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ШАПЕРОНОВ Hsp90

Èññëåäîâàíî âëèÿíèå èíãèáèòîðà øàïåðîíîâ Hsp90 
ãåëäàíàìèöèíà (ÃÄÀ) íà ðîñò è ìîðôîãåíåç ïðî-
ðîñòêîâ Arabidopsis thaliana. Ïîêàçàíî äîçîçàâèñèìîå 
óñèëåíèå âàðèàáåëüíîñòè òåìïîâ ðîñòà è ôåíîòèïîâ 
ïðîðîñòêîâ â ðåçóëüòàòå îáðàáîòêè èíãèáèòîðîì 
ñåìÿí ýêîòèïà Col. Îáðàáîòêà ÃÄÀ ãåíåòè÷åñêè 
ïîëèìîðôíûõ ñåìÿí ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé A. thalia-
na è ñåìÿí Col, îáëó÷åííûõ ÓÔ-Â, ïðèâîäèëà ê çíà-
÷èòåëüíîìó óâåëè÷åíèþ ïðîöåíòà ïðîðîñòêîâ ñ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè è ïðîöåíòà íåïðîðîñ-
øèõ ñåìÿí. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá 
ó÷àñòèè Hsp90 â «êàíàëèçàöèè» ðàçâèòèÿ ðàñòè-
òåëüíîãî îðãàíèçìà ïðè äåéñòâèè ñòîõàñòè÷åñêèõ 
ïðîöåññîâ, ñîêðûòèè ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé è ïîä-
äåðæàíèè æèçíåñïîñîáíîñòè êëåòîê.

Ââåäåíèå. Ôåíîòèïè÷åñêàÿ ïëàñòè÷íîñòü 
ðàñòèòåëüíûõ îðãàíèçìîâ îïðåäåëÿåòñÿ ãëàâ-
íûì îáðàçîì ñïîñîáíîñòüþ ãåíîòèïà èçìå-
íÿòü ñâîþ ýêñïðåññèþ â îòâåò íà âíåøíèå 
âëèÿíèÿ â ðàìêàõ íîðìû ðåàêöèè [1]. Âìåñòå 
ñ òåì îïðåäåëåííûé âêëàä â âàðèàáåëüíîñòü 
ôåíîòèïîâ ìîãóò âíîñèòü êàê âíóòðåííèå 
ñòîõàñòè÷åñêèå ïðîöåññû, òàê è ãåíåòè÷åñêèé 
ïîëèìîðôèçì (â ñëó÷àå ñîâîêóïíîñòè îñîáåé 
îäíîãî âèäà, íàïðèìåð ïîïóëÿöèè) [2, 3]. Â 
ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå àêòèâíî èññëåäóåòñÿ 
âîïðîñ îá ó÷àñòèè â êîíòðîëå ôåíîòèïè÷åñêîé 
âàðèàáåëüíîñòè øàïåðîíîâ ñåìåéñòâà Hsp90 
[4, 5]. Îñíîâîé òàêîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ïîñ-
ëóæèëî òî, ÷òî Hsp90 â îòëè÷èå îò äðóãèõ 
øàïåðîíîâ õàðàêòåðèçóþòñÿ ñóáñòðàòíîé ñïå-
öèôè÷íîñòüþ. Îíè îáåñïå÷èâàþò ôîëäèíã è 
êîíôîðìàöèîííóþ ðåãóëÿöèþ ðÿäà áåëêîâ ðàç-
ëè÷íûõ ïóòåé ñèãíàëèíãà, ôàêòîðîâ òðàíñ-
êðèïöèè, êëåòî÷íîãî öèêëà è ò. ä., êîíòðî-
ëèðóþò èõ ôóíêöèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü, ñâÿ-
çûâàíèå ñ ëèãàíäàìè, àññîöèàöèþ ñ áåëêàìè-
ïàðòíåðàìè, ëîêàëèçàöèþ â êëåòêå è òåì 
ñàìûì ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ ðîñ-
òà è ðàçâèòèÿ [6, 7]. Ïðè äåéñòâèè ñòîõàñ-
òè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ñòàáèëèçàöèÿ øàïåðîíîì
ñòðóêòóðû áåëêîâ-«êëèåíòîâ» äîëæíà ïðèâî-
äèòü ê ñòàáèëèçàöèè ðàçâèòèÿ â öåëîì [8, 9]. 
Ïðè ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñóùåñòâóåò 
âîçìîæíîñòü òîãî, ÷òî øàïåðîí, âçàèìîäåéñò-
âóÿ ñ áåëêîì-«êëèåíòîì», èìåþùèì ÷àñòè÷-
íî èçìåíåííóþ àìèíîêèñëîòíóþ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü, áóäåò ïîääåðæèâàòü åãî â íîð-
ìàëüíîé ôóíêöèîíàëüíîé êîíôîðìàöèè, ñïî-
ñîáñòâóÿ òåì ñàìûì ñîêðûòèþ ãåíåòè÷åñêèõ 
èçìåíåíèé è ôîðìèðîâàíèþ íîðìàëüíîãî 
ôåíîòèïà [4]. Íàðóøåíèå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ 
Hsp90 â îáîèõ ñëó÷àÿõ äîëæíî ïðèâîäèòü ê 
óñèëåíèþ ôåíîòèïè÷åñêîé âàðèàáåëüíîñòè 
îðãàíèçìîâ. Äëÿ ïðîâåðêè ýòîãî ïðåäïîëîæå-
íèÿ ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû ñïåöèôè÷åñêèå 
èíãèáèòîðû Hsp90. Áëîêèðóÿ ÀÒÔ-ñâÿçûâàþ-
ùèå ñàéòû äèìåðà Hsp90, îíè ïðèâîäÿò ê 
íàðóøåíèþ åãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ è, êàê 
ñëåäñòâèå, ê äåñòàáèëèçàöèè è ïîñëåäóþùåé 
äåãðàäàöèè ñóáñòðàòîâ [10, 11].

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû – ïðîâåðêà
ïðåäïîëîæåíèÿ îá ó÷àñòèè Hsp90 â êîíòðî-
ëå ïðîÿâëåíèÿ íà óðîâíå ôåíîòèïà âíóòðåí-
íèõ ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ è ãåíåòè÷åñ-
êèõ èçìåíåíèé ñ ïîìîùüþ èíãèáèòîðíîãî 
àíàëèçà.© Ë.Å. ÊÎÇÅÊÎ, 2013
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Â èññëåäîâàíèè èñïîëüçîâàëè Arabidopsis 
thaliana, ñàìîîïûëÿåìîå ðàñòåíèå, èçîëèðî-
âàííûå ýêîòèïû êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ â âûñî-
êîé ñòåïåíè ãåíåòè÷åñêè ìîíîìîðôíûìè è 
õàðàêòåðèçóþòñÿ âûðàâíåííîñòüþ òåìïîâ ðîñ-
òà [5, 12]. Ãàáèòóñ ðàñòåíèÿ óäîáåí ïðè ìîð-
ôîìåòðè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ 
ãåíåòè÷åñêè ïîëèìîðôíîãî ìàòåðèàëà èñ-
ïîëüçîâàëè: 1) îáëó÷åíèå ñåìÿí óëüòðàôèî-
ëåòîì Â (ÓÔ-Â), íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè 
ìèøåíÿìè êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ ÄÍÊ è áåëêè, 
÷òî ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ ìóòàöèé è 
íàðóøåíèþ ñòðóêòóðû áåëêîâ [13]; 2) ñåìåíà, 
ñîáðàííûå ñ ðàñòåíèé A. thaliana ïðèðîäíûõ 
ïîïóëÿöèé (óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîð-
ôèçìà ó ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé ñîñòàâëÿåò 
îêîëî 0,3 % [14]). Èñïîëüçîâàíèå äëÿ àíà-
ëèçà ôåíîòèïîâ 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. 
thaliana îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî ó ïðîðîñòêîâ 
ýòîãî âîçðàñòà ñôîðìèðîâàíû êîðíåâàÿ è 
ñòåáëåâàÿ ñèñòåìû, èìåþòñÿ ðàçâåðíóòûå ñå-
ìÿäîëè è ïåðâûå ëèñòüÿ ðîçåòêè, â ñâÿçè ñ 
÷åì âûÿâëåíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòêëîíåíèé 
åùå íå ñîñòàâëÿåò îñîáûõ òðóäíîñòåé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Â ðàáîòå èñïîëü-
çîâàëè Arabidopsis thaliana (L.) Heynh ýêîòè-
ïà Columbia (Col) è ðàñòåíèé, ïîëó÷åííûõ 
èç ñåìÿí ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Ïðîâîäèëè 
òðè ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ. Îáùàÿ ñõåìà ïîä-
ãîòîâêè è àíàëèçà ðàñòèòåëüíîãî ìàòåðèàëà 
âî âñåõ ýêñïåðèìåíòàõ ñîñòîÿëà â ñëåäóþùåì. 
Ñåìåíà ñòåðèëèçîâàëè ñ ïîâåðõíîñòè 70%-íûì 
ýòàíîëîì â òå÷åíèå 2 ìèí, à çàòåì â ðàñò-
âîðå ãèïîõëîðèòà (5 % Cl) â òå÷åíèå 10 ìèí, 
ïîñëå ÷åãî îòìûâàëè â ñòåðèëüíîé äèñòèë-
ëèðîâàííîé âîäå ïÿòü ðàç ïî 5 ìèí. Äëÿ ñèí-
õðîíèçàöèè ïðîðàñòàíèÿ ñòåðèëèçîâàííûå 
ñåìåíà âûäåðæèâàëè âî âëàæíûõ ñòåðèëüíûõ 
óñëîâèÿõ â òåìíîòå ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 48 ÷, çà-
òåì èíêóáèðîâàëè ñ ðàñòâîðîì èíãèáèòîðà 
ñîîòâåòñòâóþùåé êîíöåíòðàöèè â òåìíîòå 
ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 24 ÷. 
Â êîíòðîëå âìåñòî ðàñòâîðà àíòèáèîòèêà ñå-
ìåíà âûäåðæèâàëè â ñòåðèëüíîé äèñòèëëè-
ðîâàííîé âîäå. Ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè 
êàæäîãî ýêñïåðèìåíòà îïèñàíû íèæå. Äà-
ëåå ñåìåíà âûñàæèâàëè â ÷àøêè Ïåòðè (12 × 
× 12 cì) íà ñðåäó, êîòîðàÿ ñîäåðæàëà 0,5 
êîìïëåêñà ìèíåðàëüíûõ ñîëåé Ìóðàñèãå–
Ñêóãà, 1 % ñàõàðîçû, 0,8 % àãàðà, ðàâíîìåð-

