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ОБРАЗОВАНИЕ КОЛЕТЕР НА ЛИСТЬЯХ МИКРОКЛОНОВ
БАТАТА (Ipomoea batatas L.) В УСЛОВИЯХ in vitro
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Получены микроклоны in vitro овощного батата (Ipomoea batatas L.) и исследовано образование ко-
летер на их листьях. Исследования проводили на трех сортах батата, отличающихся цветом мякоти
и кожурой клубнеплодов, а также разными сроками созревания – Пурпл, Jewel и Мускатный. Изу-
чено влияние ½ нормы минеральных солей МС, 1 нормы МС и 1½ нормы МС на морфометрические
показатели микроклонов батата. Установлено, что применение ½ нормы минеральных солей по МС
приводило к получению быстро растущих пазушных и адвентивных побегов и формированию мощ-
ной корневой системы в базальной части микрочеренков. Впервые на листьях микроклонов батата
при введении и выращивании в культуре in vitro обнаружено образование секреторных выростов.
Новообразования были отнесены к колетерам и дана их характеристика. Показана зависимость об-
разования колетер на листьях микроклонов от циклов культивирования.
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ВВЕДЕНИЕ
В последнее время все чаще говорят о ценной

сельскохозяйственной культуре – батате, или
сладком картофеле (Ipomoea batatas L.). Интерес к
ней связан, прежде всего, с тем, что батат являет-
ся источником минералов, витаминов, антиокси-
дантов, а также инулина и бета-каротина – пред-
шественника витамина А [1]. Благодаря содержа-
нию в клубнях различных компонентов, овощной
батат диетологи считают более ценным продук-
том, чем картофель. Он менее калориен, обладает
низким гликемическим индексом, а значит, не
влияет на уровень сахара в организме. Поэтому
овощной батат смело можно использовать диабе-
тикам в своем рационе. Одно из достоинств бата-
та – это накопление в клубнях природного поли-
сахарида инулина, который является хорошим
иммуномодулятором, очищает организм от ток-
синов, радионуклидов и “плохого” холестерина [2].

Основной способ размножения I. batatas – ве-
гетативный, однако при этом часто происходит
передача вирусов от растения-донора к новому
посадочному материалу. Решить данную проблему

можно с использованием биотехнологии, в частно-
сти, метода клонального микроразмножения [3,
4]. Для расширения ареала возделывания батата в
Российской Федерации это направление иссле-
дований приобретает особое значение при созда-
нии новых сортов, обладающих устойчивостью к
низким положительным температурам. Поэтому
разработка эффективных методов размножения
батата in vitro является актуальной проблемой.

Для повышения эффективности производ-
ства, снижения материальных затрат, а также
улучшения качества микроклонов необходимо
проводить оптимизацию технологии клонально-
го микроразмножения на каждом этапе. Извест-
но, что первый этап технологии предусматривает
получение не только стерильной культуры пер-
вичных эксплантов, но и дифференцировку куль-
тивируемых клеток и тканей, реализацию их мор-
фогенетического потенциала и получение хорошо
растущей культуры in vitro. При переводе изоли-
рованных органов растений из условий in vivo в
условия in vitro, они претерпевают стресс, кото-
рый может проявляться в изменении морфофи-
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зиологических показателей. Известно, например,
что для некоторых представителей семейства La-
miaceae характерно образование железистых во-
лосков на листьях или почках как в естественных
условиях произрастания, так и в культуре in vitro.
Они защищают данные органы от стрессового
воздействия факторов условий культивирования
за счет секреторных выделений [5, 6]. Что касает-
ся батата, то в настоящее время аспекты образо-
вания железистых волосков на его листьях при
изменении условий культивирования плохо изу-
чены.

