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С позиций современной мембранной биоэнергетики возможно разделение в пространстве мембранных
белков, обеспечивающих запасание и использование энергии, аккумулированной в форме мембранного
потенциала (МП). Наличие в многоклеточных системах электрической связи через проницаемые контак-
ты (ПК) создает возможность транспорта энергии через ПК и на этой основе разделения труда между со-
седними клетками. Происходящие при этом процессы и явления проявляются в изменениях электриче-
ских характеристик отдельных клеток и ПК и могут быть количественно проанализированы с помощью
описания клеток и клеточных систем как эквивалентных электрических кабелей. В настоящем обзоре
приводятся данные многолетних исследований с участием автора передачи энергии через ПК в эволюци-
онно различных многоклеточных системах: трихомах нитчатых цианобактерий, гифах мицелиальных гри-
бов и монослойных культурах клеток животных. Более детально рассмотрена, как удобная эксперимен-
тальная модель, гифа Neurospora crassa. На основе сопоставления собственных данных с большим объемом
данных из литературы рассмотрена гипотеза о возможном участии в самоорганизации внутриклеточных
структур на верхушке растущей гифы N. crassa локальных электрических полей, которые создаются при
разделении между клетками функций генерации МП и использования его энергии. Представления об осо-
бенностях электрических процессов и явлений, сопровождающих транспорт энергии через ПК, могут
быть полезны при анализе многих важных вопросов, связанных с рассмотрением механизмов реализации
генетических “инструкций” в конкретных жизненных процессах.

Ключевые слова: биоэнергетика, мембранный потенциал, межклеточные взаимодействия, электрическая
связь, локальные электрические поля, разделение труда, Neurospora crassa
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В рамках представлений современной мембран-
ной биоэнергетики (Скулачев и др., 1977, 2010; Sku-
lachev, 1988) разность электрохимических потенциа-
лов ионов Н+ на сопрягающей мембране (ΔμH+)
представляет собой наряду с АТФ конвертируемую и
транспортабельную форму энергии в клетке, кото-
рая обеспечивает различные типы жизненной ак-
тивности, такие как химическая, осмотическая и ме-
ханическая работа и производство тепла. Транспорт
энергии в форме ΔμH+ вдоль сопрягающих мембран
объединяет тысячи генераторов ΔμH+ в единую
энергосистему.

Транспорт ионов через плазматическую мембра-
ну у всех живых клеток от прокариотов до эукарио-
тов – необходимая составная часть поддержания
ионно-осмотического гомеостаза, передачи инфор-

мации, энергетического обеспечения клеточного
метаболизма, снабжения клеток субстратами и уда-
ления продуктов жизнедеятельности (Mitchell, 1962,
1966; Crane, 1977; Harold 1986; Slayman, 1987; Sku-
lachev, 1988). В стационарном состоянии все ионные
потоки взаимосогласованы между собой и с энерге-
тическим статусом клетки. Транспорт ионов, необ-
ходимых для выполнения клеткой определенных
функций, осуществляют разнообразные внутримем-
бранные белки, которые являются либо первичны-
ми ионными насосами, как, например, непосред-
ственно потребляющая энергию АТФ протонная
ATФаза грибной клетки (Slayman, 1987), либо вто-
ричными транспортерами, например, те, которые у
грибов осуществляют в симпорте с протоном пере-
нос сахаров, аминокислот и ионов (Slayman, Slay-
man, 1974; Sanders et al., 1983; Blatt, Slayman, 1987;
Rodriquez-Navarro et al., 1986). Активная работа по-
добных транспортных белков создает значительные

Принятые сокращения: ВР – верхушечный рост; МП – мем-
бранный потенциал; ПК – проницаемые контакты.
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ионные потоки через плазматическую мембрану
(примерно 106–107 ионов на клетку за 1 с) и часто со-
провождается более или менее значительными элек-
трическими токами: от пикоампер до десятков нано-
ампер на клетку (De Loof, 1985; Harold 1986; Slay-
man, 1987).

Различные транспортные белки, как в пределах
одной клетки, так и в соседних клетках, могут быть
неоднородно распределены или неоднородно акти-
вированы, что может привести к появлению более или
менее значительных локальных электрических полей.
Примером такого рода могут служить локальные элек-
трические токи, связанные с направленным транспор-
том в эпителиальных тканях животных (Jaffe, Nuccitel-
li, 1977; De Loof, 1985; Harold, 1986).

Задача представленного обзора ввести читателя в
детали электрических процессов и явлений, сопро-
вождающих в многоклеточных системах разделение
между клетками функций акумуляции энергии в
форме МП и расходования этой энергии на клеточ-
ные нужды. На примере гифы мицелиального гриба
рассматриваются возможности упорядочивания вза-
имодействий внутриклеточных структур под влия-
нием локальных электрических полей, генерируе-
мых и поддерживаемых разделением труда между
клетками (рис. 1).

