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Ðàññìàòðèâàëîñü ó÷àñòèå àáñöèçîâîé êèñëîòû (ÀÁÊ) â áûñòðûõ óñòüè÷íûõ ðåàêöèÿõ ðàñòåíèé â
óñëîâèÿõ âîäíîãî ñòðåññà, âûçâàííîãî çàñîëåíèåì ïèòàòåëüíîãî ðàñòâîðà 100 ìÌ õëîðèäîì íàòðèÿ. Áû-
ëî èçó÷åíî âëèÿíèå êðàòêîâðåìåííîãî äåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ ïèòàòåëüíîãî ðàñòâîðà íà äèíàìèêó ñîäåðæà-
íèÿ è èììóíîãèñòîõèìè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ãîðìîíà ÀÁÊ â äèôôåðåíöèðîâàííûõ òêàíÿõ òðåòüåãî ëè-
ñòà, óñòüè÷íóþ ïðîâîäèìîñòü è òðàíñïèðàöèþ ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ îáûêíîâåííîãî Hordeum vulgare L. Áû-
ëî âûÿâëåíî áûñòðîå (â òå÷åíèå 30 ìèí) íàêîïëåíèå ÀÁÊ, ÷òî ñîîòâåòñòâîâàëî óñèëåíèþ èììóííîãî
îêðàøèâàíèÿ, îñîáåííî çàìåòíîãî â êëåòêàõ ìåçîôèëëà è óñòüèö äèôôåðåíöèðîâàííîé òêàíè ëèñòà. Óâå-
ëè÷åíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â òêàíÿõ ðàñòåíèé ñîâïàäàëî ïî âðåìåíè ñ çàêðûòèåì óñòüèö ïîä âëèÿ-
íèåì çàñîëåíèÿ. Ñäåëàí âûâîä îá ó÷àñòèè ÀÁÊ â ïðîöåññàõ áûñòðîãî çàêðûòèÿ óñòüèö.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Hordeum vulgare L., óñòüè÷íàÿ ïðîâîäèìîñòü, òðàíñïèðàöèÿ, ÀÁÊ, èììóíîëî-
êàëèçàöèÿ, çàñîëåíèå.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÁÊ — àáñöèçîâàÿ êèñëîòà; ÔÆÒ — 0.1 Ì ôîñôàòíûé áóôåðíûé ðàñ-
òâîð, ñîäåðæàùèé 0.2 % æåëàòèíà è 0.05 % Tween-20; ÔÒ — ôèçèîëîãè÷åñêèé ðàñòâîð, ñîäåðæàùèé
0.05 % Tween-20.

Çàñîëåíèå ïî÷âû ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå âàæ-
íûõ ôàêòîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû, îêàçûâàþùèõ îòðè-
öàòåëüíîå âëèÿíèå íà ðîñò è ðàçâèòèå ðàñòåíèé. Åãî èí-
ãèáèðóþùåå äåéñòâèå ïðåæäå âñåãî ñâÿçàíî ñ íàðóøåíè-
åì ïðîöåññîâ ïîãëîùåíèÿ âîäû èç çàñîëåííîé ïî÷âû.