Цель работы – изучение образования желези-
стых волосков на листьях микроклонов батата в
культуре in vitro.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе исследовали три сорта овощного ба-
тата Ipomoea batatas L., отличающихся цветом мя-
коти и кожурой клубнеплодов, а также разными
сроками созревания – Пурпл (ранний, фиолето-
вый), Jewel (среднеранний, оранжевый) и Му-
скатный (среднепоздний, белый). Первичным
эксплантом служили черенки, содержащие одну
пазушную почку, изолированные с проросших
клубнеплодов батата (рис. 1). Перед введением в
культуру in vitro клубнеплоды помещали во влаж-
ный почвенный субстрат для активации роста
спящих меристем. Формирование побегов из по-
чек начиналось уже на седьмые сутки, а на 21 сут
наблюдалось образование хорошо развитых побе-
гов (рис. 1а), с которых мы нарезали первичные
экспланты (рис. 1б).

Перед введением в культуру in vitro первичные
экспланты подвергали поверхностной стерили-
зации 0.1% раствором сулемы (HgCl2) в течение
10 мин, после чего их промывали трижды сте-
рильной дистиллированной водой и помещали в
биологические пробирки на агаризованную МС-
среду [7] без добавления регуляторов роста. Во
всех вариантах пиательной среды рН доводили до
5.6–5.8 перед автоклавированием. Биологические
пробирки с растительным материалом помещали
на стеллажи под белые линейно-люминесцентные
лампы (OSRAM AG, Osram GmbH, Германия) с ин-
тенсивностью освещения 150 мкмоль/м2 с и куль-
тивировали при температуре 23 ± 1°C и 16-часо-
вом световом дне.

Изучали влияние минеральных солей в кон-
центрации ½ нормы МС, 1 МС и 1 1½ МС на мор-
фофизиологические показатели сформировав-
шихся микропобегов. Каждые шесть недель мик-
роклоны пересаживали на свежую питательную
среду, предварительно разделив их на микроче-
ренки, содержащие одну пазушную почку. При
этом учитывали биометрические и морфологиче-
ские показатели микропобегов. Все работы по
стерилизации первичных эксплантов, введению в
культуру in vitro, изучению морфогенетического по-
тенциала проводили в асептических условиях лами-
нарного бокса (BIOBASE BBS-H1800(X), КНР).

Для изучения колетер использовали методы
световой, стереоскопической и сканирующей мик-
роскопии. Исследования с использованием свето-
вого и стереоскопического микроскопа проводили
на временных препаратах, которые готовили по
стандартной методике. Листья изолировали с

Рис. 1. Внешний вид проросших клубнеплодов батата (а) и черенки для культивирования in vitro (б). Масштабная ли-
нейка – 1 см.

(a) (б)
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30-суточных микроклонов батата с разных поло-
жений на стебле. Лист с колетерами помещали на
предметное стекло в капле воды и анализировали
на световом микроскопе Olympus CX23 (Япония)
и стереоскопическом микроскопе Zeiss (Германия),
модель Primo Star, при увеличении 40× и 100×.
Всего было проанализировано более 500 листьев.
Колетеры срезали с листа и помещали на предмет-
ное стекло в капле воды и глицерина в соотноше-
нии 1 : 1. Препараты анализировали на стереоско-
пическом микроскопе Zeiss (Германия), модель
Primo Star, при увеличении 400х. Фотографии бы-
ли сделаны с помощью фотонасадки ToupCam.

Для сканирующей электронной микроскопии
(СЭМ) фрагменты участков листьев (размером
2 × 4 мм), извлеченных из in vitro растений, отсе-
кали острой бритвой и фиксировали в 2.5% глута-
ральдегиде в 0.1 М буфере Зоренсона, рН 7.2, с до-
бавлением 15 мг сахарозы на 1 мл. После промывки
в буфере образцы обезвоживали серией этанола
(30% 30', 50% 30', 70% 30', 96% 30', 2 × 100% 30') и
помещали в абсолютный ацетон. Затем была при-
менена функция сушки в атмосфере CO2 (сушка в
критической точке) (Hitachi HCP-2 Critical Point
Dryer, Япония). Сухие фрагменты листьев, верх-
ней и боковой (поперечный срез) поверхности
были смонтированы на SEM-заглушке с углерод-
ными проводящими язычками и покрыты золотом
и палладием с использованием устройства для ион-
ного покрытия Eiko IB-3 (Япония). Образцы на-

блюдали на СЭМ JSM-6380LA (JEOL, Япония) в
лаборатории электронной микроскопии (межфа-
культетской лаборатории биологического фа-
культета МГУ им. М. В. Ломоносова).

