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Âëèÿíèå èíãèáèòîðîâ ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç íà ìîðôîëîãèþ êîðíÿ

Èññëåäîâàíî âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç, ôîñôîðèëèðóþùèõ ïî ñåðèíó è òðåî-
íèíó (öèêëèíçàâèñèìîé, Ñà2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìîé è ïðîòåèíêèíàçû Ñ), íà îðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî-
÷åê â êëåòêàõ îñíîâíûõ çîí ïåðâè÷íîãî êîðíÿ Arabidopsis thaliana â óñëîâèÿõ in vivo. Îáíàðóæåíî, ÷òî
ïîâûøåííàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äåéñòâèþ âñåõ èññëåäóåìûõ èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç õàðàêòåðíà äëÿ
ìèêðîòðóáî÷åê ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê, êëåòîê êîðû ïåðåõîäíîé çîíû è çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ, à òàêæå
òðèõîáëàñòîâ è àòðèõîáëàñòîâ çîíû äèôôåðåíöèàöèè. Óñòàíîâëåíî, ÷òî âñëåäñòâèå èíãèáèðîâàíèÿ àê-
òèâíîñòè ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç ìèêðîòðóáî÷êè äàííûõ òèïîâ êëåòîê èçìåíÿþò èñõîäíóþ
îðèåíòàöèþ èç ïîïåðå÷íîé (êîñîé) íà õàîòè÷åñêóþ èëè ïðîäîëüíóþ îòíîñèòåëüíî îñíîâíîé îñè ïåðâè÷-
íîãî êîðíÿ. Ìèêðîòðóáî÷êè êëåòîê ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíû êîðíÿ, à òàêæå êîðíåâûõ âîëîñêîâ ìåíåå
÷óâñòâèòåëüíû ê äåéñòâèþ òåñòèðóåìûõ èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç. Ïîñêîëüêó óñòàíîâëåíî, ÷òî èçìå-
íåíèå îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ïåðâè÷íîãî êîðíÿ ïîä âëèÿíèåì èíãèáèòîðîâ ñåðèíòðåîíè-
íîâûõ ïðîòåèíêèíàç ñâÿçàíî ñ ïîñëåäóþùèìè íàðóøåíèÿìè ïðîöåññîâ åãî ðîñòà è äèôôåðåíöèàöèè,
ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ôîñôîðèëèðîâàíèå áåëêîâ ìèêðîòðóáî÷åê è ïðåæäå âñåãî òóáóëèíà
ìîæåò áûòü âîâëå÷åíî â ðåãóëèðîâàíèå äàííûõ ïðîöåññîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìèêðîòðóáî÷êè, ôîñôîðèëèðîâàíèå ïî ñåðèíó è òðåîíèíó, ïðîòåèíêèíàçû,
èíãèáèòîðû, Arabidopsis.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: öÀÌÔ — öèêëè÷åñêèé àäåíîçèíìîíîôîñôàò, ÄÌÑÎ — äèìåòèëñóëü-
ôîêñèä, ÑDK — öèêëèíçàâèñèìàÿ êèíàçà, GFP — çåëåíûé ôëóîðåñöåíòíûé áåëîê, MAP — áåëîê, àññî-
öèèðîâàííûé ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè.

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî ÷òî â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå
a- è b-ñóáúåäèíèöû òóáóëèíà ìîãóò ïîäâåðãàòüñÿ ïî-
ñòòðàíñëÿöèîííîìó ôîñôîðèëèðîâàíèþ êàê ïî îñòàòêàì
ñåðèíà (òðåîíèíà) (Blume et al., 1997, 2008à), òàê è ïî
îñòàòêàì òèðîçèíà (Blume et al., 2008b). Èñïîëüçóÿ ðÿä
ñïåöèôè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ òèðîçèíêèíàç è òèðîçèíôîñ-
ôàòàç íà ìîäåëüíîì ðàñòåíèè Arabidopsis thaliana, ýêñï-
ðåññèðóþùåì ãåí gfp-màð4, ìû ïîêàçàëè, ÷òî ôîñôîðèëè-
ðîâàíèå îñòàòêîâ òèðîçèíà ïðèíèìàåò àêòèâíîå ó÷àñòèå â
îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ðàçíûõ òèïîâ âñåõ
ðîñòîâûõ çîí ïåðâè÷íîãî êîðíÿ (Yemets et al., 2008). Íå-
äàâíî â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå áûëà îáíàðóæåíà êàçåèí-ïî-
äîáíàÿ êèíàçà CKL6, êîòîðàÿ êàòàëèçèðóåò ôîñôîðèëèðî-
âàíèå b-ñóáúåäèíèöû òóáóëèíà ïî îñòàòêàì ñåðèíà â ïî-
ëîæåíèÿõ 413 è 420 (Ben-Nissan et al., 2008). Â äðóãîé
ðàáîòå áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî a-òóáóëèí èç ÷àÿ
(Camellia sinensis) èìååò 4 ñàéòà ôîñôîðèëèðîâàíèÿ ïðî-
òåèíêèíàçîé Ñ (Fang et al., 2006). Íåäàâíî èç ñóñïåíçèîí-
íîé êóëüòóðû Nicotiana tabacum âûäåëèëè 27 ôîñôîðèëè-
ðîâàíûõ áåëêîâ, ñðåäè êîòîðûõ áûë èäåíòèôèöèðîâàí è
òóáóëèí, ôîñôîðèëèðîâàíèå êîòîðîãî îñóùåñòâëÿåòñÿ ïî
Ñà2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìîìó ïóòè (Gerber et al., 2006).
Îäíàêî ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü ïîñòòðàíñëÿöèîííîãî ôîñ-

ôîðèëèðîâàíèÿ áåëêîâ ìèêðîòðóáî÷åê ïî îñòàòêàì ñåðè-
íà è òðåîíèíà îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçó÷åííîé.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îõàðàêòåðèçîâàíû îñíîâíûå òèïû
ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç, ôîñôîðèëèðóþùèõ ïî
îñòàòêàì ñåðèíà è òðåîíèíà è àññîöèèðîâàííûõ ñ ìèêðî-
òðóáî÷êàìè ðàñòåíèé (Êàðïîâ è äð., 2009). Ñëåäîâàòåëü-
íî, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî òàêàÿ ïîñòòðàíñëÿöèîííàÿ
ìîäèôèêàöèÿ èãðàåò âàæíóþ ðîëü â îðãàíèçàöèè ñåòè
êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê è ðåãóëÿöèè èõ äèíàìè÷å-
ñêèõ ñâîéñòâ â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íàìè áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî îáå
ñóáúåäèíèöû òóáóëèíà ðàñòåíèé èíòåíñèâíî ôîñôîðèëè-
ðóþòñÿ ïî îñòàòêàì ñåðèíà è òðåîíèíà âñëåäñòâèå àêòèâà-
öèè ñîîòâåòñòâóþùèõ ïðîòåèíêèíàç (çàâèñèìûõ îò
öÀÌÔ, Ñà2+ è Ñà2+-êàëüìîäóëèíà), à òàêæå ïðîòåèíêèíà-
çû Ñ (Blume et al., 2008à). Áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî èñïîëü-
çîâàíèå ñïåöèôè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ Ñà2+-êàëüìîäó-
ëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç è ïðîòåèíêèíàçû Ñ ïðèâî-
äèò ê èçìåíåíèÿì îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ
êîðíåâîãî àïåêñà 3-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ Allium cepa
(Blume et al., 2008à). Â äðóãîé ðàáîòå íàìè áûëî ïîêàçà-
íî, ÷òî èíäóêöèÿ ãèïåðôîñôîðèëèðîâàíèÿ áåëêîâ ïîñðåä-
ñòâîì èíãèáèðîâàíèÿ ñåðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíôîñôà-
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òàç òàêæå ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ îðãàíèçàöèè ìèêðîòðó-
áî÷åê ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê (Øåðåìåò è äð., 2009).

