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Цели и задачи исследования. Целью настоящей работы являлось изучение 
взаимодействия гормональной и электрофизиологической регуля1ши роста орга
нов проростков кз'курузы в темноте и при облучении красным светом. В работе 
были поставлены следующие задачи: 1. Изучить анатомическое строение орга
нов зародышевой оси в сухом семеки и органов этиолированного проростка ку
курузы от начала замачивания до 5-суточного возраста, 2. Исследовать действие 
фитогормонов - иидолил-3-уксусной кислсугы (МУК), кинетика и гибберелловой 
кислоты (ГК) на рост органов и их частей 3TH0jini)0BaHHbix проростков кулеру 
зы, 3. Изучить влияние этих фитогормонов на биоэлекгрогенез у органов (и их 
час1ей) эгиолированных проростков кукурузы, 4. В ходе деэтиоляции под дейст
вием красного света исследовать влияние фтогормонов на рост органов проро
стков кукурузы, 5. Проанализирсаать части органов проростков кукурузы в ка
честве мoдeльfIыx систем дня изучения коррелятивного роста. 

Научная новизна. Впервые исследованы анатомо-цитологические особен
ности органов растения 19'курузы {Zea mays L); зародышевой оси и надземных 
органов в ходе прорастания до 5-суточного возраста этиолированных пророст
ков. Проведено сопоставление влияние трех активирующих рост фитогормонов 
- ИУК, ки11етина и гибберелловой кислоты порознь и совместно на рост и био
элекгрогенез органов и их частей этиолированных проростков. Получены новые 
данные о способности кинетина и гибберел)ювой кислоты индуцировать дли
тельную гюзигивацию биоэлекфопотенциа11а только у тех органов и модельных 
систем органов проростка кукурузы, которые содержат меристемы (или их час
ти). Впервые доказано для растений, что резкое торможение роста мезокотиля 
красным светом при деэтиопяции проростков или отрезков мезокотиля с колеоп-
тильньш узлом связано с остановкой митозов в клетках интеркалярной меристе
мы мезокагиля. 

Теоретич[Сская и практическая значимость работы. В результате прове
денного систематического исследования получены новые данные об особенно
стях анатомии органов зародышевой оси и растущих органов проростков куку
рузы, отсутствующие в ботанической литературе. Сопоставление влияния акти
вирующих рост фитогормонов - ИУК, кинетина, гибберелловой кислоты самих 
по себе и в смеси на poci и биоэлектрические реакции различных органов про
ростка является вкладом в разработку проблемы механизмов коррелятивного 
роста и взаимодействия ropMOHaubvrofi и электрофизиологической систем регу
ляции роста растений. Разработанные модельные системы частей органов про
ростка (базальная часть ко;геоптиля+колеоптильный узел+апикальная часть ме
зокотиля, апикальная часть мезокошпя с частью колеоптильного узла, включаю
щей HffiepKarapmTO меристему, апекс побега с листьями и др) могут служить 
методической основой для изучения механизмов коррелятивного роста у расте
ний. 

Апробация работы. Материалы диссертации представлены на 10* и п"" 
Congress FESPP в 1997 и 1999 года, на конференцияхи: VTI VI I I молодых бота
ников в Санкт-Петербурге (2000, 2004), I I менсдународной конференции по ана-



томяи и морфологии растений, (Санкт-Петербург, 2002), в Пегрозаводске 
(2004), на международной конференции -Физиологические и моле10'лярно-гене-
тические аспекты сохранения биоразнообразия» в Вологде (2005), на заседаниях 
лаборатории функциональной активности мембран БиНИИ СПбГУ и на совме
стном заседании лабораторий Экологической физиологии и Анатомии и морфо
логии растений БИН РАН. 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 4 ста1ъи и 14 тезисов. 
Структура и объем диссертации. Диссертация состоит из введения, 3 глав, 

вьшодов и списка литературы. Работа состоит из 181 страницы текста, содержит 
59 иллюстраций. Список литературы включает 298. источников, в том числе 212 
зарубежных. 

Работа поддфжана грантами Программы Ф1ДНТП «Фитобиология», договор 
№17, РФФИ 96-04-49700, 99-04-49700, грантами мэрии С-Пегербурга для студен
тов, аспирантов и молодых ученых М97-2.4Д-1003, М98-2,6Д-995 и М00-2.6К-786, а 
также тремя фантами фоцда Дж. Сороса за 1997, 1998,1999 годы 

М А Т Е Р И А Л Ы И МЕТОДЫ 
1. Изучение анатомического строения колеоптиля и мезокотиля проро