Локализацию вторичных соединений определя-
ли гистохимическими методами: для определения
суммы фенольных соединений материал окраши-
вали 0.08% раствором реактива Fast Blue [8]; для
изучения локализации флаванов (катехинов и
проантоцианидинов) использовали реакцию с ва-
нилиновым реактивом в парах соляной кислоты;
для изучения локализации терпеноидов проводили
реакцию с НАДИ [9, 10]. Препараты просматри-
вали с помощью светового микроскопа KERN
OBS 114 (Германия).

Средние значения данных были рассчитаны с
использованием Microsoft Excel 2013 (Microsoft,
США). Дисперсионный анализ (ANOVA) прово-
дили с использованием Statistica версии 10.0, сред-
ние значения сравнивали с использованием кри-
терия наименьшей значимой разницы Фишера
(LSD) при уровне значимости P ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате проведенных исследований уста-
новлено, что минеральный состав питательной
среды оказывал существенное влияние на рост
пазушных побегов микрочеренков батата in vitro.
Выявлены некоторые закономерности роста и
развития микропобегов из вегетирующих боковых
почек. Так, уже на седьмые сутки с начала культи-
вирования in vitro мы наблюдали активацию роста
существующих меристем, а спустя еще семь суток –
образование корневой системы. К концу первого
цикла культивирования (40 сут) формировались
побеги высотой в среднем до 5–6 см с хорошо
развитой корневой системой (рис. 2).

Следует отметить, что уменьшение концентра-
ции минеральных солей в составе питательной сре-
ды приводило к интенсивному росту пазушных
почек и формированию побегов. Наилучшие ре-
зультаты по росту побегов и укоренению были
получены на среде, содержащей минеральные со-
ли МС в ½ нормы (рис. 3). С увеличением концен-
трации солей в среде учитываемые биометриче-
ские показатели уменьшались. При этом ярко вы-
раженный эффект влияния минеральных солей
проявился на формировании побегов, в то время
как на рост корней минеральный состав не оказал
существенного влияния. Во всех вариантах сред-
няя длина корней составила 6.5–7 см. Исключе-
ние составил вариант, в котором концентрация
минеральных солей была увеличена в 1.5 раза. В
этом варианте наблюдали ингибирующий эф-
фект по отношению к росту корней, а средняя
длина корня не превышала 4 см, что примерно в
2 раза ниже, чем в наилучшем варианте (½ нор-

Рис. 2. Батат (сорт Jewel) in vitro на 7 сут (а), 14 сут (б),
30 сут (в). Масштабная линейка – 1 см.

(a) (б) (в)
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мы МС). Такую ответную реакцию на состав пита-
тельной среды можно объяснить тем, что овощной
батат может расти в различных условиях окружаю-
щей среды, не требуя наличия в почве большого
количества элементов минерального питания [2].
Таким образом, применение ½ нормы минераль-
ных солей по МС приводило к получению быстро
растущих пазушных и адвентивных побегов и фор-
мированию мощной корневой системы в базальной
части микрочеренков. Аналогичные результаты
по активации развития пазушных и адвентивных
почек, а также их активному росту были получе-
ны и для других исследуемых сортов батата.

Следует отметить, что при визуальном обсле-
довании сформировавшихся микропобегов было
обнаружено, что на нижней части вновь образо-
вавшихся молодых листьев разных ярусов фор-
мировались в массовом количестве прозрачные
наросты. При более тщательном изучении уста-
новлено, что это секреторные образования – ко-
летеры (клейкие волоски) (рис. 4). В них синтези-
руется клейкое вещество, состоящее, как правило,
из слизи и смолы, но могут быть и другие компо-
ненты. [11]. Колетеры могут образовываться в раз-
ных частях растений, например, в пазухе листа, на
прилистниках, по краю листьев или в основании
черешков [12]. Разными авторами показано, что
образовавшийся в колетерах экссудат предотвра-
щает растительные ткани и органы от высыхания
и перегрева [13–15].

