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Âûÿâëåíû ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê àíäðîêëèííûõ
êàëëþñîâ ïøåíèöû. Ïîêàçàíî, ÷òî èíäóêöèÿ îïðåäåëåííîãî ïóòè ìîðôîãåíåçà
îïðåäåëÿåòñÿ ñîîòíîøåíèåì ìåæäó ñîäåðæàíèåì ýíäîãåííîãî àóêñèíà (ÈÓÊ) â
êàëëþñå (âíóòðåííèé ñèãíàë) è êîíöåíòðàöèåé ýòîãî àóêñèíà â ïèòàòåëüíîé ñðå-
äå (âíåøíèé ñèãíàë). Äàíà öèòîãèñòîëîãè÷åñêàÿ îöåíêà êàæäîìó èç âûÿâëåííûõ
ïóòåé ìîðôîãåíåçà.

‘ëÓ»åâûå ñëîâà: Triticum aestivum L., êóëüòóðà in vitro ïûëüíèêîâ, àíäðîêëèíèÿ,
êàëëþñ, ìîðôîãåíåç in vitro, ôèòîãîðìîíû.

Ôåíîìåí àíäðîêëèíèè, èëè àíäðîãåíåçà in vitro, ñîñòîèò â îáðàçîâàíèè
â óñëîâèÿõ êóëüòóðû in vitro ñïîñîáíîãî ê ðåïðîäóêöèè ðàñòåíèÿ-ðåãåíå-
ðàíòà (ñïîðîôèòà) èç ìîðôîãåíåòè÷åñêè êîìïåòåíòíîé êëåòêè ïûëüíè-
êà (ãàìåòîôèòà) [7]. 

Ðàíåå íà ïðèìåðå êîëëåêöèè ñîðòîâ è ãèáðèäíûõ ëèíèé ÿðîâîé
ìÿãêîé ïøåíèöû íàìè áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî èíèöèàëüíîé êëåòêîé àí-
äðîêëèíèè ÿâëÿåòñÿ ñèëüíîâàêóîëèçèðîâàííàÿ ìèêðîñïîðà (ïî ïåðèî-
äèçàöèè ðàçâèòèÿ ïûëüíèêà çëàêîâ [13]); ïîêàçàíî ïðèíöèïèàëüíîå
ñõîäñòâî ýòîé êëåòêè ñ èíèöèàëüíûìè êëåòêàìè äðóãèõ ñèñòåì ðàçìíî-
æåíèÿ [7, 10—12].

Îäèí èç ïóòåé ðåàëèçàöèè ñïîðîôèòíîé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ in
vitro ìèêðîñïîðû ñîñòîèò â ôîðìèðîâàíèè ãåòåðîãåííîé ñòðóêòóðû —
êàëëþñà, â äàííîì ñëó÷àå — àíäðîêëèííîãî [17]. Ïðè çíà÷èòåëüíîì
ìîðôîëîãè÷åñêîì ðàçíîîáðàçèè àíäðîêëèííûõ êàëëþñîâ ñðåäè íèõ âû-
äåëÿþò äâà îñíîâíûõ òèïà: ìîðôîãåííûå è íåìîðôîãåííûå, õàðàêòåðè-
çóþùèåñÿ ñîîòâåòñòâåííî íàëè÷èåì èëè îòñóòñòâèåì ìîðôîãåíåòè÷åñ-
êèõ ïîòåíöèé è ñïîñîáíîñòè ê ðåãåíåðàöèè ðàñòåíèé [7, 9, 12, 14].
Ðàçðàáîòàííûé íàìè [14] ãîðìîíàëüíûé ñïîñîá ðåãóëÿöèè ìîðôîãåíåçà
ìèêðîñïîðû ïøåíèöû in vitro íà èíäóêöèîííîé ñðåäå äàåò âîçìîæíîñòü
ïîëó÷àòü è èñïîëüçîâàòü â ýêñïåðèìåíòàëüíîé ðàáîòå èìåííî ìîðôîãåí-
íûå êàëëþñû. Íà ïðèìåðå ïøåíèöû ìåòîäàìè ñâåòîâîé è ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè íàìè äàíà öèòîãèñòîëîãè÷åñêàÿ îöåíêà òàêèõ êàëëþñîâ
[14] è íà÷àëüíîãî ýòàïà èõ ìîðôîãåíåçà in vitro íà èíäóêöèîííîé ñðåäå
â âèäå ôîðìèðîâàíèÿ ìîðôîãåíåòè÷åñêîãî î÷àãà [21].

