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ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПОЛА У РАСТЕНИЙ
Хрянин В.Н.

Под определением пола понимается направленность бисексуальной потенции к развитию половых клеток, органов или особей в сторону мужского или женского пола под воздействием определенных факторов. Следующий за определением пола процесс его формирования в течение эмбрионального и последующего развития особи, т.е. дифференциация проявления пола, подвержен большим колебаниям в онтогенезе растений, которые вызываются влиянием условий среды в естественной обстановке и различными внешними воздействиями в эксперименте. Проявление пола растений – это результат сбалансированного и несбалансированного роста андроцея и гинецея, выражением которого являются примордии, возникающие во многих случаях уже на ранних этапах развития. Изменение пола, т.е. полное превращение одного пола в другой, происходит в силу естественных, патологических или заданных причин. При этом особь имеет хромосомную форму, характерную для одного пола, а в фенотипе проявляется другой. Имеющиеся сведения о контроле проявления пола у растений значительно ограничены по сравнению с обширными исследованиями в этой области с животными организмами. И хотя корни этой проблемы уходят в далекое прошлое, она до 30-х годов нашего столетия практически не привлекала внимания исследователей. Н.И.Вавилов и Д.А.Сабинин писали, что эта проблема тесно связана с сельским хозяйством и имеет большое прикладное значение. Начиная свои исследования в 60-х годах вместе с академиком М.Х.Чайлахяном, мы понимали всю сложность проблемы. Следовало выяснить и отчетливо представить картину влияния экзогенных и эндогенные факторов на экспрессию пола у растений. Для решения поставленных вопросов была разработана интегральная модель проявления пола, культура зародышей и использованы методы хроматографического и иммунохимического анализа. Была определена роль органов и синтезируемые в них фитогормонов в определении признаков пола у двудомных растений и однодомных с раздельнополыми цветками. Основной парой фитогормонов, контролирующих проявление пола у растений явились гиббереллины и цитокинины. Взаимодействие этих фитогормонов на фоне общего гормонального баланса - важный фактор формирования полового статуса растений. Пока трудно сказать, как происходит проявление пола у растений с бисексуальными и гермафродитными цветками. Видимо, у таких растений определенный баланс фитогормонов не столько относительный, сколько точно контролируемый какими-то специальными, стабилизирующими факторами. Рассматривая роль гормонов в проявлении пола у растений, мы имеем дело не только с их функцией на молекулярном, клеточном уровнях, но и можем представить себе более широкую картину, распространяя взаимодействие фитогормонов на целое растение. Развитие половых органов у ряда растений определяется половыми генами. А дифференциация пола, изменение его выраженности в процессе онтогенеза во многом зависит от фитогормонов. Специфичность гормональной реакции создается, реагирующим субстратом, его чувствительностью, в частности, меристематической тканью. Именно в меристеме конуса нарастания, где происходит заложение и детерминация примордиев генеративных органов, возникает альтернатива: в каком направлении будет осуществляться экспрессия пола у растений. Конус нарастания является генетически детерминирующей системой, реализация которого определяется разной активностью апикальной меристемы. Все это указывает на пластичность определения пола во время формирования флоральных примордий. Однако действуют ли фитогормоны на сам процесс дифференциации пола или они синтезируются выборочно для того, чтобы нарушать или подавлять примордии противоположного пола. Не ясно, связано ли это с ростом?