стка кукурузы Во всех опытах проростки выращивали в темноте при 26 °С по 
стандартной методике (Полевой, 2001). Фиксации проводили с интервалом 12 
часов с момента замачивания до 3-суточного возраста, далее - раз в сутки. Ис
пользовали строго этиолированные проростки. У 3-суточных строго этиолиро
ванных проростков изучали действие красного света (КС) на рост и деление кле
ток коровой паренхимы мезокотиля. Часть проростков выставляли на 5 ч КС, 
другую - оставляли в термостате в темноте. В темноте и при освещении КС под
держивали 26 С. Для освещения КС использовали лампу и светофильтр с макси
мумом пропускания 660-690 нм и интенсивностью 34 Дж/м^с. После освещения 
измеряли величины приростов органов у проростков в обоих вариантов опьп-а. 
Затем как у темнового, так и у светового вариантов фиксировали сегмент проро
стка, включающий колеоптильный узел и прилегающие к нему части мезокоти
ля и колеоптиля. Фиксации проводили смесью Карнуа или Навашина. После 
фиксации материала по общепринятой методике получали серии продольных и 
поперечных парафиновых срезов толщиной 7 мкм. После удаления парафина 
срезы обрабатывали реактивом Шиффа по Фельгену и алциановым синим (8GS) 
по 60 мин. На полученных препаратах измеряли длит1у клеток коровой паренхи
мы мезокотиля, для чего выбрфали 6 рядов клеток в 10-15-ом слоях коровой па
ренхимы. Измерение длины клеток проводили при помощи окулярной линейки 
и объектива с увеличением 40 раз. Точность измерения составляла ± 1,25 мкм. 
Действие КС на рост и деление клеток изучали в верхней 2 мм части мезокоти
ля. Рост и деление клеток вдоль продольной оси исследуемой части мезокотиля 
оценивали по изменению длины клеток и величине митотического индекса 
(МИ). Ошибки средних не превышали 2%. На рисунках преде гавлены средние 
арифметические измерений и ошибки средних арифметических. 



2. Исследование действия фитогормонов на рост и биоэлектропотенциа-
л ы ( Б Э П ) органов проростков кукурузы В качестве моделей брали 20-ти мм 
отрезки opianoB этиолированньк проростков 3, 4 и 7-суточного возраста. Всего 
использовали 8 моделей (рис1). 

Отрезки промывали дистиллирован
ной водой, затем 2 часа вьщерживали в 
растворе СаСЬ 10"* М в темноте при 
26*'С. Измерение БЭП тканей органов 
проростка. Б Э П измеряли экстракле
точными хлор-серебряными электрода
ми ЭВЛ-1М. Отрезки органов гфорост-
ков помещали в плексигласовые каме
ры и измеряли разносаъ Б Э П между 
дистальным и проксимальным концами 
отрезками (Полевой, 1986). Измеряю
щий электрод находился в ячейке у дис-
тального, а электрод сравнения - у про
ксимального концов офезка. Электро
ды перемещали последовательно по ря
ду отрезков. Воду в дисгальных и про
ксимальных ячейках меняли несколько 
раз, измеряя разность Б Э П до ее стаби
лизации. Затем в дистальной ячейке во
ду заменяли на водный раствор фито
гормонов (по 1 мг/л во всех случаях, 
кроме опытов по чувствительности к 
И У К ) , измеря.аи Б Э П через 5 мин в те
чение 90-120 мин. В проксимальной 
ягчейке оставляли дистилл1фованную 
воду. В каждом варианте измеряли Б Э П 
у 3-5 отрезков, опыты повторяли 3-5 
раз. На графиках представлены средние 
арифметические величины Б Э П за вычетом коттфоля (варианты без фитогормо
нов) и результаты измерения Б Э П самих контрольных отрезков. Во всех случаях 
п]жведены средние квадрат ические ошибки. Измерение роста органов проро
стка. После обработки фитогормонами и измерения Б Э П камеры с отрезками 
на 16 часов помещали в темрготу в термостаг при 2б"С, после чего с помощью 
аппарата для чтения микрофильмов измеряли величины приростов. На графиках 
представлены средние величины и их средние квадрагические ошибки. Измере
ние прироста мезокотилей, обработанных ИУК и кинетипом в темноте и 
при облучении КС. В зависимое ги от варианта опыта брали 20-мм отрезки мезо
котилей с узлом и без узла Сфого этиолированных проростков Дистальную 
часть отрезков в течение одной минуты обрабатьгеали растворами фитогормо-

Рис 1 Схема подготовки модсльныч объектов 
к потенциометрическим опытам А 3-суточ-
ный этиолированный проросток. 1 - отрезок 
корня с апексом, Б - 4-суточный этиолирован
ный проросток 2 отрезок кодеоптиля с вер
хушкой, Ч - отрезок котеоптиля без верхушки, 
6 отрезок мезокотиля с удаленным ко leon-
тильным узлом, 7 ~ отрезок мезокотиля с 1/3 
колеопгильного узла, 5 - отрезок мезокотиля с 
неповрежденным колеопгильным узлом, В 7-
суточный этиолированный проросток кукуру
зы 4 - отрезок 3-го листа с апексом побега, 8 
отрезок 3-го листа без апекса побега. Все мо
дельные объекты были по 20 мм Номера объ
ектов указаны в той последовательности, с ко
торой с ними работали 



нов (1 мг/л). Затем по 10 отрезков закрепляли на предметные стекла. По 5 пред
метных стекол помещали в чашки Петри с небольшим количеством волы, таким 
образом, чтобы нижние коиць' отрезков были погружены в воду. Часть отрезков 
бьша выставлена на КС , другую часть оставляли в термостате в темноте. В кон
троле и в опыте поддерживали одинаковые температуру и влажность. В опытах 
было 4 варианта: темнота+фитогормон, темнота без фитогормона, красный 
свет+фитогормон, красный свет без фитогормона. Прирост измеряли раз в час в 
течение 5 часов. Первое измерение проводили через два часа после извлечения 
отрезков из термостата. В опытах с кинетином после второго измерения прирос
тов отрезки повторно обрабатывали раствором с этим гормоном. Каждый раз из
меряли по 10 отрезков. Опыты повторяли по 3 раза. На графиках приведены 
средние значения приростов и их средние квадратические ошибки. 

