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ВВЕДЕНИЕ

С начала XX века, когда впервые было показано
нарушение нормального роста растений под дей�
ствием чрезвычайно низких концентраций газооб�
разного этилена [1], установлен широкий спектр
его влияния на растения. Этилен – один из пяти
классических фитогормонов – регулирует выход
семян из покоя и их прорастание, растяжение кле�
ток, формирование корневых волосков, рост ре�
продуктивных органов и определение пола цвет�
ков, старение и опадение листьев и цветков, созре�
вание и опадение плодов, ответы на патогены и
абиотические стрессовые факторы [2, 3].

Молекулярные механизмы действия этилена
были и остаются предметом многих исследова�
ний в последние три десятилетия. Основополага�
ющие сведения получены благодаря масштабным
генетическим работам с использованием мутан�
тов модельного растения Arabidopsis thalina [4, 5].
Идентифицированные ключевые компоненты,
участвующие в восприятии и передаче сигнала
этилена, позволили предложить “линейный”
путь, в соответствии с которым связывание эти�
лена с рецепторными гистидинкиназами изменя�
ет их конформацию, инактивирует комплексы
рецепторов с CTR1 (Сер/Тре протеинкиназа, по�
добная протеинкиназам Raf�семейства). Это при�
водит к дефосфорилированию белка EIN2 (белка
подобного Nramp металл�ионному транспорте�
ру), отщеплению его С�концевого домена, кото�
рый переносится в ядро и инициирует тран�
скрипционный ответ этилен�зависимых генов
посредством последовательной активации факто�
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ста числа клеток. Предобработка исходного инокулята клеток 100 мкл/л этилена приводила через 3
ч их культивирования в свежей питательной среде к удвоению количества S�фазных клеток. Уста�
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ров транскрипции семейств EIN3/EIL1 и ERF [3,
6, 7].

Однако современная картина сигнального пу�
ти этилена приобрела важные элементы: интер�
венцию на разных участках модулей митоген�ак�
тивируемых протеинкиназ, вовлеченность проте�
асом�зависимой деградации белков сигнального
пути и регулируемая этиленом представленность
комплексов рецепторов с CTR1 [8–11]. Это опре�
деленно указывает на важность для растений тон�
кой настройки восприятия и передачи сигнала
этилена и наличие альтернативных сигнальных
путей, что стимулирует дальнейшие исследова�
ния в данной области.

Требуют решения и вопросы о роли этилена в
регуляции роста и деления клеток. Несмотря на
то, что давно сформировалось представление об
этилене как ингибиторе растяжения клеток, су�
ществует множество примеров стимуляции эти�
леном роста, что, как правило, определяется кон�
центрацией фитогормона, видом растения и
внешними условиями [12, 13].

Нет однозначного понимания значения этиле�
на в контроле пролиферации клеток. С одной
стороны, показано ингибирование этиленом ре�
пликации ядерной ДНК и деления клеток в про�
ростках гороха [14], а также индукция запрограм�
мированной гибели клеток в определенные пери�
оды клеточного цикла (КЦ) [15]. С другой
стороны, этилен индуцирует эндоредупликацию
[16], стимулирует деление стволовых клеток по�
коящегося центра меристемы корней Arabidopsis
[17], камбиальных клеток тополя [18] и клеток
покоящегося центра меристемы корней кукурузы
после удаления кончика корня [19].

Безусловно, для исследования влияния каких�
либо эффекторов на КЦ растений, в том числе
для решения вопроса о месте этилена в регуляции
клеточных делений и молекулярных механизмах
его взаимодействия с известными компонентами
управления КЦ, хорошо подходят эксперимен�
тальные объекты с интенсивной пролиферацией
клеток, лишенные сложных межтканевых взаи�
модействий и комплексных онтогенетических
программ. Этим условиям удовлетворяют актив�
но растущие суспензионные культуры клеток, ко�
торые широко применяются в эксперименталь�
ной биологии растений [20].

Важно отметить, что культивируемые in vitro
клетки и ткани, в зависимости от вида растения и
условий, способны продуцировать этилен, кото�
рый может накапливаться в культуральных сосу�
дах в концентрации до нескольких десятков
мкл/л [21, 22], а физиологические эффекты эти�
лена обнаруживаются и при меньших на два–три
порядка концентрациях [1, 2]. Более того, показа�
но, что продукция этилена связана с периодами
активного роста культивируемых клеток [21, 23].

