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Дефицит фосфора в растениях арабидопсиса и ячменя вызывал перераспределение массы в пользу
корня, обусловленное снижением содержания в побеге цитокининов (ЦК). У растений ячменя сор-
та Прерия это происходило за счет регуляции вторично активного трансмембранного переноса, у
сорта Steptoe – уменьшения оттока ЦК из корней в результате подавления их синтеза. Отсутствие
адаптивного ростового ответа мутанта ячменя AZ34 на удаление фосфата из среды связано с нару-
шением синтеза абсцизовой кислоты (АБК), повлекшим изменения содержания и распределения
не только этого гормона, но и ЦК, индолилуксусной кислоты (ИУК). Обсуждается взаимное влия-
ние гормонов и ключевая роль АБК в реализации ростового ответа на дефицит фосфора.
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ВВЕДЕНИЕ
Изменение архитектуры корней – важная

адаптивная реакция растений, обеспечивающая
оптимизацию поглощения элементов минераль-
ного питания и воды. Относительная активация
роста корней предполагает возрастание соотно-
шения массы корней к массе побега и обеспечи-
вает увеличение поглотительной способности
корней при дефиците ресурсов в почвенном рас-
творе. Быстрое удлинение корней позволяет рас-
тению осуществить поиск ресурсов в почве, а ак-
тивное ветвление – быстрый захват элементов
минерального питания [1]. Вместе с тем ростовая
реакция на изменение уровня минерального пи-
тания не одинакова у растений разных видов и
сортов [2, 3]. В этой связи выявление механизмов,
от которых зависят особенности роста растений,
в том числе и корневой системы, вызывает живой
интерес исследователей. Предполагается, что из-
менение архитектуры корней в соответствии с
условиями их обитания контролируется гормона-

ми, концентрация которых меняется под влияни-
ем внешних воздействий [4]. Например, регуля-
торная роль цитокининов (ЦК) чаще обсуждается
в реакции на уровень нитратов [5], а снижение
концентрации этого гормона считается важным
фактором в относительной активации роста кор-
ней при дефиците элементов минерального пита-
ния [6]. Предполагается, что накопление абсци-
зовой кислоты (АБК) при стрессе способствует
относительной активации роста корней, что было
наиболее убедительно показано в экспериментах
с дефицитом воды [7]. Обсуждается роль аукси-
нов (ИУК) в регуляции ветвления корней при де-
фиците фосфатов [8]. Предположения о роли гор-
монов в регуляции архитектуры корней основаны
скорее на данных косвенного характера – в ос-
новном на особенностях реакции на уровень ми-
нерального питания у генно-модифицированных
растений, а если и измеряли содержание гормо-
нов, то в лучшем случае – концентрация одного
из них [5, 8, 9]. Одновременное определение не-
скольких гормонов и особенно АБК – редкое ис-
ключение [10], в то время как взаимодействие
гормонов важно для более ясного понимания ме-
ханизма регуляции роста корней [11, 12]. Лишь
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единичные работы посвящены изучению этой
проблемы при дефиците фосфора [13], хотя рас-
тения практически всегда испытывают его недо-
статок из-за плохой растворимости фосфатов и
недоступности для растений органических и ком-
плексных соединений фосфора в почве. Соответ-
ственно, цель данной работы – выявление осо-
бенностей изменения содержания гормонов (ци-
токининов, индолилуксусной кислоты и АБК)
хорошо изученного модельного растения араби-
допсиса [2, 8] и ячменя как важной сельскохозяй-
ственной культуры [14], а также установление
связи этих изменений с ростовой реакцией кор-
ней при дефиците фосфатов. Наряду с мутантны-
ми растениями ячменя AZ34 со сниженной спо-
собностью к синтезу АБК и растениями исходно-
го генотипа сорта Steptoe, также был изучен сорт
Прерия, который характеризуется как засухо-
устойчивый.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