Дифференциацию половых признаков у растений часто ставят в тесную зависимость от процессов роста и развития растений. Однако данные очень противоречивы. Одни исследователи [1, 2] считают, что быстрый рост растений ведет к усилению признаков женского пола, а медленный - мужского пола. Одновременно быстрое увеличение возраста растений способствует проявлению женской сексуализалии. В других работах [3] приводятся данные, показывающие феминизацию растений при замедлении роста. Так как в регулировании процессов роста, развития и проявления пола у растений играют огромную роль фитогормоны, то очень важно раскрыть корреляцию между ними. В наших исследованиях ИУК и АБК в тех концентрациях, в которых их применяли, практически никогда не стимулировали рост двудомных и однодомных растений с раздельнополыми цветками в высоту, но при этом наблюдался сдвиг признаков пола в женскую сторону. Усиление же проявления мужской сексуализации под действием гиббереллина действительно во всех опытах было связано с удлинением побега, а усиление женской сексуализации под влиянием цитокинина - с торможением роста. К тому же обработка ГК более сильно сказывалась на проявлении пола скороспелого сорта кукурузы (Воронежская–76), а цитокинина на сексуализацию позднеспелого сорта (Одесская-10). Но действие этих фитогормонов на проявление пола вряд ли можно связать только с процессами роста. Так, нам не удалось полностью снять маскулинизирующий эффект ГК на коноплю с помощью ретардантов, которые тормозили рост растений. Кроме того, не всегда обнаруживается строгая корреляция между содержанием природных регуляторов роста и интенсивностью ростовых процессов. Вполне возможно, что действие ГК и 6-БАП на проявление пола связано с изменением активности генетического аппарата. Такие доказательства получены. По мере развития растений усиливается влияние генетических механизмов на направление дифференцировки зачатков цветочных меристем и повышение их устойчивости к гормональным факторам, действие ведущей пары фитогормонов (ГК и ЦТК) в проявлении пола сопряжено с влиянием других фитогормонов и ингибиторов, изменение баланса которых находит свое выражение в различии скорости и продолжительности циклов роста мужских и женских растений в онтогенезе. 

Половой диморфизм является приспособительным признаком, который вырабатывается в процессе эволюции и связан с физиолого-биохимической разнокачественностью мужских и женских организмов. В литературе известна концепция о тесной связи сексуализации растений с его физиологическими свойствами. Однако имеющиеся данные о половых различиях по интенсивности физиологических процессов недостаточны и противоречивы. Противоречивость этих результатов заключается в том, что исследователи часто не учитывали возрастные и индивидуальные особенности растений разного пола. Хорошо известно, что у многих двудомных растений (конопля, шпинат и др.) мужские особи по сравнению с женскими значительно быстрее заканчивают свое развитие. И хотя многие исследователи [4] не обнаружили четкой взаимосвязи между уровнем физиологических процессов и сексуализацией растений, однако определенная закономерность в этом плане выявлена.

Так, интенсивность фотосинтеза в онтогенезе растений неодинакова, меняется во времени и зависит от фаз и темпов развития мужских и женских особей. В частности, у конопли, шпината и др. растений в первые периоды онтогенеза фотосинтетическая активность обычно выше у мужских форм, а начиная с цветения – у женских растений. Определение и сопоставление интенсивности дыхания у мужских и женских растений не выявило четкой зависимости этого процесса от принадлежности особей к тому или иному полу. Противоречивые результаты были получены и в отношении связи между транспирацией и ее половым выражением. Более определенным признаком является оводненность ткани. Содержание воды практически всегда выше у особей женского пола.

Рассматривая вопрос о взаимосвязи между физиолого-биохимическими свойствами тканей и сексуализацией растений, остается открытым вопрос о том, является ли тот или иной уровень биохимических и физиологических процессов следствием или причиной полового диморфизма, хотя, несомненно, что этот уровень различий между особями разного пола создавался в процессе длительной эволюции. Для того, чтобы решить этот вопрос следует провести тщательное изучение биохимических и физиологических особенностей мужских и женских особей на разных этапах онтогенеза и в зависимости от условий развития.

Дифференциация пола – это цепь взаимодействующих событий, каждое из которых может быть вызвано одним или несколькими факторами (внутренними и внешними), она обусловлена реализацией взаимосвязанных между собой генетической и гормональной программ. Клетки растений бисексуальны, т.е. потенциально могут обеспечить формирование обоих полов. У растений признаки того или иного пола детерминируются не только определенным кариотипом (если есть половые хромосомы), но и геном (или генами), который локализуется в одной из аутосом. Ген выдает информацию о биосинтезе в клетках специфических рибонуклеиновых кислот и “женского” или “мужского” белка. Этот белок может образовать комплекс с фитогормонами, который воздействует на недифференцированные цветочные зачатки и развитие идет по тому или иному половому типу. В частности, обнаруженный нами специфический белок и характерный только для женских растений цитокинин, говорит о том, что образуемый между ними комплекс индуцирует проявление признаков женского пола. По этой причине, по-видимому, и происходит развитие из субэпидермального клеточного слоя зачатков цветков по женскому типу, когда растения обрабатываются цитокининами до начала дифференциации цветочных меристем. Однако, если половая дифференцировка цветочных меристем началась, то воздействие фитогормонами не приведет к изменению направленности в формировании пола, предопределенного генетически. По этому принципу действуют, видимо, гиббереллины, вызывая маскулинизацию растений. Если учесть, что путь образования гиббереллинов и животных половых гормонов одинаков (из ацетата через мевалоновую кислоту, сквален и т.д.), то вполне логично отнести гиббереллины к мужским половым гормонам растений. К тому же их структура очень сходна с андрогенами.