3. Исследование действия красного света на БЭТТ. В первом варианте 
опьгга использовали модельную систему, включающую колеоптиль с листьями в 
его полости, колеоптильный узел, 7 мм верхней части мезокотиля строго этио
лированных проростков. Измерительный электрод ставили на колеоптильный 
узел, а электрод сравнения - на среднюю часть колеогггиля. Первый час измере
ния проводили в темноте.. 

Р Е З У Л Ь Т А Т Ы И О Б С У Ж Д Е Н И Е 

Анатомическое исследование колеоптиля и мезокотиля. 
Анатомическое строение колеоптиия и мезокотиля зародышевой оси куку
рузы. Изучение сгроения органов )ародыша покоящегося семени кукурузы по
казало, что длина колеоптиля составляет 2,3 мм, а мезокотиля - 0,5 мм. Снаружи 
и внутри колеоптшь окружен однослойной эпидермой. Клетки наруж1^10Й эгш-
дермы колеоптиля крупнее клеток паренхимы и внутрешшй эпидермы (рис 2а). 
В нижней трети колеоптиля их размер снижается и в районе узла сходен с па-
ренхимными. В верхушке колеопгиля в этгадерме ядра имеют лопастную форму 
(рис 26). Основной объем колеоптиля образован клетками коровой паренхимы 
(КП ) со средней длиной 20 мкм. В верхней части колеоптиль имеет овальную 
форму, с более широкой частью со стороны проводящих пучков, а в основа нии 
почти круглый. Вдоль длины колеоптиля количество слоев клеток К П в попе
речном направлении снижается от 15 в основании до 7-8 в верхушке. В колеоп-
тиле имеется два проводящих пучка. ЬСлетки пучков прозенхим1а1е. Явных при
знаков дифференцировки сосудистых пучков не выявлено, однако, в некоторых 
зародьш1ах видны первые начавшие дифферешдировку клетки протоксилемы. 
Клетки К П в верхушке колеоптиля крушгые, окрупгой формы, по размерам 
больше паренхимных клеток в друг их частях колеоптиля. На продольных срезах 
зародьшш кукурузы видно, что колеоптиль покрывает 4-5 листьев Проводящие 
пучки колеоптиля и листьев сливаются в колеоптильном узче с провотищей сис
темой мезокотиля. В колеоптильном узле локализованы апекс зародышевого по
бега и инициали тканей мезокотиля (рис 2d). Мсзокотшь овальной формы, ок-



Рис 2. Анатомическое строение органов этиолированного проростка lea mays L. 
а - поперечный и b - продольный срезы чере! верхушку колеоптиля; с -поперечный и 
(1 - продольный срезы апикальной части меюкоти.ш. Стрелка лказывает на 
проводншии пучок; е - продольный срез коровой паренхимы апикальной части 
меюкотиля. Стрелки указываю! иа яеляшиеся клетки: f - распределение величин 
длин клегок коровой паренхимы по тлиие мезокотиля. До 5000 мкм каждая точка -
среднее И1 500 измерений, далее - из 250-300. 
НЭ - наружная эпидерма. КП - коровая паренхима, к ) - ксилемные элементы, СП -
серлпевинная паренхима, ПИ -проводящий пучок 

ружен ОДНОСЛОЙНОЙ эпидермой. Клетки КП имеют длину в среднем 18 мкм и, 
как у колеоптиля, формируют основной объем этого органа. В широкой части 
мезокотиля зародыша от эпидермы до проводящего пучка насчитывается до 15 



слоев клеток К П , а от щитка до узла колеоптиля - до 30 слоев. Проводящий пу
чок один, представленный рядами метаксилемы, флоэмы и паренхимой Г1учка. 
По мере удаления от колеоптильного узла размер клеток метаксилемы увеличи
вается. Флоэма мезокотиля интенсивно окрашиваегся алциановым синим. Клет
ки эпидермы по размерам сходны с клетками К П . 

Развитие тканей колеоптиля и мезокотиля в ходе прорастания зернов
ки. Колеоптиль. В течение 24 часов от начала замачивания семян зародьш! прак
тически не изменяется. Рост и деление клеток колеоптиля отмечены после 36 ча
сов от начала замачивания зерновок. Важной особенное гью эгих клеток являет
ся отсутствие клеточных делений на всех этапах развития проростка, из-за чего 
в средней части колеоптиля они существенно других клеток. В эпидерме вер
хушки колеоптиля ядра лопастные. В нижней трети колеоптиля длина клеток 
эпидермы меньше, чем в средней части, по-видимому, вследствие меньшей ско
рости их роста. Деления особенно активны у 2-сугочных колеоптилей. К этому 
возрасту, средняя длина колеоптиля и мезокотиля составляет по 5 мм. На этом 
этапе делящиеся клетки К П и проводящих пучков (ПП) занимают 2/3 колеопти
ля, начиная от узла. У 3-суточных колеоптилей деления происходят только у ос
нования, а с 4-х суточного возраста они отсутствуют по всей длине колеоптиля. 
Важно отметить, что в ходе роста и развития проростка струкггура верхушки ко
леоптиля сохраняется той же, что и на ранних стадиях. В 500 верхних микромет
рах делений клеток в К П нет никогда. Дифференцировка клеток ксилемы П П ко
леоптиля идет от колеоптильного узла. С началом клеточных делений увеличи
вается количество облитерированных сосудов ксилемы в пучках колеоптиля. По 
мере роста колеоптиля дифференцировка пучков происходит не одинаково в 
разных участках органа: с 36 часов замачивания на расстоянии около 200 мкм от 
апикальной клетки в верхушке колеоптиля большинство клеток пучка диффе
ренцируются в ксилемные элементы ( К Э ) (рис 2а,Ь); клетки ф:тоэмы появляются 
на удале1ши 300 мкм от верхушки колеоптиля и оказываются окруженными 
клетками ксилемы. В этой зоне и на ] 00 мкм ниже верху1шси ядра в клетках эпи
дермы остаются лопастными. По мере удаления от верхушки всё меньше клеток 
пучка дифференцируется в ксилемные элементы. В некоторых клетках ксилемы 
видны ядра. На удалении 2400 мкм от верхушки количество К Э в пучках состав
ляет 12-15 и больше не изменяется. 