Объектами исследования служили растения
арабидопсиса экотипа Columbia (Col) и ячменя
(Hordeum vulgare L.) сортов Прерия (внесен в
Госреестр РФ) и Steptoe [15], а также мутанта
Az34 [16] со сниженной способностью к синтезу
АБК, появление которого стало результатом му-
тации гена nar2a исходного генотипа Steptoe. Се-
мена после холодовой индукции при 4°С прора-
щивали в темноте. Проростки ячменя высажива-
ли на плотики из стеклянных трубок и
переносили на фосфатсодержащий (Р+) модифи-
цированный 10%-ный раствор Хогланда–Арнона
(Х–А) и на не содержащий КН2РО4 (Р–) для мо-
делирования дефицита фосфора. Модификация
Х–А (0.5 mM KNO3, 0.5 mM Ca(NО3)2, 0.1 mM
KH2PO4, 0.1 mM MgSO4) состояла в замене
KН2РО4 на NаН2РО4 для выравнивания концен-
трации ионов калия в (Р+) и (Р–) растворах. За-
мена существенно не влияла на рост растений,
которые служили контролем. Проростки араби-
допсиса пересаживали в сосуды с песком, пропи-
танным 100%-ным раствором Х–А и выращивали
до 2–3-х настоящих листьев. Затем пересаживали
на плотики, в качестве которых служили полисти-
роловые планшеты с отверстиями и переносили на
(Р+) и (Р–) растворы так же, как и растения ячме-
ня. Для предотвращения изменений pH, а в кон-
трольных растворах – дефицита питания и фосфо-
ра, по ходу эксперимента все питательные среды
ежедневно заменяли на свежие. Растения ячменя
выращивали в условиях светоплощадки: 14 ч фото-
период 25–27/18°С день/ночь и 400 мкмоль/м2/с
ФАР, растения арабидопсиса – в климатической

камере при 120 мкмоль/м2/с ФАР, 23/19°С
день/ночь, относительной влажности воздуха 70%.

После переноса растений на бесфосфатную
среду через 1 сут (ячмень) и через 3 сут (араби-
допсис) отбирали образцы побегов и корней на
определение содержания гормонов, а через 5–6 сут
измеряли массу побега и корня, длину всех кор-
ней (ячмень) или главного (арабидопсис), а также
количество боковых корней.

При обработке растений ячменя сорта Прерия
протонофором карбонилцианид-m-хлорофенил-
гидразоном (КЦХФ) проростки ячменя в течение
2 сут выращивали на питательном растворе с фос-
фатом (Р+), половина из которых в последующие
сутки была перенесена на раствор без фосфата
(P–). За один час до отбора проб на гормоны в пи-
тательные растворы половины растений (Р+) и
(P–) вводили протонофор до концентрации
10 мкМ [17].

Для определения содержания гормонов в тка-
нях растительный материал гомогенизировали и
экстрагировали 80%-ным этанолом, который
упаривали до водного остатка после центрифуги-
рования [14]. Цитокинины, содержащиеся в
аликвоте водного остатка, концентрировали на
картридже С-18 (Sep-Pak, США). Цитокинины
элюировали 80%-ным этанолом, который упари-
вали досуха и, растворив в 0.02 мл 80%-ного спирта,
наносили на силуфоловую пластину для тонко-
слойной хроматографии (Merck 50 × 200 × 0.25 мм
силикагеля 60 F-254, Германия). В состав смеси
для разделения цитокининов входили бутанол,
аммиак, вода (6 : 1 : 2 v/v). В соответствии с поло-
жением метчиков зеатина, зетинрибозида и зеа-
тиннуклеотида в УФ-свете содержимое зон элюи-
ровали 0.1 М фосфатным буфером (рН 7.4), в су-
пернатанте определяли содержание цитокининов
с помощью твердофазного иммуноферментного
анализа (ИФА), используя антитела к зеатину, зе-
атинрибозиду, которые имеют высокую специ-
фичность к производным зеатина [18] и высокую
иммунореактивность к зеатину, рибозиду и нук-
леотиду зеатина [19]. Для определения содержа-
ния ИУК и АБК из аликвоты водного остатка, ко-
торый предварительно разбавляли дистиллиро-
ванной водой и подкисляли до pH 2.5, гормоны
дважды экстрагировали диэтиловым эфиром (со-
отношение органической фазы и неорганической
1 : 3) [20]. На следующем этапе очистки к диэти-
ловому эфиру, содержащему гормоны, добавляли
1%-ный раствор гидрокарбоната натрия (pH 7.0–
8.0, соотношение органической и неорганиче-
ской фазы 2 : 1), из которого после подкисления
до pH 2.5 вновь экстрагировали гормоны диэти-
ловым эфиром. Метилирование гормонов осу-
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ществляли диазометаном, после упаривания
эфира и растворения в 80%-ном этаноле прово-
дили иммуноферментный анализ с использова-
нием сыворотки, содержащей антитела к ИУК и
АБК.

