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Изучено влияние прогрева (до 40оС) всего растения или только его корней на содержание цитокининов и рост 
нетрансформированных и трансгенных растений табака, у которых ipt-ген, ответственный за синтез цитоки-
нинов, индуцировался тепловым шоком. Показан параллелизм в изменении содержания цитокининов в 5-м и 
6-м листьях и сырого веса побега растений обоих генотипов при тотальном тепловом шоке. Связи между из-
менением содержания цитокининов в корнях и изменением их сырого веса выявить не удалось. 
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Формирование соотношения массы побега и 
корня – важная ростовая реакция растений, обеспе-
чивающая их приспособление к изменению усло-
вий обитания [1-3]. Предполагают, что регуляция 
соотношения массы полярных органов осуществ-
ляется при участии цитокининов. Цель данной ра-
боты состояла в том, чтобы попытаться дифферен-
цировать прямое действие цитокининов и их воз-
можное опосредованное влияние на рост корней 
через регуляцию роста побега. Целью работы было 
изучение влияния тотального и локального (в об-
ласти корней) прогрева до 40ºС растений табака 
(Nicotiana tabacum L., cv. Petit Havana SR-1) одной 
трансгенной линии [4], у которых ipt-ген находился 
под контролем промотора белка теплового шока 
[5].  

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
 

Растения табака выращивали в отдельных сосу-
дах с почво-песчаной (2:1) смесью при 14-часовом 
световом дне, освещенности 16-18 клк (используя 
лампы ДРЛФ-400 и ДНАТ-400) и температуре 
26/18оC. Ежедневно осуществляли полив, поддер-
живая влажность почвы 60-70% от полной влаго-
емкости. 2-3 раза в неделю всем растениям давали 
корневую подкормку в виде равных объемов 100-
400% раствора Хогланда-Арнона. Тотальную тер-
мообработку целого растения или локальную обра-
ботку корней продолжительностью 1 ч проводили 1 
раз/сут в одно и то же время в течение 6 дней с мо-
мента появления 8-го листа. В качестве контроля 
служили растения, которые находились в тех же 
условиях произрастания, но не подвергались нагре-
ванию. В конце эксперимента определяли сырой 
вес побегов и корней. Для определения содержания 
гормонов отбирали активно росшие 5-й и 6-й ли-
стья и корни контрольных и опытных растений че-
рез час после применения последнего теплового 
шока.  
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Определение содержания фитогормонов после 
экстракции [5] проводили с помощью ИФА [6]. 

Описательную статистику, t-тест и корреляци-
онный анализ проводили по данным трех незави-
симых экспериментов по 5 биологических повто-
рений в каждом, используя встроенные функции 
программы MS Excel.  

При этом наиболее заметно возрастало содер-
жание транспортной формы цитокининов (рибози-
да зеатина, рис.1Г), что указывает на возможность 
оттока цитокининов из корней в побеги. 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
 

Прогрев корней приводил к накоплению цито-
кининов в корнях трансгенных растений, чего и 
следовало ожидать, исходя из того, что тепловой 
шок индуцировал экспрессию гена изопентенил-
трансферазы, катализирующей синтез цитокининов 
[7] (рис. 1). 

Содержание этой формы цитокининов при дан-
ном воздействии (локальном ТШ) возрастало также 
и у нетрансформированных растений. Эти данные 
позволяют предполагать, что тенденция к увеличе-
нию уровня цитокининов (рис. 3Г) в листьях не-
трансформированных растений, подвергнутых ло-
кальному прогреву корней, могла быть связана с 
увеличением притока этих гормонов из корней. У 
нетрансформированных растений накопление ци-
токининов в корнях после прогрева всего растения, 
очевидно, было следствием снижения оттока гор-
монов из корней, на что указывало резкое падение 
их содержания в побегах. Для достижения цели 
данной работы важно было сравнить уровень цито-
кининов в корнях со скоростью их роста. При то-
тальном прогреве растений накопление цитокини-
нов в корнях растений обоих генотипов сопровож-
далось уменьшением их сырого веса по сравнению 
с контролем, что соответствует представлению о 
ростингибирующем действии цитокининов на кор-
ни. Вместе с тем, этому предположению противо-
речили данные, полученные при локальном про-
греве корней. У трансгенных растений накопление 
цитокининов в корнях при локальном тепловом 
шоке  не  сопровождалось  снижением  их  сырого 
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Рис. 1. Содержание цитокининов: суммарное (А), зеатиннуклеотида (Б), зеатина (В) и зеатинрибозида (Г) в корнях нетранс-
формированных (WT) и трансгенных (ipt) растений табака через 1 и 3 ч после последнего воздействия теплового шока (на-
гревание до 40°С в течение 1 ч) на целое растение (Тот) и локально на корень (Лок). Контрольные растения (Кон) в течение 
всего эксперимента не подвергались нагреванию, находясь в одинаковых условиях с опытными. 
Прим.* – вероятность различий с контролем ≥ 0,95 

