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Èçó÷àëè âçàèìîñâÿçü ìåæäó êëåòî÷íûì äåëåíèåì è ìîäóëÿöèåé èíîçèòîëüíîãî öèêëà â êîðíÿõ ãî-
ðîõà Pisum sativum ïðè äåéñòâèè ðàçëè÷íûõ ýôôåêòîðîâ. Ñòèìóëÿöèÿ àêòèâíîñòè èíîçèòîëüíîãî öèêëà
ïðè îáðàáîòêå êîðíåé ìèîèíîçèòîëîì ïðèâîäèëà ê ïîâûøåíèþ ìèòîòè÷åñêîãî èíäåêñà ìåðèñòåìàòè÷å-
ñêèõ êëåòîê è óâåëè÷åíèþ äëèíû êîðíåé. Áëîêèðîâàíèå èíîçèòîëüíîãî öèêëà ñ ïîìîùüþ Li+, à òàêæå
äåéñòâèå òÿæåëîãî ìåòàëëà Gd3+ çíà÷èòåëüíî ïîäàâëÿëè ñêîðîñòü ìèòîçà ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê è
ðîñò êîðíåé. Âîçäåéñòâèå 10 ìÌ CaCl2 è 15 ìÌ ìèîèíîçèòîëà ïðèâîäèëî ê íàêîïëåíèþ õðîìîñîìíûõ
àáåððàöèé. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî èçìåíåíèÿ â àêòèâíîñòè èíîçèòîëüíîãî öèêëà âîâëå÷åíû â ðåãóëÿöèþ
ðîñòà êîðíåé ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, èíîçèòîëüíûé öèêë, êîðíè ãîðîõà, ìèòîòè÷åñêèé
èíäåêñ, ðîñò.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÔÊ — àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, DAG — äèàöèëãëèöåðèí, IP3 —
èíîçèòîë-1,4,5-òðèñôîñôàò, ÌÈ — ìèòîòè÷åñêèé èíäåêñ, O2

• – — ñóïåðîêñèäíûé àíèîí-ðàäèêàë.

Ïîíèìàíèå îñîáåííîñòåé ïðîëèôåðàöèè êëåòîê ðàñ-
òåíèé, â ÷àñòíîñòè êëåòîê êîðíÿ, òåñíî ñâÿçàíî ñ èçó÷å-
íèåì ðåàêöèé ðàñòóùèõ ðàñòåíèé íà ðàçëè÷íûå âîçäåé-
ñòâèÿ: îáëó÷åíèå, ìóòàãåíû, ñïåöèôè÷åñêèå èíãèáèòî-
ðû, ëåêàðñòâåííûå ïðåïàðàòû, ïåñòèöèäû, ñîëè òÿæåëûõ
ìåòàëëîâ è äð. (Èâàíîâ, 1987).

Íà÷àëî äåëåíèÿ êëåòîê è åãî òåìï îáóñëîâëåíû â
÷èñëå äðóãèõ ôàêòîðîâ ïðîöåññàìè, ïðîèñõîäÿùèìè íà
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå, ïðèíèìàþùåé âíåøíèå ñèã-
íàëû. Èíòåðåñíî, ÷òî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ äëÿ íà÷àëà ïðî-
ëèôåðàöèè äîñòàòî÷íî èçìåíèòü èîííóþ ïðîíèöàåìîñòü
íàðóæíîé ìåìáðàíû èëè ñïðîâîöèðîâàòü â íåé îáðàçî-
âàíèå ñïåöèàëüíîãî ìåññåíäæåðà â ðåçóëüòàòå àêòèâàöèè
ôåðìåíòàòèâíûõ ñèñòåì (Êîíåâ, 1987).

Ïîëàãàþò, ÷òî ðåàëèçàöèÿ èíôîðìàöèè äëÿ íà÷àëà
ïðîëèôåðàöèè îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ
ñèãíàëüíûõ ñèñòåì. Èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î âêëàäå â ïðî-
öåññ ïðîëèôåðàöèè êëåòîê æèâîòíûõ Ca2+-çàâèñèìîé
èíîçèòîëüíîé ñèñòåìû (Åïèôàíîâà è äð., 1988). Àêòèâà-
öèÿ ýòîé ñèñòåìû íàáëþäàåòñÿ â ïåðèîä ïîäãîòîâêè êëå-
òîê ê äåëåíèþ è ñâÿçàíà ñ ôîñôîëèïàçîé C (Sherer,
1996). Îñíîâíûå èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðî-
âåäåíû íà æèâîòíûõ îáúåêòàõ. Ñâåäåíèÿ î çàâèñèìîñòè
äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê îò àêòèâíîñòè èíîçèòîëü-
íîãî öèêëà âåñüìà îãðàíè÷åííû (Einpahr, Thomson, 1990;
Potters et al., 2000).