Следовательно, высокий уровень этилена должен
быть совместим с пролиферацией клеток in vitro.
Однако результаты ранних исследований и выво�
ды авторов неоднозначны: от аргументов в пользу
того, что этилен является побочным продуктом
быстрого роста и не участвует в инициации и под�
держании деления клеток растений in vitro, до ре�
зультатов о разнонаправленном влиянии экзоген�
ного этилена на рост каллусных и суспензионных
культур или отсутствии эффектов фитогормона
даже при чрезвычайно высокой (~20 мМ) концен�
трации [21–23].

Таким образом, до сих пор остается открытым
вопрос – какова роль этилена в регуляции проли�
ферации клеток растений in vivo и in vitro? Все это
побудило нас вновь вернуться к выяснению свя�
зей между ростовыми параметрами культивируе�
мых клеток и продукцией этилена и исследовать
влияние экзогенного этилена на количество кле�
ток, находящихся в периоде репликации ядерной
ДНК как показателя активного прохождения КЦ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования служили суспензион�
ные культуры клеток из Всероссийской коллек�
ции культивируемых клеток высших растений:
(1) Beta vulgaris L., штамм 2n; (2) Triticum ti:
mopheevii (Zhuk.) Zhuk.; (3) Panax ginseng С.A.
Mey., штамм PgL1 NB; (4) Medicago sativa L.; (5)
Dioscorea deltoidea Wall., штамм ДМ�05, линия 3;
(6) Ajuga turkestanica (Regel) Briq., линия 1. Кроме
того в работе использовали авторские (А.В. Носо�
ва и А.А. Фоменкова) штаммы: (7) гетеротроф�
ный штамм Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. дикого
типа (экотип Columbia, Col�0) [24]; (8) миксо�
трофный штамм A. thaliana и (9) суспензионную
культуру клеток Euonymus maximoviczianus Prokh.
Культивируемые клетки штаммов 1, 2, 7–9 выра�
щивали в среде Schenk и Hildebrandt (SH) с 3% са�
харозы (1.5% для штамма 8), 1 мг/л 2,4�Д и
0.1 мг/л кинетина; культуры клеток штаммов 3–6
выращивали в среде МС с 3% сахарозы, 1 мг/л
2,4�Д и 0.1 мг/л кинетина (для штаммов 4, 5),
2 мг/л НУК и 1 мг/л БАП (3), 1 мг/л 2,4�Д, 1 мг/л
ИУК и 0.2 мг/л БАП (штамм 6). Клетки культиви�
ровали в стеклянных колбах объемом 250–300 мл,
закрытых алюминиевой фольгой и крафт�бума�
гой (штамм 4 под ватными пробками), в темноте
(штамм 8 постоянно освещали люминесцентны�
ми лампами с интенсивностью 200 мкмоль фото�
нов/(м2 с)) при температуре 26°С и постоянном
перемешивании (120 качаний/мин). Период суб�
культивирования – 10 дней для штаммов 7, 8;
14 дней для штаммов 1–6 и 20 дней для штамма 9.

Для определения параметров роста клеток сус�
пензий в течение субкультивирования периоди�
чески выбирали по три колбы, в которых опреде�
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ляли сырой вес клеток и после высушивания при
37°С в течение 3 суток – сухой вес.

Число клеток гетеротрофного штамма
A. thaliana оценивали по числу протопластов, для
выделения которых смешивали равные объемы
суспензии клеток и раствора, содержавшего мак�
росоли SH, 0.8 М сорбита, 8 мМ CaCl2, 25 мМ
Mes/KOH (pH 5.7), 2% целлюлазы Onozuka R10
(“Kinki Yakult”, Япония), 0.3% пектиназы Mac�
erozyme R10 (“Kinki Yakult”), 0.8% гемицеллюла�
зы Driselase (“Fluka”, США). Протопласты выде�
ляли при 26°С на шейкере (100 качаний/мин) в
течение 1.0–1.5 ч. Число протопластов подсчиты�
вали в камере Фукса–Розенталя. 

Жизнеспособность оценивали по числу клеток,
неокрашенных 0.02% водным раствором Eryth�
rosin B (“Sigma�Aldrich”, США).

