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Исследовано влияние засоления питательной среды на ростовые показатели, со-
держание свободных и связанных полиаминов и фитогормонов: абсцизовой, ин-
долилуксусной кислот, различных форм цитокининов у проростков фасоли, вы-
ращенных в водной культуре. Установлена положительная корреляция между
накоплением абсцизовой кислоты и кадаверина. Не обнаружена корреляция
между изменениями содержания индолилуксусной кислоты, различных форм
цитокининов и полиаминов.
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Гормональная система растений, представленная такими классическими
фитогормонами (ФГ), как цитокинины (ЦК), индолилуксусная кислота
(ИУК), абсцизовая кислота (АБК), этилен и другие, участвует не только
в регуляции физиологических процессов в норме, но и в формировании
адаптивных реакций растений в ответ на действие абиотических стрес-
соров [2, 20, 23]. В этом случае качественные и количественные преоб-
разования во всем комплексе классических ФГ происходят совместно с
другими изменениями гормональных и негормональных регуляторных
систем, способствующих выживанию растений в стрессовых условиях.
Среди многих вторичных посредников, вовлеченных в передачу гормо-
нальных сигналов, в последнее время привлекают внимание алифатиче-
ские полиамины (ПА) — универсальные органические поликатионы с
высокой биологической активностью, необходимые для протекания
многих физиологических процессов как в норме, так и при действии
абиотических факторов, их взаимосвязь с ФГ и участие в инициации де-
ления и растяжения клеток, морфогенезе и цветении [22]. Подобно фи-
тогормонам ПА участвуют в процессах репликации, транскрипции и
трансляции, стабилизации мембран, модуляции активности ферментов,
влияют на экспрессию генома, рост и развитие растений [4, 23, 26]. Зна-
чительное внимание уделялось прямым и косвенным доказательствам
взаимодействия ПА с ростстимулирующими ФГ [15]. Так, у некоторых
растений ауксины, гиббереллины и ЦК стимулировали биосинтез ПА,
что приводило к повышению их содержания в клетках, в то время как
экзогенные ПА снижали уровень эндогенных ФГ [15]. В исследованиях
с Arabidopsis [13, 18] показано, что в нормальных условиях произраста-
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ния растений экзогенная ИУК индуцировала экспрессию гена ACL5, а
экзогенная АБК инактивировала его работу, но одновременно повыша-
ла экспрессию одного из изогенов SAM, также кодирующего спермин-
синтетазу. Инактивация гена ACL5 приостанавливала элонгацию стебля
и растяжение клеток Arabidopsis [18]. Известно, что экзогенная АБК уча-
ствует в существенном изменении метаболизма ПА в этом растении [28].
Такой механизм может функционировать при адаптации растений к
стрессовым условиям, так как накопление АБК обнаружено у многих
видов растений при действии засоления, засухи, других абиотических
факторов [20, 23]. Необычная связь установлена также между другим
стресс-гормоном — этиленом и одним из ПА — кадаверином (Кад) у га-
лофита Mesembryanthemum crystallinum L. в ответ на тепловой шок [5].

Сложный характер взаимодействия ФГ с ПА подтверждают резуль-
таты исследования быстрых реакций растений на обработку гормонами,
в которых выявлена способность экзогенных ПА блокировать экспрес-
сию генов первичного ответа на ЦК [7]. Физиологическая роль обнару-
женного ингибирующего эффекта ПА, возможно, состоит в компенса-
торной регуляции внутриклеточного содержания эндогенных ЦК при их
избыточной концентрации, что может проявляться в экстремальных ус-
ловиях, когда торможение ростовых процессов определяет выживание
растений. В то же время избыточные концентрации ЦК способны вызы-
вать апоптоз клеток растений [11].

Типичным примером мультифункциональных взаимодействий у
растений в стрессовых условиях является отрицательная взаимосвязь
этилена и ПА семьи путресцина (Пут) и, напротив, положительная по
отношению к Кад [5, 23].

Взаимосвязь ПА и ФГ ранее установлена в экспериментах с экзо-
генным Пут, стимулирующим повышение уровня эндогенной ИУК [9] и
снижающим активность ИУК-оксидазы у Vigna radiata L. [25]. У расте-
ний гороха экзогенный Пут снижал вызванное солевым стрессом повы-
шение содержания АБК и увеличивал содержание цитокининов [19].
Аналогичные данные получены для гороха и при водном стрессе [27].

Однако системные исследования характера взаимосвязей ФГ и ПА
в стрессовых условиях, сравнение эндогенного содержания ПА и ФГ у
растений с различной устойчивостью до сих пор не проводились.