Çàêðûòèå óñòüèö ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ìåõàíèçìîì ïîääåð-
æàíèÿ âîäíîãî áàëàíñà â óñëîâèÿõ ñíèæåíèÿ ïîñòóïëå-
íèÿ âîäû èç êîðíåé. Íåîäíîêðàòíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â
óñëîâèÿõ çàñîëåíèÿ óñòüè÷íàÿ ïðîâîäèìîñòü ñíèæàåòñÿ
(Herralde et al., 1998; Sohan et al., 1999). Ïðè äëèòåëüíîì
äåéñòâèè çàñîëåíèÿ çàêðûòèå óñòüèö îáúÿñíÿëè íàêîïëå-
íèåì ÀÁÊ, ñïîñîáíîñòü êîòîðîé çàêðûâàòü óñòüèöà õî-
ðîøî èçâåñòíà (Mansfild, McAinsh, 1995). Âìåñòå ñ òåì
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äàæå êðàòêîâðåìåííîå çàñîëåíèå,
êîãäà òîêñè÷åñêèå èîíû åùå íå âëèÿþò íåïîñðåäñòâåííî
íà êëåòêè ðàñòåíèé, ñíèæåíèå îñìîòè÷åñêîãî ïîòåíöèà-
ëà ïî÷âåííîãî ðàñòâîðà ñïîñîáíî âûçâàòü íàðóøåíèå âîä-
íîãî îáìåíà (âîäíûé ñòðåññ), ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â ïðàêòè-
÷åñêè ìãíîâåííîì ïðåêðàùåíèè ðîñòà êëåòîê ëèñòà ðàñ-
òÿæåíèåì (Munns et al., 2000b). Â ýòèõ ýêñïåðèìåíòàõ
òàêæå áûëà îáíàðóæåíà ñïîñîáíîñòü ðàñòåíèé áûñòðî (â
òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìèíóò) ðåàãèðîâàòü íà èç-
ìåíåíèå óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû, îáåñïå÷èâàÿ âî-
çîáíîâëåíèå ðîñòà êëåòîê ðàñòÿæåíèåì. Áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ÷àñòè÷íîå âîññòàíîâëåíèå ðîñòà ïðè çàñîëåíèè ñâÿ-
çàíî ñ áûñòðûì çàêðûòèåì óñòüèö (Fricke et al., 2004). Â
òåõ æå ýêñïåðèìåíòàõ áûëî îáíàðóæåíî áûñòðîå óâåëè-

÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â ýêñòðàêòå èç ëèñòüåâ ðàñòåíèé,
÷òî óêàçûâàëî íà âîçìîæíîå ó÷àñòèå äàííîãî ãîðìîíà â
óñòüè÷íîé ðåàêöèè íà êðàòêîâðåìåííîå äåéñòâèå çàñîëå-
íèÿ. Îäíàêî óâåëè÷åíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â ýêñò-
ðàêòå èç ëèñòüåâ åùå íå ìîæåò áûòü äîêàçàòåëüñòâîì
òîãî, ÷òî ãîðìîí íàõîäèòñÿ â îáëàñòè çàìûêàþùèõ êëå-
òîê óñòüèö, ãäå îí äîëæåí áûòü ëîêàëèçîâàí, ÷òîáû âû-
çâàòü èõ çàêðûòèå. Èçâåñòíî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå ÀÁÊ
ìåæäó êëåòêàìè òêàíåé ðàñòåíèé ïîä÷èíÿåòñÿ ñëîæíûì
çàêîíîìåðíîñòÿì. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ äàííûå èññëå-
äîâàíèé î âëèÿíèè ðÍ íà ðàñïðåäåëåíèå äàííîãî ãîðìî-
íà ìåæäó ðàçëè÷íûìè êëåòî÷íûìè ñòðóêòóðàìè è àïî-
ïëàñòîì (Hartung, 1983; Hartung et al., 1988; Hartung, Ra-
din, 1989; Hartung, Slovik, 1991; Gollan et al., 1992; Wil-
kinson, Davies, 2002). Ïîýòîìó âàæíî íå òîëüêî ïîêàçàòü
óâåëè÷åíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ãîðìîíà â òêàíÿõ, íî è
óñòàíîâèòü õàðàêòåð åãî ðàñïðåäåëåíèÿ ìåæäó êëåòêàìè.
Èìååòñÿ ëèøü íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ðàáîò, ïîñâÿùåí-
íûõ èçó÷åíèþ âëèÿíèÿ ñòðåññîâîãî âîçäåéñòâèÿ íà îñî-
áåííîñòè ãèñòîõèìè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÀÁÊ ìåæäó
ðàçëè÷íûìè òêàíÿìè (Sotta et al., 1985) è êëåòî÷íûìè
êîìïàðòìåíòàìè ðàñòåíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì àíòèòåë ê
ÀÁÊ (Pastor et al., 1995, 1999; Van Rensburg et al., 1996).