Количество культивируемых клеток A. thaliana,
находящихся в SEфазе КЦ, определяли по вклю�
чению в реплицирующуюся ДНК аналога тими�
дина – 5�этинил�2'�дезоксиуридина (EdU, “Invit�
rogen, Life Technologies”, США) по методике,
описанной нами ранее [25]. В течение стандарт�
ного цикла выращивания или по окончании об�
работки экзогенным этиленом продолжительно�
стью ≥1 суток отбирали пробы клеток (5–6 мл),
добавляли EdU в концентрации 20 мкМ и инку�
бировали 1 ч в темноте при 26°С на качалке (для
часовых экспозиций с этиленом схема инкубации
с EdU представлена ниже). Затем добавляли 200
мкМ тимидина для остановки включения EdU.
Клетки фиксировали в 4% формалине в фосфат�
но�cолевом буфере (PBS) с 0.1% Triton X�100, ли�
бо из клеток выделяли протопласты (см. описа�
ние определения числа клеток), которые фикси�
ровали холодным метанолом. Включение EdU
выявляли при помощи реакции с азидом Alexa
Fluor 488, ядра окрашивали 100 нг/мл DAPI (4',6�
диамидино�2�фенилиндол), готовили временные
препараты и анализировали их под флуоресцент�
ным микроскопом Axio Imager Z2 (“Zeiss”, Герма�
ния) [25]. Изображения обрабатывали в програм�
ме AxioVision 4.8. Суммарное количество проана�
лизированных ядер на нескольких препаратах
было не менее 5000 при количестве S�фазных кле�
ток <3% и около 2000 при количестве S�фазных
клеток >3%.

Получение этилена, определение содержания
этилена, двуокиси углерода и кислорода проводили
согласно методам, описанным ранее [26]. Этилен
получали при разложении 2�хлорэтилфосфоно�
вой кислоты в щелочных условиях. Количествен�
ное определение этилена проводили в газовом
хроматографе Цвет 106 (Россия) с пламенно�
ионизационным детектором. Концентрирование
углеводородов проводили в колонке (80–
100 меш, 70 × 4 мм) Porapak N (“Supelko”, США)
при –30°С. После десорбции при 50°С этилен

определяли в колонке (80–100 меш, 3 м × 2 мм)
Porapak N. Содержание двуокиси углерода и кис�
лорода контролировали методом газоадсорбци�
онной хроматографии. Применение концентри�
рующей системы позволяет значительно повы�
сить чувствительность метода, поскольку можно
использовать всю газовую фазу флакона, а также
сократить время инкубации клеток под газоне�
проницаемыми пробками и тем самым сохранить
необходимый уровень кислорода для жизни кле�
ток и активности оксидазы 1�аминоциклопро�
пан�1�карбоновой кислоты.

Для оценки скорости образования этилена в раз�
ные сроки субкультивирования из культуральных
колб отбирали по 3–5 мл суспензии клеток и пе�
реносили в стеклянные 15�миллилитровые фла�
коны. Флаконы с клетками помещали в термоста�
тируемые условия (26°С) на качалку (100 кача�
ний/мин) на 10 мин для проветривания, затем
герметично закрывали пробками из самоуплот�
няющейся резины (Suba�Seal septa red rubber,
“Sigma�Aldrich”) и инкубировали 0.5–1.0 ч при
температуре 26°C на шейкере в темноте. Так же
поступали с флаконами со средой без клеток, га�
зовую фазу которых использовали в качестве кон�
троля на содержание этилена в воздухе. Затем из
флаконов шприцем отбирали 1–2 мл газовой сре�
ды для анализа O2 и CO2, а весь оставшийся газ –
для анализа этилена. Следует подчеркнуть важ�
ность соблюдения температурного режима и
условий перемешивания в ходе всех манипуляций
с клетками, поскольку от этих параметров зави�
сит продукция этилена. Для определения состава
газовой среды в колбах с культивируемыми клет�
ками шприцем с длинной иглой прокалывали за�
крывающую колбы фольгу и отбирали пробы га�
зов (10 мл), аликвоты (1–2 мл) использовали для
анализа. Состав газов также контролировали в га�
зовых колоколах и герметичных контейнерах, в
которых культивировали клетки в атмосфере с
экзогенным этиленом.