Мезокотиль. На поперечных срезах в верхней части мезокотиль имеет оваль
ную форму с широкой частью со стороны входящих в узел проводящих пучков 
колеоптиля с 20 слоями К П . Сердцевинная паренхима сходна по размеру с коро
вой. К 36 часам замачивания количество клеток К П в продольном направлении 
удваивается. К 48 часам замачивания все ютетки К П делятся. Количество деля
щихся клеток в мезокотиле больше, чем в колеоптиле. Единственный проводя
щий пучок расположен в центре мезокотиля. В проводящем пучке клетки прото-
и метаксилемы (Пк, Мк) находятся примерно на одинаковом расстоянии от 
сердцевинной паренхимы, что свидетельствует о промежуточном между корнем 
и побегом типе его строения (Avery, 1930; Борзова, Михалевская, 1969). Группы 
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клеток флоэмы в отличие от флоэмы колеоптиля располагаются снаружи а не 
внутри проводящего пучка. Внизу мезокотиля расположение клеток ксилемы и 
флоэмы в пучке не меняется, клетки Мк не имеют вторичных утоли1ений и по 
всей длине мезокотиля в них содержатся большого размера ядра. Количество ря
дов Пк, М к и пучков флоэмы примерно одинаково - до 20. 

В мезокотилях 2-суточных проростков наблюдаются деления клеток в больппт-
стве тканей мезокотиля. Однако размер зон деления тканей различается. Клетки М к 
делягся в участке не далее 100 мкм от узла, ниже они продолжают расти. Размер 
клеток Мк, расположенных ближе к сердцевине, больше чем других клеток этой 
ткани. В ходе прорастания делений клеток Пк не выявлено. Они имеют спиральные 
вторичные утолш,е1шя. Ряды Пк различаются разным расстоянием между витками 
спирали, отражающим степень их дифференцировки. В расположенных ближе эпи
дерме клетках Пк есть ядра Как и клетки Мк, расположенные ближе к сердцевине 
ряды Пк дифференцируются раньше и не содержат ядф, в отличие от других клеток 
протоксилемы. Флоэма собрана в пучки и интенсивно прокрашивается. Некоторые 
из них содержат ядра вьггя1^той формы. Клетки паренхимы проводящей системы 
мельче других паренхимных. Они интенсивно делятся. В церпре П П расположена 
сердцевинная паренхима, по виду сходная с клетками коровой паренхимы. Клетки 
эпидермы мезокотиля делятся на участке до 300 мкм в районе узла. Они хишннее 
клеток К П , т.к. продолжительность их клеточного цикла больше. 

В наших опытах к концу вторых суток от начала прорастания в темноте 
клетки К П мезокотиля делились на всем протяжении, а размер колеоптиля и ме
зокотиля составлял по 5 мм. К 60-часам длина колеоптиля бьша 7 мм, а мезоко
тиля - 1 см. К 72 часам размер колеоптиля увеличился- до 9 мм, в то время как 
размер мезокотиля увеличился вдвое. К этому возрасту размер зоны клеточнтлх 
делений коровой паренхимы мезокотиля не превьппал 2,5 мм, поэтому стреми
тельный рост мезокотиля стал возможным только в результате перехода клеток 
к росту растяжением. Как следует из рисунка 2f, размер клеток К П в на участке 
2 мм под колеоптильным узлом составлял 20 мкм. Ниже 2,5 мм под узлом клет
ки начинают растягиваться. Рост клеток происходит на участке с 2,5 до 9 мм. К 
концу зоны растяжения размер клеток составлял 185 мкм. Далее, на протяжении 
7,5 мм, вплоть до основания мезокотиля размер клеток не меняется. Таким обра
зом, очевидно, что в условиях наших опытов у мезокотилей 3-суточ1&1х этиоли
рованных проростков кукурузы зона делений занимает 2,5 мм, а зона роста кле
ток растяжением от 2,5 до 9 мм (рис 24). 

М ы не исследовали анатомию корня проростков, поскольку она детально ис
следована в работах других авторов (Эсау, 1969; Иванов, 1974). 

Анатомические данные соответствуют полученным при анализе эндогенных 
фитогормонов. От верхушки к основанию колеоптиля существует четкий гради
ент отношения АБК/ИУК+ЦИТ0КИН1ШЫ с максимальным содержанием А Б К в 
верхушке, что может блокировать её рост. В нижних 2/3 колеоптиля выявлено 
высокое соотношение цитокининов/ИУК, что должно способствовать клеточ
ным делениям (Полевой Д., 1993). 



