
ÂÇÀÈÌÎÑÂßÇÜ ÐÎÑÒÀ ÊÀËËÓÑÀ È ×ÈÑËÀ ÊËÓÁÅÍÜÊÎÂ
Ó ÃÎÐÎÕÀ ÏÎÑÅÂÍÎÃÎ PISUM SATIVUM

© Þ. Ï. Ïåòðîâ

Èíñòèòóò öèòîëîãèè ÐÀÍ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã;
ýëåêòðîííûé àäðåñ: yupe3ov@mail.ru

Þ. Ï. Ïåòðîâ
Âçàèìîñâÿçü ðîñòà êàëëóñà è ÷èñëà êëóáåíüêîâ ó ãîðîõà ïîñåâíîãî

Â ñðàâíèòåëüíîì àñïåêòå íà 7 ñîðòàõ ãîðîõà ïîñåâíîãî Pisum sativum èçó÷åíû ïðîöåññû îáðàçîâà-
íèÿ êëóáåíüêîâ è êàëëóñà. Â êà÷åñòâå ïàðàìåòðîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ îáðàçîâàíèå êëóáåíüêîâ, èñïîëü-
çîâàíû ÷èñëî è ìàññà êëóáåíüêîâ íà 1 ðàñòåíèå. Ñîîòíîøåíèå ÷àñòîò êëóáåíüêîâ ðàçëè÷íîé ìàññû îïè-
ñûâàëè ñ ïîìîùüþ óðàâíåíèÿ Ëîðåíöà, à ðîñò êàëëóñà — ñ èñïîëüçîâàíèåì óðàâíåíèÿ S-çàâèñèìîñòè.
Ïîêàçàíî, ÷òî ìàêñèìàëüíàÿ (îïòèìàëüíàÿ äëÿ àçîòôèêñàöèè) ìàññà êëóáåíüêîâ îäíèìè ðàñòåíèÿìè äî-
ñòèãàåòñÿ çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà êëóáåíüêîâ, à äðóãèìè — çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ ìàññû êàæäîãî èç êëó-
áåíüêîâ. Ýòà îñîáåííîñòü çàâèñèò îò ñîðòà ãîðîõà. Îáíàðóæåíî, ÷òî ìàêñèìàëüíûé ðàçìåð êàëëóñà äàþò
ñîðòà, ðàñòåíèÿ êîòîðûõ èìåþò áîëüøîå ÷èñëî êëóáåíüêîâ. Íåáîëüøèå êàëëóñû õàðàêòåðíû äëÿ ñîðòîâ,
ó êîòîðûõ ðàñòåíèÿ èìåþò êðóïíûå êëóáåíüêè, íî â íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû
èíòåðïðåòèðóþòñÿ èñõîäÿ èç ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî â îñíîâå îáðàçîâàíèÿ êëóáåíüêîâ ëåæàò äâà ïðî-
öåññà — äèôôåðåíöèðîâêà è ïðîëèôåðàöèÿ êëåòîê, à êàëëóñîîáðàçîâàíèÿ — òîëüêî ïðîëèôåðàöèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êàëëóñ, êëóáåíåê, êîððåëÿöèÿ, äèôôåðåíöèðîâêà, ïðîëèôåðàöèÿ.

Â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå â ïðàêòè÷åñêîé áèîëîãèè è
ìåäèöèíå çíà÷èòåëüíîå ìåñòî çàíèìàþò ðàáîòû, öåëüþ
êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ñîçäàíèå èñêóññòâåííûõ îðãàíîâ è òêà-
íåé (Daar, Sheremeta, 2003; Kobayashi et al., 2011). Êàê
ïðàâèëî, ýòè èññëåäîâàíèÿ áàçèðóþòñÿ íà èñêóññòâåííî
íàïðàâëåííîé äèôôåðåíöèðîâêå ñòâîëîâûõ êëåòîê (Ver-
ma, 2001; Grompe, 2002; Gupta, Chowdhury, 2002). Îäèí
èç âàæíûõ ýòàïîâ òàêîãî èññëåäîâàíèÿ — êóëüòèâèðîâà-
íèå êëåòîê âíå îðãàíèçìà. Î÷åâèäíî, ÷òî êëåòêè, ëèøåí-
íûå öåíòðàëèçîâàííîãî âëèÿíèÿ íà íèõ ìàêðîîðãàíèçìà,
â óñëîâèÿõ êóëüòóðû ïðèîáðåòàþò îòíîñèòåëüíóþ ñàìî-
ñòîÿòåëüíîñòü. Èçó÷åíèå çàêîíîìåðíîñòåé ïîâåäåíèÿ òà-
êèõ êëåòîê — îñíîâíàÿ çàäà÷à áèîëîãèè êëåòîê â êóëüòó-
ðå. ×åì áîëüøå ìû áóäåì çíàòü î òîì, êàê âçàèìîäåéñòâó-
þò îòäåëüíûå êëåòêè â êóëüòóðå, òåì ëó÷øå ñìîæåì
ïîíÿòü è ïðåäñêàçàòü èõ ïîâåäåíèå ïðè ïîñëåäóþùåì
ôîðìèðîâàíèè èñêóññòâåííûõ îðãàíîâ è òêàíåé.

Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ëþáûå êëåòêè íåçàâèñèìî îò èõ
ïðîèñõîæäåíèÿ äîëæíû èìåòü ìíîãî îáùåãî ïðè àäàïòà-
öèè ê æèçíè â óñëîâèÿõ êóëüòóðû. Îäíàêî ýòî ïðåäïîëî-
æåíèå òðåáóåò òùàòåëüíîãî èçó÷åíèÿ è ïîèñêà îáùèõ çà-
êîíîìåðíîñòåé äëÿ ðàçíûõ òèïîâ êëåòîê, â òîì ÷èñëå è
ðàñòèòåëüíûõ.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — ïðîâåðèòü, ñóùåñòâóåò ëè
ñâÿçü ìåæäó îñîáåííîñòÿìè ðîñòà ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê â
êóëüòóðå ñ èõ ðîñòîì â ñîñòàâå öåëîãî ðàñòåíèÿ. Â êà÷åñò-
âå îáúåêòà èçó÷åíèÿ èñïîëüçîâàëè ãîðîõ ïîñåâíîé Pisum
sativum. Îñîáåííîñòüþ ãîðîõà, êàê è âîîáùå áîáîâûõ, ÿâ-
ëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíûõ îðãàíîâ (êëóáåíü-
êîâ) ó ñôîðìèðîâàííîãî ðàñòåíèÿ. Ýòîò ïðîöåññ èíäóöè-
ðóåòñÿ àçîòôèêñèðóþùåé áàêòåðèåé Rhizobium legumino-
sarum (Gibson et al., 2008). Òàêèì îáðàçîì, ôîðìèðîâàíèå