íî ðàñïðåäåëÿÿ ïî ïîâåðõíîñòè ÷àøêè îêîëî 
60 ñåìÿí. ×àøêè ñ ñåìåíàìè âûäåðæèâàëè 
ïðè 24 ± 1 °Ñ è ðåæèìå îñâåùåíèÿ 16 ÷ 
ñâåòà/8 ÷ òåìíîòû. Ó 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ 
ðåãèñòðèðîâàëè ñòàäèè ðîñòà è îïèñûâàëè 
ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ â ñòåáëåâîé ÷àñ-
òè ïðîðîñòêà. Êîðíåâóþ ñèñòåìó, êàê ïðàâè-
ëî, íå àíàëèçèðîâàëè èç-çà ñëîæíîñòè ïîë-
íîé èäåíòèôèêàöèè â ñðåäå êîðíåé êàæäîãî 
ïðîðîñòêà. Íà 13-å ñóòêè ïðîðîñòêè ôîòî-
ãðàôèðîâàëè. Êàæäûé ýêñïåðèìåíò ïðîâîäè-
ëè íå ìåíåå äâóõ ðàç.

Ñòàäèè ðîñòà ïðîðîñòêîâ A. thaliana ([12])

Êîäû        Îïèñàíèå

0    Ñåìÿ
0.1    Ïîÿâëåíèå çàðîäûøåâîãî êîðíÿ
0.5    Ðîñò çàðîäûøåâîãî êîðíÿ
0.7    Ïîÿâëåíèå ãèïîêîòèëÿ è ñåìÿäîëåé
1.00    Ïîëíîå ðàñêðûòèå ñåìÿäîëåé
1.01    Ïîÿâëåíèå 1-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì
1.02    Ïîÿâëåíèå 2-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì
1.03    Ïîÿâëåíèå 3-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì
1.04    Ïîÿâëåíèå 4-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì
1.05    Ïîÿâëåíèå 5-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì
1.06    Ïîÿâëåíèå 6-ãî ëèñòà ðîçåòêè > 1 ìì

Â êà÷åñòâå èíãèáèòîðà Hsp90 èñïîëüçî-
âàëè ãåëäàíàìèöèí (ÃÄÀ, geldanamycin), îò-
íîñÿùèéñÿ ê áåíçîõèíîíîâûì àíñàìèöè-
íàì. Â èçâåñòíûõ ðàáîòàõ àíòèáèîòèê âíî-
ñèëè â ñðåäó äëÿ âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé, îä-
íàêî óñòàíîâëåíî, ÷òî íà ñâåòó îí äîâîëüíî 
áûñòðî òåðÿåò ñâîþ àêòèâíîñòü [5]. Ïîýòîìó 
â íàñòîÿùåé ðàáîòå ñåìåíà èíêóáèðîâàëè 
24 ÷ ñ ðàñòâîðîì àíòèáèîòèêà â òåìíîòå ïåðåä 
âûñàæèâàíèåì èõ íà ñðåäó. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ 
ýôôåêòèâíûõ ïðè òàêîì ñïîñîáå îáðàáîòêè 
êîíöåíòðàöèé â ïåðâîì ýêñïåðèìåíòå èçó-
÷àëè äåéñòâèå àíòèáèîòèêà â èíòåðâàëå êîí-
öåíòðàöèé 0,1–50 ìêìîëü (êîíñòàíòà äèñ-
ñîöèàöèè ÃÄÀ Êä = 1,2 ìêìîëü/ë [15]). Äëÿ 
ýòîãî èñïîëüçîâàëè ñåìåíà A. thaliana Col, 
êîòîðûå ïîñëå ñòðàòèôèêàöèè èíêóáèðîâàëè 
â ìèêðîïðîáèðêàõ ñ 0,5 ìë ðàñòâîðà ÃÄÀ 
(0,1; 0,5; 1; 5; 10; 50 ìêìîëü) â ñòåðèëüíûõ 
óñëîâèÿõ.

Âî âòîðîì ýêñïåðèìåíòå ñòðàòèôèöèðî-
âàííûå ñåìåíà Col îáëó÷àëè ÓÔ-Â íà âëàæíîé 
ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãå ñ ïîìîùüþ ëàìïû 
Philips TL20W. Äîçû îáëó÷åíèÿ ïðè èíòåí-
ñèâíîñòè 2,35 Âò/ì2 ñîñòàâëÿëè 0,017; 1,7; 
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4,1 êÄæ/ì2. Ïîñëå îáëó÷åíèÿ ñåìåíà èíêó-
áèðîâàëè ñ ðàñòâîðîì ÃÄÀ (5 ìêìîëü/ë). 
Êîíòðîëåì ñëóæèëè íåîáëó÷åííûå ñåìåíà.

Äëÿ òðåòüåãî ýêñïåðèìåíòà ñåìåíà A. tha-
liana îòáèðàëè èç ïÿòè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé 
íà òåððèòîðèè ã. Êèåâà è Êèåâñêîé îáë. 
Êîíòðîëåì ñëóæèëè ñåìåíà Col. Äëÿ îáðà-
áîòêè ñåìÿí èñïîëüçîâàëè ÃÄÀ â êîíöåí-
òðàöèè 2 ìêìîëü/ë.

Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç äàííûõ îñóùåñòâ-
ëÿëè ñ ïðèìåíåíèåì ïàêåòà STATISTICA 6.0 
(StatSoft–Russia, 1999). Â êàæäîì âàðèàíòå 
àíàëèçèðîâàëè îò 100 äî 200 ïðîðîñòêîâ. 
Äëÿ îïèñàíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîðîñòêîâ ïî 
ñòàäèÿì ðîñòà â êàæäîì âàðèàíòå ïðèâåäåíû 
öåíòðàëüíàÿ òåíäåíöèÿ (Ìå) è ðàññåÿíèå 
ïðîðîñòêîâ ïî ñòàäèÿì ðîñòà â âèäå íèæíåé 
è âåðõíåé êâàðòèëåé [25 è 75 %] è ìè-
íèìóìà–ìàêñèìóìà. Îïèñàíèå ìîðôîëîãè-
÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïðîðîñòêîâ äàíî â âè-
äå àáñîëþòíûõ è îòíîñèòåëüíûõ ÷àñòîò ïðî-
ðîñòêîâ ñ îïðåäåëåííûìè ìîðôîëîãè÷åñêè-
ìè îòêëîíåíèÿìè.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé. Âëèÿíèå ðàçíûõ 
êîíöåíòðàöèé ÃÄÀ íà ðîñò è ôåíîòèïè÷åñ-
êóþ âàðèàáåëüíîñòü ïðîðîñòêîâ A. thaliana Col. 
Ýôôåêòèâíîñòü äåéñòâèÿ èíãèáèòîðà îöåíè-
âàëè ïî äâóì êðèòåðèÿì: îòñóòñòâèå ñóùåñò-
âåííîãî òîðìîçÿùåãî ýôôåêòà íà ðîñò ïðî-
ðîñòêîâ è ìàêñèìàëüíîå ïðîÿâëåíèå ôåíî-
òèïè÷åñêîé âàðèàáåëüíîñòè (ïðîñòðàíñòâåí-
íîå ðàñïîëîæåíèå, ôîðìà è îòíîñèòåëüíûå 
ðàçìåðû îðãàíîâ) ïðîðîñòêîâ áåç àíîìàëèé 
â ðàçâèòèè.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî âî âñåõ ïðîàíàëèçèðîâàí-
íûõ êîíöåíòðàöèÿõ ÃÄÀ íå âëèÿë íà æèçíå-
ñïîñîáíîñòü ñåìÿí Col (òàáë. 1). Â êîíòðîëüíîì 
âàðèàíòå ðîñò ïðîõîäèë äîñòàòî÷íî ñèíõðîí-
íî: âñå 12-ñóòî÷íûå ïðîðîñòêè íàõîäèëèñü 
íà ñòàäèÿõ ðîñòà 1.03–1.05 (ðèñ. 1). Ïîä âëè-
ÿíèåì ÃÄÀ íàáëþäàëè êàê çàäåðæêó ðîñòà 
÷àñòè ïðîðîñòêîâ (ñòàäèè 1.00–1.02), òàê è 
óñêîðåíèå (1.06). Âàðèàáåëüíîñòü òåìïîâ ðî-
ñòà ïðîðîñòêîâ ïîâûøàëàñü ñ óâåëè÷åíèåì 
êîíöåíòðàöèè àíòèáèîòèêà è äîñòèãàëà ìàê-
ñèìóìà ïðè 1 è 5 ìêìîëü/ë. Ïðèìåíåíèå ÃÄÀ 
â êîíöåíòðàöèÿõ 10 è 50 ìêìîëü/ë ïðèâîäèëî 
ê çàìåòíîìó òîðìîæåíèþ ðîñòà ïðîðîñòêîâ.