Â ñâÿçè ñ ýòèì äëÿ âûÿñíåíèÿ ðîëè ðàçëè÷íûõ òèïîâ
ñåðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç â ôîñôîðèëèðîâàíèè
áåëêîâ ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòèòåëüíîé êëåòêè è èõ ôóíê-
öèîíàëüíàëüíîãî çíà÷åíèÿ ìû ïðåäïðèíÿëè ïîïûòêó èñ-
ñëåäîâàíèÿ âëèÿíèÿ èíãèáèòîðîâ ðÿäà ñåðèí/òðåîíè-
íîâûõ ïðîòåèíêèíàç íà ðåîðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê
â êëåòêàõ ðàçíûõ òèïîâ. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïðåäåëÿëè
âçàèìîñâÿçü ìåæäó èíãèáèðîâàíèåì àêòèâíîñòè ñå-
ðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç (öèêëèíçàâèñèìîé, Ñà2+-
êàëüìîäóëèíçàâèñèìîé ïðîòåèíêèíàç è ïðîòåèíêèíàçû
Ñ) è èçìåíåíèåì ïàðàìåòðîâ ðîñòà è ìîðôîëîãèè ïåðâè÷-
íîãî êîðíÿ, à òàêæå îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â ðàçíûõ
êëåòêàõ êîðíåé ïðîðîñòêîâ A. thaliana.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ýêñïåðèìåíòàõ èñïîëüçîâàëè 4-ñóòî÷íûå ïðîðîñòêè
ëèíèè A. thaliana, ýêñïðåññèðóþùåé õèìåðíûé ãåí
gfp-map4 (Mathur, Chua, 2000), êîòîðûå ïîëó÷àëè êàê îïè-
ñàíî ðàíåå (Øåðåìåò è äð., 2009). Â êà÷åñòâå èíãèáèòî-
ðà öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç èñïîëüçîâàëè îëî-
ìîóöèí (Sigma, ÑØA), êîòîðûé ðàñòâîðÿëè â äèìåòèëñó-
ëüôîêñèäå (ÄÌÑÎ) â êîíöåíòðàöèè 50 ìÌ è õðàíèëè
ïðè –20 °Ñ. Èíãèáèòîð Ñà2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ ïðî-
òåèíêèíàç W7 (Sigma, ÑØA) ðàñòâîðÿëè â äèñòèëëèðî-
âàíîé âîäå ïðè 70 °Ñ è ìàòî÷íûé ðàñòâîð (100 ìÌ) õðà-
íèëè ïðè –20 îÑ. Èíãèáèòîð ïðîòåèíêèíàçû Ñ (Ñà2+-çàâè-
ñèìîé è ñòèìóëèðóåìîé ôîñôîëèïèäîì) ñòàóðîñïîðèí
(Sigma, ÑØA) ðàñòâîðÿëè â ÄÌÑÎ (10 ìÌ) è õðàíè-
ëè ïðè òåìïåðàòóðå –20 °Ñ. Ìàòî÷íûé ðàñòâîð (50 ìÌ)
äðóãîãî èíãèáèòîðà ïðîòåèíêèíàçû Ñ — Í7 (Sigma,
ÑØA) — òàêæå ãîòîâèëè â ÄÌÑÎ è õðàíèëè ïðè –20 °Ñ.
Â ýêñïåðèìåíòàõ ñâåæèå ðàáî÷èå ðàñòâîðû èíãèáèòîðîâ â
ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ ãîòîâèëè íà äèñòèëëèðîâàííîé
âîäå. Êîíå÷íàÿ êîíöåíòðàöèÿ ÄÌÑÎ â íèõ íå ïðåâûøà-
ëà 0.5 % è, êàê áûëî óñòàíîâëåíî íàìè ðàíåå, íå ÿâëÿåòñÿ
òîêñè÷íîé äëÿ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê è ìèêðîòðóáî÷åê
(Mitrofanova et al., 2003; Yemets et al., 2005; Îæåðåäîâ
è äð., 2009), ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ðåçóëüòàòàì ïðåäûäóùèõ
ðàáîò.

Â ïåðâîé ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ èçó÷àëè âëèÿíèå îáðà-
áîòêè èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàç â ðàçëè÷íûõ êîíöåíò-
ðàöèÿõ â òå÷åíèå 6, 24 è 48 ÷ íà ðîñò è ìîðôîëîãèþ êîð-
íåé 4-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ A. thaliana. Ïîëó÷åííûå äàí-
íûå äîêóìåíòèðîâàëè ñ ïîìîùüþ öèôðîâîé ôîòîêàìåðû
Canon Power Shot G6 â ðåæèìå ìàêðîñúåìêè. Äëèíó êîð-
íåé A. thaliana èçìåðÿëè ñîãëàñíî ðàíåå îïèñàííîé ìåòî-
äèêå (Yemets et al., 2008). Âñå ýêñïåðèìåíòû ïðîâîäèëè â
òðåõ ïîâòîðíîñòÿõ, ðåçóëüòàòû îáðàáàòûâàëè ñòàòèñòè÷å-
ñêè ñîãëàñíî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì (Ëàêèí, 1990).

Äëÿ èçó÷åíèÿ êðàòêîñðî÷íîãî è ïðîëîíãèðîâàííîãî
âëèÿíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ íà îðãàíèçàöèþ è
îðèåíòàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ðàçëè÷íûõ ðîñòî-
âûõ çîí ïåðâè÷íîãî êîðíÿ 4-ñóòî÷íûå ïðîðîñòêè îáðàáà-
òûâàëè ñîîòâåòñòâóþùèìè âåùåñòâàìè â ðàçëè÷íûõ êîí-
öåíòðàöèÿõ íà ïðîòÿæåíèè 1—48 ÷. Ìèêðîòðóáî÷êè, ìå-
÷åííûå GFP, â êëåòêàõ A. thaliana âèçóàëèçèðîâàëè in vivo
ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîãî ëàçåðíîãî ñêàíèðóþùåãî ìèê-
ðîñêîïà LSM 510 META (Carl Zeiss, Ãåðìàíèÿ). Äëÿ ïîëó-
÷åíèÿ òðåõìåðíîãî èçîáðàæåíèÿ èñïîëüçîâàëè ëèíèþ
488 àðãîíîâîãî ëàçåðà (âîçáóæäåíèå ïðè 488—543 íì,
ýìèññèÿ ïðè 510—540 íì), èììåðñèîííûé îáúåêòèâ ñ