Áîëüøîé èíòåðåñ âûçûâàþò ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro êëåòîê àíä-
ðîêëèííîãî êàëëþñà ïîñëå ïåðåíîñà íà ðåãåíåðàöèîííóþ ñðåäó. Èçâåñò-
íî, ÷òî ðîëü îñíîâíûõ èíäóêòîðîâ, ðåãóëÿòîðîâ è êîîðäèíàòîðîâ ïðî-
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öåññîâ ìîðôîãåíåçà ðàñòåíèé êàê â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, òàê è â óñ-
ëîâèÿõ in vitro èãðàþò ôèòîãîðìîíû, â ÷àñòíîñòè, àóêñèí èíäîëèë-3-óê-
ñóñíàÿ êèñëîòà (ÈÓÊ) [19, 32, 33]. Â ëèòåðàòóðå íàêîïëåí îáøèðíûé ýì-
ïèðè÷åñêèé ìàòåðèàë ïî èçó÷åíèþ âëèÿíèÿ ðàçëè÷íûõ ôèòîãîðìîíîâ, â
òîì ÷èñëå ÈÓÊ, íà ìîðôîãåíåç â êóëüòóðå in vitro ïûëüíèêîâ è àíäðî-
êëèííûõ êàëëþñîâ [9]. Â òî æå âðåìÿ âîïðîñ î ðîëè ñîîòíîøåíèÿ ýíäî-
ãåííûõ (â ñîñòàâå êàëëþñà) è ýêçîãåííûõ (â ñîñòàâå êóëüòóðàëüíîé ñðå-
äû) ôèòîãîðìîíîâ â ðåãóëÿöèè ïóòåé ìîðôîãåíåçà in vitro êëåòîê
àíäðîêëèííûõ êàëëþñîâ îêîí÷àòåëüíî íå ðåøåí. Íåìíîãî÷èñëåííû ðà-
áîòû ïî âûÿâëåíèþ öèòîãèñòîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé îòäåëüíûõ ïóòåé
ìîðôîãåíåçà â àíäðîêëèííûõ êàëëþñàõ in vitro [15].

Öåëü ðàáîòû ñîñòîÿëà â âûÿâëåíèè ïóòåé ìîðôîãåíåçà in vitro àí-
äðîêëèííûõ êàëëþñîâ ïøåíèöû íà ðåãåíåðàöèîííîé ñðåäå â çàâèñèìî-
ñòè îò ñîîòíîøåíèÿ ýíäîãåííîãî è ýêçîãåííîãî àóêñèíà (ÈÓÊ), à òàêæå
â öèòîãèñòîëîãè÷åñêîé îöåíêå ýòèõ ïóòåé.

Ìåòîäèêà

Îáúåêòàìè èññëåäîâàíèÿ áûëè ñîðòà ÿðîâîé ìÿãêîé ïøåíèöû Æíèöà è
Ñîíàëèêà, ïûëüíèêè êîòîðûõ âûñîêîîòçûâ÷èâû íà óñëîâèÿ êóëüòèâèðî-
âàíèÿ in vitro. Äëÿ ýêñïåðèìåíòîâ èñïîëüçîâàëè äîíîðíûå ðàñòåíèÿ, âû-
ðàùåííûå â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ íàó÷íîãî ñòàöèîíàðà Èíñòèòóòà áèîëîãèè
Óôèìñêîãî íàó÷íîãî öåíòðà ÐÀÍ (Óôèìñêèé ðàéîí).

Àíäðîêëèííûå êàëëþñû ïîëó÷àëè ñîãëàñíî ìåòîäó êóëüòóðû in
vitro ïûëüíèêîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì èíäóêöèîííîé ñðåäû Potato II (ïî
[6]). ×àñòü êàëëþñîâ ïåðåíîñèëè íà ðåãåíåðàöèîííóþ ñðåäó, ñîñòàâëåí-
íóþ ïî ïðîïèñè Áëåéäçà [25] ñ äîáàâëåíèåì ÈÓÊ (0,1—3,0 ìã/ë). ×àñòü
êàëëþñîâ, ïîëó÷åííûõ íà èíäóêöèîííîé ñðåäå, è ÷àñòü êàëëþñîâ â äè-
íàìèêå êóëüòèâèðîâàíèÿ in vitro íà ðåãåíåðàöèîííîé ñðåäå àíàëèçèðî-
âàëè îáùåïðèíÿòûìè öèòî-ãèñòîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè [2]. Ïðåïàðàòû
ïðîñìàòðèâàëè ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà Axio Imager Al («Carl
Zeiss», Ãåðìàíèÿ) ïðè ðàçëè÷íîì óâåëè÷åíèè, ôîòîãðàôèðîâàëè ñ ïðè-
ìåíåíèåì öèôðîâîé êàìåðû AxioCam MRc5 («Carl Zeiss», Ãåðìàíèÿ).