 

Рис. 2. Сырой вес побега (А), корня (Б) и соотношение массы побег:корень (В) нетрансформированных (WT) и трансгенных 
(ipt) растений табака через 6 дней после ежедневного воздействия теплового шока (нагревание до 40°С в течение 1 ч) на 
целое растение (Тот) и локально на корень (Лок). Контрольные растения (Кон) находились в одинаковых условиях с опыт-
ными в течение всего эксперимента, но не подвергались тепловому шоку. Прим. * – вероятность различий с контролем ≥ 
0,95 

Рис. 3. Содержание цитокининов: суммарное (А), зеатиннуклеотида (Б), зеатина (В) и зеатинрибозида (Г) в 5-6 листьях не-
трансформированных (WT) и трансгенных (ipt) растений табака через 1 и 3 ч после последнего воздействия теплового шока 
(нагревание до 40°С в течение 1 ч) на целое растение (Тот) и локально на корень (Лок). Контрольные растения (Кон) в тече-
ние всего эксперимента не подвергались нагреванию, находясь в одинаковых условиях с опытными. Прим. * – вероятность 
различий с контролем ≥ 0,95 

 

веса по сравнению с контролем. Чтобы найти объ-
яснение этому противоречию, важно было понять, 
что происходило в побегах при прогреве растений. 
Как тотальный прогрев всего растения, так и ло-
кальный прогрев корней трансгенных растений 
приводили к накоплению цитокининов в листьях 
(рис. 3). При тотальном прогреве это, скорее всего, 
могло быть следствием индукции экспрессии ipt-

гена в самих побегах. При локальном прогреве 
корней температура в области нижнего яруса ли-
стьев побега повышалась лишь на 2-3 градуса и не 
достигала уровня, необходимого для индукции ге-
на. Остается предположить, что в этом случае уро-
вень цитокининов в листьях растений возрастал за 
счет увеличения их притока из корней. Необходимо 
отметить, что в отличие от тотального прогрева, 
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локальный прогрев корней вызывал лишь кратко-
временное накопление цитокининов в листьях, а 
затем уровень гормонов снижался до контрольного 
(непрогретых растений). Анализ отдельных форм 
цитокининов выявил преимущественное накопле-
ние нуклеотида зеатина в листьях трансгенных рас-
тений при воздействии как локального, так и то-
тального теплового шока. Как известно [8], нуклео-
тиды цитокининов не только являются той формой, 
в которой цитокинины синтезируются в растениях, 
но и одной из их запасных форм,  в которую легко 
превращаются как зеатин, так и его рибозид. Нако-
пление цитокининов в этой форме обеспечивает 
гомеостатирование активной формы цитокининов 
(зеатина). Таким образом, накопление нуклеотида 
зеатина в листьях растений могло обеспечивать 
временную инактивацию части цитокининов и их 
запасание.  

Сравнение скорости роста побега и содержания 
цитокининов в 5 и 6 листе, которые наиболее ак-
тивно росли на протяжении эксперимента и вноси-
ли основной вклад в массу побега, позволяет вы-
явить четкую связь между изменением этих показа-
телей при тотальном действии теплового шока. Так 

резкое падение содержания цитокининов при дан-
ном воздействии в листьях нетрансформированных 
растений сопровождалось торможением их роста, в 
то время как у трансгенных растений накопление 
цитокининов в растущих листьях (5 и 6) приводило 
к возрастанию сырого веса побегов. Способность 
цитокининов стимулировать рост листьев и побега 
в целом не вызывает сомнений [9, 10]. При тепло-
вом шоке их действие может заключаться не толь-
ко в поддержании деления клеток, но и уровня фо-
тосинтеза. Так показано, что прогрев вызывает ин-
гибирование фотосинтеза, а цитокинины оказыва-
ют протекторное действие на фотосинтетический 
аппарат в этих условиях [11]. 

Вместе с тем, анализ одних только цитокининов 
не позволяет объяснить причины снижения сырого 
веса побега по сравнению с контролем под влияни-
ем локального прогрева корней трансгенных расте-
ний. В этом случае содержание цитокининов, хотя 
и снижалось после первоначального временного 
накопления, но было не ниже уровня контроля (не-
прогретых растений). Понять причину торможения 
роста побега в этом случае помогает анализ данных 
по АБК (рис. 4). 

