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Изучен гормональный статус, интенсивность фотосинтеза и продуктивность нетрансформирован-
ных и трансформированных Bt-геном растений картофеля сорта Супериор. Показано, что в период
вынужденного покоя в глазках клубней транформированных растений содержание АБК было в два
раза выше нетрансформированных, тогда как содержание ИУК и зеатина – в 1.5 раза меньше. От-
ношение зеатин/АБК и, в большей степени, ИУК/АБК было ниже контроля. В листьях трансген-
ных растений уровень АБК на 40% был меньше нетрансформированных, низким оставалось отно-
шение зеатин/АБК, но возросло отношение ИУК/АБК. На фоне данной гормональной ситуации в
листьях трансгенных растений на 24% повысилась ассимиляция 14СО2, однако отмечена меньшая
продуктивность (на 21%) при выращивании в почвенной культуре. У трансформированных расте-
ний выявлено меньшее количество клубней в кусте и снижение содержания в них крахмала, что мо-
жет свидетельствовать как о нарушении инициации процесса клубнеобразования, так и оттока ас-
симилятов из листьев.
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Генно-инженерные технологии все чаще ис-
пользуются в фундаментальных исследованиях
для изучения механизмов роста и развития расте-
ний (Аксенова и др., 2005; Giannarelli et al., 2009;
Дерябин, Трунова, 2014). Трансгенные растения
являются моделью для исследования стрессовых
ответов на действие биотических и абиотических
факторов (Пирузян и др., 2000; Астахова и др.,
2011; Scalabrin et al., 2016; Xu et al., 2018). В последнее
время пристальное внимание уделяется исследова-
нию растений с усиленным или ослабленным син-
тезом фитогормонов, что позволяет изучить моле-
кулярно-генетические основы гормонального дей-
ствия и снять вопросы, связанные с поступлением,
транспортом и метаболизмом при их экзогенном
применении (Nishiyama et al., 2011; Ермошин и др.,
2013; Kolachevskaya et al., 2015; Данилова и др.,
2016). Наряду с этим имеются работы как отече-
ственных, так и зарубежных авторов по изучению
содержания гормонов у растений, трансформи-
рованных генами, не связанными с их синтезом
или метаболизмом (Абдеев и др., 2004; Загорская
и др., 2009; Debast et al., 2011; Eschen-Lippold et al.,
2012). Изучение гормонального статуса таких
трансгенных растений должно быть одним из
приоритетных направлений, так как фитогормо-

ны являются ведущими регуляторами жизнедея-
тельности растений.

В настоящее время во всем мире увеличивается
выращивание сельскохозяйственных растений,
трансформированных Bt-геном из грам-поло-
жительной аэробной спорообразующей бактерии
Bacillus thuringiensis. Данные растения содержат
δ-эндотоксин, губительно действующий на ли-
чинки насекомых, в том числе и колорадского
жука. Основное внимание исследователи уделя-
ют изучению генетических аспектов трансформа-
ции растений Bt-геном, а также экологическим
рискам, возникающим при возделывании транс-
генных культур (Zwahlen et al., 2003; Catarino et al.,
2015; Викторов, 2017; Xu et al., 2018), в некоторых
работах показано влияние на скорость развития
растений (Lumbierres et al., 2004), содержание в
них азота (Escher et al., 2000). При этом не найде-
но сведений о реакции гормональной системы
растений, в том числе и картофеля, на введение
Bt-гена.

Цель исследования – изучение содержания и
соотношения фитогормонов в прорастающих
клубнях и листьях растений картофеля сорта Су-
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периор, трансформированных Bt-геном, а также
интенсивности ассимиляции СО2 листьями.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования служили растения