Ïðîðîñòêè Col â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå 
ñëåãêà ðàçëè÷àëèñü ìåæäó ñîáîé ðàçìåðàìè 

Òàáëèöà 1
Âëèÿíèå ÃÄÀ íà æèçíåñïîñîáíîñòü ñåìÿí è 

âîçíèêíîâåíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòêëîíåíèé ó 
ïðîðîñòêîâ A. thaliana

Ïîêàçàòåëü
Âñõîæåñòü 
ñåìÿí, %

Äîëÿ 
ïðîðîñòêîâ ñ 

îòêëîíåíèÿìè, 
%

Ýêîòèï Ñîl

Êîíöåíòðàöèÿ ÃÄÀ, 
ìêìîëü/ë
êîíòðîëü
0,1
0,5
1
5
10
50

97,4
97,4
96,5
99,1
98,2
98,3
99,1

6,1
10,3
17,4
19,8
23,2
40,8
39,3

Ñåìåíà Col, îáëó÷åííûå ÓÔ-Â

Êîíòðîëü
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ

0,017 êÄæ/ì2

áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

1,7 êÄæ/ì2

áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ  

4,1 êÄæ/ì2

áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

97,4
99,1

98,9
98,4

98,1
99,2

93,2
86,7

4,4
17,0

17,6
40,0

16,3
42,9

17,2
30,3

Ñåìåíà, ñîáðàííûå ñ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé 
A. thaliana

Ýêîòèï Col
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

Ïîïóëÿöèÿ 1
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

Ïîïóëÿöèÿ 2
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

Ïîïóëÿöèÿ 3
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

Ïîïóëÿöèÿ 4
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

Ïîïóëÿöèÿ 5
áåç îáðàáîòêè ÃÄÀ
ñ îáðàáîòêîé ÃÄÀ 

99,2
99,3

82,8
76,4

61,1
51,3

89,9
82,7

63,7
52,9

72,0
64,3

5,0
14,6

6,7
19,7

12,4
20,5

7,7
18,0

7,4
20,0

7,4
20,0
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è âçàèìîðàñïîëîæåíèåì îòäåëüíûõ îðãàíîâ â 
ðàìêàõ íîðìàëüíîãî ôåíîòèïà âèäà (ðèñ. 2, à). 
Âìåñòå ñ òåì ó íåáîëüøîãî ïðîöåíòà ïðîðîñò-
êîâ íàáëþäàëè S-îáðàçíûå èëè ýïèíàñòè÷íûå 
ñåìÿäîëè (ðèñ. 2, á, â). Îáðàáîòêà èíãèáèòî-
ðîì ïðèâîäèëà ê äîçîçàâèñèìîìó óâåëè÷åíèþ 
÷èñëà ïðîðîñòêîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëî-
íåíèÿìè (òàáë. 2). Ýòè îòêëîíåíèÿ çàòðàãèâàëè 
ôîðìó, ðàçìåðû, âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå è öâåò 
ñåìÿäîëüíûõ è ðîçåòî÷íûõ ëèñòüåâ; ôîðìó, 
äëèíó, îðèåíòàöèþ è öâåò ãèïîêîòèëÿ; ðàçìå-
ðû ïðîðîñòêà (ðèñ. 2). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî 
âûñîêèå êîíöåíòðàöèè ÃÄÀ (10 è 50 ìêìîëü/ë) 
âûçûâàëè íå òîëüêî çàäåðæêó ðîñòà ïðî-
ðîñòêîâ, íî è ðåçêîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ îòêëîíåíèé, â òîì ÷èñëå ïî-
ÿâëåíèå òàêèõ çíà÷èòåëüíûõ íàðóøåíèé, êàê 
áåñõëîðîôèëüíûå ïðîðîñòêè, ïðîðîñòêè ñ àí-
òîöèàíîâîé îêðàñêîé, óòîëùåííûå ëèñòîâûå
÷åðåøêè, íåðàçâèòûå ëèñòüÿ. 

Êàê ïîêàçàëè èññëåäîâàíèÿ, íàèáîëåå ýô-
ôåêòèâíûìè äëÿ îáðàáîòêè ñåìÿí A. thaliana 

ìîæíî ñ÷èòàòü êîíöåíòðàöèè ÃÄÀ â èíòåðâàëå 
1–5 ìêìîëü/ë, ïðèâîäÿùèå ê ìàêñèìàëüíîìó 
ðàçíîîáðàçèþ ôåíîòèïîâ è âìåñòå ñ òåì íå 
âûçûâàþùèå òîðìîæåíèÿ ðîñòà è çíà÷èòåëü-
íûõ íàðóøåíèé ìîðôîãåíåçà. Íóæíî îòìå-

Ðèñ. 1. Äèàãðàììà ðàçìàõà ñòàäèé ðîñòà (ïî âåð-
òèêàëè) 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. thaliana (Col) 
ïîñëå îáðàáîòêè ÃÄÀ â ðàçíûõ êîíöåíòðàöèÿõ (ïî 

ãîðèçîíòàëè, ìêìîëü/ë)

Ðèñ. 2. Ôåíîòèïû ïðîðîñòêîâ A. thaliana ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè: à – íîðìàëüíûé ïðîðîñòîê 
ýêîòèïà Col; á – S-îáðàçíûå ñåìÿäîëè; â – ýïèíàñòè÷íûå ñåìÿäîëè; ã – îäíà S-îáðàçíàÿ âåðòèêàëüíî 
îðèåíòèðîâàííàÿ ñåìÿäîëÿ; ä – óãîë ìåæäó ñåìÿäîëÿìè (Ñ) ìåíüøå 90 °; å – ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà 
ñ äåôåêòîì êðàÿ; æ – ÷åðåøîê îäíîé ñåìÿäîëè êîðîòêèé; ç – ïðîðîñòîê ñ íåðàçâèòûìè ëèñòüÿìè; 
è – ïðîðîñòîê ñîñòîèò èç äâóõ ñåìÿäîëåé, âìåñòî ãèïîêîòèëÿ è êîðíÿ êàëëóñíûé íàðîñò; ê – îäíà èç 
ñåìÿäîëåé ðåäóöèðîâàíà; ë – ñåìÿäîëè è ëèñòüÿ àíîìàëüíîé ôîðìû; ì – ïðîðîñòîê ñ òðåìÿ ñåìÿäîëÿìè 

(Ñ) è òðåìÿ ïåðâè÷íûìè ëèñòüÿìè (Ë). Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà – 2 ìì
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Òàáëèöà 2
×àñòîòà ôîðìèðîâàíèÿ ôåíîòèïîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè ó 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ 

A. thaliana (Col) ïîñëå îáðàáîòêè ÃÄÀ â ðàçíûõ êîíöåíòðàöèÿõ

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíöåíòðàöèÿ ÃÄÀ, ìêìîëü/ë 

Êîíò-
ðîëü

0,1 0,5 1 5 10 50

Îäíà ñåìÿäîëÿ S-îáðàçíàÿ

cåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðîâàíà 
âåðòèêàëüíî

Ñåìÿäîëè S-îáðàçíûå

îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðîâàíà 
âåðòèêàëüíî
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâàíû 
âåðòèêàëüíî
÷åðåøêè ïåðâè÷íûõ ëèñòüåâ ñ ïëîñêèìè 
êðûëüÿìè
ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ S-îáðàçíûå

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ýïèíàñòè÷íûå 

Óãîë ìåæäó ñåìÿäîëÿìè ìåíüøå 90 °

Ñåìÿäîëè ïðèæàòû ê ãèïîêîòèëþ

Îäíà ñåìÿäîëÿ ýïèíàñòè÷íàÿ

äðóãàÿ ñåìÿäîëÿ S-îáðàçíàÿ

äðóãàÿ ñåìÿäîëÿ è ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ S-
îáðàçíûå 

Ñåìÿäîëè ýïèíàñòè÷íûå

ýïèíàñòèÿ ðàçíîé ñòåïåíè âûðàæåííîñòè

îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðî-
âàíà âåðòèêàëüíî
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè âûïóêëûå

îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò íåðàçâèòûé

îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò íåðàçâèòûé, ãèïî-
êîòèëü èçîãíóòûé
äâà ïåðâè÷íûõ ëèñòà íåðàçâèòûå

ãèïîêîòèëü êîðîòêèé

ãèïîêîòèëü ëåæèò íà ñðåäå

äâà ïåðâè÷íûõ ëèñòà íåðàçâèòûå, ãèïîêî-
òèëü êîðîòêèé, ïðîðîñòîê ëåæèò
ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ýïèíàñòè÷íûå 