ЭЛЕКТРИЧЕСКАЯ СВЯЗЬ МЕЖДУ 
ЭЛЕКТРОНЕВОЗБУДИМЫМИ КЛЕТКАМИ

Во второй половине прошлого века была откры-
та, почти случайно, электрическая связь между
электроневозбудимыми клетками (Kanno, Loewen-
stei, 1964). В ходе исследования электрических
свойств ядерной мембраны клеток слюнной железы
личинки дрозофилы с помощью двух микроэлектро-
дов, через один из которых пропускали тестирую-
щие импульсы электрического тока, оказалось, что
при последовательном перемещении электродов из
клетки в клетку импульсы регистрируются, когда
электроды расположены в соседних клетках. Меж-
клеточные каналы, по которым из клетки в клетку
протекает электрический ток и свободно проходят
ионы и мелкие молекулы, у разных организмов со-
всем не похожи друг на друга: у нитчатых цианобак-
терий это микроплазмадесмы, у растений – плазма-
десмы, у животных – щелевые контакты, у грибов –
септальные поры. Однако электрические свойства
всех многоклеточных систем, связанных внутри себя
такими проницаемыми контактами (ПК), описыва-
ются одними и теми же кабельными уравнениями,
разработанными когда-то для описания электриче-
ских процессов в телеграфных кабелях, проложен-
ных по дну Мирового океана.

В 40-х гг. прошлого века Ходжкин и Раштон
(Hodgkin, Rushton, 1946) экспериментально показа-
ли, что такие одиночные волокна, как гигантский
аксон кальмара, ведут себя подобно электрическому
кабелю. В аксон вводили микроэлектрод и пропус-
кали через него ток, создавая в этой точке изменение
МП. С помощью второго микроэлектрода измеряли
разность потенциалов на мембране на разных рас-
стояниях от первого электрода. Потенциал спадал
по экспоненте, и по графику спада потенциала мож-
но было оценить характерные параметры кабеля.
Измеряя напряжение на мембране непосредственно
около токового электрода и зная силу пропускаемо-
го тока, можно найти входное сопротивление волок-
на (Rвх). Исходя из оценки диаметра волокна, рас-
считали сопротивление мембраны аксона, которое

Рис. 1. Разделение транспортных функций между клетка-
ми, связанными ПК. Вверху – Схема движения ионов
H+, которые откачиваются ионным насосом с затратами
энергии (W) через плазматическую мембрану левой клет-
ки и возвращаются внутрь системы клеток путем транс-
порта субстрата (S), сопряженного с входом ионов H+ по
электрохимическому градиенту. Внизу – Схема эквива-
лентного электрического кабеля, позволяющая произво-
дить количественные оценки. Насосы левой клетки гене-
рируют электрический ток I*, расходуя энергию W. Rm1 и
Rm2 – сопротивление мембран левой и правой клеток со-
ответственно. Em1 и Em2 – диффузионные МП, создавае-
мые различием концентраций ионов между цитоплазмой
и внеклеточной средой. R – сопротивление ПК между
клетками. Rout – сопротивление наружной среды. V1,
V2 – МП левой и правой клеток соответственно.
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оказалось очень мало по сравнению с изоляцией
технических кабелей, и удельное сопротивление ак-
соплазмы, которое, напротив, оказалось примерно в
25 млн раз выше, чем у меди.

Эта работа (Hodgkin, Rushton, 1946) была удосто-
ена Нобелевской премии, а введение представлений
кабельной теории в практику работы электрофизио-
логов способствовало бурному прогрессу в этой об-
ласти. В частности, эти представления были успешно
использованы при анализе электрических взаимо-
действий в разнообразных системах живых клеток,
связанных ПК: многоклеточных микроорганизмах,
развивающихся зародышах, сердечной, мышечной и
других тканях (Беркинблит и др., 1981).

Наличие прямого диффузионного обмена между
клетками позволяет им, сохраняя индивидуальную
неприкосновенность наследственных молекул, ре-
шать часть жизненных проблем, объединяя низко-
молекулярные ресурсы и распределяя обязанности
между соседями (Loewenstein, 1984). При рассмотре-
нии функциональной роли ПК весьма плодотвор-
ным может быть использование представлений об
энергетических функциях ионных градиентов через
плазматическую мембрану. Важная характеристика
эквивалентного элeктрического кабеля – простран-
ственная константа (λ). Это расстояние вдоль кабе-

ля, на котором затухает в е раз приложенный в точке
электрический потенциал. Величина λ у всех много-
клеточных объектов лежит в пределах от нескольких
десятков до нескольких сотен мкм, т.е. электриче-
ская связь эффективна для ограниченного числа
клеток (Беркинблит и др., 1981). Например, в гифах
мицелиального гриба Neurospora crassa, длина клетки
которых составляет 50–100 мкм, такая функционально
связанная группа должна состоять из 4–6 клеток. Од-
нако чтобы понять, какие именно задачи решают
группы клеток, обобществляя свои низкомолеку-
лярные ресурсы, необходимо оценить одновремен-
но динамику обмена через межклеточные каналы и
функциональные характеристики отдельных кле-
ток, составляющих связанную группу, что техниче-
ски не очень просто осуществить (рис. 2).

Например, в экспериментах с трихомом нитчатой
цианобактерии Phormidium uncinatum оказались эф-
фективны внеклеточные электрические отведения.
Трихом – это покрытая слизевым чехлом цепочка из
сотен клеток диаметром 5 мкм, которая движется
под действием света. Локальное воздействие на 10–
20 клеток трихома фотосинтетически активным све-
том вызывало гиперполяризацию плазматической
мембраны в месте освещения и распространение
электрических токов через ПК, приводя к гиперпо-