картофеля (Solanum tuberosum L.) сорта Супериор
и полученные на их основе компанией “Monsanto”
трансгенные растения с Bt-геном. Клубни транс-
генных растений были предоставлены лаборатори-
ей генетики ВНИИ КХ (Россия). Bt-ген встроен с
маркерным геном npt-II. Bt-ген продуцирует белки
CRY-дельта-эндотоксины, специфичные к раз-
личным видам насекомых. Для колорадского жука
токсичен белок CRN111A. В исследованиях (Wata-
nabe et al., 2004) методом ПЦР-анализа подтвер-
ждено наличие встроенного Bt-гена у картофеля
сорта Супериор. Опыты проводили с клубнями,
находящимися в состоянии вынужденного покоя
(хранились в овощехранилище при температуре
+4°С), в первые 72 ч прорастания после перенесе-
ния в лабораторию (20 ± 2°С), через 14 сут после
начала прорастания, а также с растениями, выра-
щенными в почвенной культуре в условиях вегета-
ционного домика на агробиостанции Орловского
госуниверситета. В почвенной культуре использова-
ли серую лесную средне-суглинистую почву. В пе-
риод закладки опытов в почву вносили оптималь-
ные для картофеля количества азота, фосфора и
калия – соответственно: 2.3, 0.7, 3.1 г на сосуд. В
сосуде с 10 кг почвы выращивали одно растение и
поддерживали влажность почвы 60% от полной
влагоемкости.

Анализировали средние пробы апикальных
глазков клубней, 14-дневных проростков, листьев
7 яруса срединной формации в фазе бутонизации.
В конце вегетации растений учитывали их про-
дуктивность и содержание крахмала в клубнях.

Фитогормоны экстрагировали 80%-ным эта-
нолом из исследуемого растительного материала,
зафиксированного в жидком азоте. После очистки
экстракта фитогормонов с помощью хроматогра-
фии по методике (Веселов, 1998) определяли со-
держание ауксинов, цитокининов и абсцизовой
кислоты методом твердофазного иммунофер-
ментного анализа (Кудоярова и др., 1986, 1990). В
лунки полистиролового планшета вносили конъ-
югат гормона с белком, а затем сыворотку с анти-
телами к соответствующему гормону и раствор стан-
дартного гормона или экспериментальных образ-
цов. Количество антител, специфически связанных
с белковым конъюгатом гормона, определяли с
помощью бараньих антител против иммуногло-
булинов кролика, меченых пероксидазой. Для
определения активности связавшейся перокси-
дазы использовали ортофенилендиамин. Интен-
сивность хромофорного ответа определяли на
микрофотометре Dombi plate (ЗАО “Пикон”,
Россия) при длине волны 492 нм. Для анализов

использовали отечественные реактивы фирмы
“Уралинвест” (Россия). В качестве стандартных
растворов фитогормонов были взяты ИУК, зеа-
тин и АБК (“Serva”, Германия).

Интенсивность фотосинтеза определяли с по-
мощью радиоактивного изотопа 14С (Петрухин,
Константинова, 1982). 14СО2 получали в газголь-
дере из смеси 4 мг радиоактивной соды и 2.525 г
чистой соды. В фазе бутонизации растений ин-
тактный лист 7 яруса экспонировали 10 мин в ка-
мере-прищепке, в которую вводили 10 мл 14СО2
из газгольдера с помощью медицинского шприца
при температуре 19°С, влажности воздуха 49% и
освещенности 13000 лк. Удельная радиоактивность
в атмосфере 14СО2 – 0.0334 мБк/нМ, концентрация
14СО2 – 0.6%. Для определения скорости фотосинте-
за лист фиксировали при температуре 105°С 30 мин.
Затем высушивали при 60°С. Измерение радио-
активности проводили на торцовом счетчике
Т-25-БФЛ (“Изотоп”, Россия).

Для определения сухой массы клубни и листья
высушивали в сушильно-стерилизационном шкафу
ШСС-80 (“Гродненский завод пищевого маши-
ностроения”, Беларусь) при 105°С до постоянной
массы.

Продуктивность растений картофеля, выра-
щенных в почвенной культуре в условиях вегета-
ционного домика, учитывали путем взвешивания
клубней из каждого сосуда.

Содержание крахмала в клубнях определяли в
конце вегетации растений на сахариметре СУ-4
(“Аналитприбор”, Россия) по методике (Радов и др.,
1971). Навеску клубней подвергали гидролизу с
1.124%-ной HCl, затем охлаждали и добавляли
30%-ный ZnSO4 и 15%-ный железистосинероди-
стый калий. Фильтратом наполняли поляризаци-
онную трубку и делали отсчет по шкале сахариметра.
Содержание крахмала вычисляли по формуле:

 где k – переводной коэффициент (для

картофеля 1.912), α – показатель сахариметра в
градусах шкалы, w – влажность навески в %.