0,9
1/114

1,8
2/114

0,9
1/114
0,9

1/114

0,9
1/114
0,9

1/114

1,7
2/116

1,7
2/116
0,9

1/116

0,9
1/116

1,7
2/116

1,7
2/116

0,9
1/116

0,9
1/115
3,5

4/115

0,9
1/115

0,9
1/115

0,9
1/115

3,5
4/115

0,9
1/115
0,9

1/115
1,7

2/115

0,9
1/115

1,7
2/116

0,9
1/116
0,9

1/116

1,7
2/116
2,6

3/116
1,7

2/116

3,4
4/116
1,7

2/116

0,9
1/116

1,8
2/112

1,8
2/112
4,5

5/112

2,7
3/112
1,8

2/112

0,9
1/112

0,9
1/112
0,9

1/112

0,9
1/112

0,8
1/118

6,8
8/118

3,4
4/118
1,7

2/118

4,2
5/118
0,8

1/118

0,8
1/118

1,7
2/118

3,6
4/112

0,9
1/112

0,9
1/112
5,4

6/112

8,0
9/112
1,8

2/112

2,7
3/112

0,9
1/112

0,9
1/112

2,7
3/112
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Ïðîäîëæåíèå òàáë. 2

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíöåíòðàöèÿ ÃÄÀ, ìêìîëü/ë 

Êîíò-
ðîëü

0,1 0,5 1 5 10 50

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ S-îáðàçíûå

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ S-îáðàçíûå, ãèïîêîòèëü 
êîðîòêèé
ïëàñòèíêà îäíîãî ïåðâè÷íîãî ëèñòà îðèåí-
òèðîâàíà âåðòèêàëüíî 
îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò ïåðåâåðíóò àáàêñèàëü-
íîé ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ
÷åðåøêè ïåðâè÷íûõ ëèñòüåâ êîðîòêèå óòîë-
ùåííûå
ñåìÿäîëè æåëòûå, ÷åðåøêè ïåðâè÷íûõ ëèñ-
òüåâ êîðîòêèå óòîëùåííûå

ñåìÿäîëè ñâåòëûå áåñõëîðîôèëüíûå

ñåìÿäîëè ñâåòëûå áåñõëîðîôèëüíûå, ïåðâè÷-
íûå ëèñòüÿ ýïèíàñòè÷íûå
ñåìÿäîëè ñâåòëûå áåñõëîðîôèëüíûå, ïåðâè÷-
íûå ëèñòüÿ ýïèíàñòè÷íûå, ïðîðîñòîê ëåæèò
âåðõíÿÿ ÷àñòü ãèïîêîòèëÿ ñ àíòîöèàíîâîé 
îêðàñêîé 
âåðõíÿÿ ÷àñòü ãèïîêîòèëÿ ñ àíòîöèàíîâîé 
îêðàñêîé, ñåìÿäîëè ñâåòëûå áåñõëîðîôèëü-
íûå 
÷åðåøêè ïåðâè÷íûõ ëèñòüåâ ñ àíòîöèàíîâîé
îêðàñêîé
÷åðåøêè ïåðâè÷íûõ ëèñòüåâ ñ àíòîöèàíîâîé 
îêðàñêîé, óòîëùåííûå
ñåìÿäîëè ñâåòëûå áåñõëîðîôèëüíûå, ÷åðåø-
êè ïåðâè÷íûõ ëèñòüåâ ñ àíòîöèàíîâîé îê-
ðàñêîé
êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê 

Ñåìÿäîëè ðàçíîé âåëè÷èíû

îäíà ñåìÿäîëÿ ýïèíàñòè÷íàÿ

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ýïèíàñòè÷íûå

×åðåøîê îäíîé èç ñåìÿäîëåé óêîðî÷åííûé

×åðåøîê îäíîãî ïåðâè÷íîãî ëèñòà óêîðî÷åí-
íûé
Îäíà ñåìÿäîëÿ áåñõëîðîôèëüíàÿ

Âåðõíÿÿ ÷àñòü ãèïîêîòèëÿ è ÷åðåøêè ëèñòüåâ 
ñ àíòîöèàíîâîé îêðàñêîé
Íàäçåìíàÿ ÷àñòü ïðîðîñòêà ñ àíòîöèàíîâîé 
îêðàñêîé

ïðîðîñòîê ëåæèò

0,9
1/115

0,9
1/116

0,9
1/116

0,9
1/112

0,9
1/112
0,9

1/112

0,9
1/112
0,9

1/112

0,8
1/118
0,8

1/118
0,8

1/118
0,8

1/118
0,8

1/118

0,8
1/118

1,7
2/118
0,8

1/118

0,8
1/118

1,7
2/118

0,8
1/118

0,8
1/118

2,5
3/118
2,5

3/118
0,8

1/118

0,9
1/112

0,9
1/112

2,7
3/112
0,9

1/112

0,9
1/112

0,9
1/112
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òèòü, ÷òî êîíöåíòðàöèè òîãî æå äèàïàçîíà 
áûëè ýôôåêòèâíûìè ïðè âíåñåíèè èíãèáè-
òîðà â ñðåäó äëÿ âûðàùèâàíèÿ [5]. 

Âëèÿíèå ÃÄÀ íà ðîñò è ôåíîòèïè÷åñêóþ 
âàðèàáåëüíîñòü ïðîðîñòêîâ A. thaliana, êîòî-
ðûå âûðàùåíû èç ñåìÿí, îáëó÷åííûõ  ÓÔ-Â. 
Îáëó÷åíèå ÓÔ-Â ñåìÿí Col ïðèâîäèëî ê ðàñ-

øèðåíèþ äèàïàçîíà òåìïîâ ðàçâèòèÿ ïðîðîñò-
êîâ (ðèñ. 3), ïðè÷åì ñ ïîâûøåíèåì äîçû 
ãåòåðîãåííîñòü ïðîðîñòêîâ óñèëèâàëàñü, ÷òî 
îòðàæàåò ðàçëè÷èÿ â èíäèâèäóàëüíîé ðàäèî-
÷óâñòâèòåëüíîñòè, à òàêæå âîçìîæíûå ãåíî- 
è öèòîòîêñè÷åñêèå ýôôåêòû ÓÔ-Â [13, 16, 
17]. Êðîìå òîãî, ìàêñèìàëüíàÿ äîçà óëüòðà-

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíöåíòðàöèÿ ÃÄÀ, ìêìîëü/ë 

Êîíò-
ðîëü

0,1 0,5 1 5 10 50

Îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà ñ äåôåêòîì 
êðàÿ 
Ñåìÿäîëè íåðàçâèòûå æåëòûå, ãèïîêîòèëü 
ëåæèò
Îäíà ñåìÿäîëÿ è ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ íåðàç-
âèòûå
Äåôîðìèðîâàííûé ïðîðîñòîê 

Ãèãàíòñêèé ïðîðîñòîê

Âñåãî ïðîðîñòêîâ ñ îòêëîíåíèÿìè 6,1
7/114

0,9
1/116

10,3
12/116

1,7
2/115
17,4

20/115

0,9
1/116

1,7
2/116
19,8

23/116

2,7
3/112
23,2

26/112

0,8
1/118
0,8

1/118
40,8

47/118

1,8
2/112

0,9
1/112

1,8
2/112
39,3

44/112

Îêîí÷àíèå òàáë. 2

Ïðèìå÷àíèå. Çäåñü è â òàáë. 2 è 3 â ÷èñëèòåëå óêàçàíà äîëÿ ôåíîòèïîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíå-
íèÿìè, %; â çíàìåíàòåëå – êîëè÷åñòâî ïðîðîñòêîâ ñ îòêëîíåíèÿìè/îáùåå êîëè÷åñòâî ïðîðîñòêîâ.

Ðèñ. 3. Äèàãðàììà ðàçìàõà ñòàäèé ðîñòà 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. thaliana, âûðàùåííûõ èç ñåìÿí Col, 
îáëó÷åííûõ ÓÔ-Â è îáðàáîòàííûõ ÃÄÀ: 1 – êîíòðîëü; 2 – îáðàáîòêà ÃÄÀ; 3 – 0,017 êÄæ/ì2; 4 – 
0,017 êÄæ/ì2 + îáðàáîòêà ÃÄÀ; 5 – 1,7 êÄæ/ì2, 6 – 1,7 êÄæ/ì2 + îáðàáîòêà ÃÄÀ; 7 – 4,1 êÄæ/ì2; 8 – 

4,1 êÄæ/ì2 + îáðàáîòêà ÃÄÀ.     ìåäèàíà,     25–75 %,      ìèí-ìàêñ
Ðèñ. 4. Äèàãðàììà ðàçìàõà ñòàäèé ðîñòà 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. thaliana, âûðàùåííûõ èç ñåìÿí, 
ñîáðàííûõ ñ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé è îáðàáîòàííûõ ÃÄÀ (2, 4, 6, 8, 10, 12): 1, 2 – êîíòðîëü (Col); 3, 4 – 

ïîïóëÿöèÿ 1; 5, 6 – ïîïóëÿöèÿ 2; 7, 8 – ïîïóëÿöèÿ 3; 9, 10 – ïîïóëÿöèÿ 4; 11, 12 – ïîïóëÿöèÿ 5.
ìåäèàíà,     25–75 %,      ìèí-ìàêñ
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Ôåíîòèïè÷åñêàÿ âàðèàáåëüíîñòü ïðîðîñòêîâ Arabidopsis thaliana

Òàáëèöà 3
Âëèÿíèå ÃÄÀ íà ÷àñòîòó ôîðìèðîâàíèÿ ôåíîòèïîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè ó 12-ñóòî÷íûõ 

ïðîðîñòêîâ A. thaliana, êîòîðûå âûðàùåíû èç ñåìÿí (Col), îáëó÷åííûõ ÓÔ-Â

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíòðîëü 0,017 êÄæ/ì2 1,7 êÄæ/ì2 4,1 êÄæ/ì2

áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ

Îäíà ñåìÿäîëÿ S-îáðàçíàÿ

Cåìÿäîëè S-îáðàçíûå

ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâà-
íû âåðòèêàëüíî, óãîë ìåæäó ñåìÿäî-
ëÿìè ìåíüøå 90°
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâà-
íû âåðòèêàëüíî, ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ S-
îáðàçíûå

Óãîë ìåæäó ÷åðåøêàìè ñåìÿäîëåé 
ìåíüøå 90°
ñåìÿäîëè âîãíóòûå, ó îäíîé ïëàñòèíêà
ñ äåôåêòîì êðàÿ, âòîðàÿ ïàðà ëèñòüåâ
ðîçåòêè äåôîðìèðîâàííàÿ
ñåìÿäîëè âîãíóòûå, ýïèíàñòè÷íûå,
ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ãèãàíòñêèå
îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòè-
ðîâàíà âåðòèêàëüíî
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâà-
íû âåðòèêàëüíî
îäíà ñåìÿäîëÿ ïåðåâåðíóòà àáàêñèàëü-
íîé ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ

Îäíà ñåìÿäîëÿ ïðèæàòà ê ãèïîêîòèëþ

ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà âîãíóòàÿ

ïëàñòèíêà âòîðîé ñåìÿäîëè ýïèíà-
ñòè÷íàÿ

Ñåìÿäîëè ïðèæàòû ê ãèïîêîòèëþ

ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè âîãíóòûå

ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè âîãíóòûå, ÷å-
ðåøêè ëèñòüåâ ñ àíòîöèàíîâîé îêðàñêîé
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâà-
íû âåðòèêàëüíî

îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò ýïèíàñòè÷íûé

ïðîðîñòîê ëåæèò

Îäíà ñåìÿäîëÿ ýïèíàñòè÷íàÿ

âòîðàÿ ñåìÿäîëÿ ïåðåâåðíóòà àáàêñè-
àëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ

0,9
1/114

0,9
1/114

0,9
1/114

0,7
1/143

0,7
1/143

1,8
2/112

4,5
5/112

1,1
2/186

1,6
3/186

3,2
6/186

0,5
1/190
0,5

1/190

0,5
1/190
1,1

2/190

2,1
4/190
0,5

1/190

3,7
7/190

1,1
2/190
0,5

1/190
0,5

1/190

4,2
8/190
0,5

1/190

1,0
1/104

5,0
6/119

0,5
1/192

0,5
1/192

1,6
3/192

0,5
1/188

0,5
1/188

0,5
1/188

0,5
1/188

0,5
1/188

0,5
1/188

0,5
1/188
0,5

1/188

0,5
1/188

0,5
1/188

4,8
9/188
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Ïðîäîëæåíèå òàáë. 3 

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíòðîëü 0,017 êÄæ/ì2 1,7 êÄæ/ì2 4,1 êÄæ/ì2

áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ

Ñåìÿäîëè ýïèíàñòè÷íûå 

ïëàñòèíêà îäíîãî ïåðâè÷íîãî ëèñòà 
îðèåíòèðîâàíà âåðòèêàëüíî

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ãèãàíòñêèå

Îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðî-
âàíà âåðòèêàëüíî
Ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâàíû 
âåðòèêàëüíî
Îäíà ñåìÿäîëÿ ïåðåâåðíóòà àáàêñèàëüíîé
 ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ
Ñåìÿäîëè ïåðåâåðíóòû àáàêñèàëüíîé ïî-
âåðõíîñòüþ ââåðõ

ãèïîêîòèëü êîðîòêèé

ñåìÿäîëè ðàçíîé âåëè÷èíû, ÷åðåøîê
ëèñòà ðàçðîñøèéñÿ
ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ãèãàíòñêèå

Îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà ñ äåôåê-
òîì êðàÿ

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ îòñóòñòâóþò

ïðîðîñòîê ëåæèò ãèïîêîòèëåì ââåðõ

Ñåìÿäîëè ðàçíîé âåëè÷èíû

îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò ñ äåôåêòîì êðàÿ

ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ãèãàíòñêèå

×åðåøîê îäíîé ñåìÿäîëè óêîðî÷åííûé

Âåðõíÿÿ ÷àñòü ãèïîêîòèëÿ è ñåìÿäîëè ñ 
àíòîöèàíîâûì îêðàøèâàíèåì
ïðîðîñòîê äåôîðìèðîâàííûé

Ñåìÿäîëè ãèãàíòñêèå

×åðåøîê ïåðâè÷íîãî ëèñòà ðàçðîñøèéñÿ

Êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê 

Ãèãàíòñêèé ïðîðîñòîê

Òðè ñåìÿäîëè è òðè ïåðâè÷íûõ ëèñòà

0,9
2/114

–

–

2,7
5/112
0,9

1/112

1,8
2/112

0,9
1/112

–

–

0,9
1/112

3,2
6/186

1,1
2/186

1,6
3/186
1,1

2/186

1,6
3/186

2,1
4/186

–

0,5
1/186

0,5
1/186

4,2
8/190

2,6
5/190
1,6

3/190
1,1

2/190
4,7

9/190

0,5
1/190

0,5
1/190
0,5

1/190
0,5

1/190
4,7

9/190
0,5

1/190

0,5
1/190

0,5
1/190
0,5

1/190
1,1

2/190

2,9
3/104

1,9
2/104
1,0

1/104
6,7

7/104
1,0

1/104

–

1,0
1/104

1,0
1/104

4,2
5/119

5,0
6/119
5,8

7/119
10,8

13/119
4,2

5/119

2,5
3/119

0,8
1/119

–

4,2
5/119

–

3,6
7/192

1,0
2/192

1,0
2/192

2,1
4/192

–

2,6
5/192

0,5
1/192
0,5

1/192

3,2
6/188
0,5

1/188
1,1

2/188
1,6

3/188
1,6

3/188
1,6

3/188
0,5

1/188
0,5

1/188

0,5
1/188

2,7
5/188

0,5
1/188

0,5
1/188

–

3,2
6/188

2,2
4/188
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Ôåíîòèïè÷åñêàÿ âàðèàáåëüíîñòü ïðîðîñòêîâ Arabidopsis thaliana

ôèîëåòà ïðèâîäèëà ê ñíèæåíèþ æèçíåñïî-
ñîáíîñòè ñåìÿí (òàáë. 1). Àíàëèç ôåíîòè-
ïîâ ïîêàçàë, ÷òî ÓÔ-Â âûçûâàë ìîðôîëî-
ãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ ó 14–16 % ïðîðîñòêîâ.
Èç íàèáîëåå ÷àñòûõ îòêëîíåíèé ñëåäóåò îò-
ìåòèòü èçìåíåíèå îðèåíòàöèè ñåìÿäîëüíûõ 
ïëàñòèíîê (íà âåðòèêàëüíóþ ëèáî ñ ïîâî-
ðîòîì ñåìÿäîëåé àáàêñèàëüíîé ñòîðîíîé 
ââåðõ), íàðóøåíèå â êîððåëÿöèè ðàçìåðîâ 
ñåìÿäîëåé, êàðëèêîâîñòü ïðîðîñòêîâ (òàáë. 3, 
ðèñ. 2). Êðîìå òîãî, ïîÿâëÿëèñü ñåìÿäîëüíûå 
è ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ñ ëîêàëüíûì íàðóøåíèåì 
ðàçâèòèÿ ìàðãèíàëüíîé ìåðèñòåìû, ïðèâîäÿ-
ùèì ê èçìåíåíèþ êðàÿ ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, 
âñòðå÷àëèñü îñîáè ñ òðåìÿ ñåìÿäîëÿìè è òðå-
ìÿ ïåðâè÷íûìè ëèñòüÿìè. Îáëó÷åíèå â ìàêñè-
ìàëüíîé äîçå âûçûâàëî ó ÷àñòè ïðîðîñòêîâ 
ñåðüåçíûå ïîâðåæäåíèÿ, òàêèå êàê îáøèðíàÿ 
íåêðîòèçàöèÿ òêàíåé, ñèëüíàÿ äåôîðìàöèÿ 
ïðîðîñòêà, îòñóòñòâèå îòäåëüíûõ îðãàíîâ. Ïîñ-
ëåäíåå ñâèäåòåëüñòâóåò î ãåíîòîêñè÷íîñòè îá-
ëó÷åíèÿ è ïîâðåæäåíèè ìåðèñòåìû.

Îáðàáîòêà îáëó÷åííûõ ñåìÿí àíòèáèîòè-
êîì óâåëè÷èâàëà ãåòåðîãåííîñòü ïðîðîñòêîâ 
ïî òåìïàì ðàçâèòèÿ (ðèñ. 3). Óñòàíîâëåíî 
èçìåíåíèå õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò – 
ñìåùåíèå ìåäèàíû (öåíòðàëüíîé òåíäåíöèè) 
è ðàçáðîñà äàííûõ ñî ñäâèãîì â ñòîðîíó çà-
äåðæêè ðîñòà â ñðàâíåíèè ñ êîíòðîëåì. Äî-
ëÿ ïðîðîñòêîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëî-
íåíèÿìè ïîñëå îáðàáîòêè ÃÄÀ óâåëè÷èâàëàñü â 
2 ðàçà è áîëåå (òàáë. 3). Ïîÿâëÿëèñü ïðîðîñò-

êè ñ íàðóøåííîé ïðîñòðàíñòâåííîé îðèåí-
òàöèåé, ãèãàíòñêèìè ñåìÿäîëÿìè è ïåðâè÷-
íûìè ëèñòüÿìè, ðàçðîñøèìèñÿ ÷åðåøêàìè, 
àíòîöèàíîâîé îêðàñêîé è ò.ä. Ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî â âàðèàíòå ñ ìàêñèìàëüíîé äîçîé 
ÓÔ-Â è îáðàáîòêîé ÃÄÀ ïðîöåíò ïðîðîñò-
êîâ ñ îòêëîíåíèÿìè áûë íèæå ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ìåíüøèìè äîçàìè ÓÔ-Â, èñ÷åçàëè 
ïðîðîñòêè ñ òîòàëüíûìè ïîâðåæäåíèÿìè è 
óâåëè÷èâàëîñü ÷èñëî íåïðîðîñøèõ ñåìÿí 
(òàáë. 1 è 3). 