Öåëüþ íàøèõ èññëåäîâàíèé áûëî âûÿâëåíèå ðîëè
èíîçèòîëüíîé ñèãíàëüíîé ñèñòåìû â èçìåíåíèÿõ ìèòî-
òè÷åñêîãî èíäåêñà (ÌÈ) è ðîñòîâîé àêòèâíîñòè êëåòîê
êîðíåé ãîðîõà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè êîðíè ïðîðîñòêîâ
ãîðîõà Pisum sativum ñîðòà Òàí. Ñåìåíà âûðàùèâàëè ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â ñîîòâåòñòâóþùèõ ðàñòâîðàõ
â òå÷åíèå 3 ñóò. Êîðíè ïðîðîñòêîâ, âûðàùåííûõ íà äèñ-
òèëëèðîâàííîé âîäå, ñëóæèëè êîíòðîëåì. Â ýêñïåðèìåí-
òàõ èñïîëüçîâàëè êîðíè äëèíîé 10—15 ìì. Îò êîí÷èêà
êîðíÿ îòñåêàëè îòðåçîê äëèíîé 1.5—2.0 ìì è îêðàøèâà-
ëè 2%-íûì ðàñòâîðîì àöåòîîðñåèíà. Ïðèãîòîâëåííûå
äàâëåíûå ïðåïàðàòû àíàëèçèðîâàëè â ñâåòîâîì ìèêðî-
ñêîïå (Carl Zeiss, Jena, Ãåðìàíèÿ) ñ óâåëè÷åíèåì 600�.
ÌÈ è êîëè÷åñòâî àáåððàíòíûõ àíàôàç ðàññ÷èòûâàëè ïî
ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå (Ïóõàëüñêèé è äð., 2004). Äëÿ
êàæäîãî âàðèàíòà îïûòà áûëî ïðîàíàëèçèðîâàíî íå ìå-
íåå 5000 êëåòîê.

Êîëè÷åñòâî ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà (O
2

•–
) îïðå-

äåëÿëè ñïåêòðîôîòîìåòðè÷åñêè (ë = 480 íì, ñïåêòðîôîòî-
ìåòð Carl Zeiss, Jena, Ãåðìàíèÿ) ïî îáðàçîâàíèþ öâåòíîãî
ïðîäóêòà àäðåíîõðîìà ïðè îêèñëåíèè 1 ìÌ ýïèíåôðèíà
(pH 6.8, âðåìÿ âîçäåéñòâèÿ 15 ìèí) (Minibayeva et al., 1998).

Âñå ýêñïåðèìåíòû áûëè ïðîâåäåíû â 3 áèîëîãè÷å-
ñêèõ è 10—12 àíàëèòè÷åñêèõ ïîâòîðíîñòÿõ. Ñòàòèñòè÷å-
ñêóþ îáðàáîòêó ðåçóëüòàòîâ îñóùåñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ
ñòàíäàðòíûõ ïðèåìîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì t-êðèòåðèÿ Ñòüþ-
äåíòà è äîâåðèòåëüíûõ èíòåðâàëîâ ïî Ôèøåðó (Ëàêèí,
1980).

Èñïîëüçîâàëè ñëåäóþùèå ðåàêòèâû: LiCl è CaCl2

(Fluka, Øâåéöàðèÿ); ýïèíåôðèí (ICN, ÑØÀ); ìèîèíîçèòîë
(Serva, Ãåðìàíèÿ); Gd(NO3)3 êâàëèôèêàöèè «õ. ÷.» (Ðîññèÿ).
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Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ìåðèñòåìàòè÷åñêèå òêàíè ðàñòåíèé ÿâëÿþòñÿ íàèáî-
ëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè è àêòèâíî ðåàãèðóþùèìè íà âíåø-
íèå âîçäåéñòâèÿ è ïîñòîÿííî îáðàçóþùèìè íîâûå êëåò-
êè. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ìèòîòè÷åñêèõ öèêëîâ ðàñòåíèé
çàâèñèò îò âèäîâûõ îñîáåííîñòåé ðàñòåíèÿ, åãî âîçðàñòà,
ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû (òåìïåðàòóðû, àýðà-
öèè, óâëàæíåííîñòè, îñâåùåíèÿ è ò. ä.), à òàêæå ìîæåò
ðàçëè÷àòüñÿ ó ðàñòåíèé îäíîãî âèäà, íàïðèìåð ó ðàçëè÷-
íûõ ñîðòîâ ãîðîõà (Ãðèô è äð., 2002). Öåëåíàïðàâëåííî
ïðèìåíÿÿ ðàçëè÷íûå âîçäåéñòâèÿ íà êëåòêè è àíàëèçè-
ðóÿ ïðè ýòîì ðîñòîâûå ïðîöåññû, ìîæíî ïîëó÷èòü ñâåäå-
íèÿ î ïðè÷èíàõ óñèëåíèÿ è òîðìîæåíèÿ ðîñòà.