 

Рис. 4. Содержание АБК в 5-6 листьях нетрансформированных (WT) и трансгенных (ipt) растений табака через 1 и 3 ч после 
последнего воздействия теплового шока (нагревание до 40°С в течение 1 ч) на целое растение (Тот) и локально на корень 
(Лок). Контрольные растения (Кон) находились в одинаковых условиях с опытными в течение всего эксперимента, но не 
подвергались тепловому шоку. Прим. * – вероятность различий с контролем ≥ 0,95 

 

Содержание этого гормона возрастало как при 
локальном, так и тотальном прогреве, что может 
быть следствием, как прямого действия неопти-
мальной температуры, так и вызванного им нару-
шения водного обмена [12]. Как известно, АБК 
может тормозить рост растений и ингибировать 
фотосинтез [13], что позволяет объяснить тормо-
жение роста растений при локальном прогреве 
корней накоплением в них АБК. Цитокинины яв-
ляются антагонистами АБК в их действии на фото-
синтез и рост [14], что позволяет объяснить отсут-
ствие торможения роста у трансгенных растений 
при тотальном тепловом шоке. В этом случае ста-
бильное накопление цитокининов в листьях могло 
нейтрализовать ростингибирующее действие как 
непосредственно высокой температуры, так и вы-
званного ею накопления АБК. При локальном про-
греве корней накопление цитокининов в листьях 
было, вероятно, недостаточно высоким и продол-

жительным для того, чтобы нейтрализовать дейст-
вие АБК. Взаимодействие АБК и цитокининов в 
регуляции роста подтверждалось более высоким 
уровнем коэффициента корреляции сырого веса 
растений с соотношением цитокининов и АБК, чем 
с содержанием одних цитокининов в листьях (0,96 
и 0,80 соответственно). Ipt-трансгенные растения, 
индуцированные тепловым шоком, широко исполь-
зуются в научных исследованиях, как способ вклю-
чения синтеза цитокининов, а содержание АБК, как 
правило, при этом не учитывается. Полученные 
нами результаты свидетельствуют о том, что ин-
дукция тепловым шоком накопления АБК не менее 
важный и стабильный эффект, чем накопление ци-
токининов в трансформантах. 

Важно было выяснить, не поможет ли анализ 
процессов, которые происходят в побегах расте-
ний, лучше понять механизм торможения роста 
корней. Как указывалось выше, накопление цито-
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кининов в корнях трансгенных растений сопрово-
ждалось торможением роста корней при тотальном, 
но не при локальном прогреве. Эти результаты не 
позволяют считать накопление цитокининов един-
ственной причиной торможения роста корней. 
Наиболее ярким различием между действием то-
тального и локального прогрева на трансгенные 
растения было стабильное накопление цитокини-
нов в листьях растений при тотальном прогреве и 
меньшее по уровню кратковременное накопление 
этих гормонов в листьях при локальном прогреве 
корней. Доступность ассимилятов для роста корней 
зависит от конкурентных отношений между зонами 
роста побега и корня [15]. Ранее высказывалось 
предположение, что торможение роста корней под 
влиянием цитокининов может быть следствием 
ростстимулирующего действия этих гормонов на 
рост побега [16]. Полученные нами результаты со-
ответствуют этой гипотезе. Они позволяют пред-
полагать, что торможение роста корней у трансген-
ных растений при тотальном действии теплового 
шока может быть следствием активации роста по-
бега в результате резкого и стабильного накопле-
ния цитокининов в активно растущих листьях по-
бега, а отсутствие торможения роста корней при 
локальном тепловом шоке связано с торможением 
роста побега в этих условиях. Таким образом, ци-
токинины могут подавлять рост корней через сти-
муляцию роста побега, снижая тем самым конку-
рентоспособность корней как акцепторов ассими-
лятов. 

Полученные нами результаты и анализ данных 
литературы свидетельствуют о том, что изменение 
соотношения роста побега и корня под влиянием 
цитокининов является сложным процессом, кото-
рый складывается не только из прямого действия 
этих гормонов на рост побега и корня, но зависит и 
от взаимодействия цитокининов с абсцизовой ки-
слотой, их влияния на фотосинтез и распределение 
ассимилятов между побегом и корнем,  что в свою 
очередь определяется конкурентными взаимоот-
ношениями между зонами роста побега и корня.  
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EFFECT OF TOTAL AND LOCAL HEAT SHOCK ON SHOOTS AND ROOTS THE MASS RATIO 
OF  IPT-TRANSGENIC  AND  UNTRANSFORMED  TOBACCO  PLANTS 

 

© 2011 M.A. Dedova, L.B. Vysotskaya, I.I. Ivanov, G.R. Kudoyarova 
 

Institute of Biology, Ufa Sci. Centre of RAS, Ufa 
 
The effect of heating (up to 40°C) the entire plant or just roots on the content of cytokinins and growth of untrans-
formed and transgenic tobacco plants in which the ipt-gene responsible for synthesis of cytokinin, was induced by 
heat shock. There is a parallelism in the changes of the content of cytokinins in the 5th and 6th leaf and shoot fresh 
weight of plants of both genotypes under total heat shock. Correlation between the changes in the content of cyto-
kinins in roots and their fresh weight could not be detected. 
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