Ïîÿâëåíèå ïðîðîñòêîâ ñ òðåìÿ ñåìÿäîëÿ-
ìè è òðåìÿ ïåðâè÷íûìè ëèñòüÿìè ïîñëå 
îáëó÷åíèÿ ñåìÿí ÓÔ-Â ìîæåò áûòü ñâÿçà-
íî ñ ðàñùåïëåíèåì îäíîé èç ñåìÿäîëåé è 
ëèñòîâîãî ïðèìîðäèÿ, ïî-âèäèìîìó, îêàçàâ-
øèõñÿ ñî ñòîðîíû ýêñïîçèöèè óëüòðàôèîëåòà. 
Èíòåðåñíî, ÷òî òàêèå ïðîðîñòêè âñòðå÷àëèñü 
òîëüêî ïîñëå îáëó÷åíèÿ áåç îáðàáîòêè èí-
ãèáèòîðîì, îäíàêî ýòî ñîáûòèå áûëî äîñ-
òàòî÷íî ðåäêèì è òðåáóåò äàëüíåéøèõ íàá-
ëþäåíèé. 

Âëèÿíèå ÃÄÀ íà ðîñò è ôåíîòèïè÷åñêóþ âà-
ðèàáåëüíîñòü ïðîðîñòêîâ A. thaliana, âûðàùåí-
íûõ èç ñåìÿí ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Ñåìåíà ïðè-
ðîäíûõ ïîïóëÿöèé áûëè â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè ðàçíîêà÷åñòâåííûìè: îò 10 äî 40 % ñå-
ìÿí îêàçàëèñü íåæèçíåñïîñîáíûìè (òàáë. 1), 
îñòàëüíûå äàâàëè ïðîðîñòêè, âåñüìà âàðèà-
áåëüíûå ïî òåìïàì ðîñòà è ôåíîòèïó. Ðàñ-
ïðåäåëåíèå ïðîðîñòêîâ ïî ñòàäèÿì ðîñòà õà-
ðàêòåðèçîâàëîñü áîëüøèì ðàçìàõîì â ñòîðîíó 

Îêîí÷àíèå òàáë. 3 

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Êîíòðîëü 0,017 êÄæ/ì2 1,7 êÄæ/ì2 4,1 êÄæ/ì2

áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç 
ÃÄÀ

ÃÄÀ

Ïðîðîñòîê äåôîðìèðîâàííûé, ñå-
ìÿäîëè ñ íåêðîòè÷åñêèìè ïÿòíàìè
Ïðîðîñòîê ñîñòîèò èç äâóõ ñåìÿ-
äîëåé 

ãèïîêîòèëü è êîðåíü îòñóòñòâóþò

âìåñòî ãèïîêîòèëÿ è êîðíÿ êàë-
ëóñíûé íàðîñò

Âñåãî ïðîðîñòêîâ ñ îòêëîíåíèÿìè 4,4
5/114

17,0
19/112

17,6
33/186

40,0
76/190

16,3
17/104

42,9
51/119

1,0
2/192

1,6
3/192

0,5
1/192 

17,2
33/192

0,5
1/188

30,3
57/188
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Âëèÿíèå ÃÄÀ íà ÷àñòîòó ôîðìèðîâàíèÿ ôåíîòèïîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè èç ñåìÿí 

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ 
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Äèêèé òèï Col
1

áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ

Îäíà ñåìÿäîëÿ S-îáðàçíàÿ
âòîðàÿ ñåìÿäîëÿ ýïèíàñòè÷íàÿ
ãèïîêîòèëü êîðîòêèé

Ñåìÿäîëè S-îáðàçíûå
óãîë ìåæäó ñåìÿäîëÿìè ìåíüøå 90°
îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðîâàíà 
âåðòèêàëüíî
ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâàíû 
âåðòèêàëüíî

Óãîë ìåæäó ñåìÿäîëÿìè ìåíüøå 90°
cåìÿäîëè ýïèíàñòè÷íûå 

Ñåìÿäîëè ïðèæàòû ê ãèïîêîòèëþ

Îäíà ñåìÿäîëÿ ýïèíàñòè÷íàÿ

Ñåìÿäîëè ýïèíàñòè÷íûå 
ýïèíàñòèÿ ðàçíîé ñòåïåíè âûðàæåííîñòè
îäíà ñåìÿäîëÿ æåëòàÿ

Ñåìÿäîëè ðàçíîé âåëè÷èíû 
ñåìÿäîëè äåôîðìèðîâàííûå

Îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà îðèåíòèðîâàíà 
âåðòèêàëüíî

Ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè îðèåíòèðîâàíû 
âåðòèêàëüíî

Îäíà ñåìÿäîëÿ ïåðåâåðíóòà àáàêñèàëüíîé 
ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ
ãèïîêîòèëü êîðîòêèé

Ñåìÿäîëè ïåðåâåðíóòû àáàêñèàëüíîé ïîâåðõ-
íîñòüþ ââåðõ

Îäíà ñåìÿäîëÿ æåëòàÿ

Ñåìÿäîëè æåëòûå

Îäíà ñåìÿäîëÿ íåðàçâèòàÿ

Ñåìÿäîëè íåðàçâèòûå
îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò íåðàçâèòûé
êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê

Îäíà ñåìÿäîëüíàÿ ïëàñòèíêà ñ äåôåêòîì êðàÿ
âòîðàÿ ñåìÿäîëÿ äåôîðìèðîâàííàÿ
âòîðàÿ ñåìÿäîëÿ íåðàçâèòàÿ
êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê

Ñåìÿäîëüíûå ïëàñòèíêè ñ äåôåêòîì êðàÿ
îäèí ïåðâè÷íûé ëèñò ñ äåôåêòîì êðàÿ
êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê

Ãèïîêîòèëü êîðîòêèé
Ãèãàíòñêèé ïðîðîñòîê

–
–
–

0,8 (1/120)
–
–

–

–
–

0,8 (1/120)

0,8 (1/120)

1,7 (2/120)
–
–

–
–

0,8 (1/120)

–

–

–

–

–

–

–

–
–
–

–
–
–
–

–
–
–

–
–

–
–
–

0,7 (1/143)
–

0,7 (1/143)

0,7 (1/143)

1,4 (2/143)
–

2,1 (3/143)

2,1 (3/143)

2,8 (4/143)
0,7 (1/143)

–

0,7 (1/143)
–

0,7 (2/143)

0,7 (1/143)

–

–

–

–

0,7 (1/143)

–

–
–
–

–
–
–
–

–
–
–

–
–

–
–
–

–
–
–

–

–
–

–

–

0,8 (1/120)
–
–

–
–

0,8 (1/120)

0,8 (1/120)

–

–

–

–

1,6 (2/120)

–

–
–
–

–
–
–
–

1,7 (2/120)
–
–

–
–

–
–
–

–
–
–

–

–
0,7 (1/147)

0,7 (1/147)

–

1,4 (2/147)
–
–

–
–

1,4 (2/147)

1,4 (2/147)

2,7 (4/147)

–

–

2,7 (4/147)

1,4 (2/147)

–

–
–

0,7 (1/147)

1,4 (2/147)
–
–

0,7 (1/147)

2,0 (3/147)
0,7 (1/147)

–

0,7 (1/147)
–
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Òàáëèöà 4
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé ó 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. thaliana, âûðàùåííûõ ïîñëå îáðàáîòêè ÃÄÀ

                                        Ïîïóëÿöèè 

2 3 4 5

áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ

–
–
–

0,9 (1/113)
–
–

–

0,9 (1/113)
–

–

–

0,9 (1/113)
–
–

–
–

–

0,9 (1/113)

–

–

–

–

–

–

0,9 (1/113)
–
–

1,8 (2/113)
–
–

0,9 (1/113)

1,8 (2/113)
–

0,9 (1/113)

–
0,9 (1/113)

–
–
–

0,8 (1/122)
–

0,8 (1/122)

–

0,8 (1/122)
–

–
–

–
–
–

–
–

–

1,6 (2/122)

–

–

–

–

–

–

–
–
–

2,5 (3/122)
0,8 (1/122)
2,5 (1/122)
0,8 (1/122)

4,1 (5/122)
–

1,6 (2/122)

–
1,6 (1/113)

–
–
–

–
–
–

–

0,8 (1/130)
–

0,8 (1/130)

1,5 (2/130)

1,5 (2/130)
–
–

–
–

–

–

–

–

–

–

–

–

–
–
–

0,8 (1/130)
–
–
–

–
–
–

–
–

–
–
–

–
–
–

–

–
0,8 (1/133)

1,5 (2/133)

1,5 (2/133)

0,8 (1/133)
0,8 (1/133)
0,8 (1/133)

0,8 (1/133)
0,8 (1/133)

0,8 (1/133)

–

–

–

0,8 (1/133)

1,5 (2/133)

0,8 (1/133)

1,5 (2/133)

–
–
–

0,8 (1/133)
–
–
–

–
–
–

–
0,8 (1/133)