Для иммуногистохимической локализации
цитокининов и АБК через 1 сут воздействия де-
фицита фосфора отрезали верхушку главного
корня длиной 5 мм и немедленно фиксировали
либо смесью альдегидов (4%-ный параформаль-
дегид и 0.1%-ный глутаральдегид на фосфатном
буфере) для фиксации цитокининов [17], либо 4%-
ным карбодиимидом (EDAC, Sigma, Япония) – для
АБК [21]. Растительные ткани выдерживали в
фиксаторе в течение 14 ч при 4°С, первые 30 мин
создавали вакуум для улучшения проникновения
раствора фиксатора. Постепенное обезвожива-
ние проводили в серии разведений этанола (от 10
до 96%). На следующем этапе образцы тканей
корня заключали в гидрофильную метакрилат-
ную смолу JB4 (Electron Microscopy Sciences,
США]. Ультратонкие продольные срезы корней
толщиной 1.5 мкм получали на ротационном
микротоме (HM 325, “MICROM Laborgerate”,
Германия) и помещали на предметные стекла.
Для выявления локализации гормонов на срезах
корней использовали кроличью иммунную сыво-
ротку, содержащую специфические антитела к
зеатинрибозиду или АБК. Разведения сывороток
готовили на 0.1 М фосфатном буфере, содержа-
щем 0.2%-ный желатин и 0.05%-ный Твин-20.
Далее на срезы наносили вторичные иммуногло-
булины козы против антител кролика, меченные
коллоидным золотом (“Aurion”, Голландия). Им-
мунное золото проявляли препаратом серебра
(“Aurion”, Голландия) и в световом микроскопе
Axio Imager.A1 (“CarlZeiss Jena”, Германия), обо-
рудованном цифровой камерой AxioCam MRc5
(“CarlZeiss Jena”), анализировали почернение
срезов. Для контроля специфичности окрашива-
ния часть срезов параллельно обрабатывали не-

иммунной сывороткой. Количественная оценка
интенсивности окрашивания срезов на цитоки-
нины и АБК выполнена с помощью программы
ImageJ, как описано в [21], в условных единицах:
за 100 принят максимальный уровень интенсив-
ности окрашивания, за 0 – минимальный.

Активность цитокининоксидазы [22] опреде-
ляли как деградацию изопентениладенина (ИП) в
реакционной смеси с добавлением белка, выде-
ленного из растений разных (P+ и P–) питатель-
ных сред (нг ИП/г белка/ч).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнение ростовой реакции растений араби-

допсиса и ячменя на удаление фосфатов из пита-
тельной среды выявило, что общей и воспроизво-
димой ростовой реакцией было снижение соот-
ношения массы побега к массе корня (табл. 1).
Эта реакция проявлялась у растений арабидопси-
са и ячменя сортов Прерия и Steptoe, а ее отсут-
ствие было зарегистрировано только у дефицит-
ного по АБК мутанта ячменя AZ34. Дефицит фос-
фора ускорял удлинение корней растений
арабидопсиса и ячменя сорта Steptoe, в то время,
как ни у мутанта, ни у растений сорта Прерия де-
фицит фосфора не оказывал влияния на длину
корней. Стимуляция ветвления после изъятия
фосфата из питательного раствора была обнару-
жена у растений арабидопсиса. У ячменя сорта
Прерия удаление фосфатов из питательной среды
вызывало достоверное снижение количества бо-
ковых корней.