Согласно нашим исследованиям, начало фор-
мирования колетер на листовой пластинке начи-
налось в середине цикла культивирования, пример-
но через 15–20 суток с начала выращивания in vitro,
когда наблюдалось образование первого нор-
мального листа из боковых почек. Колетеры об-
разовывались по всей нижней площади листа и этот
процесс происходил асинхронно. Поэтому под
бинокулярной лупой можно одновременно было
увидеть только что образовавшиеся колетеры
(они имеют светло-зеленую окраску), так и колете-
ры, которые переставали функционировать и при-
обретали темно-бурую окраску, и которые, как
правило, формировались к концу цикла культиви-
рования (на 40 сут). По морфо-анатомическому
строению колетеры микроклонов батата близки к
железистым волоскам, состоящим из прозрачных
сильно вакуолизированных эпидермальных кле-
ток. Все колетеры располагались группой и были
отнесены к кистевидному типу. При этом в цен-
тральной части листа колетеры формировались

Рис. 3. Влияние минерального состава питательной
среды на высоту побега (синие столбцы) и длину кор-
ней (белые столбцы) (сорт Jewel). Значения длины
корней и высоты побегов, обозначенные одинаковы-
ми буквами, несущественно отличаются между собой
при P ≤ 0.05 на основании LSD.
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Рис. 4. Колетеры на листьях микроклонов батата in vitro: а – кончик листа, б – средняя часть листа. Масштабная ли-
нейка – 0.1 см.
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пучками (рис. 4б), а на конце листа были единич-
ными или двойными (рис. 4a). На поверхности
колетер были обнаружены секреторные клетки,
которые равномерно распределялись по всей по-
верхности выростов. Вероятно, образование колетер
является адаптационной/защитной реакцией расте-
ний батата к новым условиям выращивания in vitro,
в то время как для растений батата, произрастаю-
щих в условиях in vivo, секреторные образования
на листьях не формируются.

Следует отметить, что массовое образование
колетер на листьях характерно для всех изучае-
мых сортов батата на первом цикле культивиро-
вания. Было отмечено, что в среднем на одном
листе формировалось от 50 до 60 колетер. Однако,
при последующем культивировании in vitro ин-
тенсивность образования и число колетер на ли-
стьях уменьшались, и к третьему циклу культиви-
рования ни у одного из исследуемых сортов бата-
та образование колетер на листьях in vitro не было
отмечено. Это свидетельствует о частичной или
полной адаптации микроклонов к условиям in vitro
в отсутствие внешних стрессовых факторов, ко-
торые и обуславливают изменение морфологиче-
ских признаков в сторону редукции колетер. Таким
образом, мы стали свидетелями физиолого-анато-
мического атавизма у микроклонов батата в услови-
ях in vitro, когда глобальное изменение факторов
внешней среды заставляет интактные растения
проявлять утраченные анатомические структуры.

Все колетеры имели белую окраску и являлись
секреторными. При небольшом сдавливании из
колетер выделялось прозрачное вещество, не рас-
творяемое в воде. Известно, что в колетерах могут
присутствовать различные белки, жиры, полиса-
хариды и соединения фенольной и терпеноидной
природы [11, 12, 16], качественный и количе-
ственный состав которых изменяется в процессе
жизненного цикла колетер. Так, показано при-
сутствие веществ фенольной природы, в частности
танинов и полифенолов, в колетерах, формирую-
щихся на листьях интактных растений Pentas lan-
ceolata, Betula pendula и различных видов Juglans
[11, 17, 18]. Наши исследования продемонстрирова-
ли, что и в колетерах батата происходит локализация
фенольных соединений. Однако из-за их неболь-
шого количества окраска была не ярко выражена.
Кроме того, в колетерах нами были обнаружены и
устьица (рис. 5е).