óâåëè÷åíèåì 63� (Plan-Apochromat). Íà îñíîâàíèè ñå-
ðèéíûõ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ (ñ èíòåðâàëîì 0.3—0.5 ìêÌ)
ðåêîíñòðóèðîâàëè òðåõìåðíûå ìîäåëè ïîñòðîåíèé ìèê-
ðîòðóáî÷åê ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììíîãî îáåñïå÷åíèÿ LSM
510, âåðñèÿ 4.0 SP2 (Carl Zeiss, Ãåðìàíèÿ).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â ë è ÿ í è å è í ã è á è ò î ð î â ï ð î ò å è í ê è í à ç í à
ð î ñ ò è ì î ð ô î ë î ã è þ ï å ð â è ÷ í û õ ê î ð í å é ï ð î-
ð î ñ ò ê î â A . t h a l i a n a. Â õîäå ïðîâåäåííûõ ýêñïåðè-
ìåíòîâ áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ðîñò è ðàçâèòèå ïåðâè÷íûõ
êîðíåé ÿâëÿþòñÿ ÷óâñòâèòåëüíûìè ê èíãèáèðîâàíèþ ïðî-
öåññîâ ôîñôîðèëèðîâàíèÿ â êëåòêå ñ ïîìîùüþ ñïåöèôè-
÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç.
Îáðàáîòêà 4-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ âñåìè èññëåäóåìûìè
èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàç ïðèâîäèëà ê çíà÷èòåëüíûì
èçìåíåíèÿì ñêîðîñòè ðîñòà ïåðâè÷íûõ êîðíåé. Êàê âèäíî
íà ðèñ. 1, îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ îëîìîóöèíîì èëè W7 â òå-
÷åíèå 24 ÷ âûçûâàëà ñíèæåíèå ñêîðîñòè ðîñòà êîðíåé â
4 ðàçà, à îáðàáîòêà Í7 èëè ñòàóðîñïîðèíîì — â 2 è 1.5
ðàçà ñîîòâåòñòâåííî ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì. Ñëåäóåò
îòìåòèòü, ÷òî ñïóñòÿ 24—48 ÷ ïîñëå íà÷àëà äåéñòâèÿ îëî-
ìîóöèíà íà ïðîðîñòêè êîðíè âîçîáíîâëÿëè ñâîé ðîñò. Ýòî
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî äàííûé òèï èíãèáèòî-
ðà öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç îêàçûâàë âðåìåííîå
èíãèáèðóþùåå âëèÿíèå íà ðîñò êîðíÿ. Íàáëþäàåìûå íàìè
ýôôåêòû îëîìîóöèíà íà ïðîðîñòêè A. thaliana ñîîòâåòñò-
âóþò ðåçóëüòàòàì áîëåå ðàííåé ðàáîòû, â êîòîðîé áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî äðóãèå èíãèáèòîðû öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòå-
èíêèíàç (áîãåìèí è ðîñêîâèòèí) òîæå âûçûâàþò êðàòêî-
ñðî÷íîå òîðìîæåíèå äåëåíèÿ êëåòîê íà ãðàíèöå ôàç êëå-
òî÷íîãî öèêëà G2/M ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê êîðíåâûõ
àïåêñîâ Vicia faba (Binarova et al., 1998).

Òàêæå îáíàðóæåíî, ÷òî îáðàáîòêà êîðíåé A. thaliana
âñåìè òåñòèðóåìûìè èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàç ïðè-
âîäèëà ê çíà÷èòåëüíûì íàðóøåíèÿì ìîðôîëîãèè ïåð-
âè÷íûõ êîðíåé, à èìåííî ê ïîÿâëåíèþ âçäóòèÿ â çîíå ðàñ-
òÿæåíèÿ (ðèñ. 2, â) è â ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíå êîðíÿ
(ðèñ. 2, ä), à òàêæå èçìåíÿëà ðîñò è ôîðìèðîâàíèå êîðíå-
âûõ âîëîñêîâ (ðèñ. 2, á—ä). Ïîêàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà ïðî-
ðîñòêîâ èíãèáèòîðîì W7 â êîíöåíòðàöèè 10 ìêÌ íà ïðî-
òÿæåíèè 24 ÷ ïðèâîäèëà ê àíîìàëüíîìó ôîðìèðîâàíèþ
íîâûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè ê
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Ðèñ. 1. Ïðèðîñò äëèíû ïåðâè÷íûõ êîðíåé Arabidopsis thaliana
(ïî îñè îðäèíàò, %) ïîñëå èõ îáðàáîòêè èíãèáèòîðàìè ïðîòå-

èíêèíàç (ïî îñè àáñöèññ âðåìÿ îáðàáîòêè, ÷).



ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíå êîðíÿ (ðèñ. 2, â). Îáðàáîòêà ïðî-
ðîñòêîâ îëîìîóöèíîì â êîíöåíòðàöèè 100 ìêÌ â òå÷åíèå
24 ÷ (ðèñ. 2, á), Í7 â êîíöåíòðàöèè 50 ìêÌ (ðèñ. 2, ã) èëè
ñòàóðîñïîðèíîì â êîíöåíòðàöèè 50 íÌ (ðèñ. 2, ä) èíäó-
öèðîâàëà ôîðìèðîâàíèå áîëüøåãî êîëè÷åñòâà íîâûõ êîð-
íåâûõ âîëîñêîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ íåîáðàáîòàííûìè ïðîðî-
ñòêàìè (ðèñ. 2, à). Îäíàêî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýëîíãà-
öèÿ íîâîîáðàçîâàííûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ â ïðîðîñòêàõ
óãíåòàëàñü (ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì) â ðåçóëüòàòå äåé-
ñòâèÿ âûøåóïîìÿíóòûõ èíãèáèòîðîâ. Îáîáùåííûå ðå-
çóëüòàòû î âëèÿíèè ðàçíûõ òèïîâ èíãèáèòîðîâ ïðîòåèí-
êèíàç íà ðîñò è ìîðôîëîãèþ ïåðâè÷íûõ êîðíåé ïðåäñòàâ-
ëåíû â òàáë. 1.

Ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííû-
ìè äðóãîé ðàáîòû, â êîòîðîé ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî
ðîñò êîðíåé Arabidopsis çíà÷èòåëüíî çàìåäëÿåòñÿ â ïðè-
ñóòñòâèè èíãèáèòîðîâ öÀÌÔ-çàâèñèìîé ïðîòåèíêèíàçû,
ïðîòåèíêèíàçû Ñ è èíãèáèòîðà ëåãêèõ öåïåé ìèîçèíà
(Baskin, Wilson, 1997). Â ÷àñòíîñòè, îêàçàëîñü, ÷òî øåñòü
ðàçëè÷íûõ òèïîâ èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç (4-äèìåòèë-
àìèíîïóðèí, õåëåðèòðèí, ML-9, K252à, Í-89 è ñòàóðî-
ñïîðèí) çàìåäëÿëè ðîñò ïåðâè÷íûõ êîðíåé Arabidopsis
ïîñëå 48-÷àñîâîé îáðàáîòêè íà òâåðäîé ñðåäå, à òðè èç
íèõ (K252à, Í-89 è ñòàóðîñïîðèí) ñòèìóëèðîâàëè íàáóõà-
íèå êîðíåé. Àâòîðàìè áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî âñå âûøå-
óïîìÿíóòûå òèïû èíãèáèòîðîâ âëèÿëè íà ïðîöåññû ðàñ-
òÿæåíèÿ êëåòîê, âûçûâàÿ åãî çàìåäëåíèå (Baskin, Wilson,
1997). Â ñâîþ î÷åðåäü ìû â íàñòîÿùåé ðàáîòå âïåðâûå
ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî èíãèáèòîðû Ñà2+-êàëüìîäóëèí-
çàâèñèìûõ è öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç âûçûâàþò
çàìåäëåíèå ïðîöåññà ðîñòà ïåðâè÷íîãî êîðíÿ, èíäóöè-
ðóþò íàáóõàíèå â ðàçëè÷íûõ ðîñòîâûõ çîíàõ êîðíÿ, à òàê-
æå íàðóøàþò ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ è ðîñòà êîðíåâûõ
âîëîñêîâ. Íåäàâíî íàìè ïîêàçàíî, ÷òî èíãèáèòîð ïðîòå-
èíôîñôàòàçû 1 è ïðîòåèíôîñôàòàçû 2À (îêàäàèíîâàÿ
êèñëîòà) òàêæå âûçûâàåò èçìåíåíèÿ â îáùåé ìîðôîëîãèè
ïåðâè÷íûõ êîðíåé ïðîðîñòêîâ A. thaliana, â ÷àñòíîñòè
ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ ðîñòà è ìîðôîëîãèè êîðíåâûõ âî-

ëîñêîâ (Øåðåìåò è äð., 2009). Ñëåäîâàòåëüíî, îáîáùàÿ
ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èí-
ãèáèðîâàíèå Ñà2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ è öèêëèíçàâè-
ñèìûõ ïðîòåèíêèíàç, à òàêæå ïðîòåèíêèíàû Ñ âëèÿåò íà
ðîñò ïåðâè÷íûõ êîðíåé, à òàêæå âûçûâàåò èçìåíåíèå îá-
ùåé ìîðôîëîãèè êîðíÿ, â ÷àñòíîñòè ïðèâîäèò ê èíäóêöèè
ôîðìèðîâàíèÿ íîâûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ.