Сравнение ростовой и гормональной реакции
на дефицит фосфора изученных растений показа-
ло, что снижение концентрации цитокининов в
побеге предшествовало относительной актива-
ции роста корней (увеличение доли корня в массе
растения) и было почти универсальным ответом
(табл. 2). Только у дефицитного по АБК мутанта
ячменя не было выявлено снижения содержания

Таблица 1. Соотношение масс побег/корень, общая длина первичных корней и число боковых корней растений
арабидопсиса (Col) и ячменя сортов Прерия, Steptoe и мутанта AZ34, при выращивании в течение 5–6 сут на со-
держащей (P+) и не содержащей (P–) фосфаты питательных средах

Примечания. 1. Достоверно отличающиеся величины каждого показателя между вариантами выращивания (P+) и (P–) обо-
значены звездочками. То же в табл. 2. 2. n = 30, p ≤ 0.05, t-тест.

Вид, сорт
Длина первичных корней, см Побег/корень, г/г Число боковых корней

Р+ Р– Р+ Р– Р+ Р–

Арабидопсис 55 ± 3 74 ± 4* 5.7 ± 0.5* 3.3 ± 0.4 10 ± 2 16 ± 2*
Прерия 33 ± 3 32 ± 2 2.1 ± 0.1* 1.6 ± 0.1 23 ± 3* 14 ± 2
Steptoe 31 ± 2 37 ± 2* 2.7 ± 0.1* 2.2 ± 0.1 25 ± 3 29 ± 3
AZ34 29 ± 3 27 ± 3 3.0 ± 0.2 3.0 ± 0.2 32 ± 2 28 ± 2
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цитокининов в побеге, что совпадало с отсутстви-
ем относительной активации роста корней. Оче-
видно, что обнаруженное соответствие не было
случайным. Показано, что цитокинины необхо-
димы для поддержания роста побега [6], сниже-
ние их уровня в этом органе при дефиците фос-
фора способствует ингибированию его роста, что
освобождает ресурсы для их экспорта в корни.

Механизмы снижения концентрации цитоки-
нинов в побеге при фосфатном голодании, исхо-
дя из анализа полученных экспериментальных
данных, могли быть различными. У растений яч-
меня сорта Прерия обнаруженное снижение кон-
центрации цитокининов в побеге, предположи-
тельно, являлось следствием ингибирования их
транспорта в побег из корней, поскольку было
выявлено их накопление в корнях на фоне дефи-
цита фосфора (табл. 2). Ранее было показано, что
снижение оттока цитокининов из корней может
быть обусловлено их активным поглощением
клетками корней [17]. В настоящих эксперимен-
тах с растениями ячменя сорта Прерия ингибиро-
вание вторично активного трансмембранного пе-
реноса с помощью протонофора КЦХФ умень-
шало уровень накопления цитокининов в корнях
и увеличивало их концентрацию в побеге на фоне
дефицита фосфатов (рис. 1). Эти результаты яв-
ляются аргументом в пользу предположения о
том, что в случае растений ячменя сорта Прерия
снижение уровня цитокининов в побеге было ре-
зультатом ингибирования их транспорта из кор-
ней за счет активного поглощения этих гормонов
клетками корней. В случае сорта Steptoe, меха-
низм снижения притока цитокининов из корней
при дефиците фосфатов мог быть иным. У сорта