В таблицах и на рисунках представлены сред-
ние арифметические значения из девяти биоло-
гических повторностей и их стандартные ошибки.
Аналитическая повторность – 7-кратная. Досто-
верность результатов оценивали с помощью кри-
терия Стьюдента. Достоверными различия были
при уровне доверительной вероятности выше
0.95.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результаты определения содержания фитогор-

монов в апикальных глазках клубней, находящихся
в состоянии вынужденного покоя, свидетель-
ствуют о различном гормональном статусе транс-
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формированных Bt-геном и нетрансформирован-
ных растений (табл. 1). Так, клубни трансгенных
растений характеризовались меньшим количе-
ством ауксинов (ИУК) и цитокининов (зеатина) в
полтора раза. Напротив, уровень абсцизовой кисло-
ты (АБК) в них был в два раза выше. В результате со-
отношение ИУК/АБК и зеатин/АБК в глазках
клубней трансгенных растений было почти в три
раза меньше.

Через 72 ч от начала прорастания глазков клуб-
ней уровень абсцизовой кислоты снизился в
1.7 раза как у нетрансформированных, так и
трансгенных растений (табл. 2). Вместе с тем,
значительно (более чем на порядок) увеличилось
содержание зеатина в глазках клубней обоих ва-
риантов. Однако, и в данном случае, их уровень
был незначительно (на 17%), но достоверно ниже
в глазках клубней трансгенных растений. Содер-
жание ИУК повысилось в 2.5 раза в клубнях не-
трансформированных растений и в меньшей сте-
пени – в 1.5 раза у трансгенных (табл. 1, табл. 2).

Таким образом, к концу третьих суток прораста-
ния глазки клубней растений, трансформирован-
ных Bt-геном и нетрансформированных, имели
разный гормональный баланс. Так, у трансгенных
растений отношение зеатин/АБК было меньше
более чем в два раза, а ИУК/АБК – меньше в пять
раз по сравнению с нетрансформированными.

Через 14 сут после начала прорастания глазков
высота ростков клубней трансгенных растений и
их сырая масса была меньше на 32% по сравне-
нию с нетрансформированными растениями
(рис. 1).

В отличие от прорастающих глазков клубней в
листьях трансгенных растений в фазе бутониза-
ции уровень абсцизовой кислоты был ниже на
41% по сравнению с нетрансформированными
(табл. 3). При этом сохранилась закономерность в
содержании ИУК и зеатина. Оно было ниже, чем
у нетрансформированных растений. Надо заме-
тить, что в отличие от прорастающих глазков
клубней, в листьях растений, трансформирован-
ных Bt-геном, в большей степени уменьшился

Таблица 1. Содержание и соотношение фитогормонов в глазках клубней, находящихся в состоянии вынужден-
ного покоя

Вариант
Содержание фитогормонов, мкг/г сухой массы Соотношение фитогормонов

зеатин ИУК АБК зеатин/АБК ИУК/АБК

Нетрансформированные
растения

0.75 ± 0.04 0.28 ± 0.01 1.10 ± 0.11 0.68 0.25

Трансгенные растения 0.51 ± 0.02 0.19 ± 0.01 2.22 ± 0.20 0.23 0.09

Таблица 2. Содержание и соотношение фитогормонов в глазках клубней через 72 ч прорастания

Вариант
Содержание фитогормонов, мкг/г сухой массы Соотношение фитогормонов

зеатин ИУК АБК зеатин/АБК ИУК/АБК

Нетрансформированные 
растения

9.6 ± 0.3 0.71 ± 0.04 0.66 ± 0.06 14.5 1.10

Трансгенные растения 8.0 ± 0.3 0.28 ± 0.02 1.26 ± 0.09 6.3 0.22

Рис. 1. Ростовые показатели ростков клубней трансформированных Bt-геном и нетрансформированных растений.
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уровень цитокининов – на 64%, тогда как ауксинов
только на 20%. В результате изменения в гормональ-
ном статусе листьев трансгенных растений привели
к меньшему соотношению зеатин/АБК (на 40%),
но большему (на 35%) ИУК/АБК (табл. 3).

В этот период онтогенеза высота трансгенных
растений практически не отличалась от нетранс-
формированных (рис. 2). Ее некоторое снижение
находилось в пределах ошибки опыта.