Ñîäåðæàíèå ýíäîãåííîé ÈÓÊ â ïûëüíèêàõ è êàëëþñàõ îïðåäåëÿ-
ëè ìåòîäîì òâåðäîôàçíîãî èììóíîôåðìåíòíîãî àíàëèçà (ÈÔÀ) [18],
êîíöåíòðàöèþ ÈÓÊ — ìåòîäîì ELISA [5], ïîëüçóÿñü ñòàíäàðòíûìè íà-
áîðàìè äëÿ èììóíîôåðìåíòíîãî àíàëèçà (Ôàðìõèìèíâåñò, ã. Óôà). Âñå
ýêñïåðèìåíòû ïðîâîäèëè â òðåõ ïîâòîðíîñòÿõ. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû
îáðàáîòàíû ñòàòèñòè÷åñêè ñ ïðèìåíåíèåì ïðîãðàììû Microsoft Office
Excel 2003.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Êàëëþñû, ïîÿâèâøèåñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïûëüíèêîâ íà 28—32-å ñóòêè
êóëüòèâèðîâàíèÿ, õàðàêòåðèçîâàëèñü áåëûì ìàòîâûì öâåòîì, ïëîòíîé
êîìïàêòíîé ñòðóêòóðîé è óçëîâàòîé ôîðìîé (ðèñóíîê, 1). Ïðè èõ ñâåòî-
îïòè÷åñêîì àíàëèçå âûÿâëåíû äâå çîíû êëåòîê. Çîíà I, çàíèìàþùàÿ îñ-
íîâíîé îáúåì êàëëþñà, ïðåäñòàâëåíà ìåðèñòåìàòè÷åñêèìè êëåòêàìè
(ñì. ðèñóíîê, 2, 3), çîíà II ñîäåðæàëà âàêóîëèçèðîâàííûå ïàðåíõèìíûå
êëåòêè ñ ìåëêèìè ÿäðàìè (ñì. ðèñóíîê, 2). Àíàëîãè÷íûå äàííûå ïîëó-
÷åíû íàìè ðàíåå ïðè èññëåäîâàíèè ìîðôîãåííîãî àíäðîêëèííîãî êàë-
ëþñà ïøåíèöû ëèíèè Ôîòîñ [14].
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Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ñîäåðæàíèÿ ýíäîãåííîé ÈÓÊ â ïûëüíèêàõ ïå-
ðåä èíîêóëÿöèåé íà èíäóêöèîííóþ ñðåäó è â êàëëþñàõ, ïîÿâèâøèõñÿ íà
ïîâåðõíîñòè ïûëüíèêîâ, ïðîäåìîíñòðèðîâàëè çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ è
ïûëüíèêîâ, è êàëëþñîâ èçó÷åííûõ ñîðòîâ ïøåíèöû ïî ñîäåðæàíèþ ýòî-
ãî ãîðìîíà (òàáëèöà). Â öåëîì, ïî êëàññèôèêàöèè [5], ñîðò Ñîíàëèêà
ñëåäóåò îòíåñòè ê âûñîêîàóêñèíîâîé ãðóïïå, ñîðò Æíèöà — ê íèçêîàóê-
ñèíîâîé.
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Ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro êëåòîê àíäðîêëèííîãî êàëëþñà ïøåíèöû:

1 — ìîðôîãåííûé àíäðîêëèííûé êàëëþñ, ïîëó÷åííûé â êóëüòóðå in vitro ïûëüíèêîâ ïøåíèöû ëèíèè
Ñîíàëèêà íà 28-å ñóòêè êóëüòèâèðîâàíèÿ íà ñðåäå Potato II (× 1,2); 2 — ïðîäîëüíûé ñðåç ìîðôîãåííî-
ãî àíäðîêëèííîãî êàëëþñà (×20); 3 — ïðîäîëüíûé ñðåç ó÷àñòêà ìåðèñòåìàòè÷åñêîé òêàíè ìîðôîãåííî-
ãî àíäðîêëèííîãî êàëëþñà (× 100); 4 — ýìáðèîèäû íà ìîðôîãåííîì àíäðîêëèííîì êàëëþñå (22-å ñóò-
êè êóëüòèâèðîâàíèÿ íà ñðåäå äëÿ ðåãåíåðàöèè Blaydes, × 1,1); 5 — ïðîäîëüíûé ñðåç ýìáðèîèäà (× 60);
6 — ïî÷êè è êîðíè íà ìîðôîãåííîì àíäðîêëèííîì êàëëþñå (21-å ñóòêè êóëüòèâèðîâàíèÿ íà ñðåäå äëÿ
ðåãåíåðàöèè Blaydes, × 1,1); 7 — ïðîäîëüíûé ñðåç ïî÷êè è êîðíåé (× 40); 8 — ïî÷êè íà ìîðôîãåííîì
àíäðîêëèííîì êàëëþñå (19-å ñóòêè êóëüòèâèðîâàíèÿ íà ñðåäå äëÿ ðåãåíåðàöèè Blaydes, × 1,3); 9 — ïðî-
äîëüíûé ñðåç ïî÷åê (× 60); 10 — êîðíè íà ìîðôîãåííîì àíäðîêëèííîì êàëëþñå (25 ñóò êóëüòèâèðîâà-
íèÿ íà ñðåäå äëÿ ðåãåíåðàöèè Blaydes, × 1,2); 11 — ïðîäîëüíûé ñðåç êîðíÿ (× 60); 12 — ìîðôîãåííûé
àíäðîêëèííûé êàëëþñ, â êîòîðîì ôîðìèðóåòñÿ ïðîâîäÿùàÿ òêàíü (26-å ñóòêè êóëüòèâèðîâàíèÿ íà ñðå-
äå äëÿ ðåãåíåðàöèè Blaydes, × 1,5); 13 — ó÷àñòîê êàëëþñà ñ ñîñóäàìè ïðîâîäÿùåé òêàíè (× 100); Ê —
ìîðôîãåííûé àíäðîêëèííûé êàëëþñ; Êð — êîðåíü; ÌÒê — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ òêàíü; Ïê — ïûëüíèê;
ÏðÒê — ïðîâîäÿùàÿ òêàíü; ÏÒê — ïàðåíõèìíàÿ òêàíü; Ï÷ — ïî÷êà; Ý — ýìáðèîèä

ÑîäåÍ≥àíèå Ïíäîãåííîé èíäîëèëóêñóñíîé êèñëîòû â ïûëüíèêàõ è êàëëÓñàõ ï¥åíèöû

Ñîäåðæàíèå ÈÓÊ, íã/ã ñóõîãî âåùåñòâà
Ñîðò Â ïûëüíèêàõ ïåðåä èíîêóëÿöèåé

íà ñðåäó
Â êàëëþñàõ íà ïîâåðõíîñòè

ïûëüíèêà

Ñîíàëèêà 392,7±23,3 568,5±24,9

Æíèöà 63,9±3,6 94,3±12,8

Ï ð è ì å ÷ à í è å: çíà÷èìî íà 5 %-ì óðîâíå. Â òàáëèöå ïðèâåäåíû ñðåäíèå âåëè÷èíû ñî
ñòàíäàðòíûìè ïîãðåøíîñòÿìè.



×àñòü êàëëþñîâ â 1-å ñóòêè ïîñëå èõ ïîÿâëåíèÿ íà ïîâåðõíîñòè
ïûëüíèêîâ ïåðåíîñèëè íà ðåãåíåðàöèîííûå ñðåäû, ðàçëè÷àâøèåñÿ
òîëüêî êîíöåíòðàöèåé ÈÓÊ (0,1—3,0 ìã/ë). Â õîäå äàëüíåéøåãî ðàçâè-
òèÿ (19—26 ñóò êóëüòèâèðîâàíèÿ) â êàëëþñàõ îáîèõ ñîðòîâ âûÿâëåíû òà-
êèå ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro, êàê ýìáðèîèäîãåíåç, îðãàíîãåíåç (ãåììî-
ãåíåç, ðèçîãåíåç, ãåììîðèçîãåíåç) è ãèñòîãåíåç. Íà ðèñóíêå, 4√13
ïðèâåäåíû ìîðôîëîãè÷åñêèå è öèòîãèñòîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè
ýòèõ ïóòåé íà ïðèìåðå êàëëþñîâ ñîðòà Ñîíàëèêà. Òàê, ýìáðèîèäîãåíåç
ñîñòîÿë â ôîðìèðîâàíèè áèïîëÿðíûõ çàðîäûøåïîäîáíûõ ñòðóêòóð
(ýìáðèîèäîâ) ñ çàêðûòûì ðàäèêóëÿðíûì ïîëþñîì, ïðè ýòîì àïåêñû ïî-
áåãà è êîðíÿ ôîðìèðîâàëèñü ñîïðÿæåííî ñ ñàìûõ ïåðâûõ ýòàïîâ ðàçâè-
òèÿ (ñì. ðèñóíîê, 4, 5). Â ñëó÷àå ãåììîðèçîãåíåçà â êàëëþñå ôîðìèðîâà-
ëèñü ïî÷êè è êîðíè; èõ ðàçâèòèå ïðîèñõîäèëî ðàçîáùåííî êàê
ïðîñòðàíñòâåííî, òàê è ïî âðåìåíè (ñì. ðèñóíîê, 6, 7). Ãåììîãåíåç ñî-
ñòîÿë â ôîðìèðîâàíèè òîëüêî ïî÷åê (ñì. ðèñóíîê, 8, 9), à ðèçîãåíåç —
òîëüêî êîðíåé (ñì. ðèñóíîê, 10, 11). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî, êàê è â åñ-
òåñòâåííûõ óñëîâèÿõ [3], ïî÷êè ôîðìèðîâàëèñü ýêçîãåííî (íà ïîâåðõíî-
ñòè êàëëþñà), à êîðíè — ýíäîãåííî (â òîëùå êàëëþñà). Åùå îäèí âûÿâ-
ëåííûé ïóòü ìîðôîãåíåçà — ãèñòîãåíåç — ñîñòîÿë â ôîðìèðîâàíèè
òêàíè (â äàííîì ñëó÷àå — ïðîâîäÿùåé) (ñì. ðèñóíîê, 12, 13).