Steptoe в наших экспериментах при дефиците
фосфора была выявлена стимуляция удлинения
корней, при этом концентрация цитокининов в
целом корне (нг/г) не зависела от среды выращи-
вания (P+ и P–). Очевидно, что основные собы-
тия, связанные с ростом корня в длину, происхо-
дили в его апексе. С помощью метода иммуноги-
стохимической локализации с использованием
специфических антител к гормону была проведе-
на оценка интенсивности окрашивания на при-
сутствие в клетках кончика корня цитокининов.
Как видно из рисунка, окрашивание на цитоки-
нины достоверно снижалось под влиянием дефи-
цита фосфатов (рис. 2). Поскольку апекс корня
является местом синтеза цитокининов, эти ре-
зультаты дают основание предполагать, что у рас-
тений ячменя сорта Steptoe дефицит фосфора по-
давлял синтез цитокининов. Таким образом, сни-
жение уровня цитокининов в побегах этих
растений при данном воздействии могло быть
следствием уменьшения притока цитокининов из
корней в результате подавления их синтеза.

В литературе очень широко представлены ре-
зультаты исследований с растениями араби-
допсиса, которые выращивали на среде с агаром и
сахарозой. В большинстве этих экспериментов
было зарегистрировано торможение линейного
роста корней [3], которое исследователи зачастую
рассматривают как адаптивную реакцию расте-
ний, поскольку фосфаты из-за их низкой раство-
римости накапливаются в верхних слоях почвы
[23]. В наших опытах мы не обнаружили сниже-
ния скорости удлинения корней при дефиците
фосфатов ни у одного из изученных генотипов
(табл. 1), что, предположительно, могло быть свя-

Таблица 2. Концентрация ИУК, АБК и цитокининов (нг/г сырой массы) в побегах и корнях растений Араби-
допсиса (Col) и ячменя сортов Прерия, Steptoe и мутанта AZ34, которые росли в течение 3-х (арабидопсис) или
1-х (ячмень) сут на питательном растворе, содержащем (P+) и не содержащем (P-) фосфат

Примечание. n = 9, p ≤ 0.05, t-тест.

Вид, сорт
ИУК АБК ЦК (Z+ZR+ZN]

Р+ Р– Р+ Р– Р+ Р–

Побег
Арабидопсис 13 ± 1 21 ± 2* 4 ± 1 3 ± 1 4 ± 1* 2 ± 1
Прерия 6 ± 1* 4 ± 1 11 ± 1 14 ± 2 17 ± 2* 8 ± 2
Steptoe 25 ± 2 23 ± 2 13 ± 2 12 ± 2 10 ± 2* 6 ± 1
AZ34 26 ± 3 19 ± 2 10 ± 1 11 ± 2 7 ± 1 8 ± 1

Корень
Арабидопсис 6 ± 1 9 ± 1* 20 ± 2 19 ± 2 10 ± 1 12 ± 2
Прерия 3.4 ± 0.2 3.9 ± 0.2 15 ± 1 22 ± 1* 10 ± 1 26 ± 2*
Steptoe 24 ± 2 40 ± 3* 20 ± 2 19 ± 1 8 ± 1 8 ± 1
AZ34 33 ± 2 34 ± 2 10 ± 1 13 ± 1 11 ± 1 9 ± 1
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зано в том числе и с отсутствием сахарозы в ис-
пользованной в опытах питательной среде. Сего-
дня уже доказано, что само присутствие сахарозы
в питательном растворе влияет на ростовую реак-
цию корней [24]. Вместе с тем у растений пшени-
цы дефицит фосфатов вызывал стимуляцию, а не
подавление скорости роста корней [23]. Авторы
объясняют это необходимостью удлинения кор-
ней для поиска элементов питания в бедной поч-
ве, а затем их активного ветвления в случае дости-
жения богатых питанием слоев.

Что касается регуляции роста корней цитоки-
нинами, то в отличие от влияния на побег они
скорее подавляют рост корней [6]. Поэтому мы
полагаем, что активация удлинения корней, заре-
гистрированная у растений сорта Steptoe на фоне
фосфатного голодания, могла быть следствием
понижения уровня цитокининов в апексах кор-
ней этих растений (рис. 2).