При исследовании поперечных срезов листа
батата на сканирующем микроскопе мы отмечали
образование тканей, различающихся по форме и
размеру (рис. 5). Как правило, наблюдали форми-
рование разросшейся ткани с округлыми парен-
химными клетками (рис. 5а, б). Ряд образований
сохранял обособленность и имел общую эпидер-
мальную структуру (рис. 5с). В зависимости от
своего размера, такие колетеры имели на поверх-

ности одно или несколько устьиц (рис. 5с, д, е),
которые отличались от устьиц, расположенных в
эпидермисе листа (рис. 5г).

Эпидермис батата представлял собой относи-
тельно гладкую структуру, сформированную ку-
тикулой, на поверхности которой не наблюдали
большого количества выпуклых, кристаллических
структур или каких-либо других образований
(рис. 6а). Около устьиц иногда можно было видеть
разного рода кристаллоподобные структуры. Эпи-
дермис имел типичную структуру с устьицами, ко-
личество которых значительно отличалось в зависи-
мости от расположения на листе. Часть эпидермаль-
ных клеток деформировались и содержали выросты
или разрастания (рис. 6б, д), некоторые образо-
вывали гигантские структуры колетер размером
до нескольких миллиметров. Поверхность колетер,
не имеющих устьиц, тоже по большей части была
гладкой (рис. 6г). Единичные устьица, располо-
женные в эпидермисе, были окружены неким
секретом с кристаллическими образованиями
(рис. 6с). Подобные структуры можно было отме-
тить на колетерах, на поверхности которых наблю-
дали образование устьиц в открытом состоянии
(рис. 6д). На внутренней поверхности клеток ко-
летер также отмечали похожие игольчатые обра-
зования (рис. 6е).

Особенностью формирования колетер на позд-
них стадиях является образование каллусоподоб-
ных структур из паренхимных клеток (рис. 7а). Од-
нако небольшие формирующиеся колетеры имели
на своей поверхности клетки, схожие с клетками
эпидермиса, и на начальных стадиях сохраняли
некое подобие организованных выростов или
утолщений (рис. 7б, с). В ряде случаев можно бы-
ло наблюдать выросты единичных клеток, имею-
щих типичную паренхимную природу. Чаще они
состояли из пары клеток, четко отличающихся по
структуре от обычных триом, которые на листе
батата, как правило, ассоциированы с поверхно-
стью сосуда. Новообразующиеся колетеры, по-
видимому, изначально связаны с преобразованием
клеток устьица (рис. 7б). На поздних стадиях ко-
летеры состояли из большого числа длинных бу-
лавовидных клеток. Отмечено, что данные клетки
не связаны между собой и, скорее всего, делятся
хаотично и беспорядочно (рис. 7д). Наблюдаемая
утрата межклеточной связи в виде общего эпидер-
миса и отсутствие плазмодесм, вероятно, вызывает
изменения в клетках и их последующую гибель в
результате избыточного испарения и механиче-
ского высыхания поверхности клеточных стенок,
обеспечивающих в паренхиме апопластный и
симпластный транспорт.

В силу того, что продукты вторичного метабо-
лизма играют непосредственную медиаторную роль
не только в значимых физиологических процессах
растений (дыхание, фотосинтез, защита от стресса),
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но и являются мажорными компонентами в про-
цессах взаимодействия растений с окружающей
средой (аллелопатия, аттрактирующие и инсек-
тицидные компоненты, гормоноподобное и регу-
ляторное действие и т.д.), вопросы локализации
данных веществ имеют важное значение для по-
нимания механизмов введения и адаптации рас-
тений к условиям in vitro.