Èíäóêöèÿ îïðåäåëåííîãî ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro îïðåäåëÿëàñü ñî-
îòíîøåíèåì ñîäåðæàíèÿ ýíäîãåííîé ÈÓÊ â êàëëþñå ïðè èíîêóëÿöèè
íà ðåãåíåðàöèîííóþ ñðåäó è êîíöåíòðàöèåé âíåñåííîé (ýêçîãåííîé)
ÈÓÊ â ñîñòàâå ýòîé ñðåäû. Òàê, â êàëëþñàõ âûñîêîàóêñèíîâîé ëèíèè
Ñîíàëèêà ýìáðèîèäîãåíåç èíäóöèðîâàëñÿ íà ñðåäå ñ êîíöåíòðàöèåé
ÈÓÊ 0,1 ìã/ë, ãåììîãåíåç — 0,25, ãåììîðèçîãåíåç — 0,5, ðèçîãåíåç —
1,5, ãèñòîãåíåç — 2,0 ìã/ë. Â êàëëþñàõ íèçêîàóêñèíîâîãî ñîðòà Æíèöà
ýìáðèîèäîãåíåç îòìå÷åí ïðè êîíöåíòðàöèè ÈÓÊ â ñðåäå 0,5 ìã/ë,
ãåììîãåíåç — 1,0, ãåììîðèçîãåíåç — 1,5, ðèçîãåíåç — 2,0, ãèñòîãåíåç —
2,5 ìã/ë. Â öåëîì äëÿ èíäóêöèè îäíîãî è òîãî æå ïóòè ìîðôîãåíåçà â
êàëëþñàõ âûñîêîàóêñèíîâîãî ñîðòà Ñîíàëèêà òðåáóåòñÿ áîëåå íèçêàÿ
êîíöåíòðàöèÿ ýêçîãåííîé ÈÓÊ, ÷åì â êàëëþñàõ íèçêîàóêñèíîâîãî ñîð-
òà Æíèöà.

Àíàëîãè÷íûå ïóòè ìîðôîãåíåçà in vitro êëåòîê àíäðîêëèííûõ êàë-
ëþñîâ âûÿâëåíû ó äðóãèõ êóëüòóðíûõ çëàêîâ [28, 29, 35]. Îäíàêî ïðè
ýòîì àâòîðû, êàê ïðàâèëî, òîëüêî êîíñòàòèðóþò ïóòè ìîðôîãåíåçà in
vitro êàëëþñîâ, îãðàíè÷èâàÿñü ìîðôîëîãè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè èõ
ðàçâèòèÿ áåç öèòîãèñòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà.

Ñîïîñòàâëåíèå ëèòåðàòóðíûõ è ïîëó÷åííûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
äàííûõ äàåò îñíîâàíèå ñäåëàòü âûâîä, ÷òî óêàçàííûå ïóòè ìîðôîãåíåçà
in vitro äîñòàòî÷íî óíèâåðñàëüíû. Òåì ñàìûì ïîëó÷àåò ïîäòâåðæäåíèå
êîíöåïöèÿ îá óíèâåðñàëüíîñòè ïóòåé ìîðôîãåíåçà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé
êàê â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, òàê è â óñëîâèÿõ êóëüòóðû in vitro [4]. 