êëóáåíüêà ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîöåññ, àíàëîãè÷-
íûé êóëüòèâèðîâàíèþ êëåòîê, íî íå â èñêóññòâåííûõ
óñëîâèÿõ, à â ñîñòàâå öåëîãî ðàñòåíèÿ, ò. å. ïîä êîíòðîëåì
ìàêðîðãàíèçìà. Îäíîâðåìåííî íàáëþäàëè çà ðîñòîì êëå-
òîê (êàëëóñà) â êóëüòóðå. ×òîáû áûòü óâåðåííûì â òîì,
÷òî îáà ïðîöåññà íàõîäÿòñÿ ïîä ãåíåòè÷åñêîì êîíòðîëåì,
à íå ñâÿçàíû òîëüêî ñ âíåøíèìè óñëîâèÿìè, èçó÷àëè íå-
ñêîëüêî ñîðòîâ ãîðîõà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â êà÷åñòâå îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ èñïîëüçîâàëè ðàç-
ëè÷íûå ñîðòà è ëèíèè ãîðîõà Pisum sativum èç êîëëåêöèè
Âñåðîññèéñêîãî èíñòèòóòà ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ìèêðî-
áèîëîãèè (Ñàíêò-Ïåòåðáóðã—Ïóøêèí). Â êà÷åñòâå èí-
äóêòîðà êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ èñïîëüçîâàëè îäèí è òîò
æå øòàìì 250 àçîòôèêñèðóþùèõ áàêòåðèé Rhizobium le-
guminosarum. Ãîðîõ âûðàùèâàëè â óñëîâèÿõ òåïëèöû â
èþíå—èþëå, 1 ðàñòåíèå íà 0.5-ëèòðîâûé öâåòî÷íûé ãîð-
øîê, â ïåñêå, ñîäåðæàùåì 1 ã/ë Ca(NO3)2, 0.25 ã/ë KCl,
0.25 ã/ë MgSO4 è 0.25 ã/ë KH2PO4. Ðàñòåíèÿ ïîëèâàëè
åæåäíåâíî. Êëóáåíüêè ñîáèðàëè â ïåðèîä áóòîíèçà-
öèè—öâåòåíèÿ. Êîðíåâóþ ñèñòåìó ðàñòåíèé ïðîìûâàëè
âîäîé. Êàæäûé êëóáåíåê ñðàçó ïîñëå îòäåëåíèÿ îò ðàñòå-
íèÿ âçâåøèâàëè íà ýëåêòðîííûõ âåñàõ (Sarturius, Ger-
many) ñ ìèíèìàëüíûì ïðåäåëîì èçìåðåíèÿ 0.1 ìã è ñ
àâòîìàòè÷åñêîé ðåãèñòðàöèåé ðåçóëüòàòà èçìåðåíèÿ íà
áóìàæíîé ëåíòå. Êëóáåíüêè ìàññîé ìåíåå 2 ìã íå ó÷èòû-
âàëè. Îáùåå ÷èñëî ðàñòåíèé íà îäèí ñîðò ñîñòàâëÿëî îò
10 äî 20. Íàáëþäåíèÿ áûëè âûïîëíåíû äâàæäû (çà äâà
ñåçîíà è îáîçíà÷åíû äàëåå êàê 1 è 2).
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Äëÿ ïîëó÷åíèÿ êàëëóñà èñïîëüçîâàëè ýêñïëàíòàòû èç
3-ñóòî÷íûõ ïîáåãîâ, íàðåçàííûõ â àñåïòè÷åñêèõ óñëîâè-
ÿõ íà êóñî÷êè äëèíîé 2—3 ìì. Ýòè êóñî÷êè ïîìåùàëè â
÷àøêè Ïåòðè íà òâåðäóþ ñðåäó Ìóðàñèãå—Ñêóãà (Mura-
shige, Skoog, 1962), îáîãàùåííóþ 3%-íîé ñàõàðîçîé è ñî-
äåðæàùóþ 0.8 % àãàðà (Difco, ÑØÀ). Íà êàæäóþ ÷àøêó
ñàæàëè äî 5 ýêñïëàíòàòîâ. Êóëüòèâèðîâàíèå âûïîëíÿëè â
ñïåöèàëüíî îáîðóäîâàííîì ïîìåùåíèè ñ ïîñòîÿííîé
âëàæíîñòüþ, òåìïåðàòóðîé 20 °C è 14-÷àñîâûì ôîòî-
ïåðèîäîì. Íà êàæäóþ «òî÷êó» (ñîðò) èñïîëüçîâàëè
5—6 ðàñòåíèé è ñîîòâåòñòâåííî äî 30 êàëëóñîâ.

Ðàçìåð êàëëóñà èçìåðÿëè ïî îðèãèíàëüíîé ìåòîäèêå,
ïðåäëîæåííîé àâòîðîì (Ïåòðîâ, 2000). Îíà îñíîâàíà íà
ñëåäóþùåì. Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè êàëëóñ ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ïîëóñôåðó, îáúåì êîòîðîé ëåãêî ðàññ÷è-
òàòü, åñëè èçâåñòåí åå ðàäèóñ. Äèàìåòð êàëëóñà ìîæíî èç-
ìåðèòü ïðèæèçíåííî ñ ïîìîùüþ ñòåðåîìèêðîñêîïà, èìå-
þùåãî îáúåêòèâ ñ ïåðåìåííûì ôîêóñíûì ðàññòîÿíèåì è
øêàëîé óâåëè÷åíèÿ, ãðàäóèðîâàííîé â ìì. Çíàÿ äèàìåòð
ïîëóñôåðû, ìîæíî âû÷èñëèòü åå îáúåì, ò. å. îáúåì äàí-
íîé êàëëóñíîé òêàíè. Ïðèæèçíåííîå èçìåðåíèå ðîñòà
êàëëóñà âûïîëíÿëè 1 ðàç â 5—7 ñóò. Âåñü ïåðèîä íàáëþ-
äåíèÿ è ðåãèñòðàöèè ðàçìåðà êàëëóñà ïðîäîëæàëñÿ äî
2 ìåñ áåç ñìåíû ñðåäû. Êðèâûå ðîñòà ñòðîèëè íà îñíîâà-
íèè ñðåäíåãî îáúåìà êàëëóñà äëÿ êàæäîãî ñîðòà ãîðîõà.
Ýêñïåðèìåíòû áûëè âûïîëíåíû ñ äâîéíîé ïîâòîðíî-
ñòüþ. Ñîðòà áûëè îòîáðàíû â ïðåäâàðèòåëüíûõ îïûòàõ
òàê, ÷òîáû â âûáîðêó ïîïàëè êîíòðàñòíûå ñîðòà ïî ñêî-
ðîñòè ðîñòà êàëëóñà. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îðèãèíàëüíûå
íàçâàíèÿ ñåìè ñîðòîâ ãîðîõà äëÿ óäîáñòâà çàìåíåíû ðèì-
ñêèìè öèôðàìè îò I äî VII ñîîòâåòñòâåííî óìåíüøåíèþ
èõ ìàêñèìàëüíî äîñòèæèìîãî îáúåìà êàëëóñà (ðèñ. 1, à).