Íà ðàñòåíèÿõ ëàâàíäû Lavandula stoechas L. áûëî ïîêà-
çàíî, ÷òî íà ôîíå ðàçâèâàþùåãîñÿ äåôèöèòà âîäû ïîâû-
øåíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â ëèñòüÿõ ðàñòåíèé â
4 ðàçà ñîïðîâîæäàëîñü óâåëè÷åíèåì èììóíîîêðàøèâà-
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íèÿ ïðåæäå âñåãî â àïîïëàñòå, à çàòåì â õëîðîïëàñòàõ è
ÿäðàõ êëåòîê. Ïðè÷åì ïðåèìóùåñòâåííîå íàêîïëåíèå
ÀÁÊ â àïîïëàñòå íå áûëî âûçâàíî ïåðåðàñïðåäåëåíèåì
äàííîãî ãîðìîíà èç êëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ (Pastor
et al., 1999). Àâòîðû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî èñòî÷íèêîì òà-
êîãî íàêîïëåíèÿ ãîðìîíà â àïîïëàñòå ÿâëÿëèñü êîðíè.

Òàêèì îáðàçîì, äàííûå ëèòåðàòóðû ñâèäåòåëüñòâóþò
î ïåðñïåêòèâíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ èììóíîãèñòîõèìè÷å-
ñêîãî ïîäõîäà äëÿ èçó÷åíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ÀÁÊ ìåæäó
êëåòêàìè ðàñòåíèé ïðè äåéñòâèè çàñîëåíèÿ. Èññëåäîâà-
íèÿ ïðîâîäèëè íà ðàñòåíèÿõ ÿ÷ìåíÿ, ïîñêîëüêó â ïðåäâà-
ðèòåëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ íàìè áûëî ïîêàçàíî âîçìîæ-
íîå ó÷àñòèå â ÀÁÊ â ïðîöåññàõ âîçîáíîâëåíèÿ ðîñòà ïî-
áåãîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ êðàòêîâðå-
ìåííîãî çàñîëåíèÿ ïèòàòåëüíîãî ðàñòâîðà õëîðèäîì íà-
òðèÿ (Fricke et al., 2004).

Öåëü íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ çàêëþ÷àëàñü â ïîä-
òâåðæäåíèè ó÷àñòèÿ ÀÁÊ â ðåãóëÿöèè óñòüè÷íîé ïðîâî-
äèìîñòè ïðè êðàòêîâðåìåííîì äåéñòâèè çàñîëåíèÿ ñ ïî-
ìîùüþ ìåòîäà åå èììóíîãèñòîëîãè÷åñêîé ëîêàëèçàöèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ðàñòåíèÿ ÿ÷ìåíÿ îáûêíîâåííîãî Hordeum vulgare L.
ñîðòà Golf âûðàùèâàëè â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ íà âî-
äíîé êóëüòóðå. Ñåìåíà ïðîðàùèâàëè â òåìíîòå â òå÷åíèå
2—3 ñóò íà äèñòèëëèðîâàííîé âîäå ñ äîáàâëåíèåì
10–5 Ì ÑaCl2 ïðè 24 °Ñ. Íà 4-å ñóò ïðîðîñòêè ïåðåñàæè-
âàëè íà 100%-íóþ ñðåäó Õîãëàíäà—Àðíîíà-I (Ãðîäçèí-
ñêèé, Ãðîäçèíñêèé, 1973) è âûðàùèâàëè ïðè îñâåùåííî-
ñòè 18 000 ëê è ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñâåòîâîãî äíÿ 14 ÷.
Îïûòû ïðîâîäèëè ñ òðåòüèì ëèñòîì 14-ñóòî÷íûõ ïðîðî-
ñòêîâ ÿ÷ìåíÿ. Âîäíûé äåôèöèò ñîçäàâàëè ïóòåì äîáàâ-
ëåíèÿ â ïèòàòåëüíûé ðàñòâîð õëîðèäà íàòðèÿ äî êîíå÷-
íîé êîíöåíòðàöèè 100 ìÌ.

Òðàíñïèðàöèþ ðàñòåíèé îïðåäåëÿëè âåñîâûì ìåòî-
äîì (ïî ïîòåðå âåñà ñòàêàí÷èêîì ñ 50 ìë ïèòàòåëüíîãî
ðàñòâîðà è äåñÿòüþ ïðîðîñòêàìè). Äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ
èñïàðåíèÿ âîäû ñ ïîâåðõíîñòè ïèòàòåëüíîãî ðàñòâîðà
ñòàêàí÷èê çàêðûâàëè àëþìèíèåâîé ôîëüãîé ñ îòâåðñòè-
åì äëÿ ïðîðîñòêîâ. Âåñ ñòàêàí÷èêîâ îïðåäåëÿëè êàæäûå
10 ìèí è ïî ðàçíèöå â âåñå ñóäèëè îá èíòåíñèâíîñòè
òðàíñïèðàöèè.