Ïîëó÷åííûå äàííûå åùå ðàç ïîäòâåðæäàþò è âàæíåéøóþ ðîëü ÈÓÊ
â èíäóêöèè è êîîðäèíàöèè ìîðôîãåíåçà ðàñòåíèé in vitro. Äåéñòâèòåëü-
íî, èíäóêöèÿ êàæäîãî èç âûÿâëåííûõ â õîäå ýêñïåðèìåíòîâ ïóòåé ìîð-
ôîãåíåçà in vitro êëåòîê êàëëþñà ïøåíèöû (ýìáðèîèäîãåíåç, îðãàíîãåíåç
â âèäå ãåììîðèçîãåíåçà, ãåììîãåíåçà è ðèçîãåíåçà, à òàêæå ãèñòîãåíåç)
îïðåäåëÿëàñü ãëàâíûì îáðàçîì êîíöåíòðàöèåé ÈÓÊ â ñîñòàâå ðåãåíåðà-
öèîííîé ñðåäû. Ïðîäåìîíñòðèðîâàíà òàêæå ïðèíöèïèàëüíàÿ âîçìîæ-
íîñòü ðåãóëÿöèè ïóòåé ìîðôîãåíåçà in vitro êëåòîê êàëëþñà ïóòåì ïîä-
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áîðà àäåêâàòíîãî äëÿ èíäóêöèè æåëàåìîãî ïóòè ñîîòíîøåíèÿ ñîäåðæà-
íèÿ ýíäîãåííîé ÈÓÊ â êàëëþñå è êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííî âíåñåííîé
ÈÓÊ â êóëüòóðàëüíîé ñðåäå.

Âàæíåéøèé ôàêòîð ýôôåêòèâíîãî èíäóêöèîííîãî äåéñòâèÿ ôèòî-
ãîðìîíà — íàëè÷èå â ðàñòèòåëüíîé òêàíè ñïåöèôè÷åñêèõ êîìïåòåíòíûõ
êëåòîê-ìèøåíåé, âîñïðèèì÷èâûõ ê äåéñòâèþ ýòîãî ãîðìîíà. Êîíöåïöèÿ
êëåòîê-ìèøåíåé, ïðåäëîæåííàÿ îêîëî 30 ëåò íàçàä [31], ê íàñòîÿùåìó
âðåìåíè ïîëó÷èëà õîðîøåå ýêñïåðèìåíòàëüíîå ïîäòâåðæäåíèå ïðè èçó-
÷åíèè ðàçëè÷íûõ àñïåêòîâ äåéñòâèÿ ãîðìîíîâ ðàñòåíèé [20, 22, 32, 34].
Ïî-âèäèìîìó, ýôôåêò ýêçîãåííîé ÈÓÊ òàêæå äîëæåí áûòü îáóñëîâëåí
íàëè÷èåì â ñîñòàâå ìîðôîãåííîãî àíäðîêëèííîãî êàëëþñà ñïåöèôè÷åñ-
êèõ êëåòîê-ìèøåíåé, êîìïåòåíòíûõ ê äåéñòâèþ ýòîãî àóêñèíà. Â êà÷å-
ñòâå òàêèõ êëåòîê-ìèøåíåé ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü ìåðèñòåìàòè÷åñêèå
êëåòêè êàëëþñà (ñì. ðèñóíîê, 2, 3), ïîñêîëüêó èõ ó÷àñòèå â ìîðôîãåíå-
çå ðàñòåíèé õîðîøî óñòàíîâëåíî [1, 30].