Рис. 2. Схема экспериментальной оценки с помощью стеклянных микроэлектродов электрических характеристик, связан-
ных с энергетическими процессами в ПМ, в эволюционно разных многоклеточных системах. а – Кончик трихома нитчатой
цианобактерии Phormidium uncinatum с усилием “продавлен” через устье стеклянной микропипетки (чтобы предотвратить его
смещение в ответ на засветку) в каплю дистиллированной воды. Внеклеточные электроды регистрировали между наружной
каплей среды и дистиллированной водой в микропипетке сопротивление в несколько сотен МОм (Потапова и др., 1986). Уз-
кий луч (d ≈ 20 мкм) фотосинтетически активного света (h√) вызывает гиперполяризацию освещенных клеток, которая рас-
пространяется вдоль трихома. б – Регистрация внутриклеточными микроэлектродами градиентов МП между клетками на
верхушке вегетативной гифы мицелиального гриба Neurospora crassa. Указаны величины МП в мВ. в, г – Схемы распростра-
нения электрических токов между участками многоклеточной системы с разной активностью генераторов МП, обусловлен-
ной локальной засветкой трихома (в) или отсутствием протонных насосов у передних клеток гифы (г).
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ляризации неосвещенных участков трихома (Пота-
пова и др., 1986; Aslanidi, Shalapjenok, 1991).

Электрические параметры соседних клеток на
верхушке растущей гифы N. crassa оценивали с по-
мощью стандартных внутриклеточных микроэлек-
тродов (Potapova et al., 1988; Belozerskaya, Potapova,
1993). Чтобы вводить тонкие стеклянные иголочки
внутрь подвижного цилиндра диаметром 10–15 мкм,
покрытого жестким хитиновым чехлом, приходи-
лось тщательно подбирать твердость стекла, длину и
угол наклона тонкой части микроэлектрода, а также
прижимать верхушку гифы к поверхности агара
стекляным крючком, закрепленным на микромани-
пуляторе (Belozerskaya, Potapova, 1993). Теоретиче-
ский модельный анализ показал, что небольшая
группа клеток на верхушке растущей вегетативной
гифы N. crassa эффективно функционирует как еди-
ный ансамбль, способный успешно решать задачу
энергетической кооперации (Асланиди и др., 1997;
Смолянинов, Потапова, 2003).

ВОЗМОЖНОСТИ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОЙ 
КООПЕРАЦИИ В СИСТЕМАХ ЖИВЫХ КЛЕТОК

В 80-х гг. прошлого века была разработана ориги-
нальная математическая модель, связывающая
энергетику и ионно-осмотический гомеостаз живот-
ной клетки (Aslanidi, Panfilov, 1986). В этой модели
МП присутствует как гомеостазируемый параметр,
т.е. модель учитывает тот факт, что при ухудшении
энергообеспечения клетки в последнюю очередь ли-
шаются энергии АТФ ионные насосы плазматиче-
ской мембраны, так как у них константа связывания
с АТФ ниже, чем у конкурентных внутриклеточных
потребителей АТФ. Применение этой модели для
анализа ситуации в многоклеточной системе с ПК
показало, что если часть электрически связанных
клеток окажется неспособной поддерживать свой
ионный гомеостаз, то их “проблемы” могут быть ре-
шены ближайшими клетками с помощью электри-
ческой связи и ионных потоков через ПК. Однако
при этом клеткам-генераторам придется тратить на
“помощь соседям” собственные ресурсы АТФ
(Асланиди и др., 1988, 1997).

Это модельное предсказание было проверено в экс-
периментах на смешанных культурах животных клеток
с разной чувствительностью к блокатору ионных насо-
сов клеточных мембран (Na+,K+-ATФаз) уабаину: вы-
соко чувствительных к уабаину фибробластов чело-
века и резистентных к нему (от природы) клеток мы-
ши. Эксперименты показали, что клетки мыши и
человека в смешанной монослойной культуре уста-
навливают друг с другом эффективные ПК. Благода-
ря этим ПК в присутствии 1 мкМ уабаина, полно-
стью блокирующего ионные насосы фибробластов

человека, у всей популяции клеток в смешанной
культуре длительное время устойчиво поддержива-
ются в пределах нормы такие существенные показа-
тели ионно-осмотического гомеостаза, как МП и
внутриклеточные концентрации ионов Na+ и K+

(Aslanidi et al., 1991; Асланиди и др., 1991). Межкле-
точные взаимодействия в такой ситуации носят ха-
рактер энергетической кооперации, при которой
“экспорт” энергии из клеток с активными насосами
сопоставим с суммарным клеточным энергопроиз-
водством.

Исходя из значения электрического тока I*, гене-
рируемого ионным насосом одиночной животной
клетки и равному ~10−11 A (Веренинов, Марахова,
1986; Harold, 1986), можно оценить эффективность
энергетической кооперации. Например, в экспери-
ментах на смешанных культурах клеток человека и
мыши регистрировалась разница между величинами
МП (ΔМП) клеток-доноров и клеток-акцепторов,
равная ~2 мВ (Асланиди и др., 1988). Если принять,
что в среднем сопротивление ПК между двумя клет-
ками, RПК, равно ~100 МОм (Chailakhyan et al., 1982;
Graf et al., 1987), можно рассчитать величину меж-
клеточного тока I**, вызывающего регистрируемое в
эксперименте падение напряжения на сопротивле-
нии контакта:

I** = ΔМП/RПК = 2 × 10−11 A, который соответ-
ствует току I*, генерируемому Na+, K+-насосом оди-
ночной клетки.