0,8 (1/121)
–
–

0,8 (1/121)
–
–

–

–
–

–

–

0,8 (1/121)
–
–

–
–

0,8 (1/121)

–

0,8 (1/121)

–

–

–

–

–

–
–
–

0,8 (1/121)
–
–
–

0,8 (1/121)
–
–

–
–

–
0,7 (1/140)
0,7 (1/140)

0,7 (1/140)
0,7 (1/140)

–

–

–
–

–

1,4 (2/140)

1,4 (2/140)
–
–

0,7 (1/140)
–

1,4 (2/140)

–

–

0,7 (1/140)

–

–

–

0,7 (1/140)

–
–

1,4 (2/140)

1,4 (2/140)
–
–
–

0,7 (1/140)
–
–

0,7 (1/140)
–

–
–
–

–
–
–

–

–

–

–
–

0,9 (1/114)
–
–

–
–

2,6 (3/114)

–

–

–

–

–

–

–

–
–
–

0,9 (1/114)
–
–
–

0,9 (1/114)
–
–

–
0,9 (1/114)

–
–

0,7 (1/141)

0,7 (1/141)
–
–

0,7 (1/147)

–
–

0,7 (1/147)

1,4 (2/141)

1,4 (2/141)
–
–

–
–

2,8 (4/141)

0,7 (1/141)

–

–

–

–

–

0,7 (1/141)

–
0,7 (1/141)

–

1,4 (2/141)
–
–

0,7 (1/141)

0,7 (1/141)
–
–

0,7 (1/141)
1,4 (2/141)
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áîëåå íèçêèõ ñòàäèé (çàìåäëåíèå ðîñòà) ïî 
ñðàâíåíèþ ñ ýêîòèïîì Col (ðèñ. 4). Îñíîâíîé 
ïðè÷èíîé òàêîé ðàçíîêà÷åñòâåííîñòè ñåìÿí, 
ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿþòñÿ óñëîâèÿ ñðåäû â ïå-
ðèîä èõ ôîðìèðîâàíèÿ è ñîçðåâàíèÿ. Äîëÿ 
ïðîðîñòêîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíå-
íèÿìè íåíàìíîãî ïðåâûøàëà ïîêàçàòåëè â 
êîíòðîëå (òàáë. 4). Ïðè ýòîì íàáëþäàëèñü 
íàðóøåíèÿ, êîòîðûå îòñóòñòâîâàëè ó ýêîòèïà
Col â íîðìå, íî èíäóöèðîâàëèñü ÓÔ-Â: 
îðèåíòàöèÿ ñåìÿäîëüíûõ ïëàñòèíîê àáàê-
ñèàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ââåðõ, ñåìÿäîëè è 
ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ ñ ëîêàëüíûì íàðóøåíèåì 
ìàðãèíàëüíîé ìåðèñòåìû ïëàñòèíêè, íåðàç-
âèòûå ñåìÿäîëè è ïåðâè÷íûå ëèñòüÿ, êàðëè-
êîâûå è ãèãàíòñêèå ïðîðîñòêè (ðèñ. 2).

Â ðåçóëüòàòå ïðèìåíåíèÿ ÃÄÀ óñèëèâà-
ëàñü âàðèàáåëüíîñòü òåìïîâ ðîñòà ïðîðîñò-
êîâ è âîçðàñòàëà äîëÿ íåïðîðîñøèõ ñåìÿí 
(òàáë. 1, ðèñ. 4), êàê ýòî íàáëþäàëîñü ó ýêî-
òèïà Col ïîñëå îáëó÷åíèÿ ñåìÿí âûñîêîé 
äîçîé ÓÔ-Â. Ïðîöåíò èçìåíåííûõ ôåíîòè-
ïîâ â ðåçóëüòàòå îáðàáîòêè àíòèáèîòèêîì 
âîçðàñòàë â 2–3 ðàçà, ïðè ýòîì ÷àñòî ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ ñòàíîâèëèñü ìíî-
æåñòâåííûìè (òàáë. 4).

Ðåçóëüòàòû ýòîãî ýêñïåðèìåíòà â öåëîì 
ñõîæè ñ ðåçóëüòàòàìè ïðåäûäóùåãî. Áîëüøàÿ 
âàðèàáåëüíîñòü òåìïîâ ðîñòà ïðîðîñòêîâ è 
èõ ôåíîòèïîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïðîðîñòêàìè 
Col, áîëåå ñëîæíûé õàðàêòåð ìîðôîëîãè÷åñ-
êèõ îòêëîíåíèé, èíîãäà ïîÿâëåíèå çíà÷èòåëü-
íûõ íàðóøåíèé â ðàçâèòèè, íàëè÷èå íåæèçíå-
ñïîñîáíûõ ñåìÿí – âñå ýòî, ïî-âèäèìîìó, 
ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì îïðåäåëåííûõ êëåòî÷-

íûõ è ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Îáðàáîòêà 
ÃÄÀ ïðèâîäèëà ê áîëåå çíà÷èòåëüíîìó ïðî-
ÿâëåíèþ ïåðå÷èñëåííûõ òåíäåíöèé.

Îáñóæäåíèå ïîëó÷åííûõ äàííûõ. Áåëêè 
Hsp90 â áîëüøîì êîëè÷åñòâå ñîäåðæàòñÿ â 
çðåëûõ ñåìåíàõ è ÷àñòè÷íî ãèäðîëèçóþòñÿ â 
õîäå ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí è íà÷àëà ðîñòà ïðî-
ðîñòêà [18]. Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî îáðà-
áîòêà ÃÄÀ ñåìÿí ïåðåä ïðîðàñòàíèåì ïðè-
âîäèò ê ÷àñòè÷íîìó èíãèáèðîâàíèþ àêòèâ-
íîñòè Hsp90 è, ñëåäîâàòåëüíî, ê íàðóøåíèþ 
íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ åãî áåëêîâ-
«êëèåíòîâ» íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ðîñòà, ÷òî, 
î÷åâèäíî, ìîæåò ñêàçàòüñÿ íà äàëüíåéøåì 
ðàçâèòèè ïðîðîñòêà. Ïî íàøèì äàííûì, òà-
êîé ñïîñîá èñïîëüçîâàíèÿ èíãèáèòîðà îêà-
çàëñÿ íå ìåíåå ýôôåêòèâíûì, ÷åì åãî âíå-
ñåíèå â ñðåäó äëÿ âûðàùèâàíèÿ [5, 19]. 

Ïðîãðåññèâíîå óñèëåíèå âàðèàáåëüíîñòè 
òåìïîâ ðîñòà è ôåíîòèïîâ ïðîðîñòêîâ A. 
thaliana Col îäíîé ëàáîðàòîðíîé ëèíèè, ðàñ-
òóùèõ â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ, ïðè ïîâûøåíèè 
êîíöåíòðàöèé èíãèáèòîðà äî çíà÷åíèé, áëèç-
êèõ ê åãî Êä, ìîæåò áûòü ïîäòâåðæäåíèåì 
ó÷àñòèÿ Hsp90 â ïîääåðæàíèè íîðìàëüíîãî 
ðàçâèòèÿ («êàíàëèçàöèè» ðàçâèòèÿ) ïðè äåéñò-
âèè äåñòàáèëèçèðóþùèõ ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðî-
öåññîâ. Èñõîäÿ èç èçâåñòíûõ ôóíêöèé Hsp90, 
ýòî ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïóòåì ñòàáèëèçàöèè 
êîíôîðìàöèè è êîíòðîëÿ àêòèâíîñòè áåëêîâ-
«êëèåíòîâ», îñíîâíóþ ÷àñòü êîòîðûõ ñîñòàâ-
ëÿþò ìåòàñòàáèëüíûå áåëêè ðàçëè÷íûõ ïó-
òåé ïåðåäà÷è ñèãíàëà â êëåòêå [6, 7]. Èçìå-
íåíèÿ ôåíîòèïà A. thaliana âñëåäñòâèå íàðó-
øåíèÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ òàêèõ áåëêîâ, î÷å-

Ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ
â ðàçâèòèè ïðîðîñòêîâ

Äèêèé òèï Col
1

áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ

Êàðëèêîâûé ïðîðîñòîê

Äåôîðìèðîâàííûé ïðîðîñòîê 

Ïðîðîñòîê ñîñòîèò èç îäíîé ñåìÿäîëè

Âñåãî ïðîðîñòêîâ ñ îòêëîíåíèÿìè

–

–

–

5,0 (6/120)

–

–

–

14,6 (21/143)

0,8 (1/120)

–

–

6,7 (8/120)

1,4 (2/147)

–

–

19,7 (29/147)

Ïðèìå÷àíèå. Äîëÿ ôåíîòèïîâ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè óêàçàíà â ïðîöåíòàõ, â ñêîáêàõ – 
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âèäíî, äîëæíû áûòü ñõîæèìè ñ âíåøíèìè 
ïðîÿâëåíèÿìè ìóòàöèé â êîäèðóþùèõ èõ ãå-
íàõ. Ïî-âèäèìîìó, øèðîêèé ðÿä áåëêîâ-
«êëèåíòîâ» Hsp90 ìîæåò îïðåäåëÿòü øèðî-
êèé ñïåêòð ìîðôîëîãè÷åñêèõ îòêëîíåíèé, 
ïîëó÷àåìûõ â ðåçóëüòàòå èíãèáèðîâàíèÿ øà-
ïåðîíà.

