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МЕХАНИЗМЫ ИНДУКЦИИ АСИММЕТРИИ 
ОРГАНОГЕНЕЗА РАСТЕНИЙ

Со времен известных исследований Н.И.Вавилова листья растений широ
ко используются для изучения внутривидовой и внутрииндивидуальной из
менчивости [1]. Одна из форм такой изменчивости представлена флуктуирую
щей асимметрией (ФАс) [1,2]. Растения в качестве квазифрактальных объектов 
представляют собой богатый материал для анализа билатеральной симметрии 
и асимметрии. Считается, что ФАс обусловлена незначительными отклонения
ми онтогенетических процессов от наследственной программы, представляя собой 
так называемый онтогенетический шум. По феноменологии ФАс представляет 
собой ненаправленные колебания от билатеральной симметрии, которые су
щественным образом не влияют на жизнеспособность организмов и не имеют 
адаптивного значения [3,4]. Однако не исключена и положительная зависи
мость между параметрами асимметрии и адаптивным потенциалом растений.

Уровень ФАс повышается в ответ на воздействие большинства абиотичес
ких и биотических факторов, в частности ионизирующего и УФ-излучения, за
грязнения и засоления почвы, засухи, переувлажнения (для растений), конку
рентных взаимоотношений, паразитизма и др. [5-10]. С другой стороны, уровень 
ФАс зависит и от состояния генома, именно — от его генетической коадаптации 
[3,11,12]. Возрастание ФАс связывают с высвобождением мутаторных элементов, 
увеличивающих мутационную активность разных частей генома, а также с пере
стройками в дублирующих последовательностях генома [13,14].

Итак, асимметрию вегетативных органов можно считать индикатором 
онтогенеза, удобным параметром, по которому оценивают влияние стрессовых 
факторов среды на растения. Мы показали, что одним из наиболее влиятель
ных стрессоров относительно увеличения уровня асимметрии является иони
зирующее излучение [15-17]. Тем не менее, эта работа потянула за собой вере
ницу вопросов, в частности, относительно специфичности действия ионизиру
ющего излучения, дозовых зависимостей, сохранения в онтогенезе “памяти” 
о действии стресора, механизмов асимметрии и т.д. На данном этапе мы стави
ли целью изучение дозовых эффектов острого облучения, продолжительности 
его последействия в онтогенезе и выяснение возможных механизмов проявле
ния асимметрии в органогенезе растений.

Объект исследования — сложный листок фасоли обычной (Phaseolus 
vulgaris) и сои (Glycine max). Параметром для определения асимметрии была 
сухая масса противоположных пластинок листка. Индексы асимметрии — ко
эффициент асимметрии (КАс) — определяли как отношение разности сухой 
массы левой и правой половинок листка к полусумме этих параметров для 
каждого отдельного листка, закончившего рост:

КАс = l~r/(l+r)/2, 
где I иг — масса левой и правой половинок листка соответственно.

Анализировали распределение индивидуальных КАс. Коэффициенты кор
реляции (Кк) между последовательными рядами значений хп и уп и прочие
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показатели вариационной статистики определяли, используя функции програм
мы Microsoft Excel.

Для получения дозовой зависимости трехсуточные проростки сои и фасо
ли облучали в дозах 5, 10, 15 и 20 Гр. Для определения продолжительности 
проявлений асимметрии в онтогенезе трехсуточные проростки облучали в дозе 
5 Гр, после чего их высаживали в открытый грунт. Стеблевую почку препари
ровали на момент облучения. Исследовали развитие 5-8 последовательных ге
нераций листков.

Для проверки идеи о возможности появления асимметрии вследствие 
изменения рецепции инициальных клеток листовой пластинки под действием 
фитогормонов набухшие семена фасоли облучали в дозе 10 Гр, после чего 
обрабатывали 0,001%-м раствором гиббереллина в течение 4-х ч и через сутки 
проростки переносили в условия гидротрофной культуры.

Влияние острого облучения: дозовая зависимость в индукции асиммет
рии. На момент облучения стебельная почка фасоли состояла из пары простых 
листков, двух пар зачаточных чешуй и апекса с двумя листовыми приморди- 
ями. Стебельная почка сои состояла из одной пары простых листков и зачаточ
ных чешуй, одного зачаточного сложного листка и апекса с 1-2 листовыми 
примордиями.

При остром облучении проростков масса листьев уменьшалась, а степень 
асимметрии возрастала пропорционально дозе (табл.1). Корреляционные отно
шения (Кк1) в границах листовой пластинки у фасоли оставались постоянными 
(за исключением тех случаев, когда появлялись морфозы), у сои — ослабля
лись пропорционально дозе облучения. Корреляция между КАс и массой листка 
(Кк2, КкЗ) у фасоли была слабо положительной или отсутствовала, у сои — 
отрицательной (очевидно, торможение роста листьев сопровождалось возрас
танием асимметрии). При облучении обычно корреляция (Кк2 и КкЗ), незави
симо от знака, уменьшалась и исчезала (табл.2). В диапазоне доз от 10 до 
20 Гр асимметрия листовой пластинки резко возрастала. Изменялся соотноси
тельный рост латеральных и верхних сегментов, увеличивалась частота недо
развитости или полного отсутствия одной из латеральных пластинок. При об
лучении в дозе 20 Гр угнетался рост листьев и всего растения. В целом, острое 
облучение в больших дозах изменяло коррелятивные отношения в растении, 
характер асимметрии листьев вплоть до появления антисимметрии.