Важно отметить, что во всем сообществе клеток с
активными и неактивными ионными насосами под-
держиваются не среднеарифметические значения
между параметрами активных и неактивных клеток,
а значения, присущие именно активным клеткам.
Мы назвали это явление “эффектом лидера”, под-
черкнув, что клетки с активными насосами обеспе-
чивают нормальную жизнедеятельность соседей,
поддерживая межклеточные ионные потоки за счет
своих ресурсов АТФ. Сдвиг параметров ионно-ос-
мотического гомеостаза происходит только после
того, как у “лидеров” исчерпываются резервы увели-
чения мощности насосов (Асланиди и др., 1991).

Участие ПК в “энергетической поддержке” кле-
ток одного типа клетками другого типа описано при
ишемии миокарда (Bukauskas, 1982). В качестве есте-
ственной системы, реализующей технологию энер-
гетической кооперации, можно рассмотреть расту-
щую верхушку вегетативной гифы мицелиального
гриба N. сrassa.
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ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 
ВЕРХУШКИ РАСТУЩЕЙ ГИФЫ N. crassa

В классических исследованиях на клетках N. cras-
sa с использованием внутриклеточных микроэлек-
тродов (Slayman,1965) было показано, что ингибито-
ры дыхания в течение 1 мин снижали МП от −200 до
−30 мВ с восстановлением в течение 10 мин после
отмывки игибитора. Было выдвинуто предположе-
ние, что H+-ATФаза грибной мембраны работает как
генератор трансмембранного тока. Это предположе-
ние получило развитие в дальнейших электрофизио-
логических исследованиях (Slayman et al., 1973;
Gradman et al., 1978), в частности при оценке вели-
чин МП и рН с помощью флуоресцентных красите-
лей в экспериментах с мембранными везикулами,
обогащенными H+-ATФазами (Perlin et al., 1984,
1986). Основные принципы мембранного транспор-
та в гифах мицелиального гриба N. crassa следуют хе-
миосмотической схеме Митчелла (Mitchell, 1962,
1966): первичные протонные насосы генерируют
трансмембранный градиент ионов H+, который ис-
пользуется как источник энергии для накопления ве-
ществ трансмембранными вторичными белковыми
транспортерами (Slayman et al., 1973; Slayman, Slayman,
1974; Slayman, 1977; Sanders et al., 1983; Rodrigues-Na-
varro et al., 1986; Blatt et al., 1987; Slayman et al., 1994).

В обзорной работе (Slayman, 1987) детально рас-
смотрены свойства ионных насосов плазматических
мембран N. сrassa (H+-ATФаз) как генераторов очень
сильных (по клеточным масштабам) электрических
токов. Плотность молекул H+-ATФазы в плазмати-
ческих мембранах клеток N. crassa составляет (2–3) ×
× 1011/см2. Следовательно, для поддержания электри-
ческого тока величиной 10 мкА/см2 (соответствую-
щего переносу 6.2 × 1013 ионов на 1 см2 за 1 с) каждая
молекула фермента (через которую при гидролизе
одной молекулы ATФ перекачивается один протон)
должна работать со скоростью 200–300 оборотов/с.
Этот электрический ток создает и поддерживает вы-
сокую трансмембранную разность потенциалов (в
среднем −180 мВ), которую и регистрируют в экспе-
рименте с помощью внутриклеточных микроэлек-
тродов (Slayman, 1965; Чайлахян и др., 1984). С ис-
пользованием стандартных кабельных уравнений
оценили величину пространственной константы λ
(~511 мкм; Gradman et al., 1978). Кроме того, был
сделан вывод, что при стехиометрии 1H+ : 1АТФ на-
сосы должны потреблять 38–52% суммарной про-
дукции АТФ (Gradman et al., 1978).

В электрофизиологических экспериментах (Slay-
man, Slayman, 1962; Potapova et al., 1988; Takeuchi et al.,
1988) было охарактеризовано продольное электри-
ческое поле на переднем конце растущей гифы N.
crassa. По нашим измерениям с помощью внутри-

клеточных микроэлектродов на расстоянии 100 мкм
(L1) от переднего конца гиф N. crassa величина МП
равна приблизительно –130 мВ (Vm1), а на расстоя-
нии 400 мкм (L2) – приблизительно –160 мВ (Vm2)
(Potapova et al., 1988; Потапова, Бойцова, 1997; Pota-
pova, 2012).

Исходя из этих величин, можно оценить напря-
женность электрического поля (Е) вдоль переднего
конца гифы:
E = (Vm2 – Vm1)/(L2 – L1) = 30 мВ/300 мкм = 100 В/м.

В этом случае эквивалентную электрическую схе-
му верхушки гифы можно представить в виде соеди-
ненных последовательно потребителей энергии, ло-
кализованных на участке длиной 0.2–0.3 мм (пример-
но 2–3 самых молодых сегмента), и электрических
генераторов, локализованных в плазматической мем-
бране более взрослых сегментов (Асланиди и др., 1997;
Смолянинов, Потапова, 2003). При наличии элек-
трической связи между соседними клетками, МП
апикальных клеток поддерживаются на высоком
уровне за счет работы H+-ATФаз мембран более ди-
стальных клеток. В такой ситуации дистальные
клетки расходуют энергию собственных пулов АТФ
на поддержание через ПК (септальные поры у гифы)
межклеточных электрических токов, которые со-
ставляют от трети до половины токов, генерируемых
обычной взрослой клеткой через собственную плаз-
матическую мембрану. С помощью техники при-
жизненных флуоресцентных меток в начале XXI в.
было показано, что в плазматических мембранах
апикальных клеток вегетативных гиф, действитель-
но, отсутствуют H+-ATФазы (Riquelme et al., 2005;
Fajardo-Somera et al., 2013).