Áîëåå âûñîêèé óðîâåíü ôåíîòèïè÷åñêîé 
âàðèàáåëüíîñòè ó ïðîðîñòêîâ, âûðàùåííûõ èç 
ñåìÿí ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé èëè ïîëó÷åííûõ 
â ðåçóëüòàòå îáëó÷åíèÿ ÓÔ-Â, â îïðåäåëåííîé 
ìåðå ìîæåò áûòü îáóñëîâëåí ãåíåòè÷åñêèì 
ïîëèìîðôèçìîì è îòðàæàòü àäàïòèâíûé ïî-
òåíöèàë ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Êðîìå òîãî, 
åñëè êëåòêè òàêèõ ñåìÿí ñîäåðæàò ïîâûøåí-
íûé óðîâåíü áåëêîâ ñ íàðóøåííîé ñòðóêòó-
ðîé, òî ÷àñòü øàïåðîíîâ Hsp90 ìîãóò ïåðå-
êëþ÷àòüñÿ íà èõ ñâÿçûâàíèå, ðåôîëäèíã èëè 
äåãðàäàöèþ [20], îñëàáëÿÿ êîíòðîëü áåëêîâ-
«êëèåíòîâ» è òåì ñàìûì òîæå äåñòàáèëèçèðóÿ 
ðàçâèòèå. 

Áîëåå ïîëíîå âûÿâëåíèå ãåòåðîãåííîñòè 
ïðîðîñòêîâ ïðè îáðàáîòêå èíãèáèòîðîì òà-
êîãî ñåìåííîãî ìàòåðèàëà ïîäòâåðæäàåò ïðåä-
ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî øàïåðîíû Hsp90 ìîãóò 
êîíòðîëèðîâàòü ïðîÿâëåíèå ÷àñòè ãåíåòè÷å-
ñêèõ è áåëêîâûõ íàðóøåíèé, èíäóöèðîâàííûõ 
íåáëàãîïðèÿòíûìè ôàêòîðàìè ñðåäû, ïóòåì 
ïîääåðæàíèÿ áåëêîâ-«êëèåíòîâ» ñ èçìåíåí-
íîé ñòðóêòóðîé â ôóíêöèîíàëüíîé êîíôîð-
ìàöèè [4, 5]. 

Êðîìå òîãî, êàê â ñëó÷àå ãåíåòè÷åñêè îäíî-
ðîäíîãî, òàê è ïîëèìîðôíîãî ìàòåðèàëà íåëü-
çÿ ïîëíîñòüþ îòâåðãàòü âîçìîæíîñòü ïðî-
ÿâëåíèÿ ñïîíòàííûõ ìóòàöèé â ãåíàõ, ÷üè 

áåëêîâûå ïðîäóêòû çàâèñÿò îò ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ øàïåðîíà, õîòÿ âîçíèêíîâåíèå òàêèõ 
ìóòàöèé ÿâëÿåòñÿ ñîáûòèåì âåñüìà ðåäêèì. 

Êàê óæå îòìå÷àëîñü, óâåëè÷åíèå ÷èñëà èç-
ìåíåííûõ ôåíîòèïîâ â ðåçóëüòàòå îáðàáîòêè 
èíãèáèòîðîì â âàðèàíòå ñ ìàêñèìàëüíîé äî-
çîé ÓÔ-Â áûëî ìåíåå çíà÷èòåëüíûì ïî 
ñðàâíåíèþ ñ ìåíüøèìè äîçàìè óëüòðàôèî-
ëåòà. Ïðè÷èíîé ýòîãî ìîæåò áûòü îòáîð íà 
ýòàïå ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí (çà ñ÷åò ñíèæåíèÿ 
âñõîæåñòè), à òàêæå äîçîçàâèñèìàÿ àêòèâà-
öèÿ ðàäèîàäàïòèâíûõ ìåõàíèçìîâ, â òîì ÷èñ-
ëå ñèñòåì ðåïàðàöèè ÄÍÊ [13, 16, 17].

Ñëåäóåò îòìåòèòü òàêæå è òîò ôàêò, ÷òî îá-
ðàáîòêà èíãèáèòîðîì ñåìÿí, îáëó÷åííûõ âû-
ñîêîé äîçîé ÓÔ-Â, è ñåìÿí ïðèðîäíûõ ïî-
ïóëÿöèé ïðèâîäèëà ê ñóùåñòâåííîìó óâåëè-
÷åíèþ êàê ïðîöåíòà íåïðîðîñøèõ ñåìÿí, òàê 
è äîëè ïðîðîñòêîâ íà íèçêèõ ñòàäèÿõ ðîñ-
òà, ÷åãî íå íàáëþäàëîñü â êîíòðîëå. Ýòî ìî-
æåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î íåîáõîäèìîñòè øà-
ïåðîíîâ Hsp90 äëÿ ïîääåðæàíèÿ æèçíåñïî-
ñîáíîñòè êëåòîê â ñëó÷àå ñåðüåçíûõ ïîâðåæ-
äåíèé ïóòåì ñîêðûòèÿ ÷àñòè ãåíåòè÷åñêèõ 
èçìåíåíèé è êîíòðîëÿ êà÷åñòâà êëåòî÷íûõ 
áåëêîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå ñâè-
äåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî îò ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ Hsp90 çàâèñèò íîðìàëüíîå ðàçâèòèå è 
ôîðìèðîâàíèå ñòàáèëüíîãî ôåíîòèïà êàê ïðè 
äåéñòâèè ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, òàê è â 
ñëó÷àå ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Ïîñêîëüêó 
â ïðîöåññå ìèêðîýâîëþöèè îòáîð èäåò ïî 
ôåíîòèïó îñîáåé, òàêàÿ ðîëü Hsp90 ìîæåò 
áûòü âåñüìà çíà÷èìîé äëÿ ýâîëþöèè âèäà.

Îêîí÷àíèå òàáë. 4

                    Ïîïóëÿöèè

2 3 4 5

áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ
áåç
ÃÄÀ

ÃÄÀ

0,9 (1/113)

–

0,9 (1/113)

12,4 (14/113)

2,5 (3/122)

–

–

20,5 (25/122)

1,5 (2/130)

0,8 (1/130)

–

7,7 (10/130)

3,8 (5/133)

–

–

18,0 (24/133)

1,7 (2/121)

–

–

7,4 (9/121)

6,4 (9/140)

–

–

20,0 (28/140)

1,8 (2/114)

–

–

7,9 (9/114)

5,0 (7/141)

–

–

20,6 (29/141)

êîëè÷åñòâî ïðîðîñòêîâ ñ îòêëîíåíèÿìè/îáùåå êîëè÷åñòâî ïðîðîñòêîâ.
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PHENOTYPIC VARIABILITY 
OF ARABIDOPSIS THALIANA SEEDLINGS 

AS A RESULT OF INHIBITION 
OF Hsp90 CHAPERONES

The influence of geldanamycin (GDA) – an in-
hibitor of Hsp90 chaperones – on growth and mor-
phogenesis of Arabidopsis thaliana seedlings was stud-
ied. It was shown that treatment of seeds Col with 
the inhibitor resulted in a dose-dependent increase 
in variability of seedling’s rates of growth and pheno-
types. GDA treatment of genetic polymorphic seeds 
of natural A. thaliana populations and UV-B irradi-
ated seeds Col resulted in a significant rise in the 
amount of seedlings with morphological alterations 
and the amount of non-germinated seeds. The ob-
tained data testify that Hsp90 may restrict stochastic 
processes, thereby participating in the plant devel-
opment canalization, conceal genetic variations and 
maintain cell vitality.

Ë.ª. Êîçåêî

ÔÅÍÎÒÈÏ²×ÍÀ ÂÀÐ²ÀÁÅËÜÍ²ÑÒÜ 
ÏÐÎÐÎÑÒÊ²Â ARABIDOPSIS THALIANA 

ßÊ ÐÅÇÓËÜÒÀÒ ²ÍÃ²ÁÓÂÀÍÍß 
ØÀÏÅÐÎÍ²Â Hsp90

Äîñë³äæåíî âïëèâ ³íã³á³òîðà øàïåðîí³â Hsp90 
ãåëäàíàì³öèíó (ÃÄÀ) íà ð³ñò ³ ìîðôîãåíåç ïðîðîñòê³â 
Arabidopsis thaliana. Ïîêàçàíî äîçîçàëåæíå çá³ëüøåííÿ 
âàð³àáåëüíîñò³ òåìï³â ðîñòó ³ ôåíîòèï³â ïðîðîñòê³â ó 
ðåçóëüòàò³ îáðîáêè ³íã³á³òîðîì íàñ³ííÿ åêîòèïó Col. 
Îáðîáêà ÃÄÀ ãåíåòè÷íî ïîë³ìîðôíîãî íàñ³ííÿ ïðè-
ðîäíèõ ïîïóëÿö³é A. thaliana òà íàñ³ííÿ Col, îïðîì³-
íåíîãî ÓÔ-Â, ïðèçâîäèëà äî çíà÷íîãî ï³äâèùåííÿ 
â³äñîòêà ïðîðîñòê³â ç ìîðôîëîã³÷íèìè â³äõèëåííÿ-
ìè òà â³äñîòêà íåæèòòºçäàòíîãî íàñ³ííÿ. Îòðèìàí³ 
äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî ó÷àñòü Hsp90 ó «êàíàë³çàö³¿» ðîç-
âèòêó ðîñëèííîãî îðãàí³çìó çà ä³¿ ñòîõàñòè÷íèõ ïðî-
öåñ³â, çàïîá³ãàíí³ ïðîÿâó ãåíåòè÷íèõ çì³í òà ï³ä-
òðèìö³ æèòòºçäàòíîñò³ êë³òèí.
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