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В полевых опытах при ступенчатых посевах и в контролируемых условиях 
фитотрона изучалась реакция на фотопериодические и  температурные условия у  
генотипов рапса разного географического происхождения. В изученны х сортовых 
популяциях выявлен высокий уровень изменчивости составляющих их биотипов 
по уровню фотопериодической чувствительности и потребности в яровизации. 
В  низкоширотных популяциях из Ирана представлены как яровые формы, так и  
растения-двуручки. В гипокотильном биотесте показана более высокая чувстви
тельность к экзогенным гиббереллинам яровых генотипов и двуручек по сравне
нию с озимыми.

Фотопериодическая и температур
ная (яровизация) регуляция роста и 
развития играют важную роль в при
способлении растений к сезонным из
менениям климата, обеспечивая реа
лизацию их репродуктивных страте
гий. В отличие от фотопериодической 
индукции яровизация непосредствен
но не приводит к эвокации цветения, 
но подготавливает растение к нему, 
снимая репрессию флорального мор
фогенеза [5]. В растении функциони
рует сложная регуляторная сеть, вклю
чающая ряд путей перехода к цвете
нию; эквифинальность развития обус
ловлена участием в этой сети генов- 
интеграторов [4]. Доминирование опре
деленных путей регуляции перехода к 
цветению у конкретных генотипов свя
зано с особенностями эколого-геогра- 
фических условий их произрастания.

Хорошо известна важная роль фи
тогормонов гиббереллинов в регуляции 
роста стебля и перехода растений к 
цветению. Показано, что дни играют 
роль регуляторных интермедиатов при 
прохождении растениями рапса яро

визации и последующем росте побега 
[8]. У другого представителя Brassica- 
сеае — Thlaspi arvense — первичный 
эффект термоиндукции связан скорее 
не с возрастанием содержания гиббе
реллинов, а с повышением чувстви
тельности к ним тканей-мишеней [2]. 
Важно подчеркнуть, что не только 
клетки апекса, но и другие активно 
делящиеся клетки способны восприни
мать яровизирующее воздействие [6]. 
Такое «яровизированное» состояние мо
жет сохраняться длительное время и в 
конечном итоге способствовать перехо
ду растений к цветению. Поддержание 
яровизированного состояния в череде 
поколений делящихся клеток представ
ляет собой одно из проявлений эпиге
нетического контроля развития [3, 7].

В нашей работе мы исследовали 
особенности фотопериодического и яро- 
визационного контроля развития у ге
нотипов рапса разного географическо
го происхождения и попытались оце
нить уровень их чувствительности к 
гиббереллинам, используя методику 
гипокотильного биотеста.
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М етодика

Изучали реакцию растений рапса 
Brassica napus L. на фотопериодичес- 
кие и температурные условия путем 
проведения ступенчатых посевов на 
Полевой опытной и Селекционной стан
циях РГАУ -  МСХА имени К.А. Ти
мирязева. В мелкоделяночном опыте 
проводили посевы с интервалом в 2 - 
4 недели, после появления всходов 
проводили прореживание, площадь пи
тания одного растения — 225 см2. В 
работе использовали ряд сортообраз- 
цов российской и иранской селекции, 
выращиваемых в разных эколого-гео- 
графических зонах. Яровые формы: Jly- 
говской и Викрос (Россия), Квантум 
(Канада), озимая: Северянин (Россия). 
Реакцию иранских сортообразцов Оп- 
шен 500 и Саригол предстояло уточ
нить.

После предварительной дифферен
циации сортов в полевом опыте изуча
ли их фотопериодическую реакцию в 
контролируемых условиях фитотрона 
лаборатории ф изиологии растений 
РГАУ -  МСХА имени К.А. Тимирязе
ва. Растения выращивали в почвенной 
культуре в сосудах объемом 1 л. В ка
честве субстрата использовали универ
сальный грунт «ЭКЗО» (Селигер-Агро) 
в смеси с речным песком (3:1), влаж 
ность субстрата при поливе поддержи
вали на уровне 80% ПВ. Температура 
воздуха — 22-23°С днем и 18-19°С 
ночью. Источник облучения — лампы 
ДРИ-2000-6, плотность потока кван
тов — 215 мкмоль/м2/с , продолжи
тельность светового дня — 14, 16, 18 
или 24 ч.

Чувствительность растений к гиб- 
береллинам изучали в модифицирован
ном гипокотильном биотесте. Семена 
проращивали в чашках Петри в тем
ноте при 26°С. Через двое суток про
ростки помещали в стеклянные стакан
чики с налитыми на дне водными ра
створами гибберелловой кислоты (ГА3, 
Acros Organics, США) в концентра
циях 10-10—10-3М и контрольный вари

ант на воду. Стаканчики с проростка
ми размещали во влажных камерах при 
непрерывном освещении (люминесцен
тные лампы ЛБ-80, плотность потока 
фотонов 40-50 мкмоль/м2/с). В каж 
дом варианте 10 растений. Всего про
ведено пять серий экспериментов, в 
работе приводятся данные по одной из 
них (результаты остальных серий от
личались хорошей воспроизводимо
стью). В таблицах и на рисунках при
ведены средние и стандартные ошибки.