Â ë è ÿ í è å è í ã è á è ò î ð î â ï ð î ò å è í ê è í à ç í à
î ð ã à í è ç à ö è þ ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ å ê â ê ë å ò ê à õ ê î ð-
í å é A . t h a l i a n a. Ïîñêîëüêó èçâåñòíî, ÷òî íàðóøåíèÿ
îáùåé ìîðôîëîãèè êîðíåâûõ àïåêñîâ ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ðå-
çóëüòàòîì èçìåíåíèé ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ
ñâîéñòâ ìèêðîòðóáî÷åê, íà ñëåäóþùåì ýòàïå ðàáîòû èçó-
÷àëè èçìåíåíèÿ â îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ
êîðíÿ ïîñëå âîçäåéñòâèÿ èíãèáèòîðîâ ðàçëè÷íûõ ïðîòå-
èíêèíàç. Ïîäðîáíàÿ õàðàêòåðèñòèêà èñõîäíîé îðèåíòà-
öèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ âñåõ ðîñòîâûõ çîí êîðíÿ A.
thaliana (Verbelen et al., 2006) áûëà äåòàëüíî îïèñàíà
íàìè ðàíåå (Åìåö è äð., 2009). Èçîáðàæåíèå îðãàíèçàöèè
ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîíòðîëüíûõ êîðíåé Arabidîp-
sis ïðåäñòàâëåíî íà ðèñ. 3, à—ã.

Â ðåçóëüòàòå ïðîâåäåííûõ ýêñïåðèìåíòîâ óñòàíîâè-
ëè, ÷òî îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ îëîìîóöèíîì â êîíöåíòðà-
öèè 50 ìêÌ íå èçìåíÿåò îðèåíòàöèþ êàê ìèòîòè÷åñêèõ,
òàê è êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê. Ïîâûøåíèå êîíöåíò-
ðàöèè ýòîãî èíãèáèòîðà äî 100 ìêÌ óæå ÷åðåç 6 ÷ ñîïðî-
âîæäàëîñü íåçíà÷èòåëüíîé äåçîðèåíòàöèåé ìèêðîòðóáî-
÷åê â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ïåðåõîäíîé çîíû è çîíû
ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ. Óâåëè÷åíèå âðåìåíè äåéñòâèÿ îëîìîó-
öèíà äî 24 èëè 48 ÷ ïðèâîäèëî ê èçìåíåíèþ èñõîäíîé
îðèåíòàöèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê èç ïîïåðå÷íîé
èëè êîñîé îòíîñèòåëüíî îñíîâíîé îñè êîðíÿ íà õàîòè÷å-
ñêóþ èëè ïðîäîëüíóþ êàê â ïåðåõîäíîé çîíå, òàê è çîíàõ
ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè (ðèñ. 4, á, â, ä). Â òî æå
âðåìÿ â ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíå êîðíÿ êîðòèêàëüíûå è
ýíäîïëàçìàòè÷åñêèå ìèêðîòðóáî÷êè ñîõðàíÿëè ñâîþ íà-
òèâíóþ îðãàíèçàöèþ è îðèåíòàöèþ (ðèñ. 4, à, ã) ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êîíòðîëåì (ðèñ. 3, à, á).

Âëèÿíèå èíãèáèòîðîâ ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç íà ìîðôîëîãèþ êîðíÿ 391

Ðèñ. 2. Ìîðôîëîãèÿ êîðíåâûõ àïåêñîâ ïðîðîñòêîâ Arabidopsis thaliana ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàç.

à — êîíòðîëü, á — 100 ìêÌ îëîìîóöèí, â — 10 ìêÌ W7, ã — 50 ìêÌ H7, ä — 50 íÌ ñòàóðîñïîðèí. Çîíû ðàçáóõàíèÿ êîðíåé è àíîìàëüíîãî ôîðìèðî-
âàíèÿ êîðíåâûõ âîëîñêîâ óêàçàíû ñòðåëêàìè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 200 ìêì.



Èçâåñòíî, ÷òî îëîìîóöèí, ÿâëÿþùèéñÿ àíàëîãîì ïó-
ðèíà, ñïåöèôè÷åñêè èíãèáèðóåò öèêëèíçàâèñèìûå ïðîòå-
èíêèíàçû (Vesely et al., 1994). Â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå â çà-
âèñèìîñòè îò ñòðóêòóðíîãî ñõîäñòâà âûäåëÿþò íåñêîëüêî
òèïîâ öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç: CDK-A (êëàññè-
÷åñêèå), CDK-B è CDK-D (Joubes et al., 2000). Èçâåñòíî,
÷òî öèêëèíçàâèñèìûå ïðîòåèíêèíàçû, â ÷àñòíîñòè
ÑDK-A, âàæíû äëÿ ïðîõîæäåíèÿ êëåòî÷íîãî öèêëà è
âñòóïëåíèÿ êëåòîê ðàñòåíèé â ìèòîç (Hemerly et al., 1995).
Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îëîìîóöèí êàê â æèâîòíîé, òàê
è â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå èíãèáèðóåò ïåðåõîä ôàç êëåòî÷-
íîãî öèêëà G1 � S è G2 �M (Glab et al., 1994; Meijer,
1996; Binarova et al., 1998). Ðÿäîì àâòîðîâ óñòàíîâëåíî,
÷òî îäíà èç öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç êëàññè÷åñêî-
ãî òèïà, cdc2, ëîêàëèçóåòñÿ íå òîëüêî â ÿäðå è íà ìèòîòè-
÷åñêèõ õðîìîñîìàõ (Bogre et al., 1997), íî è êîëîêàëèçóåò-
ñÿ ñ ìèòîòè÷åñêèìè (Colasanti et al., 1993; Mineyuki, 1999;
Meszaros et al., 2000) è êîðòèêàëüíûìè ïîñòðîåíèÿìè
ìèêðîòðóáî÷åê â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå (Hemsley et al.,
2001). Íà æèâîòíûõ êëåòêàõ áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî öèê-
ëèíçàâèñèìàÿ ïðîòåèíêèíàçà Cdk1 êàòàëèçèðóåò ôîñôî-
ðèëèðîâàíèå íå òîëüêî ðÿäà áåëêîâ, àññîöèèðîâàííûõ ñ
ìèêðîòðóáî÷êàìè, íî è ôîñôîðèëèðîâàíèå b-ñóáúåäèíè-
öû òóáóëèíà ïî 172-ìó îñòàòêó ñåðèíà (Fourest-Leievin et
al., 2006).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íàìè âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî â
óñëîâèÿõ in vivo èíãèáèòîð öèêëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêè-
íàç — îëîìîóöèí — âëèÿåò íà îðãàíèçàöèþ êîðòèêàëü-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ðàçëè÷íûõ êëåòêàõ êîðíÿ, ïðèâîäÿ
ê èçìåíåíèþ èõ èñõîäíîé ïîïåðå÷íîé îðèåíòàöèè íà
ïðîäîëüíóþ. Ïîñêîëüêó èçâåñòíî, ÷òî â ðàñòèòåëüíîé
êëåòêå öèêëèíçàâèñèìûå ïðîòåèíêèíàçû ôèçè÷åñêè àññî-
öèèðîâàíû ñ ìèòîòè÷åñêèìè è êîðòèêàëüíûìè ìèêðîòðó-
áî÷êàìè, à îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê ÿâëÿåòñÿ ÷óâñòâè-
òåëüíîé ê äåéñòâèþ îëîìîóöèíà, ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î
òîì, ÷òî öèêëèíçàâèñèìûå ïðîòåèíêèíàçû ïðèíèìàþò ñà-
ìîå íåïîñðåäñòâåííîå ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè îðãàíèçàöèè
ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòèòåëüíîé êëåòêè.

Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ A. thaliana äðóãèì èíãèáèòî-
ðîì — W7 — òàêæå ïðèâîäèëà ê èçìåíåíèÿì â îðèåíòà-
öèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê. Ïðè êîíöåíòðàöèè
1 ìêÌ W7 íå âûçûâàë íàðóøåíèé â îðãàíèçàöèè êîðòè-
êàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê êëåòîê êîðíåé. Ïðè ïîâûøåíèè
êîíöåíòðàöèè W7 äî 10 ìêÌ óäàëîñü îáíàðóæèòü, ÷òî ïî-
ñëå 6-÷àñîâîé îáðàáîòêè êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè â
îòäåëüíûõ ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ è êëåòêàõ êîðû çîíû
ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ èçìåíÿëè èñõîäíóþ îðèåíòàöèþ ñ ïî-
ïåðå÷íîé íà õàîòè÷åñêóþ. Äëèòåëüíàÿ îáðàáîòêà êîðíåé
(24 ÷) äàííûì èíãèáèòîðîì â óêàçàííîé êîíöåíòðàöèè

ïðèâîäèëà ê èçìåíåíèþ ïîïåðå÷íîé (õàîòè÷åñêîé) îðèåí-
òàöèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê íà ïðîäîëüíóþ â
êëåòêàõ êàê ïåðåõîäíîé çîíû, òàê è çîí ðàñòÿæåíèÿ è
äèôôåðåíöèàöèè (ðèñ. 5, á). Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî
íàðÿäó ñ íàáëþäàåìîé äåçîðèåíòàöèåé ìèêðîòðóáî÷åê â
êëåòêàõ çîí ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè â êëåòêàõ ìå-
ðèñòåìàòè÷åñêîé çîíû êîðíÿ êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷-
êè ñîõðàíÿëè ñâîþ èñõîäíóþ îðèåíòàöèþ (ðèñ. 5, à). Ïî-
âûøåíèå êîíöåíòðàöèè W7 äî 50 ìêÌ ïðèâîäèëî ê ïîë-
íîé äåïîëèìåðèçàöèè ìèêòðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ âñåõ
ðîñòîâûõ çîí êîðíÿ óæå ÷åðåç 1 ÷ îáðàáîòêè.

Èçâåñòíî, ÷òî W7 ÿâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèì èíãèáèòî-
ðîì Ca2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç, ìîëåêóëà
êîòîðîãî ñâÿçûâàåòñÿ ñ äâóìÿ äîìåíàìè êàëüìîäóëèíà,
áëîêèðóÿ òåì ñàìûì ñâÿçûâàíèå êàëüìîäóëèíà ñ äðóãèìè
ìîëåêóëàìè (Osawa et al., 1998). Êàëüìîäóëèí â ñâîþ î÷å-
ðåäü ÿâëÿåòñÿ ïîâñåìåñòíûì Ca2+-ñâÿçûâàþùèì áåëêîì è
ïåðâè÷íûì âíóòðèêëåòî÷íûì Ca2+-ñèãíàëüíûì ðåöåïòî-
ðîì; îí ïåðåäàåò ñèãíàëû çà ñ÷åò ìîäóëèðîâàíèÿ àêòèâíî-
ñòè êàëüìîäóëèíñâÿçûâàþùèõñÿ áåëêîâ è, òàêèì îáðà-
çîì, ãåíåðèðóåò ôèçèîëîãè÷åñêèå îòâåòû êëåòêè íà ðàç-
ëè÷íûå ñòèìóëû (Trewavs, Malho, 1998; Chin, Means,
2000; Park et al., 2004). Ca2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìîå ôîñ-
ôîðèëèðîâàíèå áåëêîâ ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ìåõà-
íèçìîâ äëÿ óñèëåíèÿ è ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñèãíàëîâ, îïî-
ñðåäîâàííûõ Ca2+-êàëüìîäóëèíîì, è ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â
ðåãóëÿöèè øèðîêîãî ñïåêòðà ïðîöåññîâ ðàçâèòèÿ ðàñòå-
íèé (Sathyanarayanan, Poovaiah, 2004; Tirichine et al.,
2006). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ó àðàáèäîïñèñà èäåíòèôè-
öèðîâàíî íåñêîëüêî ñåìåéñòâ ïðîòåèíêèíàç, çàâèñèìûõ
îò Ca2+-êàëüìîäóëèíà (Wang et al., 2007).

Èçâåñòíî, ÷òî êàëüìîäóëèí â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïî-
ìîãàåò ñòàáèëèçèðîâàòü ìèêðîòðóáî÷êè, çàùèùàÿ èõ îò
äåïîëèìåðèçèðóþùåãî äåéñòâèÿ êîìïëåêñà Ca2+-êàëüìî-
äóëèí (Fisher et al., 1996). Ïîêàçàíî, ÷òî W7 çà ñ÷åò âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ñ ìîëåêóëàìè êàëüìîäóëèíà îêàçûâàåò äåñòà-
áèëèçèðóþùåå äåéñòâèå íà ìèêðîòðóáî÷êè ïðîòîïëàñòîâ
ñóñïåíçèîííîé êóëüòóðû ìîðêîâè (Fisher et al., 1996). Íà
ñèñòåìå ïåðìåàáèëèçèðîâàííûõ ïðîòîïëàñòîâ N. ðlumba-
ginifolia íàìè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî îáå ñóáúåäèíèöû
ðàñòèòåëüíîãî òóáóëèíà èíòåíñèâíî ôîñôîðèëèðóþòñÿ
ïðè àêòèâàöèè Ca2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêè-
íàç (Blume et al., 2008à). Òàêæå îáíàðóæåíî, ÷òî îáðàáîò-
êà êîðíåâûõ àïåêñîâ 3-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ Allium cepa
àíòàãîíèñòîì êàëüìîäóëèíà òðèôëþîïåðàçèíîì èíäóöè-
ðóåò ðåîðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê — èçìåíåíèå èõ ïî-
ïåðå÷íîé îðèåíòàöèè íà ïðîäîëüíóþ (Blume et al., 2008à).

Â ñâîþ î÷åðåäü â íàñòîÿùåé ðàáîòå íàìè âïåðâûå â
óñëîâèÿõ in vivo ïîêàçàíî, ÷òî èíãèáèòîð W7 èçìåíÿåò
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Ò à á ë è ö à 1

Ýôôåêòû èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç íà ðîñò è ìîðôîëîãèþ ïåðâè÷íûõ êîðíåé A. thaliana

Íàçâàíèå
èíãèáèòîðà

Èíãèáèðîâàíèå ðîñòà
ïåðâè÷íûõ êîðíåé

Èíäóêöèÿ ñâåëëèíãà Âëèÿíèå íà êîðíåâûå âîëîñêè

ìåðèñòå-
ìàòè÷å-

ñêàÿ çîíà

çîíà ðàñ-
òÿæåíèÿ

èíäóêöèÿ
îáðàçî-
âàíèÿ

ðîñò ìîðôîëîãèÿ

24 ÷ 48 ÷ ñòèìóëÿöèÿ ïîäàâëåíèå ñâåëëèíã âåòâëåíèå çàãèáàíèå

Îëîìîóöèí Â 4 ðàçà Â 2.5 ðàçà – – + – + – – –

W7 Òî æå Â 4 ðàçà – + + – + – – –

H7 Â 2 ðàçà Â 2 ðàçà – – + – + – – –

Ñòàóðîñïîðèí Â 1.5 ðàçà Â 1.7 ðàçà + – + – + – – –

«+» — èçìåíåíèÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì; «–» — áåç èçìåíåíèé ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.



îðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ðàñòåíèé ñõîäíûì
ñ äåéñòâèåì òðèôëþîïåðàçèíà îáðàçîì, âûçûâàÿ èçìåíå-
íèå èñõîäíîé îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê (ïîïåðå÷íîé
èëè êîñîé) â êëåòêàõ çîíû ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè
íà ïðîäîëüíóþ. Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîäòâåðæäàþò ó÷àñ-
òèå Ca2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ ïðîòåèíêèíàç â ðåãóëÿ-
öèè ñòðóêòóðû ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòèòåëüíîé êëåòêè.