Ñòàòèñòè÷åñêóþ îáðàáîòêó äàííûõ âûïîëíÿëè ñ ïî-
ìîùüþ ïðîãðàìì Excel 2007 (MS Corporation, ÑØÀ) è
Origin 6.1 (OriginLab Corp., ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ñîðòà ãîðîõà ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé íå òîëüêî ïà-
ðàìåòðàìè, õàðàêòåðèçóþùèìè èõ ðàñòåíèÿ è ïëîäû, íî è
îñîáåííîñòÿìè ðîñòà êàëëóñà â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ.
Íà ðèñ. 1, à ïðåäñòàâëåíû êðèâûå ðîñòà êàëëóñîâ ðàçíûõ
ñîðòîâ ãîðîõà â ïîðÿäêå óìåíüøåíèÿ èõ ïîòåíöèè ê óâå-
ëè÷åíèþ êëåòî÷íîé ìàññû. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ó âñåõ
7 ñîðòîâ ðîñò êàëëóñà îïèñûâàåòñÿ òèïè÷íîé S-îáðàçíîé
êðèâîé, î÷åâèäíû èíäèâèäóàëüíûå îñîáåííîñòè ýòèõ
êðèâûõ. Ãðàôèêè íà ðèñ. 1, á äåìîíñòðèðóþò ñîîòíîøå-
íèå ÷àñòîò êëóáåíüêîâ ðàçíîé ìàññû äëÿ 7 ñîðòîâ ãîðîõà
â 1-ì è 2-ì ñåçîíàõ.

Äëÿ îïèñàíèÿ ñîîòíîøåíèÿ ÷àñòîò êëóáåíüêîâ ðàç-
ëè÷íîé ìàññû âî âñåõ ñëó÷àÿõ áûëî èñïîëüçîâàíî óðàâ-
íåíèå Ëîðåíöà (ñõîäíî ñ óðàâíåíèåì íîðìàëüíîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ). Ïåðâîå, ÷òî ñëåäóåò îòìåòèòü, ýòî ñåçîííûå
ðàçëè÷èÿ. Â öåëîì âñå ðàñòåíèÿ 2-ãî ñåçîíà èìåëè áîëåå
âûñîêîå ÷èñëî êëóáåíüêîâ, ÷åì ðàñòåíèÿ 1-ãî ñåçîíà. Ïðè
ýòîì èíäèâèäóàëüíîñòü êðèâûõ äëÿ êàæäîãî ñîðòà ñîõðà-
íÿëàñü. Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå òî, ÷òî èìååòñÿ çà-
ìåòíàÿ ñèíõðîííîñòü â èçìåíåíèè ôîðìû êðèâûõ ðîñòà
êàëëóñà è ñîîòíîøåíèÿ ÷àñòîò êëóáåíüêîâ ðàçíîãî ðàçìå-
ðà äëÿ êàæäîãî ñîðòà. Äëÿ îáúåêòèâíîãî ïîäòâåðæäåíèÿ
ýòîãî íàáëþäåíèÿ ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ñðàâíåíèå ôîð-
ìàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê, âûòåêàþùèõ èç èñïîëüçóåìûõ
ðàñïðåäåëåíèé. Ðàñòåíèÿ êàæäîãî ñîðòà ìîæíî îõàðàêòå-
ðèçîâàòü òàêèìè îáùåïðèíÿòûìè ïàðàìåòðàìè, êàê îá-

ùåå ÷èñëî (N) è îáùàÿ ìàññà (M) êëóáåíüêîâ íà 1 ðàñ-
òåíèå.

Äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ðîñòà êàëëóñîâ èìååò ñìûñë âîñ-
ïîëüçîâàòüñÿ ïàðàìåòðàìè, õàðàêòåðèçóþùèìè S-îáðàç-
íîå ðàñïðåäåëåíèå. Ïðîãðàììà Origin 6.1 ïðè ïîñòðîåíèè
òåîðåòè÷åñêèõ êðèâûõ ïî îïûòíûì çíà÷åíèÿì îäíîâðå-
ìåííî ðàññ÷èòûâàåò òàêèå ïàðàìåòðû. Íàèáîëåå âàæíûé
èç íèõ îáîçíà÷àåòñÿ êàê Final(A2). Îí ÷èñëåííî ðàâåí
îæèäàåìîìó (ìàêñèìàëüíîìó) îáúåìó êàëëóñà ïðè äîñòè-
æåíèè êëåòî÷íîé êóëüòóðû ñòàöèîíàðíîé ôàçû ðîñòà.
Â äîïîëíåíèå ê ýòîìó ïàðàìåòðó ðàññ÷èòûâàþòñÿ åùå
äâå õàðàêòåðèñòèêè — XatY-20 è XatY-80, óêàçûâàþùèå
ðàñ÷åòíîå âðåìÿ, ê êîòîðîìó ðàçìåð êàëëóñà äîñòèãàåò
ñîîòâåòñòâåííî 20 è 80 % îò ìàêñèìàëüíî îæèäàåìîãî,
ò. å. óñëîâíî â ïåðâîì ñëó÷àå îïðåäåëÿåòñÿ âðåìÿ ïåðåõî-
äà îò ëàã-ôàçû ê ýêñïîíåíöèàëüíîé, à âî âòîðîì — îò
ýêñïîíåíöèàëüíîé ê ñòàöèîíàðíîé.

Ïîíÿòíî, ÷òî ïðè àíàëèçå êîððåëÿöèé ìîæíî èñïîëü-
çîâàòü ðàçíûå êîìáèíàöèè óêàçàííûõ ïàðàìåòðîâ. Òà-
êîé ñêðèíèíã áûë ñäåëàí íà ïîäãîòîâèòåëüíîì ýòàïå.
Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû ëèøü òå âàðèàíòû, êî-
òîðûå îêàçàëèñü âàæíûìè äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé çà-
äà÷è.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ÷èñëî êëóáåíüêîâ è èõ ìàññà íà
1 ðàñòåíèå ïðåäñòàâëÿþòñÿ êàê âçàèìîçàìåíÿåìûå õà-
ðàêòåðèñòèêè, èõ ñâÿçü íåîäíîçíà÷íà. Òàê, ó ðàñòåíèé
1-ãî ñåçîíà îò÷åòëèâî âûÿâëÿåòñÿ ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü
ìåæäó ÷èñëîì êëóáåíüêîâ è èõ ìàññîé íà 1 ðàñòåíèå
(ðèñ. 2, à) ñ î÷åíü âûñîêèì êîýôôèöèåíòîì êîððå-
ëÿöèè — 0.99 � 0.01 (P < 0.0001). Îáùåå óâåëè÷åíèå
÷èñëà êëóáåíüêîâ ó ðàñòåíèé 2-ãî ñåçîíà íå èìååò ëè-
íåéíîé êîððåëÿöèè ñ ìàññîé êëóáåíüêîâ, êîòîðàÿ â öå-
ëîì òîæå óâåëè÷èëàñü. Îäíàêî ìîæíî îáíàðóæèòü ñâÿçü
ìåæäó ýòèìè ïàðàìåòðàìè, åñëè âîñïîëüçîâàòüñÿ ïî-
ëèíîìîì 2-é ñòåïåíè, ò. å. ïàðàáîëîé. Â ýòîì ñëó÷àå êî-
ýôôèöèåíò ëèíåéíîé êîððåëÿöèè òàêæå âûñîê —
0.92 � 0.06 (P < 0.03), ÷òî óêàçûâàåò íà òåñíóþ ñâÿçü îáî-
èõ ïàðàìåòðîâ, íî êà÷åñòâî ýòîé ñâÿçè èíîå, ÷åì ó ðàñòå-
íèé 1-ãî ñåçîíà.