Îäíèìè èç êëþ÷åâûõ ñîåäèíåíèé, ó÷àñòâóþùèõ â
ðåãóëÿöèè äåëåíèÿ êëåòîê, ÿâëÿþòñÿ ìåìáðàííûå ôîñ-
ôîëèïèäû, â ÷àñòíîñòè ôîñôàòèäèëèíîçèòîë (Êðàñèëü-
íèêîâ, 2000). Âûõîäó êëåòîê èç ñîñòîÿíèÿ ïîêîÿ ïðåäøå-
ñòâóåò àêòèâàöèÿ èíîçèòîëüíîãî öèêëà (Åïèôàíîâà è äð.,
1988). Åñëè ïðîäóêòû èíîçèòîëüíîãî öèêëà ó÷àñòâóþò â
çàïóñêå ïðîëèôåðàöèè, òî ìîæíî îæèäàòü, ÷òî èíãèáè-
ðîâàíèå ýòîãî öèêëà çàìåäëèò äåëåíèå êëåòîê. Èçâåñòíî,
÷òî îäíèì èç áëîêàòîðîâ èíîçèòîëüíîãî öèêëà ÿâëÿþòñÿ
èîíû ëèòèÿ (Èâàøêèí è äð., 1987; Madore, 1987). Áëîêè-
ðîâàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ íà óðîâíå ôåðìåíòà èíîçè-
òîë-1-ìîíîôîñôàòàçû, âñëåäñòâèå ÷åãî ïðîèñõîäèò ñíè-
æåíèå îáðàçîâàíèÿ èíîçèòîëà.

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ âûðàùèâàíèå êîðíåé â ïðè-
ñóòñòâèè Li+ (10 ìÌ LiCl) âûçûâàëî ñíèæåíèå ÌÈ ìåðè-
ñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê (òàáë. 1) è çíà÷èòåëüíîå ïîäàâëå-
íèå ðîñòà êîðíåé ãîðîõà (òàáë. 2). Âëèÿíèå Li+ íà ôèçèî-
ëîãè÷åñêèå ïðîöåññû â æèâîòíûõ è ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ
ìíîãîîáðàçíî, ïîñêîëüêó ëèòèé ÿâëÿåòñÿ ìåòàáîëè÷åñêè
àêòèâíûì ýëåìåíòîì. ×òîáû ïîíÿòü, îáóñëîâëåí ëè èí-
ãèáèðóþùèé ýôôåêò ëèòèÿ íà äåëåíèå êëåòîê ïðåèìóùå-
ñòâåííî îãðàíè÷åíèåì ðàáîòû èíîçèòîëüíîãî öèêëà, ìû
ïðîâåëè ýêñïåðèìåíòû ñ âûðàùèâàíèåì êîðíåé ãîðîõà â
ïðèñóòñòâèè èîíîâ Li è ìèîèíîçèòîëà. Ìèîèíîçèòîë
ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàë ÌÈ êëåòîê, íà-
ðóøåííûé èîíàìè ëèòèÿ (òàáë. 1). Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî,
÷òî èîíû ëèòèÿ èíãèáèðîâàëè ïðîëèôåðàöèþ êëåòîê ó
Brassica oleracea è ÷òî ýòî èíãèáèðîâàíèå ÷àñòè÷íî
ïðåäîòâðàùàëîñü ìèîèíîçèòîëîì (Bagga et al., 1987).
Ìèîèíîçèòîë ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñíèìàë èíãèáèðîâàíèå

ðîñòà êîðíåé 2-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, âûçâàí-
íîå ëèòèåì, è íå ïðåäîòâðàùàë èíãèáèðîâàíèå ðîñòà
ðàñòÿæåíèåì (Íèêîëàåâ è äð., 2001).

Ïðè èçáûòêå èíîçèòîëà âîçíèêàåò âåðîÿòíîñòü «ñó-
ïåðàêòèâàöèè» ðàáîòû èíîçèòîëüíîãî öèêëà — ñèãíàëü-
íîé ñèñòåìû, îïðåäåëÿþùåé ïðîöåññ ïðîëèôåðàöèè.
Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ âîçäåéñòâèå íà êîðíè 15 ìÌ
ìèîèíîçèòîëà ïðèâîäèëî íå òîëüêî ê óâåëè÷åíèþ ÌÈ,
íî åùå è ê âîçíèêíîâåíèþ õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé, â
÷àñòíîñòè íàêîïëåíèþ àíîìàëüíûõ àíàôàç (òàáë. 1). Ìû
ïîëàãàåì, ÷òî îäíîé èç ïðè÷èí íàêîïëåíèÿ àíîìàëüíûõ
àíàôàç ïðè äåéñòâèè ìèîèíîçèòîëà ìîæåò áûòü èçáûòîê
öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî Ca2+. Ïîêàçàíî, ÷òî óâåëè÷åíèå â
ñðåäå êîíöåíòðàöèè ñîëåé Ca2+ ïî ñðàâíåíèþ ñ ôèçèîëî-
ãè÷åñêèìè êîíöåíòðàöèÿìè ñóùåñòâåííî ïîâûøàåò âû-
õîä ãåííûõ ìóòàöèé è õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé (Scott et
al., 1991). Ðÿä èññëåäîâàòåëåé ñâÿçûâàþò çàâèñèìîñòü
÷àñòîòû õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé è âûæèâàåìîñòü êëå-
òîê ïðè èçìåíåíèè èîííîé ñèëû ñðåäû ñ èçìåíåíèÿìè
îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ (Utsumi, Elkind, 1989). Ñ÷èòàåò-
ñÿ òàêæå, ÷òî èçìåíåíèå êîíöåíòðàöèè ñîëåé â ñðåäå
ïðèâîäèò ê íàáëþäàåìûì ýôôåêòàì âñëåäñòâèå óìåíü-
øåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî ñîäåðæàíèÿ Mg2+, èçìåíåíèÿ
öåëîñòíîñòè ñòðóêòóðû õðîìàòèíà (Brusick, 1986), íàðó-
øåíèÿ âåðåòåíà (Galloway et al., 1987), ïîâðåæäåíèÿ ëè-
çîñîì è âûõîäà èç íèõ ÄÍÊàç (Kalweit et al., 1990) è íå-
êîòîðûõ äðóãèõ ïðè÷èí. Îäíàêî ìåõàíèçìû ïðîöåññîâ,
ïðèâîäÿùèõ ê îáðàçîâàíèþ õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé
ïðè èçìåíåíèè èîííîé ñèëû ñðåäû, äî ñèõ ïîð îêîí÷à-
òåëüíî íå âûÿñíåíû.