В принципе, на верхушке гифы активно происхо-
дит митохондриальное дыхание, которое вырабаты-
вает значительное количество АТФ и которое могло
бы поддерживать работу H+-ATФаз непосредствен-
но в собственных клетках, создавая таким образом
движущую силу для работы расположенных здесь
вторичных транспортеров. Однако природа пошла
по пути разной транспортной специализации плаз-
матической мембраны молодых апикальных и более
взрослых клеток, позволяя апикальным клеткам
экономить ресурсы АТФ и направлять их на обеспе-
чение синтеза и работы цитоскелетных элементов. Та-
ким образом, исследование N. сrassa позволило в
прямом электрофизиологическом эксперименте
продемонстрировать эффективность рассмотрения
мембранного электрогенеза с позиций биоэнерге-
тики для анализа функциональной роли ПК как ме-
ханизма, обеспечивающего энергетическую коопе-
рацию между соседними клетками. Локальные про-
дольные токи и электрические поля, возникающие
благодаря разделению труда между клетками по ге-
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нерации и потреблению энергии МП, могут быть се-
рьезным фактором самоорганизации системы элек-
трически связанных клеток.

СТРУКТУРНАЯ УПОРЯДОЧЕННОСТЬ 
АПИКАЛЬНОГО СЕГМЕНТА РАСТУЩЕЙ 

ГРИБНОЙ ГИФЫ
Гифа N. crassa представляет собой цепочку мно-

гоядерных сегментов длиной 50–100 мкм, септаль-
ные поры между которыми свободно пропускают
растворенные вещества и даже органеллы и поддер-
живают электрическую связь вдоль гифы. Растет и
развивается гифа путем поляризованного верхушеч-
ного роста (ВР) – векторного удлинения верхушек
со скоростью 20–30 мкм/мин и периодического об-
разования ветвей, которые также удлиняются на
верхушках и ветвятся (Davis, 2000). В ходе ВР из бо-
лее взрослых отделов гифы к точке удлинения на пе-
реднем конце поступают многочисленные везику-
лы, которые содержат необходимые для роста гифы
материалы и с высокой скоростью сливаются с плаз-
матической мембраной переднего конца. Благодаря
достижениям современной экспериментальной био-
логии накоплен большой объем данных о структуре и
динамике внутриклеточных систем, принимающих
участие в ВР вегетативных гиф N. crassa, составлены
карты-схемы многих метаболических путей, описано
большое количество молекул-участников, в том чис-
ле белков-регуляторов. В одном из недавних обзоров
на эту тему (Steinberg et al., 2017) цитируется 346 ис-
точников, в которых описаны молекулярно-генети-
ческие детали процессов на переднем конце гифы:
экзоцитоза и эндоцитоза, септирования и организа-
ции потоков цитоплазмы, тонкости транспорта по
сети аппарата Гольджи. Авторы сравнивают белки и
структуры, принимающие участие в процессе ВР, с
оркестром, исполняющим понятную музыку по не-
понятной партитуре при неизвестном дирижере,
особо подчеркивая, что до сих пор не ясны механиз-
мы участия ядер в процессе ВР.

Особенное внимание исследователей приковано
к структурно-функциональной организации перед-
него конца растущей гифы N. сrassa:

1) Непосредственно на расстоянии 1–2 мкм от
переднего конца располагается Spitzenkorper, или
центр распределения везикул (который состоит из
везикул, рибосом, актиновых волокон и аморфного
материала неизвестной природы) (Davis, 2000).

2) Передний участок длиной ~20–30 мкм – это
зона скопления нитевидных митохондрий (Potapo-
va, 2012; Потапова и др., 2013; Potapova, Golyshev,
2016).

3) На переднем участке отсутствуют ядра (зона,
свободная от ядер) (Davis, 2000; Freitag et al., 2004).

4) Первая септальная перегородка образуется на
расстоянии, не ближе чем ~150 мкм от точки роста
гифы (Delgado-Álvarez et al., 2014; Потапова и др.,
2016), так что длина апикального сегмента всегда
больше, чем средняя длина следующих гифальных
сегментов.

5) Н+-ATФазы – основные генераторы МП у
N. сrassa – отсутствуют в апикальном сегменте гифы
и встраиваются в плазматическую мембрану только
за первой септальной перегородкой (Riquelme et al.,
2005; Fajardo-Somera et al., 2013).

6) Значение МП на переднем участке длиной
150–200 мкм существенно ниже, чем в дистальной
части гифы (Slayman, Slayman, 1962; Potapova et al.,
1988; Belozerskaya, Potapova, 1993; Потапова, Бойцо-
ва, 1997).

7) На переднем участке длиной 100–150 мкм
принципиально меняется характер движения мик-
ротрубочек (Mouriño-Pérez et al., 2006; Sugden et al.,
2007; Held et al., 2010; Riquelme et al., 2011).