Îäíàêî âîïðîñ î òîì, êàêàÿ èìåííî ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ êëåòêà êàë-
ëþñà âñòóïèò íà ïóòü ìîðôîãåíåçà è äàñò íà÷àëî ëèáî ýìáðèîèäó, ëèáî
òîìó èëè èíîìó îðãàíó (ïî÷êå, êîðíþ), ëèáî òêàíè â õîäå ðàçâèòèÿ íà
ðåãåíåðàöèîííîé ñðåäå, îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Áîëüøóþ ðîëü â äàííîì
ñëó÷àå äîëæíû èãðàòü, íà íàø âçãëÿä, ìåõàíèçìû òàê íàçûâàåìîãî ïîçè-
öèîííîãî êîíòðîëÿ ìîðôîãåíåçà, êîíöåïöèÿ êîòîðîãî [27] óæå ïîëó÷è-
ëà óáåäèòåëüíûå äîêàçàòåëüñòâà, íàïðèìåð, â ðàáîòàõ ïî àíàëèçó êëåòî÷-
íûõ êëîíîâ â õîäå ðàçâèòèÿ çàðîäûøà è ïðîðîñòêà íåêîòîðûõ ìóòàíòíûõ
ôîðì Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. [26]. Ïðèìåíèòåëüíî ê êàëëþñó òà-
êîé êîíòðîëü îçíà÷àåò, ÷òî îïðåäåëÿþùåå çíà÷åíèå â èíäóêöèè ðàçâè-
òèÿ ìåðèñòåìàòè÷åñêîé êëåòêè ïî ïóòè ìîðôîãåíåçà èìåþò åå ðàñïîëî-
æåíèå â ñòðóêòóðå êàëëþñà è ìåæêëåòî÷íûå âçàèìîäåéñòâèÿ. Ñðåäè
êàëëþñíûõ êëåòîê âîçíèêàþò ñàìûå ðàçëè÷íûå òðîôè÷åñêèå è ãîðìî-
íàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ, ÷àñòü êîòîðûõ ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü ðåàëèçà-
öèè ìîðôîãåíåòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà êîìïåòåíòíûõ ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ
êëåòîê. Âñå ýòî õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ ìíåíèåì î òîì, ÷òî â ïðîöåññå ðàç-
âèòèÿ ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà èç çèãîòû ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà
êëåòîê, îáîñîáëåíèÿ ñòâîëîâûõ (êàìáèàëüíûõ) êëåòîê, îðãàíîãåíåçà è
òàê äàëåå ïðîèñõîäèò èçìåíåíèå êàê ìåæêëåòî÷íîé, òàê è âíóòðèêëåòî÷-
íîé ñðåäû, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîñëåäîâàòåëüíîìó èçìåíåíèþ ñèãíàëîâ, ïî-
ñòóïàþùèõ îò ãåííîé ñåòè îäíîé êëåòêè ê äðóãîé [24]. Èíà÷å ãîâîðÿ, íà
«âõîäû ñèñòåìû óïðàâëåíèÿ» ìîðôîãåíåçîì ìîãóò ïîñòóïàòü ñèãíàëû íå
òîëüêî èç âíåøíåé ñðåäû, íî è èç âíóòðåííåé ñðåäû ñàìîãî ðàçâèâàþ-
ùåãîñÿ îðãàíèçìà.

Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïóòåé ðàçâèòèÿ êîìïåòåíòíûõ êëåòîê-ìèøåíåé
êàëëþñà ïðèìåíèìà è êîíöåïöèÿ î ñóùåñòâîâàíèè îñîáîãî êëàññà íà-
ñëåäñòâåííûõ åäèíèö, ÿ÷ååê ôóíêöèîíàëüíîé íàñëåäñòâåííîé ïàìÿòè —
ýïèãåíîâ êàê ñèñòåì ãåíîâ, èìåþùèõ íå ìåíåå äâóõ óñòîé÷èâûõ ðåæè-
ìîâ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîä÷èíåííûõ èì ãåíîâ è ñïîñîáíûõ ñîõðàíÿòü
êàæäûé èç ðåæèìîâ â ïîñëåäîâàòåëüíîì ðÿäó ãåíåðàöèé [23]. Âïîëíå âå-
ðîÿòíî, ÷òî ïðè ìîðôîãåíåçå in vitro ïðîèñõîäèò ðåàëèçàöèÿ ýïèãåíîì-
íûõ ïðîãðàìì ðàçâèòèÿ êîìïåòåíòíîé êëåòêè-ìèøåíè êàëëþñà. Ðàññìà-
òðèâàåìàÿ ñèòóàöèÿ óñëîæíÿåòñÿ òåì, ÷òî ñàìè êàëëþñíûå
êëåòêè-ìèøåíè, ñïîñîáíûå ê ðàçâèòèþ ïî îïðåäåëåííîìó ïóòè ìîðôî-
ãåíåçà in vitro ñ ôîðìèðîâàíèåì ýìáðèîèäîâ, îðãàíîâ èëè òêàíåé, áåðóò
íà÷àëî îò îäíîé ãàïëîèäíîé êëåòêè — ìèêðîñïîðû, ðåàëèçóþùåé â äàí-
íîì ñëó÷àå ñïîðîôèòíóþ ïðîãðàììó ðàçâèòèÿ. Áîëåå òîãî, â çàâèñèìîñ-
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òè îò óñëîâèé êóëüòèâèðîâàíèÿ (ãëàâíûì îáðàçîì, ãîðìîíàëüíîãî ñîñòà-
âà èíäóêöèîííîé ñðåäû) ìèêðîñïîðà ìîæåò ðàçâèâàòüñÿ ïî ñïîðîôèòíî-
ìó ïóòè íå òîëüêî ÷åðåç ýòàï ôîðìèðîâàíèÿ êàëëþñà, êàê ðàññìàòðèâà-
ëîñü âûøå, íî è àëüòåðíàòèâíî — ÷åðåç ýòàï ôîðìèðîâàíèÿ ýìáðèîèäà
[16] (ïóòü òàê íàçûâàåìîãî ïðÿìîãî ýìáðèîèäîãåíåçà, â îòëè÷èå îò ðàñ-
ñìîòðåííîãî âûøå ïóòè íåïðÿìîãî ýìáðèîèäîãåíåçà â êàëëþñå). Ïî-âè-
äèìîìó, â óñëîâèÿõ íàøèõ ýêñïåðèìåíòîâ íå ñëåäóåò îòðèöàòü ïðîÿâëå-
íèÿ ýïèãåíåçà — ïîñëåäîâàòåëüíîãî ôîðìèðîâàíèÿ ïîä äåéñòâèåì
ñèãíàëîâ âíóòðåííåé ñðåäû (â íàøåì ñëó÷àå — ýíäîãåííîé ÈÓÊ) ðàçâè-
âàþùåéñÿ òêàíè (àíäðîêëèííîãî êàëëþñà) âñå áîëåå óñëîæíÿþùèõñÿ
(ïî ñðàâíåíèþ ñ ìèêðîñïîðîé, êîòîðàÿ ìîæåò ðàçâèâàòüñÿ òîëüêî ïî
äâóì àëüòåðíàòèâíûì ñïîðîôèòíûì ïóòÿì) áëîêîâ íàñëåäñòâåííîé ïðî-
ãðàììû.