Êàê èçâåñòíî, ôóíêöèîíèðîâàíèå èíîçèòîëüíîãî
öèêëà ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì êîíöåíòðàöèè èîíîâ
Ca â öèòîçîëå çà ñ÷åò èõ âûõîäà èç âíóòðèêëåòî÷íîãî
äåïî (âàêóîëè, ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ìèòî-
õîíäðèé) (Blume et al., 2000). Ïîñêîëüêó Ca2+ ÿâëÿåòñÿ
óíèâåðñàëüíîé ñèãíàëüíîé ìîëåêóëîé, â öèòîçîëå ïîä-
äåðæèâàåòñÿ íèçêàÿ êîíöåíòðàöèÿ Ca2+ çà ñ÷åò ðàáîòû
ìåõàíèçìîâ, ýôôåêòèâíî óäàëÿþùèõ åãî â äåïî (Giroy et
al., 1993; Scheel, 1998). Èñêóññòâåííàÿ «ñóïåðàêòèâàöèÿ»
èíîçèòîëüíîãî öèêëà, â ÷àñòíîñòè, ìèîèíîçèòîëîì, âå-
ðîÿòíî, ñïîñîáñòâóåò íàêîïëåíèþ Ca2+ â öèòîçîëå. Íåêî-
òîðûå àâòîðû ðàññìàòðèâàþò ïîâûøåíèå öèòîçîëüíîé
êîíöåíòðàöèè Ca2+ êàê îäíó èç îñíîâíûõ ïðè÷èí êëåòî÷-
íîé ñìåðòè ïðè äåéñòâèè òîêñè÷åñêèõ âåùåñòâ. Ýòî âå-
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Ò à á ë è ö à 1

Âëèÿíèå LiCl, CaCl2 è ìèîèíîçèòîëà íà ìèòîòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü è ÷àñòîòó âîçíèêíîâåíèÿ
õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé â êëåòêàõ êîðíåâîé ìåðèñòåìû ãîðîõà Pisum sativum

Âàðèàíò îïûòà ÌÈ, % t-êðèòåðèé A, %
Äîâåðèòåëüíûå

èíòåðâàëû äëÿ A ïî
Ôèøåðó

Êîíòðîëü 5.42 � 0.32 1.44 0.30—7.83

LiCl, 10 ìÌ 1.49 � 0.17 10.88* 0 0

Ìèîèíîçèòîë, 15 ìÌ 7.63 � 0.38 4.96* 18.57 10.30—29.21

LiCl + ìèîèíîçèòîë 4.63 � 0.30 1.80 5.90 1.62—16.60

Êîíòðîëü 4.87 � 0.47 3.50 0.72—9.90

CaCl2, 10 ìÌ 4.64 � 0.48 0.33 23.60 15.28—37.02

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïðîðîñòêè âûðàùèâàëè â òå÷åíèå 3 ñóò; A — ÷àñòîòà õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé; çâåçäî÷êîé
îòìå÷åíû ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó çíà÷åíèÿìè â îïûòå è êîíòðîëå.



äåò ê àêòèâàöèè ôåðìåíòîâ êàòàáîëèçìà (ôîñôîëèïàç,
ýíäîíóêëåàç, ïðîòåàç), óñèëåíèþ ñâîáîäíîðàäèêàëüíûõ
ïðîöåññîâ è âîçíèêíîâåíèþ õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé
(Nicotera et al., 1992).