Культивирование клеток A. thaliana с экзогенE
ным этиленом. При экспозиции клеток с этиле�
ном более 2 суток суспензию выращивали в
100�миллилитровых колбах Эрленмейера. В 25 мл
среды SH вносили 0.5 мл суспензии клеток. Кол�
бы закрывали одним слоем стерильной плотной
хроматографической бумаги, помещали на сто�
лик из органического стекла, закрывали 20�лит�
ровым газовым колоколом и герметизировали.
Через тюбинг, присоединенный к выходящему из
столика штуцеру, в колокол вводили этилен
(20 мкл/л или 100 мкл/л). Контрольный колокол
содержал воздух. Всю конструкцию помещали на
качалку (26°C, темнота). При экспозиции клеток
с этиленом в течение 2 суток использовали 6�лит�
ровые газовые колокола. Суточные экспозиции
проводили в 2.6�литровых полипропиленовых
контейнерах, снабженных тюбингами и герме�

6
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тичными крышками с силиконовым уплотнени�
ем. Суспензию клеток в этом случае выращивали
в широких 100�миллилитровых стаканах, закры�
тых плотной хроматографической бумагой.

В экспериментах с предобработкой гетеротрофE
ной культуры клеток этиленом перед их инокуляциE
ей в свежую среду 10�дневную суспензию в
100�миллилитровых стаканах помещали в кон�
тейнеры рядом с широким кристаллизатором, со�
держащим 50 мл среды SH с 20 мкМ EdU. Кон�
тейнер закрывали и вводили этилен (100 мкл/л).
Через 5 ч контейнер открывали, быстро перено�
сили 1 мл 10�дневной суспензии в кристаллизатор
со средой, закрывали и снова вводили этилен.
Контейнер помещали на качалку на 3 ч (26°C,
темнота). Параллельно в колбы объемом 250 мл с
50 мл среды SH и 20 мкМ EdU вносили 1 мл сус�
пензии клеток и культивировали в стандартных
условиях. В течение 4 ч определяли продукцию
этилена клетками и фиксировали материал для
определения количества S�фазных клеток.

На рисунках представлены средние арифмети�
ческие значения из трех биологических повтор�
ностей и их стандартные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В процессе субкультивирования суспензион�
ные культуры клеток всех использованных в ра�
боте штаммов выделяли этилен, который накап�
ливался в газовой фазе колб (таблица). Отметим,
что содержание этилена было на 1–3 порядка вы�
ше, чем в воздухе и значительно варьировало для
разных культур клеток. Авторы других исследова�
ний также наблюдали большое разнообразие в со�
держании этилена в зависимости от вида культи�
вируемых клеток и тканей и отмечали, что неред�
ко более интенсивная продукция этилена была
связана с периодами активного роста [21–23].
Однако, опираясь на имеющиеся в литературе
данные, выявить корреляцию между скоростью
роста культивируемых клеток и продукцией эти�
лена невозможно из�за отсутствия ростовых ха�

рактеристик и особенностей методик определе�
ния выделения этилена. Безусловно, содержание
этилена в газовой фазе должно зависеть от его
продукции культивируемыми клетками, и если
выделение этилена связано с интенсивностью ро�
ста, то должно зависеть и от интенсивности роста.
Как видно из таблицы, самое большое содержа�
ние этилена было выявлено в газовой фазе сус�
пензионных культур A. thaliana, которые характе�
ризовались наибольшей интенсивностью роста.
Тем не менее, содержание этилена в газовой фазе
также зависело от плотности закрывания колб,
количества биомассы, объема среды и ее состава.

Поэтому нам представляется более корректным
рассмотреть возможную связь продукции этилена
культивируемыми клетками и удельной скорости
роста. При этом правильнее использовать не мак�
симальную удельную скорость, а локальную, отно�
сящуюся по интервалу времени к моменту опреде�
ления продукции этилена. Продукцию этилена
также необходимо выражать в расчете на единицу
сухого веса, поскольку культуры различаются по
содержанию воды. Полученные данные показали,
что вне зависимости от штамма клеток наблюдает�
ся существенная корреляция между продукцией
этилена и удельной скоростью увеличения сухого
веса (рис. 1). Однако выявленная зависимость не
позволяет однозначно говорить о причинно�след�
ственных отношениях между параметрами. Для
более детального анализа мы выбрали наиболее
быстро растущую гетеротрофную суспензионную
культуру клеток A. thaliana. В течение цикла выра�
щивания определяли ростовые параметры, про�
дукцию этилена и количество клеток, находящих�
ся в периоде репликации ядерной ДНК (S�фазные
клетки).