В наших опытах не было зарегистрировано
быстрого (в течение суток) существенного накоп-
ления АБК в целом растении (bulk ABA) в ответ на
дефицит фосфора (табл. 2), лишь в корнях расте-
ний ячменя сорта Прерия было обнаружено до-
стоверное накопление этого гормона. Ранее, в
опытах с разбавлением питательного раствора на-
блюдали накопление АБК в побегах растений
пшеницы [11]. Стимулом к накоплению гормона
было снижение концентрации осмотиков и, воз-
можно, уменьшение тургора клеток побега [25]. В
отличие от резкого снижения содержания всех
макроэлементов питательного раствора путем его

разбавления, удаление фосфатсодержащей соли
не приводило к существенному снижению осмо-
ляльности среды, которая для (P+) и (Р–) раство-
ров составляла 0.009 осмоль/кг. Возможно, по-
этому заметного накопления АБК в целом расте-
нии сорта Steptoe не было зарегистрировано при
дефиците фосфора. На полной питательной среде
у мутанта AZ34, как и ожидалось, содержание
АБК было меньше по сравнению с растениями
исходного генотипа Steptoe (табл. 2), при фосфат-
ном голодании у мутанта наблюдали отсутствие

Рис. 1. Концентрация цитокининов (зеатин (Z) – 1, зеатинрибозид (ZR) – 2, зеатиннуклеотид (ZN) – 3), нг/г сырой
массы, в корнях и побегах проростков ячменя сорта Прерия, которые в течение 1 сут выращивали на содержащем (Р+)
и не содержащем (P–) фосфат питательных растворах. За один час до отбора проб на гормоны в растворы вносили
протонофор КЦХФ до 10 мкМ. Представлены средние величины и ошибки среднего, n = 9.
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Рис. 2. Количественная оценка интенсивности окра-
шивания на цитокинины срезов апексов корней рас-
тений ячменя сорта Steptoe с помощью программы
ImageJ. Звездочкой обозначены достоверные разли-
чия между (P+) и (P–); p ≤ 0.05, n = 12 окрашенных
срезов каждого варианта.
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характерных реакций, таких как относительная
активация роста корней, снижение содержания
цитокининов в побеге. Это свидетельствовало о
том, что способность к синтезу АБК играла суще-
ственную роль в реакции растений на дефицит
фосфатов. В отличие от анализа суммарного со-
держания АБК иммунолокализация этого гормо-
на в кончиках корней показала достоверное уве-
личение его содержания у проростков сорта Step-
toe и снижение – у мутанта AZ34 (рис. 3).

Ранее было показано, что накопление АБК в
результате воздействия тотального дефицита
макроэлементов активировало цитокининокси-
дазу, и, как результат, снижало уровень цитоки-
нинов в растениях пшеницы [11]. В наших опытах
с удалением фосфата из питательного раствора в
апексах корней ячменя сорта Steptoe активации
этого фермента под влиянием дефицита фосфора
не было обнаружено. Изменение активности ци-
токининоксидазы наблюдали параллельно со
снижением уровня цитокининов. Активность со-
ставила 20.2 ± 2.1 и 15.4 ± 1.7 нг ИП/г сырой мас-
сы/ч (n = 9) в растениях с (P+) и (P–) питатель-
ной среды соответственно. В то же время отсут-
ствие как накопления АБК, так и снижения
уровня цитокининов в верхушках корней мутанта
АZ34, могло свидетельствовать о связи понижен-
ного уровня цитокининов в кончиках корней рас-
тений сорта Steptoe с накоплением в них АБК.
Способность АБК подавлять уровень экспрессии
IPT-генов, контролирующих синтез цитокини-
нов [26], позволяет предполагать, что повышен-
ный уровень АБК может способствовать ингиби-
рованию синтеза цитокининов.