и 
Действие фитогормонов на рост и Б Э П отрезков 

органов проростков кукурузы 
Ростовые и биоэлектрические пеакции корней. Модельная система корня 

состояла из 20-мм отрезков корней с апексами 3-суточных этиолированных про
ростков (рис 1). Действие фитогормонов на рост и БЭП отрезков корней с 
апексами. В наших опытах И У К актртвировала рост кончиков корней с верхуш
кой только в низкой концентрации (0,001 мг/л). У этих отрезков индуцируемая 
низкими концентрациями И У К (0,0001 и О 001 мг/л) биоэлектрическая реакция 
характеризовалась слабо выраженной фазой деполяризации и медленным разви
тием позитивации Б Э П отрезков. Изменение потенциала при действии смеси 
фитогормонов ничем не отличалось от реакции на И У К , что позволяв! сделать 
вывод о преобладающем эффекте ауксина на электрофизиологическую реакцию 
тканей корней. Следовательно, можно предположить, что на этапе максимально
го удлинения корня в результате процесса роста растяжением, наибольшее регу-
ляторное значение по сравнению с другими гормонами имеет И У К , вызываю
щая в низких концентрациях позитргеацию кончика корня что может приводить 
к перераспределению эндогенного ауксина 

Обработка отрезков дистальной части корней ауксином, кинетином и, осо
бенно Г К , снижала рост отрезков на 40-60 % . Кинегин и Г К (1 мг/л) не влияли 
на биоэлектрическую реакцию отрезков корней. Обработка кончика отрезка кор
ней экзогенной И У К и смесью фитогормонов ( Ф Г ) вызывала резкую (30 мВ) 
длительную негативацию БЭП . Г К и кинетин не влияли на развитие биоэлектри
ческой реакции отрезков. В литературе есть сведения о том, что у декапетиро-
ванных отрезков корней обработка кинетином с апикального конца вызывала 
биоэлектрическую реакцию, состоявшей из сильной негативации с последую
щей позитивацией Б Э П . Рост при этом ингибировался (Максимов, Медведев, 
1979). Наша модель включала апекс, в котором отмечено высокое содержание 
кинетина и активности ГК . Подавление роста этих участков может быть обу
словлено превышением концентрации Ф Г при внепгаей обработке. 

Ростовые и биоэлектрические реакции ко.лсонтилей. Модельными 
системами колеоптиля в наших опытах служили 20-мм отрезки колеоптилей с 
удаленной 4-мм верхушкой или отрезки с ее наличием 4-суточкых этиолирован
ных проростков кукурузы (рис 1). Действие фитогормонов нарост и БЭП от
резков колеоптилей без верхушки. Анализ величин приростов за 18 ч у отрез
ков колеоптилей без верхушки показал, что Г К и кинегин снижали на 1 1 % рост 
по сравнению с контролем. И У К и сумма Ф Г , напротив, усиливали рост отрез
ков. На рис 3 видно, что у контрольных отрезков колеоптилей без верхушки 
почти отсутствуют осцилляции потенциала. 
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Рис 3 Действие ИУК, ГК, кинстина 
и суммы трёх фитогормонов (по I 
мг/л) на БЭП (мВ) дистальной час
ти 20-мм отрезков колеоптилей без 
верхушки 4-суточных этиолирован
ных проростков кукурузы 

Действие ИУК на дистальный конец отрезка 
индуцирует типичную для неё элекгрофизиоло-
гическую реакцию: сначала развивается элек-
тронегативация с максимумом на 5 мин, которая 
сменяется волнами электропозитивации с мак
симумами на 30 и 90 мин. Амплитуда первой 
волны составила 29 мВ, второй 4 мВ. Совмест
ное действие ФГ приводит к аналогичному с 
ИУК эффекту. Как и в случае корней обработка 
ГК и кинетином дистальных концов отрезков 
колеоптилей без верхушки не оказывает замет
ного влияния на БЭП. 

Действие фитогормонов на рост и БЭП 
отрезков колеоптилей с верхушкой. В присут
ствии верхушки экзогенная ИУК (I мг/л) за 18 
часов опьп-а незначительно (на 12%) усиливала 

рост отрезков колеоптилей. По-видимому, эндогенной ИУК, вырабатываемой в 
верхушке колеоптиля оптимально для её роста. Г К заметно не влияла на рост. 
Наибольшим активирующим действием на рост отрезков колеоптилей с верхуш
кой (24%) обладал кинетин (1 мг/л). Можно предположить, что кинетин поддер
живает функциональную активность верхушки колеоптиля, продуцирующую 
ИУК. В варианте со всеми Ф Г прирост лишь на 17% превышает прирост кон
трольных отрезков. У отрезков колеоптилей с верхушкой без экзогенных ФГ на
блюдались осциллирующие БЭП, вероятно индуцированные эндогенной ИУК. 
При действии экзогенной ИУК (1 мг/л) на верхушку колеоптиля развивалась ха
рактерная кривая биоэлектрической реакции БЭП с незначительной негативаци-
ей в начале. Биоэлектрическая реакция, по сравнению с отрезками колеоптиля 
без верхушки (рис 3) отличалась меньшей амплитудой и бьша растянута во вре
мени. Внесение в "апикальную" ячейку смеси всех фитогормонов приводило к 
сходному с ИУК эффекту, но на протяжении всего опыта величины индуцируе
мого БЭП бьши более электропозитивньши по сравнению реакцией, вызывае
мой одной ИУК. Обработки ГК и кинетином не изменяли колебательный харак
тер разности потенциалов, но характерной для ИУК волны позитивации не на
блюдалось. Обнаруженные эффекты могут быть обусловлены высоким содержа
нием в верхушке АБК по сравнению с активирующими рост гормонами. 