Р езультаты  и  и х  обсуж ден и е

Выращивание растений рапса при 
разных сроках посева позволило выя
вить ряд  интересных особенностей 
(табл. 1). Во-первых, в популяциях яро
вых сортов Луговской и Викрос обна
ружили генотипы, нормально перено
сящие зимовку после осеннего посева 
и развивающиеся как озимые формы, 
что свидетельствует о неоднородности 
изучаемых популяций. Еще более пла
стичными в отношении ритмики раз
вития оказались иранские генотипы. 
Растения сортообразца Опшен 500 раз
вивались как двуручки, т.е. переходи
ли к цветению не только при весеннем 
и летнем посеве, но и при позднелет
нем посеве, после зимнего периода 
яровизации. Похожая реакция наблю
далась и у сорта Саригол, хотя про
цент перезимовавших растений авгус
товского срока посева был существен
но ниже. Необходимо отметить, что 
накопившие меньшую биомассу расте
ния сентябрьского посева у этих двух 
сортообразцов зимой полностью погиб
ли. С растений, развивающихся как 
озимые, в условиях изоляции были 
собраны семена для использования в 
последующих экспериментах. Анало
гичным образом были отобраны еди
ничные биотипы в популяции озимого 
сорта Северянин, способные перехо
дить к цветению в отсутствие ярови
зации.

При ряде сроков посева в популя
циях яровых сортов и двуручек ярко
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Т а б л и ц а  1
Характер развития растений разных сортов рапса в зависимости 

от сроков посева, полевые опыты 2005-2006 гг.

П р и м е ч а н и я :  *в знаменателе — число растений в начале опыта, в числителе — число 
перезимовавших растений; ** растения весеннего и летнего сроков посева в 2006 г. не перешли к 
цветению до конца опыта (начало октября).

проявилась генетическая изменчивость 
по уровню фотопериодической чувст
вительности составляющих их геноти
пов, о чем свидетельствовали растя
нутые сроки перехода к цвётенкю от
дельных растений. Анализирующее 
действие фоновых условий в этих ва

риантах было обусловлено естествен
ными изменениями длины дня и ее 
приближением к критическим значе
ниям для отдельных биотипов. Особен
но эффективно разлагающее действие 
условий выращивания растений про
явилось при посеве 24 мая и чуть мень
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ше — 13 июня. Разница в сроках на
чала цветения отдельных растений в 
выборке при этом достигала 50 дней 
(данные не приводятся).

В вариантах со ступенчатыми посе
вами в весеннее-летний период 2006 г. 
наблюдалось снижение скорости раз
вития растений при посеве в более 
поздние сроки, если оценивать ее по 
времени перехода к цветению. Вместе 
с тем другой часто используемый по
казатель скорости развития — число 
листьев на главном побеге до соцве
тия — уменьшался от ранних сроков 
посева к более поздним. Это свидетельст
вует о существенном увеличении пла- 
стохрона при летних сроках посева.

Эксперимент в факторостатны х 
условиях фитотрона позволил оценить 
различия в фотопериодической реак
ции генотипов в «чистом виде» (рис. 1). 
Видно, что выращивание растений на 
субкритическом фотопериоде 14 ч по
зволяет достаточно четко дифферен

цировать сортообразцы (об эффектив
ном «разлагающем» действии данного 
фона свидетельствует высокий коэф
фициент вариации). Наибольшая за 
держка развития в этих условиях была 
отмечена у сорта Квантум, наимень
шая — у Саригол. Остальные сорта по 
уровню фотопериодической чувстви
тельности занимали промежуточное по
ложение.

Выращивание в условиях анализи
рующего фона при длине дня 14 ч ра
стений исходных популяций и отобран
ных из них вышеупомянутых перези
мовавших биотипов показало, что у 
ряда растений-двуручек развитие в 
этих условиях протекает быстрее, чем 
в среднем по популяции (табл. 2). От
сутствие потребности в яровизирую
щем воздействии у них сопровожда
лось и меньшей зависимостью от фо- 
топериодических условий. В то ж е 
время у ряда генотипов развитие на 
фотопериоде 14 ч было замедлено; на

Рис 1. Число дней от всходов до бутонизации при выращивании растений рапса 
в условиях разной длины дня (опыт в фитотроне)
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Скорость развития растений рапса (исходные популяции и отборы из них) 
в условиях субкритического фотопериода 14 ч (опыт в фитотроне)

Т а б л и ц а  2

более благоприятном фотопериоде 16 ч 
эти генотипы развивались значитель
но быстрее. Интересно отметить, что в 
популяции озимого сорта Северянин 
были обнаружены единичные растения 
с отсутствием облигатной потребности 
в яровизации; в условиях фотоперио
да 14 ч скорость их развития была со
поставима с растениями сорта Кван
тум.