Êîñâåííûì ïîäòâåðæäåíèåì äàííîãî ïðåäïîëîæå-
íèÿ ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòû íàøèõ ýêñïåðèìåíòîâ ïî èçó-
÷åíèþ âîçäåéñòâèÿ íà êîðíè CaCl2 â êîíöåíòðàöèè
10 ìÌ. Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî âûðàùèâàíèå
ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû â ðàñòâîðå 10 ìÌ CaCl2 ïðèâîäèò ê
ïîâûøåíèþ îáùåãî ñîäåðæàíèÿ Ca2+ â êîðíÿõ, çíà÷è-
òåëüíî èíãèáèðóåò ðîñò êîðíåé ïøåíèöû, ïîäàâëÿåò
ïðîíèöàåìîñòü ïëàçìàëåììû äëÿ K+ (Minibayeva, Gor-
don, 1998) è óâåëè÷èâàåò ãåíåðàöèþ àêòèâíûõ ôîðì êèñ-
ëîðîäà (ÀÔÊ) (Ìèíèáàåâà è äð., 1997). Íåîáõîäèìî îò-
ìåòèòü, ÷òî Ca2+ è ÀÔÊ ÿâëÿþòñÿ âçàèìîçàâèñèìûìè
ñèãíàëüíûìè êîìïîíåíòàìè êëåòêè. Âûðàùèâàíèå ïðî-
ðîñòêîâ ãîðîõà â 10 ìÌ CaCl2 íå îêàçûâàëî ñóùåñòâåí-
íîãî âëèÿíèÿ íà ÌÈ ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê êîðíåé
(òàáë. 1), ïðîäóêöèþ O

2

•–
(òàáë. 3) è ðîñò êîðíåé ãîðîõà

(òàáë. 2), îäíàêî ñïîñîáñòâîâàëî çíà÷èòåëüíîìó óâåëè÷å-
íèþ êîëè÷åñòâà õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé (òàáë. 1). Ìå-
òàáîëèçì áîáîâûõ, â ÷àñòíîñòè ãîðîõà, ñóùåñòâåííî îò-
ëè÷àåòñÿ îò ìåòàáîëèçìà çëàêîâûõ êóëüòóð ïî ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè ê êàëüöèþ, ÷åì, âåðîÿòíî, è îáúÿñíÿþòñÿ
ðàçëè÷èÿ â ðåàêöèÿõ êëåòîê êîðíåé ïøåíèöû è ãîðîõà íà
îáðàáîòêó 10 ìÌ CaCl2. Êðîìå òîãî, ñóùåñòâóþò ñâåäå-
íèÿ î òîì, ÷òî ýêçîãåííàÿ îáðàáîòêà ðàñòèòåëüíûõ êëå-
òîê ñîëÿìè êàëüöèÿ ìîæåò ïðèâîäèòü ê óñèëåíèþ àíòè-
îêñèäàíòíîé àêòèâíîñòè è óìåíüøåíèþ îêèñëåíèÿ ìåì-
áðàííûõ ëèïèäîâ (Jiang, Huang, 2001).

Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî Ca2+ ÿâëÿåòñÿ íå-
îáõîäèìûì ýëåìåíòîì äëÿ ïðîõîæäåíèÿ ìèòîòè÷åñêîãî
öèêëà (Whitaker, 1997), èçáûòî÷íàÿ àêêóìóëÿöèÿ Ca2+,
âîçíèêàþùàÿ ëèáî â ðåçóëüòàòå âûõîäà åãî èç âíóòðè-
êëåòî÷íûõ äåïî ïðè àêòèâàöèè èíîçèòîëüíîãî öèêëà,
ëèáî â ðåçóëüòàòå åãî óâåëè÷åííîãî ïîñòóïëåíèÿ èç
âíåøíåé ñðåäû ïî Ca2+-êàíàëàì, ìîæåò ïðèâîäèòü ê ñáî-
ÿì â ïðîõîæäåíèè ìèòîòè÷åñêîãî öèêëà è âîçíèêíîâå-
íèþ õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé.