Сразу же после инокуляции клеток в свежую
питательную среду резко активировалась продук�
ция этилена (рис. 2, кривая 1), потом она снижа�
лась, возрастала в первые сутки и достигала мак�
симума в середине логарифмической фазы роста
(72 ч). Важно отметить, что с момента начала ло�
гарифмической фазы роста (48 ч) и далее по цик�

Содержание этилена в газовой фазе колб с суспензионными культурами клеток

Суспензионная культура клеток Содержание этилена, нл/л µmax, сутки–1

Beta vulgaris 73 0.47

Triticum timopheevii 83 0.30

Panax ginseng 10 0.16

Euonymus maximoviczianus 42 0.09

Dioscorea deltoidea 31 0.18

Arabidopsis thaliana (гетеротрофный штамм) 3420 0.86

A. thaliana (миксотрофный штамм) 2970 0.69

Примечание. Содержание этилена в воздухе – 5 нл/л. µmax, сутки–1 – максимальная удельная скорость роста по сухому весу.
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лу выращивания совпадали максимумы и общий
ход кривых, отражающих динамику продукции
этилена, доли S�фазных клеток и удельной скоро�
сти увеличения числа клеток (рис. 2, кривые 1–3).

Первый пик S�фазных клеток, в процентном
отношении сравнимый с пиком на 72 ч, прихо�
дился на первые сутки, когда абсолютное число
клеток практически не изменилось с момента их
инокуляции в свежую питательную среду. Этот
пик отражает хорошо известный феномен ча�
стичной синхронизации КЦ в начале субкульти�
вирования, когда клетки получают новую пор�
цию углеводов, нитратов и фосфатов, что давно
нашло реализацию в схемах синхронизации КЦ
путем удаления каких�либо компонентов пита�
ния с последующим их добавлением [27]. Отме�
тим факт совпадения первого пика S�фазных кле�
ток с подъемом продукции этилена в точке 24 ч,
что может указывать на участие этилена в реали�
зации событий частичной синхронизации КЦ в
начале субкультивирования. Так, известно, что
углеводы стимулируют синтез этилена и, напри�
мер, максимум его продукции высечками из ли�
стьев табака (при добавлении сахарозы в присут�
ствии ауксина) приходится на 24 ч [28].

Вернемся к логарифмической фазе роста. Ис�
ходя из максимальной удельной скорости увели�
чения числа клеток (μmax = 0.048 ч–1), время их
удвоения равно 14.4 ч. Если предположить, что
этилен является триггером, а не следствием про�
лиферации клеток, то при построении графика в
координатах продукция этилена против удельной
скорости роста числа клеток последний параметр
следует вычислять для 12�часового интервала по�
сле точки определения продукции этилена. Дей�
ствительно, в таком случае корреляция между вы�
делением этилена и удельной скоростью роста
числа клеток весьма высока (рис. 3а). Если значе�
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Рис. 1. Зависимость между удельной скоростью роста
сухого веса и продукцией этилена для суспензионных
культур клеток.
1 – Panax ginseng, 2 – Euonymus maximoviczianus, 3 –
Beta vulgaris, 4 – Medicago sativa, 5 – Triticum
timopheevii, 6 – Ajuga turkestanica, 7 – Arabidopsis
thaliana (миксотрофный штамм), 8 – A. thaliana (гете�
ротрофный штамм). Абсцисса представлена в лога�
рифмическом масштабе.
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ние μ вычислять для 12�часового отрезка време�
ни, предваряющего точку определения продук�
ции этилена, то корреляция “рассыпается”
(рис. 3б). Это косвенно говорит о том, что синтез
этилена предшествует пролиферации клеток.