Целью настоящей работы было сравнение содержания свободных и
конъюгированных ПА, ЦК, свободной и связанной форм АБК, ИУК у про-
ростков фасоли, подвергнутых действию различных концентраций NaCl.

Методика

Семена фасоли (Phaseolus vulgaris L.) сорта Белозерная после стерилиза-
ции проращивали в чашках Петри, проростки переносили на водную
культуру (среда Джонсон). Растения выращивали в камере фитотрона
при 12-часовом фотопериоде (натриевые лампы Reflax-250, Россия),
освещенности 150 Вт/м2, температуре воздуха 23 1/16 С (день/ночь) и
относительной влажности воздуха — 55/70 % (день/ночь). Питательную
среду в сосудах непрерывно барботировали воздухом — 50 мл/мин. Че-
рез 10 сут в питательную среду опытной группы растений одноразово
вносили NaCl до концентраций 50, 100, 150 и 200 мМ. Спустя 96 ч экс-
позиции, измеряли физиологические параметры опытных и контроль-
ных растений, первичные листья и корни фиксировали в жидком азоте.
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Экстракцию свободных ПА из растительного материала проводили
5 %-м раствором HСlO4, затем в фильтрате после отделения осадка по-
лучали бензоильные производные индивидуальных ПА, которые опреде-
ляли методом ВЭЖХ на жидкостном хроматографе высокого давления
НР 1090 («Hewlett-Packard», США) по прописи Флорес и Галстон [14].
Связанные конъюгаты ПА определяли также в виде бензоильных произ-
водных после кислотного гидролиза осадка [24].

ФГ выделяли и очищали по ранее описанной методике [6]. Оконча-
тельный анализ их качественного и количественного содержания прово-
дился методом ВЭЖХ на жидкостном хроматографе Agilent 1200 LC c
диодно-матричным детектором G 1315 B (США), колонка Eclipse XDB-
C 18 2,1  150 мм, размер частиц 5 мкм. Элюция осуществлялась в сис-
теме растворителей метанол : вода (37 : 63). Анализ и обработка хрома-
тограмм выполнялась с программным обеспечением Chem Station,
версия В.03.01 в непрерывном режиме.

Результаты и обсуждение

Масса проростков, линейные размеры первичных листьев и корней, а
также эпикотиля уменьшались при действии всех концентраций NaCl
(рис. 1). Наименьшие изме-
нения измеряемых парамет-
ров отмечены у гипокотиля.
Концентрация соли 200 мМ
оказывала токсическое дей-
ствие, вызывала некроз и
опадение листьев, но корни
при этом еще сохраняли жиз-
неспособность.

Конститутивный уровень
свободного Пут в корнях кон-
трольных растений фасоли по
сравнению с листьями был
выше в среднем в 5 раз (рис.
2, а). При действии 50 и 100
мМ NaCl содержание свобод-
ного Пут в корнях снижалось
на 50—60 %, а уровень его
производных — спермидина
(Спд) и спермина (Спм) —
практически не изменялся
(см. рис. 2, а—в). В листьях,
напротив, при засолении 50
и 100 мМ NaCl отмечалось
повышение содержания сво-
бодных Пут, Спд и Спм (см.
рис. 2, а—в). Можно предпо-
ложить, что свободный Пут
из корней поступал в листья
и расходовался на синтез Спд
и Спм, которые принимают
участие во внутриклеточной
антиоксидантной защите [4].
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Рис. 1. Влияние засоления (0—200 мМ NaCl, 4 сут)
на ростовые показатели проростков фасоли:

а — изменение длины эпикотиля, гипокотиля и корня;
б — изменение массы первичных листьев и корней; в —
растения фасоли, экспонированные на средах, содержа-
щих 0 (1), 50 (2), 100 (3), 150 (4) и 200 мМ NaCl (5)



При концентрации соли в среде 150 мМ рост растений угнетался (см.
рис. 1, в), содержание Кад, Спд и Спм в листьях уменьшалось (см. рис.
2, б—г). Причиной снижения уровня свободных Спд и Спм могло быть
усиление их окислительной деградации, о чем косвенно свидетельствует
появление в спектре экстрактов из листьев свободного 1,3-диаминопро-
пана (Дап) при концентрации NaCl в среде 150 мМ (см. рис. 2, д). При
действии 200 мМ NaCl в листьях проростков фасоли ПА не обнаружены
(см. рис. 2, а—г).