Óñòüè÷íóþ ïðîâîäèìîñòü ðàñòåíèé îïðåäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ àâòîìàòè÷åñêîãî ïîðîìåòðà Mk3 (Àíãëèÿ). Ïðè-
áîð àâòîìàòè÷åñêè ðåãèñòðèðóåò ïðîäîëæèòåëüíîñòü
âðåìåíè (ÄÒ 5 %) ïîâûøåíèÿ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè
â óçêîé ëèñòîâîé êàìåðå â ôèêñèðîâàííîì èíòåðâàëå
çíà÷åíèé îò íîìèíàëüíîãî çàäàííîãî óðîâíÿ äî +5 %.
Ïðåäâàðèòåëüíóþ êàëèáðîâêó ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ
ñïåöèàëüíîé ïëàñòèíû, ñîäåðæàùåé íàáîð îòâåðñòèé ñ
èçâåñòíûìè äèôôóçèîííûìè ñîïðîòèâëåíèÿìè. Ïî ðå-
çóëüòàòàì êàëèáðîâêè ñòðîèëè êàëèáðîâî÷íûé ãðàôèê â
êîîðäèíàòàõ «ñîïðîòèâëåíèå—ïîêàçàíèÿ ïðèáîðà», èñ-
ïîëüçóÿ èçâåñòíîå ñîïðîòèâëåíèå êàæäîé ãðóïïû îòâåð-
ñòèé. Ïî ïîêàçàíèÿì ïðèáîðà è ïîëó÷åííîìó êàëèáðî-
âî÷íîìó ãðàôèêó âû÷èñëÿëè óñòüè÷íîå ñîïðîòèâëåíèå è
ðàññ÷èòûâàëè óñòüè÷íóþ ïðîâîäèìîñòü ðàñòåíèé.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â ëèñòüÿõ
èñïîëüçîâàëè âûðåçêè äëèíîé 2 ñì èç äèôôåðåíöèðî-
âàííîé çîíû òðåòüåãî ëèñòà ÿ÷ìåíÿ. Ñáîð îáðàçöîâ îñó-
ùåñòâëÿëè ÷åðåç 10, 30, è 60 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñò-
âèÿ çàñîëåíèÿ. Ðàñòèòåëüíûé ìàòåðèàë ãîìîãåíèçèðîâà-
ëè è ýêñòðàãèðîâàëè 80%-íûì ýòàíîëîì. Ñïèðòîâîé

ýêñòðàêò îòäåëÿëè öåíòðèôóãèðîâàíèåì è óïàðèâàëè äî
âîäíîãî îñòàòêà ñ ïîìîùüþ ðîòàöèîííîãî èñïàðèòåëÿ.