С использованием специфических гистохими-
ческих реакций нами показано, что вторичные

метаболиты в листьях микроклонов батата пред-
ставлены фенольными и терпеноидными соеди-
нениями (рис. 8). Установлено, что вторичные
метаболиты локализуются в проводящих и эпи-
дермальных тканях. Гистохимическая реакция на
флаваны с ванилиновым реактивом показала до-
минирование в фенольном комплексе растений
батата низкомолекулярных веществ флаванового
ряда. Эпидермальные ткани листа микроклонов
батата содержали вторичные метаболиты в виде

Рис. 5. Изображения фрагментов поперечного среза и нижней части листа батата, полученные с помощью сканирую-
щей электронной микроскопии): поперечный срез листа с расположенными на нижней (абаксиальной) стороне колете-
рами (а); увеличенный фрагмент колетер с разрозненными клетками (б) и с общей системой эпидермиса (в); клетка
устьица в ткани нижнего эпидермиса (г); модифицированный фрагмент эпидермиса и устьица формирующейся колете-
ры (д); изменение морфологии нижнего эпидермиса и устьиц при образовании колетер (е). Обозначения: C – колетеры;
Т – трихома; Э – эпидермис; У – устьица; ЭКК – эпидермальные клетки колетер; ПКК – паренхимные клетки колетер;
УКК – устьичные клетки колетер.
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аморфного вещества в клеточных стенках и ваку-
олях. Накопление веществ изопреноидной при-
роды осуществлялось в клеточных стенках и меж-
клетниках эпидермальных тканей листа, а также в
виде слоистых отложений на поверхности кутикулы
(рис. 8д). Еще одной характерной особенностью в
локализации вторичных метаболитов являлось на-
личие терпеноидов в оболочках замыкающих и по-
бочных клеток устьиц. При этом частичное со-

держание терпеноидов наблюдали только в тонких
участках клеточных стенок, обращенных к устьич-
ной щели. Устьичная щель была полностью запол-
нена полифенолами и терпеноидами.

ОБСУЖДЕНИЕ

Успех клонального микроразмножения зави-
сит от сбалансированного минерального и гормо-

Рис. 6. Изображения фрагментов нижней (абаксиальной) поверхности клеток эпидермиса и устьиц колетер листа батата,
полученные с помощью сканирующей электронной микроскопии: устьице на абаксиальной стороне листа (а); полно-
стью открытое устьице на абаксиальной стороне листа, в окружении раздувшихся клеток (б); устьице на абаксиальной
стороне листа, покрытое секреторными выделениями, рядом с устьицем без изменения морфологии (в); устьице на по-
верхности колетеры, с незначительными секреторными выделениями (г); увеличенный фрагмент рисунка 6б с ярко вы-
раженными секреторными выделениями на поверхности окружающих устьице клеток (д); увеличенный фрагмент по-
верхности секреторных выделений вокруг клетки устьица, размещенного на рисунке 6в (е). Обозначения: Э – эпидер-
мис; У – устьица; ЭКК – эпидермальные клетки колетер; ПКК – паренхимные клетки колетер; УКК – устичные клетки
колетер; ВУК – выделения устьичных клеток; ОВПК – образования внутренних паренхимных клеток.

10 мкм 10 мкм

10 мкм50 мкм

10 мкм 5 мкм

(a) (б)

ЭЭ

ЭЭ

ЭЭ

ЭЭ УУ

УУ

УККУККУКК

УККУККУКК

(в) (г)

(д) (е)

УККУККУКК

ЭККЭККЭКК

ЭККЭККЭККПККПККПКК

ВУКВУКВУК

ВУКВУКВУК

ОВПК ОВПК ОВПК 



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 6  2023

ОБРАЗОВАНИЕ КОЛЕТЕР НА ЛИСТЬЯХ МИКРОКЛОНОВ БАТАТА 619

нального состава питательной среды. По данным
ряда авторов, среда на основе минеральных солей
по MС является наиболее подходящей для роста
пазушных и адвентивных почек у батата. Однако
для некоторых сортов батата показано, что среда,
содержащая ½ норму минеральных солей по про-
писи МС, является наилучшей для размножения
и укоренения микропобегов [19].