Ïîñêîëüêó ñâÿçü ìåæäó ÷èñëîì è ìàññîé êëóáåíüêîâ
îêàçàëàñü ðàçëè÷íîé ó ðàñòåíèé ðàçíûõ ñåçîíîâ, êàæäóþ
èç ýòèõ ãðóïï ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü îòäåëüíî ïðè âûÿâ-
ëåíèè êîððåëÿöèé ìåæäó îáðàçîâàíèåì êëóáåíüêîâ è ðî-
ñòîì êàëëóñà. Â ñëó÷àå àíàëèçà ðàñòåíèé 1-ãî ñåçîíà
âîñïîëüçóåìñÿ ïàðàìåòðàìè XatY-20 è XatY-80, õàðàêòå-
ðèçóþùèìè ðîñò êàëëóñà, è ÷èñëîì êëóáåíüêîâ íà 1 ðàñ-
òåíèå (ó÷èòûâàÿ äàííûå ðèñ. 2 à, ìîæíî áûëî áû ñ òåì æå
óñïåõîì èñïîëüçîâàòü è ìàññó êëóáåíüêîâ). Ýòè äàííûå
ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 3. Âèäíî, ÷òî ïðè èñïîëüçîâàíèè
ïàðàìåòðà XatY-20 îò÷åòëèâî âûÿâëÿåòñÿ åãî ëèíåéíàÿ
çàâèñèìîñòü îòíîñèòåëüíî ÷èñëà êëóáåíüêîâ. Êîýôôèöè-
åíò êîððåëÿöèè ðàâåí 0.90 � 0.07 (P < 0.03). Îäíàêî åùå
áîëåå òåñíàÿ ñâÿçü ñ ÷èñëîì êëóáåíüêîâ âûÿâëÿåòñÿ ïðè
èñïîëüçîâàíèè ïàðàìåòðà XatY-80, íî ÷åðåç ïîëèíîì 2-ãî
ïîðÿäêà. Êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè â ýòîì âàðèàíòå åùå
âûøå — 0.96 � 0.03 (P < 0.005).

Ïðè àíàëèçå ðàñòåíèé 2-ãî ñåçîíà ìîæíî îáíàðóæèòü
ëèíåéíóþ çàâèñèìîñòü (ðèñ. 4, à) ìåæäó ÷èñëîì êëóáåíü-
êîâ è ïàðàìåòðîì Final(A2) ñ äîâîëüíî âûñîêèì êîýôôè-
öèåíòîì êîððåëÿöèè — 0.84 � 0.11 (P < 0.02). Ïðè ýòîì
íè ëèíåéíîé, íè ïàðàáîëè÷åñêîé çàâèñèìîñòè ìåæäó Fi-
nal(A2) è ìàññîé êëóáåíüêîâ íå âûÿâëÿåòñÿ (ðèñ. 4, á).
Îäíàêî åñëè íå ó÷èòûâàòü äàííûå ïî êëóáåíüêàì ðàñòå-
íèé I è II ñîðòîâ, òî ó îñòàëüíûõ 5 ñîðòîâ âûÿâëÿåòñÿ
î÷åíü ÷åòêàÿ ýêñïîíåíöèàëüíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ýòè-
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ìè äâóìÿ ïàðàìåòðàìè (ðèñ. 4, â). Ïðè ýòîì êîýôôèöèåíò
êîððåëÿöèè äîñòèãàåò êðàéíå âûñîêîãî çíà÷åíèÿ —
0.997 � 0.002.

Îáñóæäåíèå

Ïðåæäå ÷åì àíàëèçèðîâàòü ïîëó÷åííûå äàííûå,
ñëåäóåò ñäåëàòü íåñêîëüêî íåîáõîäèìûõ ïîÿñíåíèé îò-
íîñèòåëüíî áèîëîãèè îáðàçîâàíèÿ êëóáåíüêîâ è êàë-
ëóñà.

Íå êàñàÿñü òîíêèõ ìåõàíèçìîâ ñèìáèîòè÷åñêîé àçîò-
ôèêñàöèè (Gibson et al., 2008), îòìåòèì ëèøü êëþ÷åâûå
ìîìåíòû ýòîãî ïðîöåññà, âàæíûå äëÿ àíàëèçà ïðåäñòàâ-

ëåííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå ðåçóëüòàòîâ. Îáðàçîâàíèå
êëóáåíüêîâ — ýòî ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ñïåöèàëèçèðî-
âàííûõ îðãàíîâ, ýâîëþöèîííî âîçíèêøèõ ó áîáîâûõ äëÿ
óòèëèçàöèè àòìîñôåðíîãî àçîòà. Ïðîöåññ ýòîò èíäóöèðó-
åòñÿ áàêòåðèÿìè Rhizobium leguminosarum, êîòîðûå ïîñëå
ôîðìèðîâàíèÿ êëóáåíüêà ñ ïîìîùüþ ïðèñóòñòâóþùåé â
íèõ íèòðîãåíàçû äàþò ðàñòåíèþ âîçìîæíîñòü óñâàèâàòü
àçîò èç âîçäóõà. Ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ áàêòåðèÿìè êîð-
òèêàëüíûå êîðíåâûå êëåòêè ðàñòåíèÿ íà÷èíàþò ïðîëèôå-
ðèðîâàòü è ñòàíîâÿòñÿ ñïîñîáíûìè ê äèôôåðåíöèðîâêå â
ñïåöèàëèçèðîâàííûå êëåòêè êëóáåíüêà (Tricot et al., 1997;
Timmers et al., 1999; Catoira et al., 2001; Hirsch et al., 2001;
Perret et al., 2001; Provorov et al., 2002). Ïî ñóòè ýòî ïðî-
öåññ òðàíñäèôôåðåíöèðîâêè, ò. å. òðàíñôîðìàöèè îäíèõ
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Ðèñ. 1. Ñðàâíåíèå 7 ñîðòîâ ãîðîõà (I—VII) ïî ðîñòó êàëëóñà (à) è êîëè÷åñòâó êëóáåíüêîâ íà îäíî ðàñòåíèå (á) âî âðåìÿ 1-ãî (òåì-
íûå êðóæêè) è 2-ãî (ñâåòëûå êðóæêè) ñåçîíîâ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ êîýôôèöèåíòû ëèíåéíîé êîððåëÿöèè íå íèæå 0.98.

Êðóæêè — îïûòíûå çíà÷åíèÿ; ëèíèè — ðàñ÷åòíûå êðèâûå (à — S-êðèâûå, á — ðàñïðåäåëåíèå Ëîðåíöà). Âåðòèêàëüíûå îòðåçêè — îøèáêà ñðåäíåãî.
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Ðèñ. 1 (ïðîäîëæåíèå).



ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê â äðóãèå (Eguchi, 1995; Reh,
Pittack, 1995; Tosh, Slack, 2002).

Òàêèì îáðàçîì, êëóáåíåê — ýòî ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ
òêàíü ðàñòåíèÿ, îò îáúåìà êîòîðîé çàâèñèò êîëè÷åñòâî
ñâÿçûâàåìîãî ðàñòåíèåì àçîòà. Ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî äëÿ äàííîãî ðàñòåíèÿ ñóùåñòâóåò íåêîòîðîå îïòèìà-
ëüíîå (ïðåäåëüíîå) çíà÷åíèå êîëè÷åñòâà óòèëèçèðóåìîãî
àçîòà. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ìàññà êëóáåíüêîâîé òêàíè,
ïî-âèäèìîìó, òîæå íå äîëæíà ïðåâûøàòü íåêîòîðûé ïðå-
äåë (èçáûòîê ïåðåðàáîòàííîãî äëÿ óòèëèçàöèè àçîòà âñå
ðàâíî íå áóäåò óñâàèâàòüñÿ). Îäíàêî ïîëó÷åíèå ìàêñè-
ìàëüíî ïîëåçíîãî îáúåìà êëóáåíüêîâîé òêàíè âîçìîæíî
äâóìÿ ïóòÿìè: ëèáî óâåëè÷åíèåì ÷èñëà êëóáåíüêîâ â ñëó-
÷àå èõ ìàëîãî ðàçìåðà, ëèáî óâåëè÷åíèåì ìàññû ñàìèõ
êëóáåíüêîâ ïðè ñíèæåíèè èõ êîëè÷åñòâà.

Íàðàñòàíèå êëóáåíüêîâîé òêàíè ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê ïðîöåññ ïðîëèôåðàöèè, à îáðàçîâàíèå êëóáåíü-
êà — êàê ìîðôîãåíåç (îðãàíîãåíåç). Èíûìè ñëîâàìè, îá-
ðàçîâàíèå êëóáåíüêîâ âêëþ÷àåò â ñåáÿ è ïðîëèôåðàöèþ,
è äèôôåðåíöèðîâêó. Ïîñêîëüêó ïðè êàëëóñîîáðàçîâàíèè
ïðîèñõîäèò ïðàêòè÷åñêè áåñôîðìåííîå íàðàñòàíèå êëå-
òî÷íîé ìàññû â òðåõ èçìåðåíèÿõ, åãî â îòëè÷èå îò îáðàçî-
âàíèÿ êëóáåíüêîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü ëèøü êàê ïðî-
öåññ êëåòî÷íîé ïðîëèôåðàöèè. Î÷åâèäíî, ÷òî êîíòðîëü
çà îáðàçîâàíèåì êëóáåíüêîâ ïðîèñõîäèò êàê ñî ñòîðîíû
âñåãî ðàñòåíèÿ, òàê è íà óðîâíå êëåòêè, â òî âðåìÿ
êàê ðîñò êàëëóñà äåòåðìèíèðóåòñÿ òîëüêî íà êëåòî÷íîì
óðîâíå.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ëîãè÷åñêèå ïðåäïîñûëêè, âû-
ñêàçàííûå âûøå, ïðîàíàëèçèðóåì ðåçóëüòàòû íàñòîÿùåé
ðàáîòû. Â ðàìêàõ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è àíàëèç ïîëó÷åí-
íûõ äàííûõ ëîãè÷íî ïðîâåñòè, èñïîëüçóÿ êîððåëÿöèîí-
íûå çàâèñèìîñòè, ïîêàçàííûå íà ðèñ. 2—4. Ïðè ýòîì
âàæíî ó÷èòûâàòü äàííûå, ïðåäñòàâëåííûå íà ðèñ. 1, ãäå
ñâÿçü ìåæäó êàëëóñîì è êëóáåíüêàìè îïðåäåëÿåòñÿ âèçó-
àëüíî (êà÷åñòâåííî) ïî ãðàôèêàì, ñîîòâåòñòâóþùèì îò-
äåëüíûì ñîðòàì ãîðîõà.

Ðåçóëüòàò íà ðèñ. 2 íàâîäèò íà ìûñëü î ïðîòèâîðå÷è-
âîñòè ïîëó÷åííûõ äàííûõ. Ê òîìó æå èç ãðàôèêîâ íà
ðèñ. 1, á ñëåäóåò, ÷òî ïðè ñîõðàíåíèè èíäèâèäóàëüíîñòè
÷àñòîò ðàñïðåäåëåíèÿ êëóáåíüêîâ ó ðàñòåíèé ðàçíûõ ñîð-
òîâ ñåçîííûå ðàçëè÷èÿ ñâÿçàíû òîëüêî ñ èçìåíåíèåì êî-

ëè÷åñòâà êëóáåíüêîâ. Èíûìè ñëîâàìè, äàííûå ðèñ. 1, á
ôîðìàëüíî óêàçûâàþò íà òî, ÷òî âàðèàöèè ñåçîííûõ
óñëîâèé äîëæíû èçìåíÿòü òîëüêî ïîëîæåíèå, íî íå óãîë
íàêëîíà ëèíèè ðåãðåññèè íà ðèñ. 2, à, ò. å. â óðàâíåíèè
ëèíåéíîé çàâèñèìîñòè (y = ax + b) ìîæíî îæèäàòü èçìå-
íåíèÿ òîëüêî êîýôôèöèåíòà b. Íà ñàìîì æå äåëå èçìåíÿ-
þòñÿ îáà êîýôôèöèåíòà, ïðè÷åì òàê, ÷òî äëÿ äàííûõ
2-ãî ñåçîíà êîýôôèöèåíò a ðàâåí 0 (íåò íàêëîíà ðàñ÷åò-
íîé êðèâîé). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî íåçàâèñèìî îò ÷èñëà êëó-
áåíüêîâ èõ îáùàÿ ìàññà êîëåáëåòñÿ îêîëî íåêîòîðîé
ïîñòîÿííîé ñðåäíåé âåëè÷èíû ó ðàñòåíèé ëþáîãî èç
ïðåäñòàâëåííûõ ñîðòîâ. Ãëÿäÿ íà ðèñ. 2, á, ýòî íåòðóä-
íî ïðåäñòàâèòü äàæå â îòñóòñòâèå ïðÿìîé ëèíåéíîé ðåã-
ðåññèè.