Ростовые и биоэлекщические реакции листьев. В качестве модельной 
системы листа использовали 20-мм отрезки 2" листьев 7-сут этиолированных 
проростков кукурузы с апексом побега (рис I). Действие ФГ нарост и отрез
ков листьев с апикальными меристемами побега. Выявлено, что при обрабо!-
ке со стороны апекса побега ИУК и кинетин не влияли, а ГК на 24% усиливала 
рост. Совместное действие всех ФГ стимулировало рост отрезков листа более, 
чем в два раза (рис 4). 
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Действие смеси ФГ сходно с действием одной ИУК. В отличие от тканей коле-
оптиля обработка ГК и кинетином (по 1 мг/) дистальной части отрезков мезоко-
тилей без узлов изменяла характер колебаний БЭП. Сначала появлялась волна 
негативахоти БЭП с максимумом на 20 мин, которая сменялась непрерывной 
электропозитивацией, особенно в варианте с ГК. 

Действие фитогормонов нарост и БЭП дистальной части отрезков .не-
зокотилей с 1/3 колеоптильного упла. Кроме этой модели мы использовали 20 
мм отрезки мезокотилей с целым узлом для изучения действия ФГ на рост и 
БЭП. Поскольку их реакции оказались близкими, мы описываем здесь только 
реакции отрезков с /3 колеоптильного узла, а данные для целого узла представи
ли в виде рис 5. 

Изучение роста клеток этой модели показало, что кинетин и ГК не влияли на 
рост отрезков мезокотилей. ИУК усиливала рост на 77%, а все три ФГ - на 130%. 
По-видимому, в усилении роста основную роль, как и в случае с БЭП ифали 
ИУК и кинетин. Обработка ИУК отрезков приводила к негативации БЭП с мак
симумом на 5 мин (5 мВ), вслед за ней шла волна позитивации (17 мВ) с макси
мумом на 25 мин. Отмечены две последзтощие волны позитивации. БЭП в конце 
опыта остался электроположительным. Смесь ФГ действовала сходным с ИУК 
образом. К концу опыта остаточная позитивация БЭП составила 12 мВ. Вьгавле-
но, что характерная биоэлектрическая реакция у тканей колеоптильного узла ин-
дупируется очень малыми концентрациями (0,0001 мг/л). При обработках более 
высокими концентрациями (0,01-1 мг/л) к концу опыта величина БЭП всегда бы
ла выше исходной. ГК сам по себе существенного влияния на БЭП не оказывала. 
После внесения кинетина в ячейку у дистального конца отрезка мезокотиля воз
никали медленные колебания БЭП с максимумами электропозитиватгии на 45-й 
и 80-й мин. В целом наблюдалась отчетливая тенденция к электропозитивации 
измеряемой зоны. При анализе биоэлектрической реакции отрезков при обра-

Рис 5. А Прирост в длину 20-мм отрезков дистальной части мезокотилей с целым узлом 4-
с>точных этиолированных проростков к>кур>зы за 18 ч инкубации с фитогормонами в темноте, 
Б Действие ИУК, ГК, кинетина и с\\1чы трех фигогормонов (по 1 мг/т) на БЭП тканей котеоп-
тильного узла 20-мч отрезков мезокотилей 
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ботке смесью Ф Г важно отметить, что на амплитуду первой волны Б Э П добавка 
кинетина и Г К не влияла, но последующие колебания Б Э П протекали на сущест
венно более высоком электропозитивном уровне. Очевидно, это связано, прежде 
всего, с присутствием кинетина. Результаты этих опъпюв можно инзерпретиро-
вать следующим образом. И У К индуцировала активацию и синтез Н^-АТФазы в 
плазмалемме, что и определяло возникновение медленных колебаний БЭП , а ки-
нетин способствовал более интенсивному синтезу белков, в том числе и Н -АТ-
Фазы, полупериод жизни которой по данным Хагера и сотр., составляет 12 мин 
(Hagcr et al., 1991). В результате суммарная активность Н^-АТФазы в плазмалем
ме возрастала, что вьфажалось в гиперполяризации тканей мезокотиля и колеоп-
тильиого ухиа. В субапикальной меристеме мезокотиля позитивация кинетином 
также может быть обусловлена прямым усилением активности Н*-АТФазы со
гласно давнее идее (Магге, 1975). 

Нами показана высокая чувствительность ростовой реакции клеток колеоп-
тильного узла и меристематической зоны мезокотиля к И У К (рис 6). 

По литературным данным, мезокотиль и ко-
леопгильный узел наиболее обедненные по ^ к -
сину и цитокининам органы этиолированного 
проростка (Полевой, Саламатова, 1998). Следова
тельно, можно предположить, чю именно в зоне 
колеоптильного узла происходит изменение пото
ков ИУК , приводящее к снижению ее концетра-
щш в нижележаа1их тканях. По-видимому, имен
но ауксин является лимитирующим фитогормо-
ном, что доказывается интенсивным ростовьм от
ветом при экзогенном внесении ИУК. Следует 
особо подчеркнуть эффект кинетина на разницу 
Б Э П и при этом отсутствие его действия на рост. 