Äðóãèì ïîäõîäîì â èçó÷åíèè çàâèñèìîñòè ðîñòîâîé
àêòèâíîñòè êëåòîê êîðíÿ îò ôóíêöèîíèðîâàíèÿ èíîçè-
òîëüíîé ñèãíàëüíîé ñèñòåìû ÿâèëîñü ïðèìåíåíèå ñîåäè-
íåíèé, ïîäàâëÿþùèõ ïåðåäà÷ó èíôîðìàöèîííîãî ñèãíà-
ëà áëîêèðîâàíèåì èîííîé ïðîíèöàåìîñòè ïëàçìàëåììû.
Ñ ýòîé öåëüþ íàìè áûëè ïðîâåäåíû ýêñïåðèìåíòû ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ãàäîëèíèÿ (Gd3+) — òÿæåëîãî ìåòàëëà èç
ñåìåéñòâà ëàíòàíîèäîâ. Èçâåñòíî, ÷òî ëàíòàíîèäû íå
ïðîíèêàþò â êëåòêè è ðåçêî óâåëè÷èâàþò ñîïðîòèâëåíèå
êàê ëèïèäíûõ, òàê è èñêóññòâåííûõ ìåìáðàí (Õîäîðîâ,
1975; Íèêîëàåâ è äð., 1989). Èîíû Gd â íàøèõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ îêàçûâàëè èíãèáèðóþùåå âëèÿíèå íà ðîñò êîð-
íåé â òå÷åíèå 3 ñóò (òàáë. 2), à òàêæå íà ÌÈ ïðè âûðàùè-
âàíèè ïðîðîñòêîâ ãîðîõà è ïðè 2-÷àñîâîé èíêóáàöèè
êîðíåé â ðàñòâîðàõ Gd(NO3)3 (0.1 è 1.0 ìÌ) (òàáë. 4).
Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî èíãèáèðîâàíèå ðîñòà ïîä âëèÿíèåì
èîíîâ Gd ñâÿçàíî ñêîðåå ñ òîðìîæåíèåì ïðîöåññîâ äåëå-
íèÿ, à íå ðàñòÿæåíèÿ êëåòîê. Åñëè â íà÷àëüíûé ïåðèîä
(1 ñóò) ðîñò êîðíåé åùå íàáëþäàëñÿ, òî â ïîñëåäóþùèå
2 ñóò, â ïåðèîä íàèáîëåå èíòåíñèâíîãî äåëåíèÿ êëåòîê
êîðíåé, ïðîèñõîäèëî çíà÷èòåëüíîå ïîäàâëåíèå ðîñòîâîé
ôóíêöèè, èçìåíåíèå ôîðìû êîðíÿ è ïîÿâëåíèå ìåõàíè-
÷åñêîãî ïîâðåæäåíèÿ íà ïîâåðõíîñòè êîðíåé â âèäå íå-
áîëüøèõ òðåùèí (äàííûå íå ïðåäñòàâëåíû). Èîíû Gd,
êàê ìû ïîëàãàåì, ìîãóò îêàçûâàòü îïîñðåäîâàííîå âëèÿ-
íèå íà êàëüöèåâûå ñèãíàëû ê äåëåíèþ êëåòîê. Ïîâûøå-

íèå êîíöåíòðàöèè Ca2+ â öèòîçîëå èñïîëüçóåòñÿ êëåòêîé
äëÿ ïåðåäà÷è ýëèñèòîðèíäóöèðîâàííîãî ñèãíàëà ê ïî-
ñëåäóþùèì çâåíüÿì ñèãíàëüíîé öåïè, â òîì ÷èñëå äëÿ
àêòèâàöèè ìèòîãåíàêòèâèðóåìîãî ïðîòåèíêèíàçíîãî
(MAP-êèíàçíîãî) êàñêàäà, âêëþ÷àåìîãî âî âðåìÿ ìèòî-
çà. Îòìå÷àëîñü, ÷òî ëàíòàíîèäû ÿâëÿþòñÿ áëîêàòîðàìè
êàëüöèåâûõ êàíàëîâ è èíãèáèðóþò ïîñòóïëåíèå Ca2+

âíóòðü êëåòîê (Òàð÷åâñêèé, 2001). Èíãèáèðóþùåå âëèÿ-
íèå Gd3+ íà ÌÈ êëåòîê ìîæåò òàêæå îñóùåñòâëÿòüñÿ è
÷åðåç èíãèáèðîâàíèå èíîçèòîëüíîãî öèêëà. Îäíàêî åñëè
èîíû ëèòèÿ áëîêèðóþò èíîçèòîëüíûé öèêë íà îäíîì
èç ïîñëåäíèõ ýòàïîâ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýòîé ñèãíàëü-
íîé ñèñòåìû, ïðåïÿòñòâóÿ ðåñèíòåçó ôîñôîäèëèíîçè-
òîâ (Èâàøêèí è äð., 1987), òî èîíû Gd ìîãóò äåéñòâîâàòü
â ñàìîì íà÷àëå ýòîãî öèêëà, áëîêèðóÿ àêòèâíîñòü ôîñ-
ôîëèïàçû C (Êðóòåöêàÿ è äð., 2003). Ôîñôîëèïàçà C
ëîêàëèçîâàíà â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå è ÿâëÿåòñÿ
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Ò à á ë è ö à 2

Âëèÿíèå LiCl, ìèîèíîçèòîëà, CaCl2 è Gd(NO3)3

íà äëèíó êîðíåé Pisum sativum

Âàðèàíò îïûòà Äëèíà êîðíåé, ñì

Êîíòðîëü 1.51 � 0.17

LiCl, 10 ìÌ 1.03 � 0.08

Ìèîèíîçèòîë, 15 ìÌ 1.67 � 0.21

LiCl + ìèîèíîçèòîë 1.58 � 0.14

Êîíòðîëü 1.53 � 0.25

CaCl2, 10 ìÌ 1.41 � 0.40

Gd(NO3)3, 1 ìÌ 0.69 � 0.05

Ò à á ë è ö à 3

Âëèÿíèå èîíîâ êàëüöèÿ è ãàäîëèíèÿ íà ïðîäóêöèþ
ñóïåðîêñèäíîãî àíèîíà êîðíÿìè Pisum sativum

Âàðèàíò îïûòà Ïðîäóêöèÿ O2

•–(àäðåíîõðîì, ìÌ)

Êîíòðîëü 0.017 � 0.006

ÑaCl2, 10 ìÌ 0.012 � 0.003

Gd(NO3)3, 1 ìÌ 0.040 � 0.006

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Îòñå÷åííûå êîðíè èíêóáèðîâàëè â òå÷åíèå 2 ÷.