Ýòî ïðîòèâîðå÷èå ëåãêî ñíèìàåòñÿ, åñëè èñõîäèòü èç
ïðåäñòàâëåíèÿ î ïðåäåëüíîé ìàññå êëóáåíüêîâ, âûøå êî-
òîðîé óñâîåíèå àòìîñôåðíîãî àçîòà äëÿ äàííîãî ðàñòåíèÿ
ñòàíîâèòñÿ èçëèøíèì. Â 1-ì ñåçîíå îáùàÿ ìàññà êëó-
áåíüêîâ ó ðàñòåíèé áîëüøèíñòâà ñîðòîâ (âîçìîæíî, çà
èñêëþ÷åíèåì ñîðòîâ VI è VII) íå äîñòèãëà ýòîãî åñòåñò-
âåííîãî ïðåäåëà. Íàïðîòèâ, âî âðåìÿ 2-ãî ñåçîíà óñëîâèÿ
îêðóæàþùåé ñðåäû îêàçàëèñü íàñòîëüêî áëàãîïðèÿòíû-
ìè, ÷òî ðàñòåíèÿ âñåõ ñîðòîâ ñìîãëè íàðàáîòàòü êëóáåíü-
êîâîé òêàíè ñòîëüêî, ÷òî åå îêàçàëîñü äîñòàòî÷íî äëÿ
ïîëíîãî óäîâëåòâîðåíèÿ ïîòðåáíîñòåé ðàñòåíèé â àçîòå.
Îäíàêî êàæäîå ðàñòåíèå äîñòèãàëî ýòîãî ðåçóëüòàòà ðàç-
íûìè ïóòÿìè. Ñîïîñòàâëÿÿ äàííûå ðèñ. 1, á è 2, á, ìîæíî
îòìåòèòü, ÷òî ðàñòåíèÿ I è II ñîðòîâ, èìåþùèå â îñíîâ-
íîì ìåëêèå êëóáåíüêè, äîñòèãëè íåîáõîäèìîãî êîëè÷åñò-
âà êëóáåíüêîâîé òêàíè çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà êëóáåíü-
êîâ. Ðàñòåíèÿ æå ñîðòîâ VI è VII, íàïðîòèâ, èíäóöèðóÿ
ìåíüøåå ÷èñëî êëóáåíüêîâ, íî ñ áîëüøåé ìàññîé, îêàçà-
ëèñü â ìåíüøåé çàâèñèìîñòè îò ñåçîííûõ èçìåíåíèé
âíåøíèõ óñëîâèé. Ðàñòåíèÿ îñòàëüíûõ ñîðòîâ çàíÿëè
ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå. Â öåëîì æå, áàëàíñèðóÿ ìåæ-
äó ÷èñëîì è ðàçìåðîì êëóáåíüêîâ, ðàñòåíèÿ âñåõ ñîðòîâ
îêàçàëèñü ðàíæèðîâàííûìè â ñîîòâåòñòâèè ñ ïàðàáîëè÷å-
ñêîé çàâèñèìîñòüþ (ðèñ. 2, á).

Ïîñêîëüêó â 1-ì ñåçîíå ÷èñëî êëóáåíüêîâ è èõ ìàññà
ñâÿçàíû ëèíåéíîé çàâèñèìîñòüþ, ëþáîé èç ýòèõ ïàðàìåò-
ðîâ ìîæíî áðàòü äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ñâÿçè ñ êàë-
ëóñîîáðàçîâàíèåì. Â äàííîì ñëó÷àå ðèñ. 3 äåìîíñòðèðó-
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Ðèñ. 2. Ñðàâíåíèå âçàèìîñâÿçè ñðåäíåãî ÷èñëà êëóáåíüêîâ è èõ îáùåé ìàññû (íà 1 ðàñòåíèå) âî âðåìÿ 1-ãî (à) è 2-ãî (á) ñåçîíîâ ó
7 ñîðòîâ ãîðîõà.

Êðóæêè — îïûòíûå çíà÷åíèÿ; ëèíèè — êðèâûå ðåãðåññèè: ëèíåéíîé (à) è ïîëèíîìíîé (ïàðàáîëà) (á). Â ïåðâîì ñëó÷àå êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ðà-
âåí 0.99 � 0.01 (P < 0.0001), âî âòîðîì — 0.92 � 0.06 (P < 0.03). Ðèìñêèå öèôðû — ñîðòà ãîðîõà.
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Ðèñ. 3. Ñâÿçü ñðåäíåãî ÷èñëà êëóáåíüêîâ íà 1 ðàñòåíèå â 1-ì ñåçîíå ó 7 ñîðòîâ ãîðîõà ñ ðîñòîì ñîîòâåòñòâóþùåãî êàëëóñà. Ïîêà-
çàòåëè XatY-20 (à) è XatY-80 (á) — ðàñ÷åòíîå âðåìÿ (ñóò) äîñòèæåíèÿ êàëëóñîì ñîîòâåòñòâåííî 20%-íîãî è 80%-íîãî îáúåìîâ îò

ìàêñèìàëüíîãî îáúåìà êàëëóñà.

Êðóæêè — îïûòíûå çíà÷åíèÿ; ëèíèè — êðèâûå ðåãðåññèè: ëèíåéíîé (à) è ïîëèíîìíîé (ïàðàáîëà) (á). Â ïåðâîì ñëó÷àå (à) êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè
ðàâåí 0.90 � 0.07 (P < 0.03), âî âòîðîì (á) — 0.96 � 0.03 (P < 0.005). Ðèìñêèå öèôðû — ñîðòà ãîðîõà.

Ðèñ. 4. Ñâÿçü ñðåäíåãî ÷èñëà êëóáåíüêîâ (à)
íà 1 ðàñòåíèå è èõ ìàññû (á, â) âî 2-ì ñåçîíå
ó 7 ñîðòîâ ãîðîõà ñ ðîñòîì ñîîòâåòñòâóþùå-
ãî êàëëóñà. Ïîêàçàòåëü Final(A2) — ðàñ÷åò-
íîå çíà÷åíèå ìàêñèìàëüíî äîñòèæèìîãî ðàç-

ìåðà êàëëóñà (ìì3).

Êðóæêè — îïûòíûå çíà÷åíèÿ; ëèíèè — êðèâûå ðåã-
ðåññèè: ëèíåéíîé (à), ïîëèíîìíîé (ïàðàáîëà) (á) è
ýêñïîíåíöèàëüíîé (â). Â ïåðâîì ñëó÷àå (à) êîýôôè-
öèåíò êîððåëÿöèè ðàâåí 0.84 � 0.11 (P < 0.02), âî
âòîðîì (á) — 0.05 (ñâÿçè íåò), â òðåòüåì (â) —

0.997 � 0.002.