В результате проведенных нами исследований
показано, что минеральный состав питательной
среды оказывает существенное влияние на рост
пазушных побегов и укоренение микрочеренков
батата. Нами выявлены некоторые закономерно-
сти роста и развития микропобегов из вегетирую-
щих почек. Установлено, что с увеличением кон-
центрации солей в среде уменьшаются учитывае-
мые биометрические показатели. При этом ярко
выраженный эффект влияния концентрации ми-
неральных солей проявился на формировании
побегов, в то время как на рост корней концен-
трация минеральных солей не оказала существен-
ного влияния. Вероятно, такая ответная реакция
на состав питательной среды обусловлена тем,

что овощной батат может расти в различных усло-
виях окружающей среды, не требуя наличия в
почве большого количества элементов минераль-
ного питания [2].

Следует отметить, что при выращивании
овощного батата in vitro было обнаружено образо-
вание на нижней части молодых листьев прозрач-
ных наростов – колетер. Колетеры представляют
собой многоклеточные секреторные структуры
паренхимального происхождения, которые окру-
жены эпидермальными клетками [20, 21]. Чаще
всего их можно обнаружить на адаксиальной сторо-
не прилистников и/или чашелистиков среди 60 се-
мейств покрытосеменных растений [21]. Структур-
но они могут выглядеть как трихомы или выступы,
которые образуются из эпидермальных или суб-
эпидермальных тканей [22]. Анатомическую струк-
туру колетер можно описать как паренхиматозную
клеточную ось, окруженную слоем палисадоподоб-
ных эпидермальных клеток [21, 23]. Известно, что
эпидермальные клетки колетер являются секре-
торными. Иногда по их средней оси развиваются
сосудистые пучки [21]. Данные структуры диффе-

Рис. 7. Изображения фрагментов абаксиальной стороны листа батата cмножественными колетерами, полученные с
помощью сканирующей электронной микроскопии: разнообразие и обилие колетер на нижней поверхности листа (а);
небольшое изменение устьичной клетки, сопровождающее подъем над эпидермисом и асимметричное увеличение
одной из устьичных клеток (б); образование крупной колетеры с сохранением эпидермальных клеток, рядом с сосу-
дистым пучком (в); крупные образования колетер, состоящие из удлиненных клеток, имеющих крепление у основа-
ния, но не имеющих связи между собой (г). Обозначения: К, С – колетеры; Т – трихома; Э – эпидермис; ЭКК – эпи-
дермальные клетки колетер; ПКК – паренхимные клетки колетер; УКК – устьичные клетки колетер.
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ренцируются на ранних этапах онтогенеза в области
апикальных побеговых и латеральных меристем.
Также колетеры могут встречаться на репродук-
тивных органах [24].

Функции колетер в большинстве своем не яс-
ны. По некоторым данным, колетеры выполняют
защитную функцию за счет покрытия верховой
части побега слизистым секретом [21, 25]. Также
существуют предположения, что секрет колетер
защищает молодые побеги от обезвоживания в
жарких тропических условиях за счет покрытия
им меристемы [22, 26].

Природа липкого вещества, которое содер-
жится и выделяется колетерами, очень вариа-
бельна. В них могут присутствовать различные
белки, жиры и полисахариды, а также низкомоле-
кулярные биологически активные вещества [16].
Как известно, в растительных клетках представи-
тели фенольного метаболизма, в большинстве
случаев, находятся в виде гликозидированных
либо этерифицированных форм. Наши исследо-
вания показали, что в колетерах накапливаются
соединения фенольной и терпеноидной природы.
Синтез некоторых представителей вторичного
метаболизма связан с наличием пластид (хлоро-
пластов и лейкопластов) в клетках [27]. В процессе
культивирования отмечается изменение окраски
колетер с прозрачного на темный цвет. Вероятно,

это происходит за счет старения колетер, сопровож-
дающегося изменением биохимического состава
экссудата. В литературе связывают образование
темноокрашенных колетер с содержанием в них
веществ фенольной природы, в частности, танинов
и биофлаваноидов [27]. В свою очередь, полифено-
лы являются наиболее распространенными пред-
ставителями вторичных метаболитов растений.
Биосинтез и накопление этих низкомолекуляр-
ных и высокореакционных соединений отличает-
ся пластичностью и зависит не только от видовой
принадлежности растений, но и от органов, ста-
дии онтогенеза и периода вегетации, а также от
выполняемых ими функций.