Изменение эндогенного гормонального баланса ведет к тому, что одна программа реализуется, а другая подавляется. Уровень фитогормонов определяется коррелятивными связями надземной части, в которой образуются гиббереллины, и корневой системы растений, где синтезируются цитокинины. Неслучайно, что путем удаления части побегов (листьев) или обрезки некоторых корней можно изменить направленность в формировании признаков пола у древесных и травянистых растений в ту или другую сторону. Перестройка гормональной регуляции ведет к перераспределению веществ между органами и тканями растений, к изменению обмена веществ.

Известно, что проявление пола у растений находится в зависимости от возраста. В частности, на физиологически более молодых нижних частях древесных (сосны, ели, дуба и др.) и травянистых растений (тыквенные) образуются цветки мужского пола, а на верхних, физиологически более старых частях растения, - цветки женского пола. В зависимости от возраста изменяется ход биохимических процессов и, прежде всего, уровень окислительно-восстановительной способности тканей растений. Ткани женских растений обладают более высокой редуцирующей способностью, чем мужские. Факторы внешней среды, которые обеспечивают быстрое развитие, одновременно обуславливают проявление признаков женского пола. Сейчас считается установленным, что возрастные изменения, темпы развития связаны с уровнем содержания фитогормонов и природных ингибиторов роста, которые играют и важную роль в проявлении пола у растений. Со старением растений происходит изменение баланса фитогормонов и ингибиторов роста в сторону последних, и увеличивается образование женских цветков. В этом отношении интересны опыты с сеянцами некоторых хвойных растений. Обработка их гиббереллином летом способствует формированию мужских цветков, а опрыскивание сеянцев осенью - женских цветков. Это, видимо, связано с тем, что летом в апексах растений имеются специфические клетки - мишени и соответствующие белки, РНК для связывания с ГК и гибберелловая кислота оказывает присущее ей маскулинизирующее действие. А осенью клетки апексов растений, видимо, не обладают соответствующей готовностью к действию ГК. Экзогенно-введенная ГК, по-видимому, инактивируется или разрушается, а продукты распада ведут к увеличению образования АБК, которая, как известно, снимает маскулинизирующий эффект ГК. В этот период развития растений повышается, видимо, чувствительность клеток апексов к АБК, Установление чувствительных периодов на разных этапах развития апексов растений очень важно для определения сроков воздействия фитогормонами на изменение проявления пола у растений. Анатомическое строение и активность апексов изменяется в связи с периодичностью роста и развития растений. Апексы стеблей представляют собой своеобразные центры регуляции развития и являются местом, где происходят глубокие структурные и метаболические изменения (белково-нуклеиновый обмен), приводящие к переходу растений от вегетативного состояния к генеративному развитию. Характер изменения митотической активности апекса ведет к заложению и дифференциации зачатков цветков соответствующего пола Формирование мужского или женского цветка зависит от факторов внешней среды и от уровня фитогормонов. Образование и количество фитогормонов, ведущих к дифференциации пола, подчиняется общему обмену веществ, коррелятивным связям между отдельными частями растения, процессу старения. Изучение динамики развития апексов некоторых растений в связи с возрастными изменениями позволило нам установить критический период, в который происходит заложение цветочных зачатков и их половая дифференцировка. У многих травянистых растений этот период наступает в фазу появления 3-го листа. Апексы мужских растений вытянутые и узкие, а женских - укороченные и широкие. По мере развития растений усиливается действие генетических механизмов на направление дифференцировки цветочных зачатков и повышается их устойчивость к действию фитогормонов. 

Рассмотренный материал дает возможность выдвинуть следующее представление о дифференциации и регуляции проявления пола у растений: факторы внешней среды (экологические факторы) вызывают изменения в содержании тех фитогормонов в растении, которые регулируют проявление пола при дифференциации генеративных органов. Таким образом, влияние экологических факторов реализуется через воздействие на эндогенную гормональную систему, которая в свою очередь взаимодействует с генетическим аппаратом и обуславливает проявление пола у растений. В этом и состоит суть эколого-гормонально-генетической концепции проявления пола у растений, сформулированной нами [5].
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