Изменение характера движения микротрубочек –
очень важная особенность апикального сегмента ги-
фы. Вдоль всей гифы микротрубочки встречаются в
виде коротких палочек (длиной 5–10 мкм), которые
свободно переносятся током цитоплазмы, проникая
через септальные поры. В апикальном сегменте на
переднем участке длиной 100–150 мкм микротру-
бочки образуют длинные тяжи, которые ориентиру-
ются строго параллельно оси гифы и перемещаются
не потоком цитоплазмы, а с помощью собственной
векторной сборки–разборки, требующей значи-
тельного расхода энергии в виде АТФ (Mouriño-
Pérez et al., 2006; Held et al., 2010; Riquelme et al.,
2011). В этой связи понятно, зачем на передних кон-
цах растущих гиф собираются нитевидные митохон-
дрии и почему эффективность их скопления зависит
от скорости удлинения гифы (Потапова и др., 2013).
Коллеги из Великобритании (Sugden et al., 2007) коли-
чественно охарактеризовали работу микротрубочек по
транспорту везикул к переднему концу растущей гифы
N. сrassa. В рамках их математической модели упорядо-
ченный ансамбль из ≈10 микротрубочек способен до-
ставлять в зону роста достаточное количество везикул с
материалами, чтобы обеспечить удлинение гифы со
скоростью 25–30 мкм/мин. Однако возникает вопрос:
чем и как регулируется образование упорядоченного
ансамбля микротрубочек и митохондрий на перед-
нем конце растущей гифы?

Возможно, что существенную роль в этом про-
цессе играет локальное электрическое поле на пе-
реднем конце гифы. Изолированные микротрубоч-
ки в экспериментах in situ ориентируются и меняют
скорость движения под влиянием электрического
поля напряженностью 2 × 103 В/м (Böhm et al., 2005;
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Dujovne et al., 2008). По нашим оценкам (см. выше)
напряженность электрического поля (Е) вдоль пе-
реднего конца гифы составляет 100 В/м. Эта величи-
на на порядок меньше, чем в экспериментах in situ.
Но может быть, в условиях живой клетки зареги-
стрированное нами электрическое поле также может
влиять на ориентацию, расположение и скорость
движения согласованного ансамбля микротрубочек
и митохондрий. Во всяком случае, факт отсутствия в
апикальном сегменте гифы Н+-ATФаз – основных
генераторов МП у N.сrassa (Riquelme et al., 2005; Fa-
jardo-Somera et al., 2013) – и поддержание за счет
этого локального постоянного электрического поля,
безусловно, следует учитывать при анализе механиз-
мов самоорганизации внутриклеточных структур в
этой области.

ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ СВЯЗЬ 
ЭЛЕКТРИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ 

В ТРИХОМАХ НИТЧАТЫХ 
ЦИАНОБАКТЕРИЙ С ЭНЕРГЕТИКОЙ

Способность к энергетической кооперации меж-
ду клетками с помощью межклеточной электриче-
ской связи, по-видимому, появилась на заре эволю-
ции миллиарды лет назад как структурно-функцио-
нальная база для разделения труда в трихомах
нитчатых цианобактерий – первых многоклеточных
организмов нашей планеты (Потапова, Кокшарова,
2020). Трихомы цианобактерий – это нити из сотен
клеток, связанных межклеточными взаимодействия-
ми. В трихомах некоторых цианобактерий в отсутствие
азота развивается специализация клеток для решения
разных функциональных задач: 1) фотосинтеза с выде-
лением кислорода и 2) фиксации азота, для которой
кислород является ингибитором. Таким образом, три-
хом превращается в некий организм с обменом про-
дуктами фотосинтеза и фиксации азота между вегета-
тивными клетками и гетероцистами.

Реализовать такое разделение труда нитчатые ци-
анобактерии смогли за счет приобретения в ходе
эволюции способности не просто создавать встроен-
ные в мембраны структурно-функциональные бел-
ковые комплексы, но и пространственно разделять
их вплоть до размещения в разных клетках. Объеди-
нение функционально связанных белков в такие
комплексы и их размещение на расстоянии друг от
друга в однотипной мембране или в разнотипных
мембранах одной и той же клетки, а также распреде-
ление по разным клеткам – явление динамичное и
зависящее как от состояния самих клеток, так и от
условий внешней среды. В связи с этим возникает
много вопросов о механизмах регуляции этой дина-
мики. Например, вопрос: как конкретные белки нахо-
дят свое место в разных мембранах? Ответа пока нет.

Цианобактерии – очень популярный лаборатор-
ный объект. В настоящее время достаточно полно
изучены детали морфологии, физиологии и генети-
ки межклеточных взаимодействий в трихомах
(Flores et al., 2019). Для модельной цианобактерии,
образующей гетероцисты, Anabaena sp. strain PCC
7120, охарактеризованы обязательные компоненты
септальных контактов: белки SepJ, FraC и FraD, а
также еще ряд белков, важных для формирования
нормального количества межклеточных нанопор и
их функционирования, включая некоторые амила-
зы, белки, связывающие пептидогликан, и несколь-
ко мембранных транспортеров. Специалисты по ци-
анобактериям отмечают функциональное сходство
септальных контактов между клетками в трихомах
цианобактерий с щелевыми контактами животных,
описанными в литературе (см. обзор: Herve, Deran-
geon, 2013).

При анализе функциональных свойств трихомов
с разделением труда между вегетативными клетками
и гетероцистами серьезную проблему представляет
описание потоков энергии (Magnuson, 2019). В ре-
шении этой проблемы может помочь обращение к
принципам мембранной энергетики и представле-
ниям о возможности энергетической кооперации
между клетками с помощью электрической связи че-
рез ПК (Потапова, Кокшарова, 2020). Мембранные
системы вегетативных клеток конвертируют солнеч-
ную энергию в биохимическую посредством окси-
генного фотосинтеза, создавая значительные по ве-
личине МП, с помощью которых происходит синтез
АТФ. Фотосинтетические системы имеют близкий
ферментный состав у цианобактерий, водорослей и
высших растений. Но у водорослей и высших расте-
ний фотосинтез происходит в специальных органел-
лах (тилакоидах), а у цианобактерий – в разных зо-
нах одной и той же непрерывной мембранной систе-
мы, объединяющей тилакоидные мембраны и
плазматическую мембрану клетки (Mullineaux, 2014).