Вероятно, развитие колетер у батата связано с
изменениями дифференцировки клеток устьиц.
Развитие и рост колетер зависят от того, происхо-
дит ли их разрастание под эпидермальной по-
верхностью или они сразу формируются паренхи-
моподобными клетками. Однако во всех случаях
при разрастании структур их целостность оказы-
вается нарушенной, и паренхимные клетки, ока-
завшись без ограничивающего действия кутикулы и
эпидермальных клеток, формируют хаотичную
структуру с низким уровнем связей между клетками.
Если на первой стадии работа этих структур как
секреторных явно наличествует, то на поздних
стадиях, когда клетки теряют связь между собой и,

Рис. 8. Локализация фенольных соединений в листе (а–в) и терпеноидов в клетках эпидермы и кутикулы листа ба-
тата (д, е). Реакция с ванилином реактивом на флаваны (а, б), на сумму растворимых фенольных соединений с ре-
активом Fast Blue (в), на наличие терпеноидов с реактивом НАДИ (г, д). Увеличение: а, г, д – 100 мкм, б, в – 50 мкм.

(a) (б) (в)

(г) (д)
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будучи незащищенными (вероятно, не имея воз-
можности пройти дифференцировку по пути эпи-
дермальных клеток и образовать кутикулу), подвер-
гаются воздействию окислительного и подсуши-
вающего влияния воздушной среды, они переходят
в состояние стресса и, вероятно, более или менее
быстро погибают. Это совпадает с тем, что секре-
ция характерна для молодых листьев [28]. Клетки
колетер имеют значительно большие размеры,
чем паренхимные или эпидермальные клетки, и
должны характеризоваться избыточным давлени-
ем и содержать гигантскую вакуоль для обеспече-
ния роста и секреции веществ наружу [29]. Кроме
того, колетеры могут иметь разные формы, в том
числе, булавовидные и грушевидные, что использу-
ется рядом авторов в работах по систематике [30].

Экспериментально установлено, что в клеточ-
ных стенках и содержимом вакуолей колетер ин-
тактных растений и микроклонов присутствуют
полифенолы, представленные, в том числе, фла-
ванами. Немногочисленные зоны аккумуляции
веществ терпеноидной природы (рис. 6г, д) имеют
идентичный, но менее выраженный характер, чем
локализация полифенолов. Данная тенденция мо-
жет быть следствием особенностей как первичного,
так и вторичного метаболизма в выделительных
тканях, где продукты углеводного метаболизма при
участии ароматических аминокислот дают начало
вторичному метаболизму. Приведенные данные
еще раз наглядно свидетельствуют о тесной взаи-
мосвязи между биосинтезом изопреноидов и фе-
нольных соединений.

Таким образом, для растений батата характер-
но формирование секреторных образований на
листовых пластинках микроклонов in vitro в ответ
на изменение условий культивирования. Данная
ответная реакция растений in vitro в существующей
литературе не обсуждается. Нами это явление было
обнаружено впервые. Вероятно, формирование
колетер связано с тем, что перевод растений бата-
та из условий in vivo в in vitro является стрессом,
поскольку при этом меняется газовый состав и
водный баланс условий выращивания (в пробирке).
Поэтому для защиты листьев, например, от обезво-
живания, для регуляции транспирации или образо-
вания мест для локализации ценных для растения
веществ (полисахаридов, вторичных соединений) и
происходит формирование колетер. Однако данное
явление характерно не для всех растений in vitro и
требует дополнительных исследований.
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