Ò à á ë è ö à 4

Âëèÿíèå Gd(NO3)3 íà ìèòîòè÷åñêèé èíäåêñ
êîðíåâûõ êëåòîê Pisum sativum

Âàðèàíò îïûòà ÌÈ, % t-Êðèòåðèé

Êîíòðîëüà 2.84 � 0.23

Gd(NO3)3, 0.1 ìÌà 1.03 � 0.14 6.60â

Gd(NO3)3, 1 ìÌà 0.39 � 0.08 9.77â

Êîíòðîëüá 2.80 � 0.21

Gd(NO3)3, 1 ìÌá 1.92 � 0.19 3.04â

à Âûðàùèâàíèå ïðîðîñòêîâ â òå÷åíèå 3 ñóò. á 2-÷àñîâàÿ èíêóáàöèÿ.
â Ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîíòðîëåì è îïûòîì.



îäíèì èç êëþ÷åâûõ ôåðìåíòîâ èíîçèòîëüíîãî öèêëà.
Â ðåçóëüòàòå åå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îáðàçóþòñÿ äâà âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ ìåññåíäæåðà — âîäîðàñòâîðèìûé èíîçè-
òîë-1, 4,5-òðèñôîñôàò (IP3) è ëèïèäîðàñòâîðèìûé äèà-
öèëãëèöåðèí (DAG). IP3 ìîáèëèçóåò Ca2+ èç ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, óâåëè÷èâàÿ êîíöåíòðàöèþ ñâî-
áîäíûõ èîíîâ Ca2+ â öèòîçîëå, à DAG, îñòàâàÿñü â
ìåìáðàíå, àêòèâèðóåò Ca2+-÷óâñòâèòåëüíóþ, ôîñôîëè-
ïèäçàâèñèìóþ ïðîòåèíêèíàçó. Õèìèçì ýòèõ ðåàêöèé ïî-
äðîáíî îïèñàí â ðÿäå îáçîðîâ (Nishizuka, 1984; Êðàñèëü-
íèêîâ, 2000). Êðîìå òîãî, èçâåñòíî, ÷òî ëàíòàíîèäû ÿâ-
ëÿþòñÿ èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàçû C (Êóçüìåíêî,
1991).

Êàê óæå îòìå÷àëîñü, àêòèâàöèÿ èíîçèòîëüíîãî öèêëà
ïðåäøåñòâóåò ïåðåõîäó êëåòîê â ñîñòîÿíèå ïðîëèôåðà-
öèè, à èíãèáèðîâàíèå ýòîãî öèêëà, êàê ìû ïîëàãàåì, ñïî-
ñîáñòâóåò èíãèáèðîâàíèþ ïðîëèôåðàöèè. Â ñâÿçè ñ ýòèì
ïðåäñòàâëÿþò áîëüøîé èíòåðåñ äàííûå î òîì, ÷òî òÿæå-
ëûå ìåòàëëû (â ÷àñòíîñòè, èîíû öèíêà) ìîãóò ïîëíîñòüþ
îñòàíîâèòü ïðîëèôåðàöèþ (Èâàíîâ, 1987). Èõ äåéñòâèå
âûðàæàåòñÿ â óäëèíåíèè ôàçû G1 êëåòî÷íîãî öèêëà â
3 ðàçà, ò. å. åùå äî íàñòóïëåíèÿ ñàìîãî ìèòîçà. Íåîáõî-
äèìî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî ïåðåõîä èç ôàçû G1 ê ôàçå S
îïîñðåäîâàí íàðÿäó ñ äðóãèìè ðåãóëÿòîðàìè è èîíàìè
Ca (Ãóêîâñêàÿ, 1984). Ó÷èòûâàÿ òî, ÷òî â êîíòðîëå êîðíè
ãîðîõà áûëè âûðàùåíû è èíêóáèðîâàíû â äèñòèëëèðî-
âàííîé âîäå, ãäå êîíöåíòðàöèÿ Ca2+ ìèíèìàëüíà, ìû ïî-
ëàãàåì, ÷òî äëÿ ïðîõîæäåíèÿ öèêëà äåëåíèÿ êëåòêàìè,
âåðîÿòíî, èñïîëüçóåòñÿ âíóòðèêëåòî÷íûé Ca2+, ëîêàëè-
çîâàííûé â êàëüöèåâûõ äåïî. Èñïîëüçîâàíèå æå âíóòðè-
êëåòî÷íîãî Ca2+ êëåòêàìè êîðíåé, îáðàáîòàííûõ èîíàìè
Gd, áûëî çàòðóäíåíî èç-çà áëîêàäû èíîçèòîëüíîãî öèê-
ëà, ïðîäóêòû êîòîðîãî, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, èíèöèèðó-
þò îñâîáîæäåíèå Ca2+ èç âíóòðèêëåòî÷íûõ äåïî.