Теперь обратимся к началу цикла выращива�
ния. Как уже отмечалось, после всплеска продук�
ции этилена в первый час культивирования на�
блюдали ее быстрый спад (рис. 4, кривая 1).
При этом к 4 ч начинало увеличиваться количе�
ство S�фазных клеток (рис. 4, колонки 2). Причи�
ной активации выделения этилена могут быть как

физические манипуляции с клетками (“пипети�
рование”), так и смена среды, приводящая к из�
менению pH, осмолярности и ионного состава.
Известно, что в ответ на механическое поврежде�
ние в растениях в течение нескольких минут уве�
личивается синтез этилена [29]. В случае с суспен�
зией клеток A. thaliana такой кратковременный,
но высокий уровень этилена может быть сигна�
лом к переходу клеток из G1�фазы КЦ в S�фазу.
Недавно показано, что удаление верхушечной ме�
ристемы главного побега у A. thaliana, безусловно
приводящее к продукции “раневого” этилена,
быстро активировало экспрессию гена фактора
транскрипции ERF114 (он же EBE или ERF BUD
ENHANCER), который активирует транскрип�
цию гена циклина D�типа (CYCD3;3) – обязатель�
ного участника регуляции перехода G1/S КЦ [30].
Возможно, такая цепь событий наблюдается и в
случае инокуляции клеток в свежую среду.

Предположим, этилен является одним из фак�
торов, участвующих в регуляции перехода клеток
из G1�фазы КЦ в S�фазу и необходим для поддер�
жания их активной пролиферации, тогда вероят�
но, что эти процессы можно стимулировать при
помощи экзогенного этилена. После предобра�
ботки 10�дневных клеток этиленом в концентра�
ции 100 мкл/л в течение 5 ч их инокулировали в
свежую среду и культивировали в атмосфере с той
же концентрацией этилена. В результате через
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Рис. 3. Зависимость между удельной скоростью роста
числа клеток и продукцией этилена в гетеротрофной
суспензионной культуре клеток A. thaliana.
а – удельная скорость роста числа клеток рассчитана
для 12�часового интервала после точки определения
продукции этилена; б – удельная скорость роста чис�
ла клеток рассчитана для 12�часового интервала,
предваряющего точку определения продукции эти�
лена.
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питательную среду.
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три часа количество S�фазных клеток было в два
раза больше по сравнению с клетками, которые
культивировали в воздухе (рис. 4, колонка 3;
рис. 5, вариант 1). Если начинали культивирова�
ние суспензии клеток в газовой среде с 20 мкл/л
или 100 мкл/л этилена сразу после инокуляции,
то ни на 1�е, ни на 4�е сутки эффекта не наблюда�
ли (рис. 5, варианты 2, 3). Аналогичный результат
получили при действии 100 мкл/л этилена с пер�
вых по третьи сутки (рис. 5, вариант 4). Неболь�
шое увеличение количества S�фазных клеток на�
блюдали при их культивировании в атмосфере со
100 мкл/л этилена в течение 24 ч, начиная с
четвёртых суток (рис. 5, вариант 5). Если культуру
клеток подвергали действию этилена, начиная с
пятых суток (рис. 5, вариант 6), то на девятые сут�
ки индекс S�фазных клеток значительно увеличи�
вался. 

Следует отметить, что культивирование сус�
пензии клеток в газовой среде с этиленом сразу
после инокуляции реально означает – через 1 ч
после инокуляции, поскольку необходимо время
для закрывания культуральных сосудов, гермети�
зации газовых колоколов и введения этилена.
Возможно, что этилен, продукция которого инду�
цируется во время инокуляции клеток в свежую
питательную среду, занимает все “посадочные”

места на рецепторах, и “отвечать” на экзогенный
этилен в данный момент некому. Тем не менее,
если сравнить кривую 1 на рис. 2 и рис. 5, то ста�
новится очевидным, что экзогенный этилен эф�
фективен тогда, когда продукция эндогенного
этилена мала. Этилен в концентрациях, которые
мы использовали в своей работе, не снижал жиз�
неспособность культуры клеток. Более того,
культивирование клеток с этиленом в течение
всего цикла выращивания приводило к повыше�
нию индекса роста [24].

Таким образом, представленные в работе ре�
зультаты дают основание рассматривать этилен
не как “попутчика” пролиферации культивируе�
мых клеток растений, а как активного участника
ее регуляции, механизм действия которого еще
предстоит разгадать.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Министерства образования и науки РФ в рамках
МЦП ЕврАзЭС “Инновационные биотехнологии”
(Государственный контракт № 14.M04.12.0002).
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