åò íàëè÷èå ñâÿçè ìåæäó ÷èñëîì êëóáåíüêîâ è ïàðàìåòðà-
ìè XatY-20 è XatY-80, õàðàêòåðèçóþùèìè ðîñò êàëëóñà.
Ïàðàìåòð XatY-20 õàðàêòåðèçóåò ðîñò êàëëóñà ïðè ïåðå-
õîäå îò ëàòåíòíîé ñòàäèè ê ýêñïîíåíöèàëüíîé. Ïîýòîìó,
îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ ðèñ. 3, à, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ìåæ-
äó íà÷àëüíûì ïåðèîäîì ðîñòà êàëëóñà è ÷èñëîì êëóáåíü-
êîâ ó ðàñòåíèé äàííîãî ñîðòà ñóùåñòâóåò îáðàòíî ïðî-
ïîðöèîíàëüíàÿ çàâèñèìîñòü. ×åì áîëüøå ó ðàñòåíèÿ êëó-
áåíüêîâ, òåì áûñòðåå åãî êàëëóñ äîñòèãàåò 20%-íîãî
ðàçìåðà îò îæèäàåìîãî ìàêñèìàëüíîãî. Ñâÿçü èìååò âû-
ñîêèé êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè — 0.90 � 0.07 (P < 0.03).
Ýòîò ðåçóëüòàò âàæåí äëÿ îñîçíàíèÿ òîãî, ÷òî ïðîöåññû
êàëëóñîîáðàçîâàíèÿ è êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ â ñâîåé
îñíîâå èìåþò îáùèå çàâèñèìûå îò ñîðòà ìåõàíèçìû. Îä-
íàêî íåëüçÿ çàáûâàòü è î òîì, ÷òî 20%-íûé óðîâåíü îáúå-
ìà êàëëóñíîé òêàíè — âåëè÷èíà îòíîñèòåëüíàÿ, ò. å. çà-
âèñèìàÿ îò ìàêñèìàëüíî äîñòèæèìîé âåëè÷èíû ðàçìåðà
êàëëóñà ðàñòåíèé äàííîãî ñîðòà. À ýòà âåëè÷èíà, êàê íà-
ãëÿäíî äåìîíñòðèðóåò ðèñ. 1, à, ó âñåõ ñîðòîâ ðàçíàÿ. Î
ñâÿçè ÷èñëà êëóáåíüêîâ è ìàêñèìàëüíîîãî ðàçìåðà êàëëó-
ñà áóäåò ñêàçàíî íèæå.

Îáðàòèìñÿ ê ðèñ. 3, á. Îí äåìîíñòðèðóåò ñâÿçü ÷èñëà
êëóáåíüêîâ ðàñòåíèé 1-ãî ñåçîíà ñ ïàðàìåòðîì XatY-80
ðîñòà êàëëóñà. Êàê ìîæíî âèäåòü, ýòè ïàðàìåòðû òîæå
ñâÿçàíû, íî íå ëèíåéíîé çàâèñèìîñòüþ, à ïàðàáîëè÷å-
ñêîé. Êàê è â ïðåäûäóùåì âàðèàíòå, âàæíî îòìåòèòü
èìåííî íàëè÷èå ñàìîé ñâÿçè ìåæäó îáîèìè ïðîöåññàìè,
ïîñêîëüêó ïàðàìåòð XatY-80 òîæå îòíîñèòåëåí. Óêàçûâàÿ
íà âðåìÿ ïåðåõîäà ðîñòà êàëëóñà îò ýêñïîíåíöèàëüíîé
ôàçû ê ñòàöèîíàðíîé, îí çàâèñèò îò àáñîëþòíîãî îáúåìà,
êîòîðîãî ìîæåò äîñòè÷ü êàëëóñ ðàñòåíèé äàííîãî ñîðòà.
Îòñóòñòâèå ëèíåéíîé çàâèñèìîñòè ãîâîðèò î òîì, ÷òî
êàëëóñû âñåõ ðàñòåíèé íåçàâèñèìî îò ñîðòà è ÷èñëà êëó-
áåíüêîâ ïðèáëèçèòåëüíî ê 50-ìó äíþ îò íà÷àëà êóëüòèâè-
ðîâàíèÿ äîñòèãàþò ðàçìåðà, ðàâíîãî 80 % îò ìàêñèìàëü-
íîãî, êîòîðûé ó âñåõ ñîðòîâ ðàçíûé (ñì. ðèñ. 1, à). Íå
êîììåíòèðóÿ ïîêà ïàðàáîëè÷åñêóþ çàâèñèìîñòü, íàáëþ-
äàåìóþ â ýòîì ñëó÷àå, îáðàòèìñÿ ê äàííûì, ïðåäñòàâëåí-
íûì íà ðèñ. 4.

Ýòè äàííûå êàñàþòñÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà êàëëó-
ñà è êëóáåíüêîâ ðàñòåíèé, âûðàùåííûõ âî 2-ì ñåçîíå.
Íàïîìíèì, ÷òî äëÿ ðàñòåíèé ýòîãî ñåçîíà õàðàêòåðíî
ìàêñèìàëüíîå (îïòèìàëüíîå) íàðàñòàíèå ìàññû êëóáåíü-
êîâîé òêàíè. Ïîýòîìó â êà÷åñòâå õàðàêòåðèñòèêè ðîñòà
êàëëóñà èñïîëüçîâàí ïàðàìåòð Final(A2), ÷èñëåííî ðàâ-
íûé ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîìó ðàçìåðó êàëëóñà, ðàññ÷è-
òàííîìó äëÿ ðàñòåíèé êàæäîãî ñîðòà. Êàê ìîæíî âèäåòü
íà ðèñ. 4, à, ìåæäó ýòèì ïàðàìåòðîì è ÷èñëîì êëóáåíüêîâ
ñóùåñòâóåò äîâîëüíî âûðàæåííàÿ ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü
ñ êîýôôèöèåíòîì êîððåëÿöèè, ðàâíûì 0.84 � 0.11
(P < 0.02). Îäíàêî ïðè çàìåíå ÷èñëà êëóáåíüêîâ äðóãèì
ïàðàìåòðîì (èõ ìàññîé) ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü èñ÷åçàåò
(ðèñ. 4, á). Òàêèì îáðàçîì, ñ âûñîêîé äîëåé âåðîÿòíîñòè
ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ÷åì áîëüøå ðàñòåíèå ãîðîõà èí-
äóöèðóåò êëóáåíüêîâ, òåì áîëüøèõ ðàçìåðîâ ìîæåò äî-
ñòèãíóòü êàëëóñ, ïîëó÷åííûé èç êëåòîê ýòîãî ðàñòåíèÿ.
Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ýòîò âûâîä ìîæíî ñ÷èòàòü îñíîâíûì
äëÿ äàííîé ðàáîòû, ê íåìó íåîáõîäèìî äîáàâèòü íåêîòî-
ðûå äîïîëíèòåëüíûå ñëåäñòâèÿ, âûòåêàþùèå èç ïðåä-
ñòàâëåííûõ äàííûõ.

Ïðè÷èíà, âñëåäñòâèå êîòîðîé ÷àñòü ðåçóëüòàòîâ îêà-
çûâàåòñÿ â íåêîòîðîì ïðîòèâîðå÷èè äðóã ñ äðóãîì, êàê
óæå äîëæíî áûòü ïîíÿòíî, ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî ðàñòåíèÿ
1-ãî è 2-ãî ñåçîíîâ ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé ïî ðåàëèçà-
öèè ñâîèõ ïîòåíöèé. Åñëè âñå ðàñòåíèÿ 2-ãî ñåçîíà ñìîã-

ëè ïîëíîñòüþ ðåàëèçîâàòü ñâîè ïîòåíöèè â ìàêñèìàëüíî
âîçìîæíîé è íåîáõîäèìîé óòèëèçàöèè àçîòà çà ñ÷åò îï-
òèìàëüíîãî îáúåìà êëóáåíüêîâîé òêàíè, òî ðàñòåíèÿ 1-ãî,
çà èñêëþ÷åíèåì ñîðòîâ VI è VII, íå ñìîãëè ýòîãî äîñòè÷ü.
Î÷åâèäíî, ÷òî ýòî ñâÿçàíî ñ âïîëíå îïðåäåëåííûìè
âíåøíèìè ïðè÷èíàìè, íî èõ àíàëèç âûõîäèò çà ðàìêè íà-
ñòîÿùåé ðàáîòû è íå èìååò ïðèíöèïèàëüíîãî çíà÷åíèÿ
äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è.