Ýêñòðàêöèþ ÀÁÊ èç àëèêâîòû âîäíîãî îñòàòêà ïðîâîäè-
ëè ïî ìîäèôèöèðîâàííîé ñõåìå ñ óìåíüøåíèåì îáúåìà
(Veselov et al., 1992). Âîäíûé îñòàòîê ïîäêèñëÿëè äî
ðÍ 2—3 1 í. ðàñòâîðîì HCl, çàòåì äâàæäû ïðîâîäèëè ýê-
ñòðàêöèþ äèýòèëîâûì ýôèðîì â ñîîòíîøåíèè 1 : 5 (îðãà-
íè÷åñêàÿ ôàçà/âîäíàÿ ôàçà). Èç îáúåäèíåííîé îðãàíè÷å-
ñêîé ôàçû ÀÁÊ ðåýêñòðàãèðîâàëè 1%-íûì ðàñòâîðîì
ãèäðîêàðáîíàòà íàòðèÿ, âçÿòûì â ñîîòíîøåíèè 1 : 3 (âî-
äíàÿ ôàçà/îðãàíè÷åñêàÿ ôàçà). Îðãàíè÷åñêóþ ôàçó îòäå-
ëÿëè è îòáðàñûâàëè, à èç âîäíîé ïîñëå ïîäêèñëåíèÿ äî
ðÍ 2—3 âíîâü äâàæäû ýêñòðàãèðîâàëè ôèòîãîðìîíû äè-
ýòèëîâûì ýôèðîì è ìåòèëèðîâàëè èõ äèàçîìåòàíîì
(Êèñëèí è äð., 1983). Ñîäåðæàíèå ãîðìîíîâ îïðåäåëÿëè
ñ ïîìîùüþ èììóíîôåðìåíòíîãî àíàëèçà ïî ìîäèôèöè-
ðîâàííîé ìåòîäèêå (Kudoyarova et al., 1998). Èììóíî-
ôåðìåíòíûé àíàëèç ïðîâîäèëè â ëóíêàõ ïîëèñòèðîëîâî-
ãî ïëàíøåòà (Castar, ÑØÀ). Íà ïåðâîì ýòàïå êîíúþãàò
ãîðìîíà ñ áåëêîì ñîðáèðîâàëè íà òâåðäîé ôàçå (ïîëè-
ñòèðîë) è âûäåðæèâàëè â òå÷åíèå 1.5 ÷ ïðè 37 °Ñ, ïîñëå
÷åãî ïðîâîäèëè 3-êðàòíóþ ïðîìûâêó ôèçèîëîãè÷åñêèì
ðàñòâîðîì, ñîäåðæàùèì 0.05 % Tween-20 (ICN Biomedi-
cals, ÑØÀ) (ÔÒ; ðÍ 6.8—7.0). Â ëóíêè âíîñèëè àíòèñû-
âîðîòêó (ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíà ïðîô. Ñ. Þ. Âåñåëî-
âûì, Áàøêèðñêèé ãîñóäàðñòâåííûé óíèâåðñèòåò, Óôà) ê
ôèòîãîðìîíó âìåñòå ñ ðàñòâîðîì ñòàíäàðòà ôèòîãîðìîíà
(Sigma, Ãåðìàíèÿ) èëè ðàñòèòåëüíûì ýêñòðàêòîì è èíêó-
áèðîâàëè ïðè 37 °Ñ â òå÷åíèå 1 ÷, çàòåì ïðîìûâàëè ëóí-
êè ðàñòâîðîì ÔÒ. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ êîëè÷åñòâà ñûâîðîò-
êè, ïðîðåàãèðîâàâøåé ñ ñîðáèðîâàííûìè â ëóíêàõ áåë-
êîâûìè êîíúþãàòàìè ãîðìîíîâ, èñïîëüçîâàëè ïðåïàðàò
àíòèêðîëè÷üèõ áàðàíüèõ àíòèòåë, ìå÷åííûõ ïåðîêñèäà-
çîé (ÍÈÈÝÌ, Ðîññèÿ). Ïëàíøåòû ñ ýòèì ïðåïàðàòîì èí-
êóáèðîâàëè 1 ÷ ïðè 37 °Ñ, ïîñëå ÷åãî ïðîìûâàëè ðàñòâî-
ðîì ÔÒ. Êîëè÷åñòâî èììóíîñîðáèðîâàííûõ àíòèòåë
îïðåäåëÿëè ïî öâåòíîé ðåàêöèè ñóáñòðàòà — 0.4 ìã/ìë
îðòîôåíèëåíäèàìèíà (Sigma, ÑØÀ) â 0.06 Ì ôîñôàòíîì
áóôåðíîì ðàñòâîðå (ðÍ 5.0), ñîäåðæàùåì 0.006 % ïåðå-
êèñè âîäîðîäà. Öâåòíàÿ ðåàêöèÿ ðàçâèâàëàñü â òå÷åíèå
15—30 ìèí, çàòåì åå îñòàíàâëèâàëè 4 í. ñåðíîé êèñëî-
òîé. Îïòè÷åñêóþ ïëîòíîñòü èçìåðÿëè íà ôîòîìåòðå Ti-
tertek-Uniskan (Eflab, Ôèíëÿíäèÿ) ïðè äëèíå âîëíû
492 íì.