В тилакоидных и плазматических мембранах ге-
тероцист не происходит оксигенного фотосинтеза,
создающего МП, необходимый для работы АТФ-
синтаз, но при этом функционирует АТФ-синтаза
(Telor, Stewart, 1976; Ernst et al., 1983), активность ко-
торой, очевидно, поддерживается благодаря распро-
странению через ПК гиперполяризации плазмати-
ческой мембраны, генерируемой вегетативными
клетками (Chailakhyan et al., 1982; Потапова и др.,
1986). Изучение деталей строения АТФ-синтазы ци-
анобактерий приводит к заключению, что для произ-
водста 1 молекулы АТФ требуется перенести через мем-
брану 4–5 ионов H+ (Muller, Hess 2017; Pogorelov et al.,
2012), что ниже по эффективности, чем у митохон-
дриальных АТФ-синтаз млекопитающих, но близко
к тилакоидам растений. Можно ориентировочно
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оценить величину мощности, передаваемой вдоль
трихома через межклеточные каналы. В экспери-
ментах с локальном освещениeм от 2-х до 10 клеток
трихома, фиксированного в устье микропипетки
(рис. 2), мы регистрировали скачок разности потенци-
алов ΔV величиной около 20 мВ при сопротивлении
микропипетки R = 400 Мом (Потапова и др., 1986;
Aslanidi, Shalapjenok, 1991). Исходя из этих данных,
можно оценить внеклеточный ток I = ΔV/R = 50 пА.
Поскольку электрический ток в 1 пА переносит 6 ×
× 106 электрических зарядов за 1 с, а для синтеза
1 молекулы АТФ необходим перенос 4–5 “горячих”
протонов через молекулу внутримембранной АТФ-
синтазы (Pogorelov et al., 2012; Muller, Hess, 2017),
можно заключить, что освещенные клетки обеспе-
чивают темновым клеткам трихома возможность
производить около 6 × 107 АТФ/с. Оборот АТФ в
бактериальной клетке составляет в среднем (1–7) ×
× 107 АТФ/с (Chapman, Atkinson, 1977). Таким обра-
зом, передача энергии вдоль трихома может быть со-
поставима с суммарным клеточным энергопроиз-
водством.

ПРОБЛЕМЫ И ПЕРСПЕКТИВЫ
Одна из центральных задач современной биоло-

гии – понять, как живая клетка создает, поддержи-
вает и воспроизводит свою пространственную
структуру, устанавливая взаимодействия с соседни-
ми клетками и с окружающей средой. Известный
микробиолог и биоэнергетик Харольд (Harold, 2001,
2005) утверждает, что новый продукт работы генома
всегда оказывается в клетке с уже существующей
структурой и вынужден работать под влиянием уже
существующего порядка. В этом плане при анализе
проблемы самоорганизации в любой небольшой
группе клеток важно принимать во внимание веро-
ятность наличия локальных электрических полей,
которые создаются неравномерным распределением
между клетками генераторов МП, расходующих
энергию внутренних или внешних ресурсов, и по-
требителей энергии, аккумулированной в форме
МП (рис. 1).

Такого рода электрические явления описаны для
эволюционно различных организмов и по праву мо-
гут быть отнесены к универсальным естественным
технологиям биологических систем, согласно пред-
ставлениям Уголева (Уголев, 1987). У нитчатых ци-
анобактерий, благодаря межклеточной электриче-
ской связи, фотосинтезирующие вегетативные клет-
ки могут оказывать энергетическую поддержку
фиксирующим азот гетероцистам (Потапова, Кок-
шарова, 2020). Неслучайно в нитях цианобактерий
гетероцисты располагаются через каждые 10–15 ве-
гетативных клеток (Herrero et al., 2016). Это доста-

точно удобно, чтобы эффективно использовать
электрические кабельные свойства трихома.

Мицелиальные грибы приобрели в ходе эволю-
ции уникальное свойство: H+-АТФазы (основные
генераторы МП) отсутствуют в плазматической
мембране апикального сегмента (Riquelme et al.,
2005; Fajardo-Somera et al., 2013). Удлинение гифы
диаметром 10–15 мкм со скоростью 20–30 мкм/мин
обеспечивается путем экзоцитоза на переднем кон-
це везикул, содержащих ферменты и предшествен-
ники синтезов клеточной стенки, со скоростью
~40000 везикул/с (Davis, 2000). Везикулы поступают
к растущему концу из мицелия с расстояний до 1 см
с потоком цитоплазмы, но в апикальном сегменте их
движение перестает быть потоком, а становится по-
шаговым движением по микротрубочкам (Mouriño-
Pérez et al., 2006; Held et al., 2010; Riquelme et al., 2011).
В рамках математической модели (Sugden et al., 2007)
обеспечить такое движение может ансамбль из 10
микротрубочек, ориентированных вдоль оси гифы.
Работа микротрубочек требует значительных ресур-
сов АТФ, так же, как и процессы, обспечивающие
последующее слияние везикул с плазматической
мембраной. В связи с этим устранение из апикаль-
ного сегмента такого мощного конкурентного по-
требителя АТФ, как H+-АТФазы, – это эффектив-
ное конструктивное решение, тем более что благода-
ря электрической связи апикального сегмента с
остальной гифой отсутствие генераторов МП на пе-
реднем участке гифы длиной ~200 мкм создает здесь
сильное локальное электрическое поле (см. выше),
которое безусловно должно способствовать упоря-
дочиванию расположения и взаимодействий внут-
риклеточных молекул и частиц. Осталось понять,
как это конструктивное решение запрограммирова-
но в геноме.