При анализе реакции растяжения 
гипокотилей проростков рапса под дей
ствием ГА3 обнаружились существен

ные различия в чувствительности от
дельных генотипов (рис. 2). Прежде 
всего следует отметить более низкую 
чувствительность гипокотилей озимо
го сорта Северянин — достоверное уве
личение длины гипокотиля в опытных 
вариантах по сравнению с контролем 
(вода) наблюдалось при концентрации 
ГА3 на два порядка большей, чем у 
других генотипов (яровых и двуручек). 
Самая высокая чувствительность к ГА3 
среди изучаемых генотипов отмечалась 
у проростков Опшен 500. В диапазоне
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Рис 2. Реакция растений рапса на инкубирование на водных растворах 
гиббереллина А3 (10'10-1 0 ‘5 М, контроль — вода) в гипокотильном биотесте

высоких концентраций наибольший 
эффект наблюдался у растений сорто- 
образца Квантум — стимуляция 324% 
по сравнению с контролем. Необходи
мо заметить, что растения последне
го сорта характеризовались такж е 
наиболее высокой урожайностью био
массы в опыте со ступенчатыми посе
вами (данные не приводятся).

Интересно отметить, что геноти
пы отличались и разной скоростью ра
стяжения гипокотилей в контроле. Дли
на гипокотилей у сортообразцов Опшен 
500, Саригол и Северянин была досто
верно меньше, чем у проростков яро
вых форм Луговской, Викрос и Кван
тум. Данная особенность озимых гено
типов может быть обусловлена как 
пониженной активностью эндогенных 
гиббереллинов, так и сниженной чув
ствительностью к ним тканей гипоко- 
тиля. Слабая реакция гипокотилей ози
мых генотипов на ГА3 может быть обус
ловлена их пониженной чувствительно
стью к фитогормонам в отсутствие низ

котемпературной термоиндукции. По
скольку в этом случае речь идет о юве
нильных растениях, подтверждается 
тезис о растянутом во времени яро- 
визационном контроле физиологичес
кой активности делящихся клеток еще 
до обретения апикальной меристемой 
растения компетенции к индуктивным 
воздействиям [6]. В то ж е время необ
ходимо иметь в виду, что регуляция 
растяжения стебля и перехода к цве
тению может осуществляться разны
ми гиббереллинами, как это, напри
мер, показано на растениях ярового 
рапса [1].

Выводы

1. Для изученных сортовых популя
ций растений рапса характерна высокая 
изменчивость по уровню фотопериоди- 
ческой чувствительности и потребности 
в яровизации составляющих их биоти
пов.

2. В низкоширотных популяциях рап
са иранского происхождения значитель
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ную долю составляют растения-двуруч- 
ки, характеризующиеся повышенной зи
мостойкостью благодаря выраженному 
яровизационному контролю прохожде
ния этапов онтогенеза.

3. В условиях биотеста гипокотили 
проростков озимых генотипов характе
ризуются меньшей скоростью растяже
ния и меньшей чувствительностью к гиб- 
береллину А3, чем гипокотили расте
ний яровых форм.

4. Наиболее сильная реакция растя
жения гипокотиля при насыщающих кон
центрациях ГА3 наблюдалась у сорта 
Квантум, характеризующегося повы
шенной фотопериодической чувстви
тельностью.

Библиографический список
1. Dahanayake S.R., Galwey N.W. I I  

Ann. Bot., 1999. V. 84. P. 321-327. — 2. 
Metzger J.D. / /  Plant Physiol., 1985. V. 78. 
P. 8-13. — 3. Riggs A., Martienssen R., Rus
so V. I I  Epigenetic mechanisms of gene 
regulation. Cold Spring Harbor Laboratory 
Press. Cold Spring Harbor, New York, 
1996. P. 1-4. — 4. Simpson G.G., Dean C. 
Ц  Science, 2002. V. 296. P. 285-289. — 4. —
5. Sung S., Amasino R.M. / /  Annu. Rev. 
Plant Biol., 2005. V. 56. P. 491-508. — 6. 
Wellensiek S.J. / /  Plant Physiol., 1964. 
V. 39. P. 832-835. — 7. Wolffe A., Matz- 
ke М. Ц  Science, 1999. V. 286. P. 481-486. — 
8. Zanewich K.P., Rood S.B. / /  Plant 
Physiol., 1995. V. 108. P. 615-621.

Рецензент — д. б. н. Е.А. Калаш никова

SUMMARY
Plant response to photoperiodic conditions and thermoinduction were studied in 

the rapeseed varieties of various geographical origin in the field (step-wise sowing 
during the year) and in the controlled environment. High level of genetic variability 
in photoperiodic sensitivity and vernalization requirements were observed within 
varietal populations in the experiments. Thus, low latitude populations from Iran 
consist of both spring and spring-winter (double response) biotypes. In hypocotyl 
biotest, higher sensitivity to exogenous gibberellin A3 was found in spring and double
response genotypes as compared to winter annuals.
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