Наряду с гормональными изменениями в ли-
стьях трансгенных растений наблюдали измене-
ние интенсивности фотосинтеза, о котором суди-
ли по поглощению 14СО2 (рис. 3). У растений,
трансформированных Bt-геном, интенсивность
ассимиляции СО2 листьями была на 24% выше.

Продуктивность трансгенных растений картофе-
ля, выращенных в почвенной культуре в условиях
вегетационного домика при отсутствии поражен-
ности колорадским жуком, была на 21% ниже по
сравнению с нетрансформированными растения-
ми (рис. 4). Трансгенные растения отличались
меньшим количеством клубней в кусте (на 19%) и
пониженным содержанием крахмала (на 20%).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ имеющихся работ по внедрению чуже-

родных генов в растения картофеля, не связанных с
гормональным метаболизмом, свидетельствует о

чувствительности их гормональной системы к дан-
ной трансформации. При этом следует заметить,
что авторы исследуют в основном содержание ка-
кой-то одной группы фитогормонов, в основном от-
носящейся к ингибиторам роста. Так, в исследова-
нии (Debast et al., 2011) показано изменение содер-
жания АБК у картофеля с измененным уровнем
трегалозо-6-фосфата под влиянием трансформа-
ции OtsA-геном. Увеличение уровня АБК отмечено
в картофеле, трансформированном СаBZ1-геном,
повышающем устойчивость к солевому и осмоти-
ческому стрессам (Moon et al., 2015). У модифи-
цированных растений картофеля с уменьшенной
экспрессией гена StSYR1, ответственного за
устойчивость к фитофторозу, отмечали снижение
уровня салициловой кислоты и неизменное со-
держание жасмоновой кислоты (Eschen-Lippold
et al., 2012).

Нами не найдено сведений о действии транс-
формации Bt-геном растений картофеля на их
гормональный статус. Имеется лишь работа, в ко-
торой показано, что у трансформированных Bt-ге-
ном растений тополя в культуре in vitro увеличива-
лось содержание ИУК и гибберелловой кислоты
(Han et al., 2007).

Проведенное нами исследование показало,
что у трансформированных растений картофеля
сорта Супериор по гену Bt был иной гормональ-
ный баланс по сравнению с нетрансформирован-
ными растениями. При этом имела значение фаза
онтогенеза. В период вынужденного покоя в глаз-

Таблица 3. Содержание и соотношение фитогормонов в листьях растений картофеля

Вариант
Содержание фитогормонов, мкг/г сухой массы Соотношение фитогормонов

зеатин ИУК АБК зеатин/АБК ИУК/АБК

Нетрансформированные 
растения

50.2 ± 3.2 100.2 ± 5.7 2.04 ± 0.18 24.6 49.1

Трансгенные растения 17.8 ± 1.0 79.6 ± 4.5 1.20 ± 0.11 14.8 66.3

Рис. 2. Высота растений, трансформированных Bt-ге-
ном и нетрансформированных растений (фаза буто-
низации).
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Рис. 3. Интенсивность фотосинтеза трансформиро-
ванных Bt-геном и нетрансформированных растений
картофеля.
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ках клубней трансгенных растений выявлено вы-
сокое содержание АБК и меньшее соотношение
ИУК/АБК, зеатин/АБК. Через трое суток после
начала прорастания глазков у трансгенных расте-
ний в меньшей степени увеличилось содержание
ауксинов по сравнению с цитокининами. Поэтому
отношение ИУК/АБК было существенно ниже, чем
зеатин/АБК. Уровень АБК оставался высоким.
Иная гормональная ситуация наблюдалась в ли-
стьях трансгенных растений в фазе бутонизации.
Произошло значительное снижение уровня АБК
по сравнению с нетрансформированными расте-
ниями и увеличение отношения ИУК/АБК.

Известно, что фитогормоны занимают важное
место в эндогенной регуляции фотосинтеза
(Якушкина, Похлебаев, 1980; Чернядьев, 2009;
Gururani et al., 2015). В ранних исследованиях мы по-
казали, что наивысшему соотношению ИУК/АБК в
листьях растений картофеля соответствует мак-
симум фотосинтетической активности, а именно,
реакции Хилла, фотофосфорилирования и ин-
тенсивности ассимиляции СО2 (Пузина и др., 1998).
Выявленное в работе повышение интенсивности
ассимиляции 14СО2 у растений картофеля, транс-
формированных Bt-геном, возможно также связано
с увеличением в листьях отношения ИУК/АБК,
главным образом, за счет уменьшения уровня
АБК.