Â õîäå äàëüíåéøèõ ýêñïåðèìåíòîâ áûëî îáíàðóæåíî,
÷òî èíãèáèðîâàíèå ïðîòåèíêèíàçû Ñ òàêæå ïðèâîäèò ê
èçìåíåíèÿì îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè. Îáðàáîòêà êîðíåé èíãèáèòîðîì Í7 ïîçâîëèëà âû-
ÿâèòü êîíöåíòðàöèîííî-âðåìåíí*óþ çàâèñèìîñòü åãî âëè-
ÿíèÿ íà îðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé
A. thaliana. Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ äàííûì èíãèáèòîðîì â
êîíöåíòðàöèè 10 ìêÌ â òå÷åíèå 3—12 ÷ íå âûçûâàëà íà-

ðóøåíèé â îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê âî âñåõ ðîñòîâûõ
çîíàõ êîðíÿ. Óâåëè÷åíèå æå âðåìåíè îáðàáîòêè äî 24 ÷
ïðèâîäèëî ê íåçíà÷èòåëüíîé äåçîðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî-

Âëèÿíèå èíãèáèòîðîâ ñåðèíòðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç íà ìîðôîëîãèþ êîðíÿ 393

Ðèñ. 3. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé Arabidopsis thaliana.

à, á — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ çîíà; â — çîíà ðàñòÿæåíèÿ; ã — çîíà äèôôåðåíöèàöèè. Ñòðåëêàìè óêàçàíû êîðòèêàëüíûå (à, â, ã) è ýíäîïëàçìàòè÷åñêèå (á)
ìèêðîòðóáî÷êè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.

Ðèñ. 4. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé Arabidopsis thaliana ïîñëå îáðàáîòêè îëîìîóöèíîì (100 ìêÌ).

à — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ çîíà, 24 ÷; á — çîíà ðàñòÿæåíèÿ, 24 ÷; â — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 24 ÷; ã — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ çîíà, 48 ÷; ä — çîíà äèôôåðåí-
öèàöèè, 48 ÷. Ñòðåëêàìè óêàçàíû êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.

Ðèñ. 5. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé Arabi-
dopsis thaliana ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðîì W7 (10 ìêÌ) â

òå÷åíèå 24 ÷.

à — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ çîíà; á — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 24 ÷. Ñòðåëêàìè
óêàçàíû êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.



÷åê â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ ïåðåõîäíîé çîíû êîðíÿ, à
òàêæå çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.
Ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè Í7 äî 50 ìêÌ âûçâàëî äåçîðè-
åíòàöèþ êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ïåðå-
õîäíîé çîíû è çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ óæå ÷åðåç 6 ÷ îáðà-
áîòêè ïðîðîñòêîâ. Ïîñëå ïðîëîíãèðîâàííîãî (24 ÷) äåéñò-
âèÿ Í7 (50 ìêÌ) ÷àñòè÷íî ðàçðóøåííûå ìèêðîòðóáî÷êè
áûëè îáíàðóæåíû â êëåòêàõ êîðíåâîãî ÷åõëèêà (ðèñ. 6, à);
â áîëüøèíñòâå ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê çîíû ðàñòÿæåíèÿ
ìèêðîòðóáî÷êè áûëè äåçîðèåíòèðîâàíû (ðèñ. 6, á). Îäíà-
êî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìèêðîòðóáî÷êè â ìåðèñòåìàòè-
÷åñêèõ êëåòêàõ êîðíÿ, à òàêæå òðèõîáëàñòàõ è àòðèõîáëà-
ñòàõ çîíû äèôôåðåíöèàöèè êîðíÿ õàðàêòåðèçîâàëèñü
ìåíüøåé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äàííîìó èíãèáèòîðó
(ðèñ. 6, â).

Â ñëó÷àå æå îáðàáîòêè ïðîðîñòêîâ 100 ìêÌ Í7 äåç-
îðèåíòàöèþ êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ýïèäåðìàëü-
íûõ êëåòêàõ çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ ìîæíî áûëî íàáëþ-
äàòü óæå ÷åðåç 3 ÷ ýêñïîçèöèè. Â ðåçóëüòàòå 24-÷àñîâîé
îáðàáîòêè èíãèáèòîðîì â äàííîé êîíöåíòðàöèè â êëåòêàõ

êîðíåâîãî ÷åõëèêà ìèêðîòðóáî÷êè áûëè ñòàáèëèçèðî-
âàíû (ðèñ. 6, ã), êîðòèêàëüíûå è ýíäîïëàçìàòè÷åñêèå ìèê-
ðîòðóáî÷êè â ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíå êîðíÿ áûëè
ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ äåïîëèìåðèçîâàíû (ðèñ. 6, ä), à â
êëåòêàõ çîí ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè êîðòèêàëüíûå
ìèêðîòðóáî÷êè áûëè óòîëùåíû. Â îòäåëüíûõ ýïèäåð-
ìàëüíûõ êëåòêàõ êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè áûëè äåç-
îðèåíòèðîâàíû, âñëåäñòâèå ÷åãî îíè ïðèîáðåòàëè ðàçäó-
òóþ ôîðìó (ðèñ. 6, å).

Ñòàóðîñïîðèí â êîíöåíòðàöèè 10 íÌ òîæå âûçûâàë
íàðóøåíèÿ â îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê êëåòîê êîðíÿ,
íî òîëüêî ïîñëå 12-÷àñîâîãî äåéñòâèÿ. Îáíàðóæåíî, ÷òî
íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè ê äàííîìó òèïó èíãèáèòîðà
áûëè ìèêðîòðóáî÷êè êëåòîê ïåðåõîäíîé çîíû è çîíû ðàñ-
òÿæåíèÿ êîðíÿ, ãäå ìèêðîòðóáî÷êè èçìåíÿëè ñâîþ èñ-
õîäíóþ ïîïåðå÷íóþ îðèåíòàöèþ íà õàîòè÷åñêóþ. Ïîñëå
ïðîëîíãèðîâàííîãî (24 ÷) äåéñòâèÿ èíãèáèòîðà â äàííîé
êîíöåíòðàöèè âûÿâèëè äåïîëèìåðèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê
â îòäåëüíûõ êëåòêàõ ïåðåõîäíîé çîíû êîðíÿ (ðèñ. 7, à),
à òàêæå äåçîðèåíòàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê êëåòîê êàê çîíû
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Ðèñ. 6. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé Arabidopsis thaliana ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðîì H7.

à — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ çîíà, 50 ìêÌ, 24 ÷; á — çîíà ðàñòÿæåíèÿ, 50 ìêÌ, 24 ÷; â — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 50 ìêÌ, 24 ÷; ã, ä — ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ
çîíà, 100 ìêÌ, 24 ÷; å — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 100 ìêÌ, 24 ÷. Ñòðåëêàìè óêàçàíû êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.