Т а б л и ц а  1
Влияние острого облучения на морфометрические показатели листьев фасоли

№
п/п

Доза облу
чения, Гр

Объем вы
борки, ЦЛ\

Масса 
листа, мг

Среднее от
клонение

Стандартное
отклонение КАс Кк1 Кк2

1 Контроль 28 21,04 6,9 8,3 0,26 0,84 0,01
2 5 34 19,91 9,94 11,3 0,29 0,82 0,02
3 10 39 17,67 5,11 9,27 0,40 0,82 0,03
4 15 34 16,57 7,61 9,35 0,45 0,80 0,04
5 20 8 13,35 3,7 5,0 0,51 0,81 0,06
6 20 (морфози) 9 10,33 2,75 3,53 1,91 0,11 0,07

П р и м е ч а н и е .  Кас, Кк1, Кк2 — коэффициенты: асимметрии листа относительно массы боковых 
пластинок; корреляции между массой верхней и боковых пластинок, между Кас и массой целого листа 
соответственно.
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Т а б л и ц а  2
Влияние острого облучения на морфометрические показатели листьев сои

Продолжительность проявлений асимметрии в последовательных ге
нерациях вегетативных органов в ответ на действие острого облучения. В
условиях острого облучения в дозе 5 Гр у сои в последовательных генерациях 
листьев наблюдалось ингибирование с переходом к стимуляции. Асимметрия 
возрастала в тех номерах листьев, инициалии которых находились в наиболее 
активном митотическом состоянии (1-й и 2-й листья). Последнее указывало на 
то, что периферическая меристема апекса характеризуется повышенной чув
ствительностью к гамма-облучению, вследствие чего влияние облучения со
храняется во многих клеточных генерациях.

Наиболее чувствительным параметром для оценки влияния стресса яв
ляется графическое распределение индивидуальных коэффициентов асиммет
рии (ИндКАс). Под влиянием облучения кривые распределения ИндКАс де
формировались: сдвигались максимум и минимум относительно нуля, появ
лялся второй пик, который указывал на изменения в характере флуктуирующей 
асимметрии.

У фасоли влияние облучения оказалось стимулирующим в отношении 
всех проанализированных листьев — вес их увеличивался. Степень и знак кор
реляционных связей между частями листовой пластинки существенным обра
зом не изменялись. Корреляция между КАс и массой листовой пластинки исче
зала. Таким образом, хотя облучение в дозе 5 Гр значительно не повлияло на 
развитие растений, его последействие проявлялось в многих генерациях веге
тативных органов в виде деформации кривых распределения ИндКАс листьев 
и изменения коррелятивных отношений в границах листовой пластинки. Один 
из возможных механизмов индукции асимметрии может быть связан с измене
ниями в рецепции инициальных клеток листовой пластинки к фитогормональ
ного градиенту.

Влияние острого облучения на компетенцию инициальных клеток ли
стовой пластинки к действию экзогенных фитогормонов. При облучении на
бухших семян наблюдалось торможение развития проростков и увеличение 
индексов асимметрии первых настоящих листьев. Обработка семени гибберел- 
линовой кислотой (ГК) ингибировало развитие, индуцировало увеличение массы 
листовой пластинки и индексов ее асимметрии, ослабляло корреляцию между 
частями листовой пластинки (табл.З). В условиях комбинированного действия 
обоих факторов ингибирующий эффект острого облучения относительно раз
вития растений и КАс ослаблялся, иначе говоря, ГК влияла терапевтически. 
По показателям массы и КАс листьев чувствительность облученных растений 
к действию гиббереллина уменьшалась. Как острое облучение, так и ГК увели
чивали показатели варьирования массы листьев, ослабляли корреляционные 
связи частей листовой пластинки (Кк1). Корреляция между КАс и массой листа
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Т а б л и ц а  3
Влияние острого облучения и гиббереллина на морфометрические показатели листьев

(Кк2) отсутствовала. Итак, острое облучение влияет на чувствительность и 
компетенцию клеток стебельной меристемы к ГК и, таким образом, может 
воздействовать на механизмы индукции асимметрии через нарушение гормо
нальной регуляции основных составных морфогенеза — пролиферации и рас
тяжения клеток (цитодиференциации).

Таким образом, воздействие острого облучения носит дозозависимый ха
рактер. В небольших дозах гамма-облучение влияет в широком диапазоне от
ветов — от стимуляции до ингибирования роста и морфогенеза листьев разных 
генераций. Оно нивелирует корреляции между КАс и массой листа, влияет на 
соотносительный билатеральный рост листовой пластинки. Облучение в дозе 
от 10 Гр и больше можно рассматривать как векторизованное давление, кото
рое вызывает переходы от флуктуирующей к направленной асимметрии и ан
тисимметрии. Появление антисимметрии, вероятно, указывает на обострение 
конкурентных взаимоотношений между частями листовой пластинки. Послед
ствия облучения проявляются во многих генерациях вегетативных органов — 
периферическая меристема апекса сохраняет „память” об облучении в многих 
клеточных генерациях. На регуляторном уровне гамма-облучение ослабляет, 
коррелятивные связи и целостность листа как органа. Возможно, в механизмах 
индукции асимметрии определенную роль играет изменение компетенции ини
циальных клеток стебельного апекса к действию фитогормонов, регулирую
щих основные процессы морфогенеза. Одна из причин асимметрии, по нашему 
мнению, может заключаться в нарушении согласованности между процессами 
пролиферации и цитодифференцировки в ходе морфогенеза листа.
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