Ïîñêîëüêó ðîñò êàëëóñîâ ïðîõîäèë â ñòàíäàðòíûõ è
îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ, ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî êóëüòèâèðóå-
ìûå â òàêèõ èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ êëåòêè âñåõ ñîðòîâ
ãîðîõà ñìîãëè ìàêñèìàëüíî ðåàëèçîâàòü ñâîè ïðîëèôåðà-
òèâíûå ïîòåíöèè. Èìåííî ïîýòîìó ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü
íà ðèñ. 4, à èìååò âàæíîå çíà÷åíèå. Îíà âûÿâëåíà â ñëó-
÷àå, êîãäà èíäóêöèÿ êëóáåíüêîâ è ðîñò êàëëóñîâ, ïðîõîäÿ
â îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ, äîñòèãëè ñâîåé ïîëíîé ðåàëèçà-
öèè. Êàê äîïîëíåíèå, èìåþùåå ÷àñòíîå çíà÷åíèå, ñëåäó-
åò ðàññìàòðèâàòü ðåçóëüòàò, ïîêàçàííûé íà ðèñ. 4, â.
Ïî-âèäèìîìó, ýêñïîíåíöèàëüíîé çàâèñèìîñòüþ, ïðåä-
ñòàâëåííîé çäåñü, ìîãóò îïèñûâàòüñÿ êîððåëÿöèè ìåæäó
êàëëóñîì è êëóáåíüêàìè äëÿ ìíîãèõ ñîðòîâ, åñëè íå
äëÿ áîëüøèíñòâà, íî è èñêëþ÷åíèÿ èç ýòîãî ïðàâèëà òîæå
äîñòàòî÷íî çàìåòíû. Â äàííîì ñëó÷àå ê òàêîìó èñêëþ-
÷åíèþ îòíîñÿòñÿ ðàñòåíèÿ I è II ñîðòîâ. Îäíî èç îáúÿñíå-
íèé ìîæåò áûòü ñëåäóþùèì. Ðàñòåíèÿ ýòèõ ñîðòîâ íàáè-
ðàþò îïòèìàëüíóþ êëóáåíüêîâóþ ìàññó íå çà ñ÷åò ðîñòà
êëóáåíüêîâ, à çà ñ÷åò èõ ÷èñëà. Îäíàêî ñëåäóåò çàìåòèòü,
÷òî â íà÷àëå ôîðìèðîâàíèÿ (ñðàçó ïîñëå èíäóêöèè) êëó-
áåíüêè íå ñðàçó ñòàíîâÿòñÿ àêòèâíûìè. Ýòî ëåãêî çàìå-
òèòü — îíè íå îêðàøåíû â ðîçîâûé öâåò, ò. å. â íèõ åùå
íåò ëåããåìîãëîáèíà, íåîáõîäèìîãî äëÿ óòèëèçàöèè àçîòà
(Downie, 2005; S *anchez et al., 2011). Òàêèì îáðàçîì, ó ðàñ-
òåíèé ñ áîëüøèì ÷èñëîì ìåëêèõ êëóáåíüêîâ èõ îïðå-
äåëåííàÿ ÷àñòü ìîæåò îêàçàòüñÿ ôóíêöèîíàëüíî íåàê-
òèâíîé.

Â çàêëþ÷åíèå åùå ðàç ïîä÷åðêíåì äâà í à è á î ë å å
â à æ í û õ â û â î ä à, âûòåêàþùèõ èç ïðåäñòàâëåííûõ ðå-
çóëüòàòîâ. 1. Íàëè÷èå ïàðàáîëè÷åñêîé çàâèñèìîñòè óêà-
çûâàåò íà òî, ÷òî â ñèñòåìå (â ðàñòåíèè) ñóùåñòâóåò ñî-
ïðÿæåíèå äâóõ ïðîöåññîâ, ïðè÷åì, ïî ìåðå òîãî êàê ïàäà-
åò âëèÿíèå îäíîãî ïðîöåññà, ðîëü âòîðîãî âîçðàñòàåò.
Ïðè îáðàçîâàíèè êëóáåíüêîâ — ýòî èíèöèàöèÿ (èíäóê-
öèÿ) ÷èñëà êëóáåíüêîâ è íàðàñòàíèå èõ ñóììàðíîé ìàññû.
Îáà ïðîöåññà çàâÿçàíû íà óòèëèçàöèþ àòìîñôåðíîãî àçî-
òà. 2. Îáðàçîâàíèå êëóáåíüêîâ â ñâîåé îñíîâå ñîñòîèò èç
äâóõ ïðîöåññîâ — äèôôåðåíöèðîâêè è ïðîëèôåðàöèè
êîðòèêàëüíûõ êëåòîê. Êàëëóñîîáðàçîâàíèå ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê îäèí ïðîöåññ — ïðîëèôåðàöèÿ. Îíà êîíò-
ðîëèðóåòñÿ íà óðîâíå êëåòîê, ïîñêîëüêó îíè ìîãóò ðàç-
ìíîæàòüñÿ âíå îðãàíèçìà. Îäíàêî îñîáåííîñòè ýòîãî
ïðîöåññà äåòåðìèíèðóþòñÿ îðãàíèçìîì, òàê êàê ñóùåñò-
âóåò êîððåëÿöèÿ ìåæäó ðîñòîì êàëëóñà è ðîñòîì êëó-
áåíüêîâ, çàâèñèìàÿ îò ñîðòà.

Àâòîð áëàãîäàðèò çà ïîìîùü â ðàáîòå È. È. Âåðçèíó
è ß. Ê. Çàáåëèíó.
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CORRELATION BETWEEN GROWTH OF CALLUS AND A NUMBER OF NODULE
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The processes of nodulation and callusing were studied for pea Pisum sativum in a comparative aspect. Se-
ven varieties of pea plants were used. The nodulation was characterized by the number of nodules and their
mass per one plant. The frequency ratio of nodules of various weights was described by the Lorentz equation.
The growth of callus was described using equation of the S-dependence. It has been shown that plants can pro-
duce maximal (optimum for nitrogen fixation) mass of nodules by an increase either in the nodules number or
in the mass of each nodule. This feature is specific to the varieties of peas. It has been also found that the plants
of the pea varieties, which have a large number of nodules, produce calluses of maximum size. Small calluses
are characteristic of the varieties having plants with small amounts of large nodules. The data obtained has been
interpreted on the assumption that the nodulation is underlined by both differentiation and proliferation, where-
as the callusing is due only to the proliferation process.

K e y w o r d s: callus, nodule, correlation, differentiation, proliferation.

932 Þ. Ï. Ïåòðîâ