Îáðàáîòêà êîðíåé Gd3+, êàê è â ñëó÷àÿõ ñ Ca2+, Li+ è
ìèîèíîçèòîëîì, íå âûçâàëà èçìåíåíèé â äëèòåëüíîñòè
ôàç ìèòîçà (äàííûå íå ïðåäñòàâëåíû). Áûëî ïîêàçàíî,
÷òî îáðàáîòêà êîðíåé ãîðîõà èîíàìè Gd âûçûâàåò á �îëü-
øóþ ñòèìóëÿöèþ ïðîäóêöèè O

2

•–
(òàáë. 3). Ñóùåñòâóåò

äâîéñòâåííûé ýôôåêò àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà (ÀÔÊ)
íà ïðîëèôåðàòèâíóþ àêòèâíîñòü êëåòîê. Ñ îäíîé ñòîðî-
íû, áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî ÀÔÊ, áóäó÷è ïðî-
äóêòîì íîðìàëüíîãî ìåòàáîëèçìà, â íåáîëüøèõ êîíöåí-
òðàöèÿõ ÿâëÿþòñÿ ñèãíàëüíûìè ìîëåêóëàìè è ïîñðåäíè-
êàìè ïðîëèôåðàöèè (Âàðòàíÿí è äð., 1992; Øîðíèíã è
äð., 2000). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, èçáûòî÷íîå îáðàçîâàíèå
ÀÔÊ, âûçûâàþùåå ðàçâèòèå â êëåòêàõ îêèñëèòåëüíîãî
ñòðåññà, îêàçûâàåò îòðèöàòåëüíîå âëèÿíèå íà ïðîëèôå-
ðàöèþ êëåòîê (Êîðçèííèêîâ, 1974). Òàêèì îáðàçîì, èç-
áûòî÷íîå îáðàçîâàíèå O

2

•–
ìîæåò áûòü îäíîé èç ïðè÷èí

òîðìîæåíèÿ ÌÈ êëåòîê êîðíåé ãîðîõà ïðè äåéñòâèè íà
íèõ Gd3+.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñóùåñòâóþò äàííûå, ñâèäåòåëü-
ñòâóþùèå î âîçìîæíîñòè ìîäóëèðîâàíèÿ (àêòèâàöèè
èëè èíãèáèðîâàíèÿ) îäíèõ ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ñ ïîìî-
ùüþ ïðîìåæóòî÷íûõ ïðîäóêòîâ äðóãèõ ñèñòåì (Òàð÷åâ-
ñêèé, 2001). Ïðè ýòîì âîçìîæíî êàê ðàçäåëüíîå (ïàðàë-
ëåëüíîå) ôóíêöèîíèðîâàíèå ñèãíàëüíûõ ñèñòåì, òàê è
èõ èíòåãðàöèÿ ñ îáðàçîâàíèåì èíôîðìàöèîííîé ñåòè.
Òàêèì îáðàçîì, äàííûå íàøèõ ýêñïåðèìåíòîâ ñâèäå-
òåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ñòèìóëÿöèÿ è áëîêèðîâàíèå ïåðå-
äà÷è èíôîðìàöèîííîãî ñèãíàëà, â ÷àñòíîñòè äëÿ
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ èíîçèòîëüíîãî öèêëà íà êëåòî÷íîé
ïîâåðõíîñòè, ÿâëÿþòñÿ âàæíûìè ïðîöåññàìè â ðåàëèçà-
öèè ïðîëèôåðàöèè êëåòîê êîðíåé ðàñòåíèé.

Àâòîðû âûðàæàþò ïðèçíàòåëüíîñòü Â. Á. Èâàíîâó çà
öåííûå êîììåíòàðèè â îáñóæäåíèè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
03-04-48671).
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MITOTIC INDEX OF MERISTEMATIC CELLS AND ROOT GROWTH OF PISUM SATIVUM

IS AFFECTED BY INOSITOL CYCLE MODULATORS

S. A. Dmitrieva, F. V. Minibayeva, L. K. Gordon

Kazan’ Institute of Biochemistry and Biophysics, Kazan’ Research Centre RAS, Kazan’;

e-mail: s_dmitrieva@yahoo.com

Relationships between cell division and inositol cycle modulation caused by different effectors in roots of
Pisum sativum were studied. Stimulation of the inositol cycle by myoinositol increased the mitotic index of me-
ristematic cells and root length, while the inhibition of the cycle with Li+ and a heavy metal Gd3+ considerably
decreased mitotic activity and growth. Exposure of roots to 10 mM CaCl2 and 15 mM myoinositol resulted in
the accumulation of chromosome aberrations. Changes in the activity of inositol cycle are assumed to be invol-
ved in the root growth control.

K e y w o r d s: reactive oxygen species, inositol cycle, pea roots, mitotic index, growth.
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