Уровень свободного Кад, диамина, синтез которого осуществляется
через декарбоксилирование лизина посредством лизиндекарбоксилазы, в
тех же условиях засоления в отличие от свободного Пут повышался в ли-
стьях в диапазоне 50—100 мМ соли и снижался при действии 150 мМ
NaCl (см. рис. 2, г). Концентрация 150 мМ NaCl была токсичной для ли-
стьев и вызывала резкое уменьшение содержания в них всех связанных
конъюгатов ПА за исключением Спм (рис. 3, а). В то же время в корнях
при отсутствии изменений во фракции свободных Спд и Спм (см. рис. 2,
б, в) их содержание в конъюгированной форме несколько повышалось, но
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Рис. 2. Содержание свободных поли-
аминов путресцина (а), спермидина
(б), спермина (в), кадаверина (г), 1,3-
диаминопропана (д) в первичных ли-
стьях и корнях проростков фасоли
при засолении



наиболее значимо в связанной
форме накапливался кадаверин
(см. рис. 3, б).

Анализ полученных резуль-
татов показал, что для растений
фасоли на стадии 10-суточных
проростков максимальную спо-
собность к адаптации при дей-
ствии засоления имели корни,
что весьма вероятно могло за-
висеть от поддержания в них
высокого уровня свободного и
связанного Кад (см. рис. 2, г, 3,
б). Как установлено нами ранее
[5], Кад в стрессовых условиях
способен транспортироваться
по растению, поэтому можно
допустить, что снижение содер-
жания Кад в листьях вызвано
его передвижением в корни, где
он обнаруживался даже при яв-
но токсичной концентрации со-
ли (200 мМ NaCl) (см. рис. 2, г).
По литературным данным [12,
16], Кад необходим для элонга-
ции корня и образования кор-
невых волосков, что может объ-
яснить его наличие в корне при
действии явно токсичной концентрации NaCl (см. рис. 2, г).

Описанные изменения в метаболизме ПА фасоли в стрессовых усло-
виях в наибольшей степени
можно связать с характером
стрессиндуцированного на-
копления АБК в листьях и
корнях (рис. 4). Самые су-
щественные изменения
наблюдались в содержании
свободной АБК в корнях
и менее значимые — в ли-
стьях. Как следует из ли-
тературных данных [21], в
корневой системе многих
видов растений содержа-
ние АБК в норме в 10 раз
превышает ее содержание
в листьях. Известно также,
что стрессиндуцированное
накопление АБК связано
с преимущественным био-
синтезом этого гормона в
корнях и ее передвижени-
ем в свободной (активной
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Рис. 3. Содержание связанных конъюгатов по-
лиаминов в первичных листьях (а) и корнях
(б) проростков фасоли при засолении

Рис. 4. Содержание индолилуксусной и абсцизовой
кислот в проростках фасоли при засолении. Здесь и
на рис. 5:

1 — контроль; 2 — 50 мМ NaCl; 3 — 100 мМ NaCl



форме) в надземные органы [30]. Как следует из данных, представлен-
ных на рис. 4, при концентрации 100 мМ NaCl в корнях повышается со-
держание свободной АБК и снижается количество связанной. Это дает
основание предположить, что в корнях происходит стрессиндуцирован-
ный синтез этого гормона, и аккумулируется он преимущественно в сво-
бодной (активной) форме. В то же время в листьях содержание АБК мо-
жет повышаться вследствие транспорта свободной формы из корней с
последующим конъюгированием и сохранением в связанной (неактив-
ной) форме (см. рис. 4). Поэтому вероятно, что стрессзависимая акку-
муляция АБК в корнях фасоли, как было показано нами ранее [5], мо-
жет индуцировать образование повышенного количества в них Кад,
обусловливающего более длительное поддержание жизнеспособности
корневой системы в условиях засоления. Вместе с тем АБК, поступив-
шая в листья из корней, способна активировать в листьях образование
этилена и тем самым вызвать их опадение, что показано для проростков
цитрусовых [17].

Уровень свободной ИУК в корнях в условиях засоления менялся не-
существенно, а в связанной форме при концентрации NaCl 50 мМ сни-
жался вдвое, при концентрации 100 мМ — повышался в три раза (см. рис.
4). Содержание свободной и связанной ИУК в листьях изменялось подоб-
ным образом: при действии 50 мМ NaCl концентрация гормона снижа-
лась, при 100 мМ — повышалась в 1,5—1,8 раза (см. рис. 4). Такое же
дифференцированное влияние оказывали различные концентрации NaCl
и на содержание ЦК. В корнях обнаружено резкое (в десятки раз) повы-
шение уровня зеатина (З), зеатинрибозида (ЗР), зеатинглюкозида (ЗГ) под
влиянием 50 мМ NaCl, тогда как при засолении 100 мМ NaCl содержа-
ние этих ЦК возрастало не более чем в 3 раза по сравнению с контролем
(рис. 5). В листьях наблюдалась обратная зависимость: экспозиция проро-
стков при действии 50 мМ NaCl приводила к снижению концентрации зе-
атиновых ЦК, при 100 мМ — к ее резкому повышению в десятки раз (см.
рис. 5). Наблюдаемые изменения содержания изопентениладенозина
(иПА) в листьях и корнях были подобны таковым для ЦК зеатинового
ряда, уровень же изопентениладенина (иП) изменялся несущественно.