Наконец, важно обсудить возможное участие
ауксинов в реакции корней на дефицит фосфа-
тов. Ауксины чаще всего обсуждают в связи с об-
разованием боковых корней. Обнаруженное по-
вышение концентрации ИУК в корнях араби-
допсиса под влиянием дефицита фосфатов
соответствует довольно многочисленным свиде-
тельствам усиления ветвления корней растений
арабидопсиса на фоне фосфатного голодания
[17], а также данным об участии ауксинов в регу-
ляции этих процессов [8, 27]. Тем не менее, у рас-
тений ячменя стимуляции ветвления под влияни-
ем дефицита фосфора не обнаружили: у растений
ячменя сорта Прерия, наоборот, было зареги-
стрировано снижение ветвления, а у сорта Steptoe
в обсуждаемых временных рамках усиления ветв-
ления не было отмечено, несмотря на повышен-
ный уровень ауксинов в корнях на фоне фосфат-
ного голода. Очевидно, одного накопления аук-
синов было недостаточно для стимуляции
ветвления корней, что предполагает влияние дру-
гих гормонов и факторов. Известно, что АБК не-
гативно влияет на рост и формирование примор-
диев боковых корней, что и объясняет подавле-
ние их образования у ячменя сорта Прерия при
дефиците фосфора. У сорта Steptoe накопление
АБК было обнаружено лишь в апексах корней, но
именно здесь и осуществляется закладка примор-
диев боковых корней. Соответственно, в отличие
от арабидопсиса, отсутствие достоверных изме-
нений в ветвлении корней растений ячменя сорта
Steptoe в ответ на недостаток фосфора могло быть
результатом разнонаправленного влияния на этот
процесс ауксинов и АБК.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сопоставление изменений содержания гормо-
нов (цитокининов, индолилуксусной кислоты и
АБК) в растениях арабидопсиса и ячменя, в том
числе и мутанта со сниженной способностью к
синтезу АБК, с ростовой реакцией корней этих
растений позволило выявить ключевую роль АБК
в формировании архитектуры корневой системы
при дефиците фосфатов. Видовым и сортовым
особенностям ростовых ответов корней на отсут-
ствие в питательном растворе фосфата предше-
ствовали изменения гормонального баланса, кото-
рые были выявлены как на уровне целого расте-
ния, так и на уровне клеток корня. Обнаруженное
перераспределение массы в пользу корней у рас-
тений арабидопсиса и ячменя, за исключением
мутанта Az34, могло быть обусловлено снижени-
ем содержания в побегах цитокининов, которое
достигалось у разных сортов ячменя с помощью

Рис. 3. Количественная оценка интенсивности окра-
шивания на АБК срезов апексов корней растений яч-
меня сорта Steptoe и мутанта AZ34 с помощью про-
граммы ImageJ. Звездочкой обозначены достоверные
различия между (P+) – 1 и (P–) – 2; p ≤ 0.05, n = 12
окрашенных срезов каждого варианта каждого гено-
типа.
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различных механизмов: регуляция транспорта у
сорта Прерия и подавление синтеза у сорта Step-
toe. Активации удлинения и ветвления корня рас-
тений арабидопсиса предшествовало накопление
в них ауксина, у растений ячменя сорта Прерия
подавление ветвления корней, предположитель-
но, связано с накоплением АБК и ЦК. Снижение
в апексах корней растений сорта Steptoe концен-
трации цитокининов под влиянием АБК может
являться стимулом для активации их линейного
роста, в то время как отсутствие изменений ветв-
ления может быть результатом взаимодействия
ИУК и АБК.
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Deficiency of phosphorus in plants of Arabidopsis and barley caused a redistribution of mass in favor of the
root, due to a decrease in the content of cytokinins (CK) in the shoot. In barley plants of the Prairie variety,
this was due to the regulation of the secondary active transmembrane transfer, and in Steptoe variety, due to
a decrease in the outflow of CK from the roots as a result of the inhibition of their synthesis. The lack of an
adaptive growth response of the AZ34 barley mutant to the removal of phosphate from the medium is asso-
ciated with a disruption in the synthesis of ABA, which led to changes in the content and distribution of not
only this hormone, but also CK, IAA. The mutual influence of hormones and the key role of ABA in the im-
plementation of the growth response to phosphorus deficiency are discussed.
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