Block) (рис. 1В) или составле-
но соединенными друг с другом складками неправильной формы (Heptapleurum 
actinophyllum (Endl.) Lowry et G.M. Plunkett) (рис. 1Г). 3. Многочисленные пери-
стоматические кольца – околоустьичные клетки несут не одно, а несколько 
не всегда чётко выраженных колец (Coriaria japonica A. Gray, C. nepalensis Wall., 
Plumeria obtusa L.) (рис. 1Д). 4. Перистоматическая спираль. Спираль образована 
складкой, один конец которой соединен с краевым устьичным кольцом, другой 
лежит на одной из побочных клеток (Fagraea ceilanica Thunb., Ixora javanica 
(Blume) DC.) (рис. 1Е). 5. Продольно расположенные перистоматические склад-
ки, которые лежат по бокам устьица, но не соединяются на его полюсах в замкну-
тое кольцо или кольца (Stenocarpus salignus R. Br.) 

 
1 Санкт-Петербургский государственный университет, Российская Федерация, 199034,  
Санкт-Петербург, Университетская наб., 7–9. 

 

 
 

Рис. 1. Перистоматические кольца в эпидерме листьев Populus mexicana (А), Ficus microcarpa 
(Б), Captosperma cymosum (В), Heptapleurum actinophyllum (Г), Coriaria japonica (Д), Ixora javanica 
(Е). у – устьице, опк – одиночное перистоматическое кольцо, спк – составное перистоматическое 

кольцо, кк – краевое устьичное кольцо, сп – складки поверхности основных клеток эпидермы,  
мпк – многочисленные перистоматические кольца, пс – перистоматическая спираль.  

Масштабная линейка: 10 мкм. 
 
Разнообразна не только морфология, но и ультраструктура перистоматических 

колец. Они могут быть образованы как складками, так и локальными утолщения-
ми кутикулы, неровной поверхностью целлюлозных стенок, папиллами. 

Перистоматические кольца обнаружены на клетках устьичных комплексов раз-
ного типа – анизоцитных, парацитных, аномоцитных, геликоцитных, энцикло-
цитных и др. Устьица, которые они окружают, могут располагаться на одном 
уровне с побочными и соседними клетками или лежать на них; иметь средние 
размеры (˃ 20–30 мкм); быть крупными (˃ 30–40 мкм) и очень крупными  
(˃ 40–50 мкм); демонстрировать разную геометрию стенок замыкающих клеток.  

Перистоматические кольца отмечены у представителей различных групп 
APG IV: eudicots (Proteales), rosids (Vitales), fabids (Rosales, Malpighiales, Cucur-
bitales), campanulids (Apiales, Aquifoliales), lamiids (Gentianales). 

Данные сравнительной морфологии указывают на реальность возникновения 
перистоматических колец как из общих складок поверхности эпидермы, так и 
из латеральных складок устьичных комплексов, расходящихся в стороны от усть-
иц. Переход от латеральных складок к перистоматическим кольцам был скорре-
лирован с изменением размера побочных клеток. В пользу этих версий свидетель-
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ствует наличие многочисленных переходных форм, обнаруженных в родах Popu-
lus, Ilex, Coriaria, Plumeria. 

Итак, перистоматические кольца неоднократно и по-разному возникали в эво-
люции цветковых растений. Они демонстрируют значительное структурное раз-
нообразие. Наличие перистоматических колец в составе устьичного комплекса 
не зависит ни от типа этого комплекса, ни от морфологии его замыкающих кле-
ток. 

 
Ключевые слова: устьичный комплекс, побочная клетка, перистоматическое кольцо. 
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КОЛЛЕКЦИЯ ПЛАЗМИД С РАЗЛИЧНЫМИ СИГНАЛАМИ  
СЕКРЕЦИИ ДЛЯ СИНТЕЗА РЕКОМБИНАНТНЫХ БЕЛКОВ  

С ПОМОЩЬЮ ДРОЖЖЕЙ KOMAGATAELLA PHAFFII 
 

Метилотрофные дрожжи Komagataella phaffii в последние десятилетия стали 
одной из самых популярных систем для синтеза рекомбинантных белков. Данный 
вид дрожжей обладает всеми необходимыми чертами эффективной системы экс-
прессии гетерологичных генов. Так, для K. phaffii доступны удобные методы про-
ведения генетических манипуляций. Кроме того, их можно выращивать до очень 
высоких плотностей на дешёвых средах, что обеспечивает высокую эффектив-
ность синтеза рекомбинантного белка. K. phaffii могут осуществлять множество 
свойственных высшим эукариотам посттрансляционных модификаций, а также 
обеспечивать правильную укладку белков. Наконец, эти дрожжи имеют ряд силь-
ных промоторов, используемых для экспрессии генов [1,2]. Чаще всего использу-
ется промотор гена алкогольоксидазы I (AOX1) K. phaffii, который прекрасно под-
ходит для регулируемой экспрессии чужеродных генов, индуцируется метанолом 
и является необычайно эффективным [3]. 

Гетерологичные белки, синтезируемые K. phaffii, могут продуцироваться либо 
внутриклеточно, либо секретироваться из клетки. Поскольку K. phaffii секретиру-
ет лишь небольшое количество собственных белков, секретируемый рекомби-
нантный белок составляет большую часть от общего количества белка в среде [4]. 
Таким образом, секреция является первым важным шагом в очистке белков, раз-
деляя синтезируемые чужеродные белки от собственных внутриклеточных [5].  

Чтобы направить рекомбинантный белок по пути секреции, требуется добавле-
ние сигнальной последовательности. При работе с K. phaffii чаще всего использу-
ется последовательность секреции от препро-пептида α-фактора спаривания  
(α-Mating Factor) дрожжей S. сerevisiae. В работе Lin-Cereghino и др. был проведен 
сайт-направленный мутагенез этой последовательности. При этом было показано, 
что удаление аминокислот в области 57–70 повышает эффективность секреции 
гетерологичных белков на 50 % [6]. 

Различные свойства и особенности рекомбинантных белков могут ограничи-
вать их секрецию. В связи с этим важно иметь возможность применять различные 
сигнальные последовательности для секреции белков при синтезе в дрожжах 
K. phaffii. В частности, помимо известной последовательности от α-фактора мож-
но использовать сигнал кислой фосфатазы дрожжей K. phaffii (Pho1) и другие сиг-
налы секреции. 

 
1 Санкт-Петербургский государственный университет, Российская Федерация, 199034,  
Санкт-Петербург, Университетская наб., 7–9. 
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Представляется, что в целях недопущения правовой неопределенности в Про-
екте должны быть детально регламентированы требования к содержанию, форме 
и глубине анализа экономической обоснованности расходов. Их закрепление поз-
волит регулятору осуществлять объективное, обоснованное и справедливое регу-
лирование цен, а бизнесу – сформировать прозрачную и проработанную ценовую 
политику, исключающую риски нарушения антимонопольного законодательства. 
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