Вызывает интерес тот факт, что растения кар-
тофеля, трансформированные Bt-геном, в условиях
почвенной культуры были менее продуктивны по

сравнению с нетрансформированными, несмот-
ря на более интенсивный фотосинтез. Возможно,
это связано с нарушением инициации процесса
клубнеобразования, на что указывает меньшее
количество клубней в кусте. Известно, что процесс
закладки клубней на столонах во многом зависит от
уровня цитокининов (Ewing, Straik, 1992). Транс-
генные растения в фазе бутонизации, когда проис-
ходит процесс клубнеобразования, характеризова-
лись меньшим содержанием зеатина и низким со-
отношением зеатин/АБК. Не исключено, что
меньшая продуктивность может быть связана и с
нарушением донорно-акцепторных отношений.
Не всегда существует прямая корреляция между
интенсивностью фотосинтеза и продуктивно-
стью сельскохозяйственных растений (Чиков,
2008). Известно, что эндогенная регуляция транс-
порта ассимилятов зависит, прежде всего, от гормо-
нальной ситуации, которая складывается на опреде-
ленном этапе онтогенеза. Ранее мы выявили, что
смена акцепторной функции листа на донорную у
картофеля происходит на фоне снижения соотно-
шения ИУК/АБК (Пузина и др., 2000). У растений,
трансформированных Bt-геном, в фазе бутониза-
ции, когда интенсивно идет процесс клубнеобра-
зования, этого не наблюдалось. Меньшее содер-
жание крахмала в клубнях трансгенных растений
может указывать на торможение оттока ассими-
лятов из листьев.

Таким образом, в ходе исследования показано,
что растения картофеля сорта Супериор, транс-

Рис. 4. Продуктивность картофеля и содержание крахмала в клубнях трансформированных Bt-геном и нетрансформи-
рованных растений.
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формированные Bt-геном, отличаются от нетранс-
формированных по содержанию и соотношению
фитогормонов как на начальном этапе прорастания
почек клубней, так и в ходе дальнейшей вегетации
растений. При этом отмечена специфичность в гор-
мональном статусе листьев трансгенных растений,
проявившаяся в снижении содержания АБК и
увеличении отношения ИУК к АБК по сравне-
нию с нетрансформированными растениями, то-
гда как в прорастающих клубнях наблюдали про-
тивоположную картину. Выявлена меньшая про-
дуктивность трансгенных растений картофеля в
контролируемых условиях вегетационного опы-
та, несмотря на некоторое повышение интенсив-
ности процесса фотосинтеза. Одной из вероят-
ных причин снижения продуктивности может
быть как нарушение процесса инициации клуб-
необразования в условиях меньшего содержания
цитокининов, так и снижение оттока ассимиля-
тов в формирующиеся клубни из листьев с высо-
ким соотношением ИУК/АБК.
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The Changes in Hormonal Status and Photosynthesis of the Potato Plants Transformed 
by the Bt-Gene

T. I. Puzina1, #, V. V. Korol1, and I. Yu. Makeevа1

1Orel State University named of I.S. Turgenev, Orel State University, ul. Komsomolskaya, 95, Orel, 302026 Russia
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The hormonal status, photosynthesis rate and productivity of non-transformed and Bt-gene transformed po-
tato plants of the Superior variety were studied. It was shown that during forced dormancy in the eyes of tubers
of transformed plants, the ABA content was two times higher than non-transformed ones, while the content
of IAA and zeatin was 1.5 times lower. The ratio of zeatin/ABA and, to a greater extent, IAA/ABA was below
control. In the leaves of transgenic plants, the ABA level was 40% lower than the non-transformed ones, the
zeatin/ABA ratio remained low, but the IAA/ABA ratio increased. Against the background of this hormonal
situation, the assimilation of 14CO2 in the leaves of transgenic plants increased by 24%, but lower productivity
(by 21%) when grown in soil culture was noted. In transformed plants, a smaller number of tubers in the bush
and a decrease in the starch content in them were revealed, which may indicate a violation of the initiation of
the tuberization process and the outflow of assimilates from the leaves.
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