Â öåëîì ìîðôîãåíåç in vitro êëåòîê àíäðîêëèííûõ êàëëþñîâ âûçû-
âàåò áîëüøîé òåîðåòè÷åñêèé è ïðàêòè÷åñêèé èíòåðåñ.

Àâòîðû âûðàæàþò èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü ä-ðó áèîë. íàóê
Ð.Í. ×óðàåâó (Èíñòèòóò áèîëîãèè Óôèìñêîãî íàó÷íîãî öåíòðà ÐÀÍ,
Óôà) çà êðèòè÷åñêîå îáñóæäåíèå ðóêîïèñè ñòàòüè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà â ðàìêàõ ïðîãðàììû «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû
ÐÔ» (ãðàíò ¹ ÍØ 7637.2010.4; ëèäåð øêîëû — Ò.Á. Áàòûãèíà, ÷ë.-êîð.
ÐÀÍ, ÁÈÍ ÐÀÍ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã).
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ØËßÕÈ ÌÎÐÔÎÃÅÍÅÇÓ IN VITRO ÊËIÒÈÍ ÀÍÄÐÎÊËIÍÍÎÃÎ ÊÀËÞÑÓ
ÏØÅÍÈÖI

ÿ.¤. ‘Íóãëîâà, Ÿ.Ÿ. ÑåëüäèìÛÍîâà

Iíñòèòóò á³îëîã³¿ Óôèìñüêîãî íàóêîâîãî öåíòðó Ðîñ³éñüêî¿ àêàäåì³¿ íàóê

Âèÿâëåíî øëÿõè ìîðôîãåíåçó in vitro ìåðèñòåìàòè÷íèõ êë³òèí àíäðîêë³ííèõ êàëþñ³â ïøå-
íèö³. Ïîêàçàíî, ùî ³íäóêö³ÿ ïåâíîãî øëÿõó ìîðôîãåíåçó âèçíà÷àºòüñÿ ñï³ââ³äíîøåííÿì
ì³æ âì³ñòîì åíäîãåííîãî àóêñèíó (IÎÊ) â êàëþñ³ (âíóòð³øí³é ñèãíàë) ³ êîíöåíòðàö³ºþ
öüîãî àóêñèíó â ïîæèâíîìó ñåðåäîâèù³ (çîâí³øí³é ñèãíàë). Äàíî öèòîã³ñòîëîã³÷íó îö³íêó
êîæíîìó ç âèÿâëåíèõ øëÿõ³â ìîðôîãåíåçó.
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THE PATHWAYS OF MORPHOGENESIS IN VITRO OF WHEAT ANDROCLYNIC
CALLUS CELLS

N.N. Kruglova, O.A. Seldimirova

Institute of Biology of Ufa Scientific Center of Russian Academy of Sciences
69 pr. Oktyabrya, Ufa, 450054, Russia

The pathways of morphogenesis in vitro of meristematic cells of wheat androclinic calli were
revealed. It was shown that the induction of certain pathway of morphogenesis is defined by the
ratio of the endogenous IAA content in callus (internal signal) and the concentration of this auxin
at the culture medium (external signal). The cyto-histological estimation of each revealed mor-
phogenesis pathway is given.

Key words: Triticum aestivum L., anther culture in vitro, androcliny, callus, morphogenesis in vitro,
phytohormones.
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