Ранее при изучении динамики содержания фитогормонов в ответ на
засоление получены несколько разнородные результаты. Так, под дейст-

вием NaCl содержание ИУК
резко уменьшалось в расте-
ниях томата [8], ириса [29] и
повышалось в листьях пше-
ницы [1], корнях кукурузы
[3]. Очевидно, при интер-
претации полученных дан-
ных необходимо учитывать
как концентрацию соли, так
и тип растительной ткани, а
также продолжительность
стресса [1]. Немногочислен-
ные сведения о динамике ЦК
при засолении указывали на
снижение общего количест-
ва этих гормонов в ответ на
солевой стресс [19]. Однако
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Рис. 5. Содержание цитокининов в листьях и кор-
нях проростков фасоли при засолении



уровень различных форм ЦК изменялся в различной степени. Так, в кор-
нях кукурузы при действии NaCl содержание ЗР значительно повыша-
лось, а З — снижалось [3], в листьях томата на фоне суммарного сниже-
ния концентрации ЦК наиболее существенно снижался уровень ЗР [8],
у гороха возрастало содержание изопентенильных форм [10]. В целом
можно сказать, что под влиянием засоления изменялся фитогормональ-
ный баланс, что приводило к снижению ростовых показателей у различ-
ных растений.

Таким образом, при исследовании влияния засоления на изменения
гомеостаза ПА и гормонального статуса растений фасоли — представи-
теля гликофитов — выявлена мультифункциональная взаимосвязь меж-
ду ПА и стресс-гормоном АБК. Для ростстимулирующих ФГ (ИУК, ЦК)
четких зависимостей не обнаружено. Можно предположить, что взаимо-
действие ПА и ФГ в процессе адаптации растений фасоли к засолению
происходит на уровне определенных форм гормонов и ПА, для их выяв-
ления необходимы дальнейшие углубленные исследования с использова-
нием стрессустойчивых растений, в том числе с применением экзоген-
ных обработок ПА и ФГ.
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ВПЛИВ ЗАСОЛЕННЯ НА РОСТОВI ПОКАЗНИКИ РОСЛИН
PHASEOLUS VULGARIS L., ВМIСТ ФIТОГОРМОНIВ ТА ПОЛIАМIНIВ

Н.I. Шевякова,1 Л.I. Мусатенко,2 Л.О. Стеценко,1 В.Ю. Ракітін,1 Н.П. Веденічева,2

Л.В. Войтенко,2 Вол.В. Кузнєцов,1 К.М. Ситник2

1Iнститут фізіології рослин ім. К.А. Тимірязєва Російської академії наук, Москва
2Iнститут ботаніки ім. Н.Г. Холодного Національної академії наук України, Київ

Досліджено вплив засолення поживного середовища на ростові показники, вміст вільних і
зв’язаних поліамінів та фітогормонів: абсцизової, індолілоцтової кислот, різних форм ци-
токінінів у проростках квасолі, вирощених у водній культурі. Встановлено позитивну ко-
реляцію між накопиченням абсцизової кислоти і кадаверину. Не виявлено кореляції між
змінами вмісту індолілоцтової кислоти, різних форм цитокінінів і поліамінів.

SALINITY EFFECT ON GROWTH PARAMETERS, POLYAMINES AND
PHYTOHORMONES CONTENT IN PHASEOLUS VULGARIS L. PLANTS

N.I. Shevyakova,1 L.I. Musatenko,2 L.A. Stetsenko,1 V.Yu. Rakitin,1 N.P. Vedenicheva,2

L.V. Vojtenko,2 Vl.V. Kuznetsov,1 K.M. Sytnik2

1K.A. Timiryazev Institute of Plant Physiology, Russian Academy of Sciences
35 Botanicheskaya St., Moscow, 127276, Russia
2M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine
2 Tereshchenkivska St., Kyiv, 01601, Ukraine

Effects of nutritive medium salinity (50, 100, 150, 200 мM NaCl, 4 d) on growth parameters,
endogenous free and conjugated polyamines and phytohormones (ABA, IAA, cytokinins) content
in Phaseolus vulgaris L. seedlings grown in water culture were studied. Positive correlation between
ABA and cadaverine accumulation was shown. Correlative relations between changes in IAA,
cytokinins and polyamines content were not established.

Key words: Phaseolus vulgaris L., salinity, polyamines, phytohormones.
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