Действие АБК на рост и БЭП отрезков ме-
локотилей с колеоптильным утлом. Как видно 

на рис 7А растворы 5 и 20 мг/л АБК, в отличие от И У К тормозят рост отрезков ме-
зокотилей. Добавление к И У К (1 мг/л) 5 мг/л АБК снижало активирующее рюст дей
ствие И У К на 29%), а 20 мг/л АБК - на 107"/о. Сама по себе А Б К по сравнетшю с кон
тролем тормозила рост на 30% (5 мг/л) и на 35% (20 мг/л). Обработка раствором 20 
мг/л А Б К (рис 7Б) негативировала Б Э П на 21 мВ с максимумом к 5 мин. К концу 
опьпа величина Б Э П осталась на 14 мВ более электроотрицательной по сравнению 
с исходной величиной. При обработке смесью И У К и А Б К (20 мг/л) возникает нега-
тивация на 22 мВ к 5 минуте В дальнейшем развивалась волна позитивации с мак
симумом на 35-40 мин и амплитудой 14 мВ, не достигавшая исходной величины 
БЭП Величина Б Э П к концу опыта бьша на 13 мВ ниже исходной. Таким образом, 
по1сазано, что А Б К не устраняет, но снижает действие РГУК на БЭП. Эгот эффект за
висит от концентрации АБК. 

Рис 6 Прирост в длину 20-мм отрез
ков дистальной части мезокотилей с 
целым узлом 4-суточных этиолиро
ванных проростков кукур)зы за 18 ч 
инкубации с ИУК в разной концен
трации в темноте 
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Рис 7 А. Прирост в длину 20-мм отрезков дистапьной части мезокотилей с целым узлом 4-суточ-
ныч этио.1ированны\ проростков кукурз зы за 18 ч инкубации с ИУК (1 мг/л), ИУК (1мг/л)+АБК 
(5 чг/т), ИУК (1 чг/т)+АБК (20 мг/л), АБК (5 чг/л), АБК (20 мг/л) Б Действие ИУК (1 мг/л), 
ИУК (1 мг/л)+АБК (20 мг/л) и АБК (20 мг/л) на БЭП тканей колеоптильного узла 20-чч отрезков 
мезокотилей 4-суточных этиолированных проростков кукурузы 

Действие красного света и фитогормонов на рост мезокотилей этио
лированных проростков кукурузы 

В ходе прораста>гая семени ттри выходе на поверхность из почвы у пророст
ков включается программа фотоморфогенеза. Для имитации этого явления мы 
использовали облучение красным светом (КС). Освещение КС в течение 5 часов 
наиболее сильно действовало на рост мезокотилей. Поэтому, в дальнейшей ра
боте мы изучали действие КС на рост мезокотиля и деление его клеток. 

Рост и Оеление клеток мезокотилей проростков кукурузы в темноте и при 
освещении красным светом. В обоих вариантах опыта в верхнем участке мезо
котиля в клетках коровой паренхимы обнаружены делящиеся клетки (рис 8А). 
На протяжении анализируемой части мезокотиля в темновом варианте опыта ве
личина МИ изменялась незначительно. У проростков, облученных КС, она была 
достоверно меньше во всех участках. На расстоянии 1500 мкм от узла величина 
МИ в световом варианте опыта была близка к нулю, а в темновом варрганте со
ставляла 6,5%. Следовательно, длина зоны деления клеток коровой паренхимы 
при действии КС сократилась. Измене?гая длины клеток в обоих вариантах опы
та (рис 8Б) проходят параллельно друг другу. Длина клеток в зоне деления у 
"темновых" и "световых" проростков увеличивалась по мере удаления от узла. 
Увеличение средней ,цлины клеток на протяжении зоны деления в темновом ва
рианте опьгга могло быть обусловлено как постепенным увеличением относи
тельной скорости роста, так и увеличением длительности митотического цикла. 

Длина клеток мезокотилей проростков, освещенных КС 5 часов, была на 
15% меньше, чем у мезокотшгей проростков, выращенных в темноте. Это могло 
произойти только в том случае, если КС останавливал деление клеток через ко
роткий промежуток времени после остановки роста. Вероятнее всего, уменьше
ние величины МИ под действием КС обусловлено блоком на переход клеток к 
митозу и остановкой через короткий промежуток времени прохождения ютетка-
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ми фаз митоза. Скорее всего, разница во времени возникновения блока на вступ-
Jietme клеток в митоз в различных участках зоны деления мезокотиля бьша не
значительна. Поэтому средний размер этих клеток на всем протяжении анализи
руемой зоны уменьшился на одинаковую величину. 
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Рис 8 Изменение величины митотического индекса (А) и длины клеток (Б) вдоль продольной 
оси мезокотиля ь верхней его части, прилегающей к колеоптитьному узлу, З-х суточных зтиоли-
рованньрс проростков ку курузы, вьфашенных в темноте и при действии КС в течение последних 
5-ги часов выращивания. 

Действие красного света на БЭП 
клеток тканей колеоптильного узла и 
примыкающей к ней ростовой зоны 
мезокотиля. Исследования показали, 
что одной из наиболее быстро регистри
руемых реакций на облучение К С явля
ется изменение поверхностного БЭП у 
тканей колеоптильно1Х) узла. При осве
щении К С модели, включающую коле-
оптиль с листьями, колеоптильный узел 
и 7 мм мезокотиля, в первую минуту 
развивалась бысфая члектронегатива-
ция Б Э П (на 14 мВ) с максимумом на 
первой минуте. Далее происходило ги-

перпозигивация БЭП(на 23 мВ ) с максимумом на 35 минуте от начала освеще
ния. К концу измерений Б Э П оставался более позитивным по сравнению с нача
лом опыта (рис 9). 