В последние годы бурно обсуждается возможная
роль локальных электрических полей в регуляции
работы генома на клеточном уровне (Blackiston et al.,
2009; Levin, 2014, 2017; Pai et al., 2015, 2016; Pietak,
Levin, 2017; Cervera et al., 2018, 2020; Cao Lin et al.,
2018; Fields et al., 2018). С этих позиций было бы по-
лезно проанализировать более детально события,
происходящие в апикальном сегменте растущей ве-
гетативной гифы N. crassa, где высокая скорость
удлинения гифы обеспечивается согласованным
взаимодействием внутриклеточных структур в силь-
ном локальном электрическом поле.

Несмотря на огромные массивы эксперименталь-
ных данных на молекулярно-генетическом и кле-
точном уровне о событиях, происходящих в апи-
кальном сегменте, остается практически не осве-
щенной роль ядер в ВР N. crassa (Borkovich et al.,
2004; Riquelme et al., 2011, 2018; Steinberg et al., 2017).
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Технически неразрешимой оказывается задача наблю-
дать за поведением каждого из 20–30 динамичных и
асинхронно делящихся ядер диаметром 2–3 мкм внут-
ри гифального цилиндра диаметром 10–20 мкм, непре-
рывно удлиняющегося со скоростью 20–30 мкм/мин.
Один из подходов к решению этой задачи – наблю-
дение за динамикой и делением ядер в эксперимен-
тах на проростках спор N. сrassa – зачатках вегета-
тивных гиф, имеющих в первые 10 ч развития мень-
ший диаметр и меньшую скорость удлинения, чем
взрослая гифа (Roca et al., 2010). Мы предлагаем (как
удобный экспериментальный подход) использовать
изолированные верхушки вегетативных гиф N. сras-
sa, которые после отделения от материнского мице-
лия продолжают удлинение в прежнем направлении,
но с меньшей скоростью и меньшим диаметром, чем у
связанных с мицелием гиф. При этом сохраняются
структурно-функциональные особенности организа-
ции апикального сегмента (Потапова и др., 2016, 2018).

В наши дни полностью расшифрованы геномы
десятков организмов, описаны в деталях многие
процессы на молекулярно-генетическом уровне, но
мы все еще далеки от понимания, как записанные в
геноме программы роста и развития реализуются на
материальных носителях во времени и в простран-
стве. При дальнейших исследованиях в этой области
важно учитывать, что с позиций биоэнергетики
(Mitchell, 1962, 1966; Skulachev 1988; Скулачев и др.,
2010) в многоклеточных системах возможно разделе-
ние труда между соседними клетками по запасанию
и использованию энергии, аккумулированной в
форме МП, при условии передачи энергии с помо-
щью межклеточной электрической связи через ПК
(Асланиди и др., 1988; Potapova, 1991; Potapova,
Aslanidi, 1995). Такого типа разделение труда между
клетками сопровождается генерацией и поддержа-
нием локальных электрических полей, которые мо-
гут оказывать влияние на клеточную активность на мо-
лекулярном и генетическом уровне (Blackiston et al.,
2009; Levin, 2014; Cervera et al., 2020) и быть количе-
ственно охарактеризованы (с помощью электрофи-
зиологических технологий) и проанализированы в
рамках представлений кабельной теории (Hodgkin,
Rushton, 1946; Беркинблит и др., 1981).
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Membrane Bioenergetics and Distribution of Functions in Systems
of Electrically Coupled Cells

T. V. Potapova*
Belozersky Scientific Research Institute of Physico-chemical Biology, Moscow Lomonosov State University, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: potapova@belozersky.msu.ru

From the standpoint of modern membrane bioenergetics, membrane-associated proteins, which ensure storage and
use of energy accumulated in the form of a membrane potential (MP), are spatially separated. The presence in mul-
ticellular systems of electrical communication through permeable contacts (PC) makes it possible to transfer energy
through the PC and thus contribute to the division of labor between neighboring cells. Processes occurring in these
systems are manifested in changes in the electrical characteristics of individual cells and PCs and can be quantita-
tively analyzed by describing cells and cellular systems as equivalent electrical cables. The review presents the data of
multiannual studies of energy transfer through PC in evolutionarily different multicellular systems: trichomes of fil-
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amentous cyanobacteria, hyphae of mycelial fungi, and monolayer cultures of animal cells. The hypha of Neurospora
crassa as a convenient experimental model is considered in more detail. On the basis of the comparison of the data
in our own works with other publications, a hypothesis is put forward about a possible participation of local electric
fields in self-organization of intracellular structures at the apex of the growing hypha of N. crassa, which are created
owing to uneven distribution between cells of the functions of MP generation and utilization of its energy. Ideas
about the features of electrical processes and phenomena accompanying the energy transfer through PC can be use-
ful in the analysis of many important issues related to the mechanisms for implementation of genetic instructions in
specific life processes.

Keywords: bioenergetics, division of labor, electric coupling, intercellular interactions, local electrical fields, mem-
brane potential, Neurospora crassa
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