ðàñòÿæåíèÿ (ðèñ. 7, á), òàê è çîíû äèôôåðåíöèàöèè (ðèñ. 7,
â). Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ñòàóðîñïîðèíîì â áîëåå âûñîêîé
êîíöåíòðàöèè (50 ìêÌ) óæå ÷åðåç 3 ÷ ïðèâîäèëà ê èçìåíå-
íèÿì èñõîäíîé ïîïåðå÷íîé îðèåíòàöèè êîðòèêàëüíûõ
ìèêðîòðóáî÷åê â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ çîíû ðàñòÿæåíèÿ
êîðíÿ íà õàîòè÷åñêóþ (ðèñ. 7, ã). Óâåëè÷åíèå âðåìåíè îá-
ðàáîòêè ïðîðîñòêîâ äî 12—24 ÷ ïðèâîäèëî ê íàðóøåíèþ
íàòèâíîé îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ âñåõ ðîñ-
òîâûõ çîí êîðíÿ. Â êëåòêàõ êîðíåâîãî ÷åõëèêà ìèêðîòðó-
áî÷êè áûëè ÷àñòè÷íî äåïîëèìåðèçèðîâàíû, â êëåòêàõ ìå-
ðèñòåìû è êëåòêàõ êîðû ïåðåõîäíîé çîíû (ðèñ. 7, ä) è
çîíû ðàñòÿæåíèÿ ñîõðàíÿëèñü äåçîðèåíòèðîâàííûå è óòîë-
ùåííûå ìèêðîòðóáî÷êè. Â êëåòêàõ êàê çîíû ðàñòÿæåíèÿ,
òàê è çîíû äèôôåðåíöèàöèè (ðèñ. 7, å) âèçóàëèçèðîâàëèñü
òîëüêî îòäåëüíûå òÿæè óòîëùåííûõ ìèêðîòðóáî÷åê, ïî-
ñêîëüêó áîëüøàÿ ÷àñòü ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ äàííîé
ðîñòîâîé çîíû êîðíÿ áûëà äåïîëèìåðèçèðîâàíà.

Èçâåñòíî, ÷òî â ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòêàõ ïðîòåèíêè-
íàçà C âûïîëíÿåò íåçàìåíèìóþ ðîëü ïðè ðàáîòå ñèãíàëü-

íîé ñèñòåìû ñ ó÷àñòèåì ôîñôîðèëèðîâàíèÿ áåëêîâ (Sto-
ne, Walker, 1995). Ïðîòåèíêèíàçà Ñ ýêñïðåññèðóåòñÿ
ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ, åå ñóáñòðà-
òàìè â ðàçëè÷íûõ òèïàõ êëåòîê ñëóæàò ÿäåðíûå áåëêè,
áåëêè öèòîñêåëåòà è ôåðìåíòû (Nishizuka, 2003; Battaini,
Mochly-Rosen, 2007). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè àíàëîãè ïðî-
òåèíêèíàçû Ñ íàéäåíû è îõàðàêòåðèçîâàíû â êëåòêàõ ðàç-
ëè÷íûõ âèäîâ ðàñòåíèé, òàêèõ êàê Brassica campestris
(Nanmori et al., 1994), Oróza sativa (Karibe et al., 1995) è
Solanum tuberosum (Subramaniam et al., 1997).

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîëèìèêñèí Á, ñïåöè-
ôè÷åñêèé èíãèáèòîð ïðîòåèíêèíàçû Ñ, âûçûâàåò èçìåíå-
íèå èñõîäíîé ïîïåðå÷íîé îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê íà
ïðîäîëüíóþ â êëåòêàõ êîðíåâîãî àïåêñà 3-ñóòî÷íûõ ïðî-
ðîñòêîâ A. cepa (Blume et al., 2008à). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå
íàìè âïåðâûå áûëî èçó÷åíî âëèÿíèå äðóãèõ òèïîâ èíãè-
áèòîðîâ ïðîòåèíêèíàç Ñ (H7 è ñòàóðîñïîðèíà) íà îðãàíè-
çàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ â óñëîâèÿõ
in vivo. Ïðè ñðàâíåíèè îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êîð-
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Ðèñ. 7. Îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé Arabidopsis thaliana ïîñëå îáðàáîòêè ñòàóðîñïîðèíîì.

à — ïåðåõîäíàÿ çîíà, 10 íÌ, 24 ÷; á — çîíà ðàñòÿæåíèÿ, 10 íÌ, 24 ÷; â — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 10 íÌ, 24 ÷; ã — çîíà ðàñòÿæåíèÿ, 50 íÌ, 3 ÷; ä —
ìåðèñòåìàòè÷åñêàÿ è ïåðåõîäíàÿ çîíû, 50 íÌ, 24 ÷; å — çîíà äèôôåðåíöèàöèè, 50 íÌ, 24 ÷. Ñòðåëêàìè óêàçàíû êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè. Ìàñ-

øòàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.



íÿõ íåîáðàáîòàííûõ ïðîðîñòêîâ è ýêñïîíèðîâàííûõ â
ïðèñóòñòâèè èíãèáèòîðîâ ïðîòåèíêèíàçû Ñ áûëî îáíàðó-
æåíî, ÷òî îñîáåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äåéñòâèþ ýòèõ
âåùåñòâ â áîëåå íèçêèõ êîíöåíòðàöèÿõ îáëàäàþò ìèêðî-
òðóáî÷êè ïåðåõîäíîé çîíû è çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ, èç-
ìåíÿþùèå èñõîäíóþ ïîïåðå÷íóþ îðèåíòàöèþ íà õàîòè-
÷åñêóþ. Óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè è âðåìåíè îáðàáîòêè
èíãèáèòîðàìè ïðèâîäèò ê ñòàáèëèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â
êëåòêàõ ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíû êîðíÿ, à òàêæå âûçûâàåò
äåçîðèåíòàöèþ è ÷àñòè÷íóþ äåïîëèìåðèçàöèþ ìèêðî-
òðóáî÷åê â êëåòêàõ çîí ðàñòÿæåíèÿ è ýëîíãàöèè. Ïîëó-
÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû î âëèÿíèè ñòàóðîñïîðèíà íà îð-
ãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ Arabidopsis ñîãëàñó-
þòñÿ ñ äàííûìè áîëåå ðàííèõ ðàáîò (Baskin, Wilson,
1997), â êîòîðûõ áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ñòàóðîñïîðèí â
áîëåå âûñîêèõ êîíöåíòðàöèÿõ (1 ìêÌ) âûçûâàåò äåçîðãà-
íèçàöèþ è ðàíäîìèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîð-
íåé A. thaliana. Ïðè÷åì áîëüøåé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê
äåéñòâèþ èíãèáèòîðà â êîíöåíòðàöèè 1 ìêÌ îáëàäàëè
ìèêðîòðóáî÷êè â êëåòêàõ çîí ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèà-
öèè, òîãäà êàê ìèêðîòðóáî÷êè â ìåðèñòåìàòè÷åñêîé çîíå
êîðíÿ îáëàäàëè ìåíüøåé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äåéñòâèþ
ñòàóðîñïîðèíà (Baskin, Wilson, 1997).

Òàêèì îáðàçîì, â íàñòîÿùåé ðàáîòå íàìè èññëåäîâà-
íî âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ ñïåöèôè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ ñå-
ðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç íà îðãàíèçàöèþ ìèê-
ðîòðóáî÷åê â ðàçíûõ òèïàõ êëåòîê îñíîâíûõ çîí ïåðâè÷-
íîãî êîðíÿ A. thaliana. Äàííûå îáîáùåíû â òàáë. 2.

Íàèáîëüøåé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äåéñòâèþ âñåõ òåñòè-
ðóåìûõ òèïîâ ïðîòåèíêèíàç îáëàäàëè ìèêðîòðóáî÷êè â
ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ, êëåòêàõ êîðû ïåðåõîäíîé çîíû è
çîíû ðàñòÿæåíèÿ êîðíÿ, à òàêæå ìèêðîòðóáî÷êè â òðèõîá-
ëàñòàõ è àòðèõîáëàñòàõ çîíû äèôôåðåíöèàöèè. Ñëåäóåò
îòìåòèòü, ÷òî òàêóþ äèôôåðåíöèàëüíóþ ÷óâñòâèòåëü-
íîñòü ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ðàçíûõ çîí êîðíÿ ê äåéñò-
âèþ èíãèáèòîðîâ ìû íå ñâÿçûâàåì ñ ðàçíèöåé â ñòåïåíè
èõ äîñòóïíîñòè ê êëåòêàì êîðíÿ, ïîñêîëüêó ýêñïåðèìåí-
òû áûëè ïðîâåäåíû ñ ðàçíûìè âðåìåíí*ûìè èíòåðâàëà-
ìè — êàê êîðîòêèìè (1 ÷), òàê è áîëåå äëèòåëüíûìè
(48 ÷), ÷òî ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íûì äëÿ àáñîëþòíî ïîëíîãî
ïðîíèêíîâåíèÿ âåùåñòâ âî âñå èññëåäóåìûå íàìè òêàíè è
êëåòêè.

Íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ â îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî-
÷åê â êëåòêàõ êîðíÿ ñîãëàñóþòñÿ ñ èçìåíåíèÿìè îáùåé
ìîðôîëîãèè ïåðâè÷íûõ êîðíåé. Îáíàðóæåíî, ÷òî èíäóê-
öèÿ ôîðìèðîâàíèÿ áîëüøåãî êîëè÷åñòâà íîâûõ êîðíåâûõ
âîëîñêîâ ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðàìè ïðîòåèíêèíàç
òàêæå ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì íàðóøåíèÿ èñõîäíîé îðè-
åíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ ðîñòîâûõ çîí êîðíÿ.
Èçâåñòíî, ÷òî ðàíäîìèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ
çîíû äèôôåðåíöèàöèè íåîáõîäèìà äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ íî-
âûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ (Takahashi et al., 2003). Òàêæå ïî-
êàçàíî, ÷òî ìèêðîòðóáî÷êè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ðåãóëÿ-
öèè íàïðàâëåíèÿ è ñòàáèëüíîñòè èõ àïèêàëüíîãî ðîñòà
(Sieberer et al., 2002). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â ñàìèõ êîð-
íåâûõ âîëîñêàõ îáðàáîòêà èíãèáèòîðàìè ñåðèí/òðåîíè-
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íîâûõ ïðîòåèíêèíàç íå âûçûâàëà ñóùåñòâåííûõ èçìåíå-
íèé â îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíò-
ðîëåì. Ïîýòîìó àíàëèç ïîëó÷åííûõ äàííûõ ïîçâîëÿåò
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ôîñôîðèëèðîâàíèå áåëêîâ ìèêðîòðó-
áî÷åê, â òîì ÷èñëå è òóáóëèíà, ìîæåò ïðèíèìàòü îïîñðå-
äîâàííîå ó÷àñòèå â ïðîöåññå èíäóêöèè è ôîðìèðîâàíèÿ
íîâûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ è íå îêàçûâàòü âëèÿíèÿ íà èõ
äàëüíåéøèé ðîñò.

Â ñâîþ î÷åðåäü, ñîãëàñíî ðàíåå ïîëó÷åííûì íàìè
äàííûì îòíîñèòåëüíî âëèÿíèÿ îêàäàèíîâîé êèñëîòû íà
îðãàíèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ êîðíåé A. thaliana,
áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî èíäóêöèÿ ãèïåðôîñôîðèëèðîâà-
íèÿ áåëêîâ çà ñ÷åò èíãèáèðîâàíèÿ ïðîòåèíôîñôàòàçû 1 è
ïðîòåèíôîñôàòàçû 2À ïî-ðàçíîìó âëèÿåò íà îðãàíèçàöèþ
ìèêðîòðóáî÷åê â çàâèñèìîñòè îò òèïà êëåòîê, âûçûâàÿ
ëèáî äåïîëèìåðèçàöèþ êîðòèêàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â
êëåòêàõ çîíû ðàñòÿæåíèÿ, ëèáî ñòàáèëèçàöèþ ìèêðîòðó-
áî÷åê â êëåòêàõ çîíû äèôôåðåíöèàöèè (Øåðåìåò è äð.,
2009). Îñîáåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê äåéñòâèþ îêàäàè-
íîâîé êèñëîòû âî âñåõ òåñòèðóåìûõ êîíöåíòðàöèÿõ îáëà-
äàëè ìèêðîòðóáî÷êè â êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ, êîòî-
ðûå èçìåíÿëè ñâîþ èñõîäíóþ îðèåíòàöèþ ïî ñðàâíåíèþ
ñ êîíòðîëåì, âñëåäñòâèå ÷åãî êîðíåâûå âîëîñêè ïðåòåðïå-
âàëè çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ â îáùåé ìîðôîëîãèè: îíè
çàãèáàëèñü, âåòâèëèñü, ðàçäóâàëèñü èëè âîâñå ïðåêðàùà-
ëè ñâîé ðîñò.

Îáîáùàÿ ïîëó÷åííûå äàííûå, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî èçìåíåíèå èñõîäíîé îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â
êëåòêàõ çîí ðàñòÿæåíèÿ è äèôôåðåíöèàöèè êîðíÿ âñëåä-
ñòâèå èíãèáèðîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ òèïîâ ñåðèí/òðåîíèíî-
âûõ ïðîòåèíêèíàç ìîæåò ÿâëÿòüñÿ ïðè÷èíîé èçìåíåíèÿ
ñêîðîñòè èõ ðîñòà, à òàêæå íàðóøåíèÿ îáùåé ìîðôîëîãèè
ïåðâè÷íîãî êîðíÿ è îáðàçîâàíèÿ êîðíåâûõ âîëîñêîâ. Ïðè
ýòîì èíãèáèðîâàíèå ñåðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíôîñôà-
òàç îêàçûâàåò ïðîòèâîïîëîæíîå âëèÿíèå êàê íà ðîñò, îá-
ùóþ ìîðôîëîãèþ ïåðâè÷íîãî êîðíÿ, òàê è íà îðãàíèçà-
öèþ ìèêðîòðóáî÷åê â ðàçëè÷íûõ êëåòêàõ âñåõ ðîñòîâûõ
çîí êîðíÿ (Øåðåìåò è äð., 2009). Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî
ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî ôîñôîðèëèðîâàíèå áåëêîâ ìèê-
ðîòðóáî÷åê, â òîì ÷èñëå è òóáóëèíà, ïî îñòàòêàì ñåðèíà è
òðåîíèíà âîâëå÷åíî â ðåãóëÿöèþ ïðîöåññîâ ýëîíãàöèè
êîðíÿ, à òàêæå ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ïðîöåññàõ èíäóêöèè,
ôîðìèðîâàíèÿ è ðîñòà êîðíåâûõ âîëîñêîâ. Ýòî â ñâîþ
î÷åðåäü ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äàííûé òèï ïîñòòðàí-
ñëÿöèîííîé ìîäèôèêàöèè ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ðåãóëÿ-
öèè ðàçâèòèÿ âûñøèõ ðàñòåíèé.
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THE EFFECT OF INHIBITORS OF SERINETHREONINE PROTEIN KINASES
ON ARABIDOPSIS THALIANA ROOT MORPHOLOGY AND MICROTUBULES ORGANIZATION

IN ITS CELLS
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The effect of different types of serine/thereonine protein kinases inhibitors (cyclin-dependent, Ca2+-calmo-
dulin-dependent and protein kinase C) on microtubules organization in cells of Arabidopsis thaliana main pri-
mary root zones were investigated in vivo. The microtubules in epidermal and cortex cells in the transition and
elongation zones as well as microtubules in trichoblasts and atrichoblasts in the differentiation zone showed the
greatest sensitivity to protein kinases inhibitors studied. It was established that microtubules in these cell types
modified their initial transverse/oblique orientation to a chaotic or longitudinal relative to the major axis of pri-
mary root as a result of serinethereonine protein kinases inhibition. The microtubules in cells in root meristema-
tic zone as well as in root hairs were less sensitive to influence of protein kinases inhibitors tested. Alterations of
microtubules orientation in the cells in primary root zones under the influence of serinethereonine protein kina-
ses inhibitors led to further disturbances in growth and differentiation processes. It was assumed that phosphory-
lation of microtubules proteins, especially tubulin, might be involved in the regulation of these processes.

K e y w o r d s: microtubules, phosphorylation, serinethereonine protein kinases, inhibitors, Arabidopsis.
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