Существуют данные, что снижение скорости роста мезокотиля под действи
ем КС опосредовано снижением содержания свободной И У К (Barker-Bridgcrs et 
al., 1997; Walton, Ray, 1981; Zeleni, 2000a,6; Cona et a l , 2003 etc). Отмеченное в 
литературе высокое отношение зеатина/ИУК может (Полевой А., 1993)служить 
основой пролиферативной активности этой ткани, поскольку цитокинин контро-

Рис 9. Влияние КС на БЭП в зоне колеоп-
ти,1ьного узла у модельного объекта, вклю
чающего, колеоптиль с листьями, колеоп
тильный узел и 7 мм мезокотиля 3-дневного 
этиолированного проростка кукурузы. 
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лирует критические точки S|G2 и G2/M митотического цикла, а при недостатке 
ИУК не завершается его S-фаза (Dcwitte, Murray, 2003). Именно недостатком 
ИУК может быть вызвано резкое торможение деления клеток мезокотиля при 
облучении КС. 

Действие ИУК и кинетина на рост мезокотилей в темноте и при облу
чении КС. Мы обрабатывали растворами ИУК и кинетина (по 1 мг/л) отрезки 
мезокотилей с узлом и без узла в дтрисутствии КС и в темноте с целью опреде
лить роль фитогормонов в торможении роста этого органа. В наших опытах при
сутствие ИУК устраняло ингибирующий рост эффект КС у мезокотилей как с 
узлом, так и без узла. ■-̂  "" 

Усиление роста под действием ИУК отмечено уже к первому измерению. 
Действие ИУК на рост продолжалось до конца опыта. Динамика роста отрезков 
мезокотилей в темноте не отличалась от динамики при КС. К концу опыта вели
чины приростов темнового и светового вариантов фактически не отличались. 
Приросты отрезков мезоко^тшей с узлом не обработанных ИУК были сущест
венно ниже. Достигнув определенного размера, они ттрактически не росли (мезо-
котили с узлом) или их прирост был незначительным (мезокотили без узла). На
ши данные свидетельствуют в пользу того, что КС действительно снижает коли
чество ИУК в мезокотиле, но не влияет на рецепцию и механизм её действия. 

Кинетин (1 мг/л) не оказывал влияние на рост отрезков мезокотилей с узлом 
и без узла, как темноте, так и при освещении КС (рис 58, 59 в диссертахдаи). Ве
роятно, кинетин самостоятельно не влияет на рост мезокотилей или же приме
ненная модель не достаточна для изучения действия этого гормона 

Обнаруженное нами влияние ГК и кинетина на позитивацию меристематиче-
ских участков в изученных объектах может быть важным фактором усиления атгра-
гируюпдах условий в меристемах и прилегающих к ним тканях (Полевой, 2001). 

ВЫВОДЫ 
Изучено анатомическое строение органов зародьппевой оси (колеоптиля и 

мезокотиля) в сз^ой зерновке и в ходе прорастания у этиолированных пророст
ков кукурузы. 

Установлено, что: 1) клетки верхушки колеоптиля никогда не делятся при 
прорастании, 2) сосудистые пучки колеоптиля являются амфивазальными мини
мум до 300 мкм от верхушки, ниисе, до уровня 2,4 мм число ксилемных элемен
тов в пучках снижается и далее не меняется, 3) деления клеток в колеоптиле на
блюдаются в нижних 2/3 органа до 3-суточного возраста и затем прекращаются. 

В колеоптильном узле проростков локализованы как апекс зародышевого 
побега, так и инициали тканей мезокотиля и наблюдается объединение сосуди
стых пучков колеоптиля и листьев с проводящей системой мезокотиля. 

Единственный сосудистый пучок мезокотиля имеет строение промежуточ
ное меяу1у побегом и корнем. Клетки тканей мезокотиля в верхней части органа 
делятся до уровня 2,5 мм ет'о длины. Ниже клетки всех тканей растут растяжени
ем до уровня 9 мм, затем рост клеток прекращается. 
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Исследование влияния фитогормонов - ЙУК , цктокинина и Г К (по 1 мг/л) на 
8 модельных системах пока-^зло. что рост всех органов пр(.»росткй кукуруэ&г, кро
ме корней, активировался ауксниом и смеськ? трех фигогормогюв, roria как кн> 
пстцц к ГК были активны лишь в CHcte^tax, содержащих учааки меристем. 

Наиболее сй.1ьиая биоэлектрическая реакгщя (волны псяитиваиия Б' )П) у 
всех молельных систе^« органов наблюдалась подлейивием H V K и смеси фи го-
гормонов. Цитокйиин и Г К икдумйровали постепенно улеличй»ай)шу*ося со вре
менем поэитйвацию БОП в отрезках мезокотнлей с час1ью колеоотильного узла. 

Де>тиояяция «фасным светом (660-690 им, 34 Дж-'м^с) в течение 5 ч вызыва
ла остановку роста мезокотиля и корня и усиливала (в 2 раза) роа* колеоптиля и 
листа (на 30%) 3-сугочных интактных проростков 1(у?:урузы. 

Остановка роста мезокотнля при деэтиоляцйи была связана со снижением 
митотического индекса и скорости роста клеток в зоне делений и значительной 
позйтйвацией (на 25 мВ) тканей колеоггтяльного узла. 
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