Ñáîð îáðàçöîâ äëÿ èçó÷åíèÿ èììóíîãèñòîõèìè÷å-
ñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÀÁÊ â òêàíÿõ ëèñòà ïðîâîäèëè ÷å-
ðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ. Âûðåçêè
äèôôåðåíöèðîâàííîé çîíû òðåòüåãî ëèñòà ÿ÷ìåíÿ ôèê-
ñèðîâàëè â 4%-íîì ðàñòâîðå êàðáîäèèìèäà (Sigma, ßïî-
íèÿ), ïðèãîòîâëåííîì íà 0.1 Ì ôîñôàòíîì áóôåðíîì
ðàñòâîðå (ðÍ 7.4), â òå÷åíèå 4 ÷. Íà ñëåäóþùåì ýòàïå îá-
ðàçöû òêàíåé îòìûâàëè â òå÷åíèå 1 ÷ â 0.1 Ì ôîñôàòíîì
áóôåðíîì ðàñòâîðå (ðÍ 7.4). Äåãèäðàòàöèþ îáðàçöîâ
ïðîâîäèëè â ñåðèè ðàçâåäåíèé ýòàíîëà (30, 50, 70, 80 è
96 %), âûäåðæèâàÿ â êàæäîì ïî 30 ìèí. Çàòåì èõ çàêëþ-
÷àëè â ãèäðîôèëüíóþ ìåòàêðèëàòíóþ ñìîëó GB-4 (Elect-
ron Microscopy Sciences, ÑØÀ). Ñ ïîìîùüþ óëüòðàìèê-
ðîòîìà ãîòîâèëè ãèñòîëîãè÷åñêèå ñðåçû òîëùèíîé
0.5 ìêì. Íà ñòåêëå ðàçìåùàëè ïî 4 ñðåçà. Èììóíîëîêà-
ëèçàöèþ ãîðìîíîâ ïðîâîäèëè, êàê îïèñàíî ðàíåå (Âåñå-
ëîâ è äð., 1999). Íà ïåðâîì ýòàïå íà ñðåçû íàíîñèëè ïî
50 ìêë ðàñòâîðà 0.1 Ì ôîñôàòíîãî áóôåðíîãî ðàñòâîðà
(ðÍ 7.2—7.4), ñîäåðæàùåãî 0.2 % æåëàòèíà è 0.05 %
Tween-20 (ÔÆÒ), âûäåðæèâàÿ èõ â òå÷åíèå 30 ìèí âî
âëàæíîé êàìåðå. Ïîñëå ïðîìûâàíèÿ äèñòèëëèðîâàííîé
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âîäîé ÷àñòü ñðåçîâ îáðàáàòûâàëè èììóííîé ñûâîðîòêîé,
ñîäåðæàùåé àíòèòåëà ê ÀÁÊ, à äðóãèå ñðåçû — íîðìàëü-
íîé ñûâîðîòêîé, íå ñîäåðæàùåé ñïåöèôè÷åñêèõ àíòè-
òåë, ïî 20 ìêë íà êàæäûé ñðåç (â ðàçâåäåíèè 1 : 50). Óêà-
çàííîå ðàçâåäåíèå ñûâîðîòîê ãîòîâèëè íà ðàñòâîðå ÔÆÒ.
Îáðàáîòàííûå ñûâîðîòêîé ñðåçû ïîìåùàëè âî âëàæíóþ
êàìåðó íà 2 ÷, çàòåì ïðîâîäèëè 3-êðàòíîå ïðîìûâàíèå
ðàñòâîðîì ÔÒ. Äëÿ âûÿâëåíèÿ ñûâîðîòêè, ïðîðåàãèðî-
âàâøåé ñ ÀÁÊ, ñðåçû îáðàáàòûâàëè ðàñòâîðîì çîëîòîãî
êîíúþãàòà (BBInt., Âåëèêîáðèòàíèÿ) ïî 20 ìêë íà êàæ-
äûé ñðåç (â ðàçâåäåíèè 1 : 100) è âûäåðæèâàëè âî âëàæ-
íîé êàìåðå 1 ÷. Ðàçâåäåíèå çîëîòîãî êîíúþãàòà ãîòîâèëè
íà ÔÆÒ. Ïîñëå 3-êðàòíîãî ïðîìûâàíèÿ ÔÒ íà ñðåçû íà-
íîñèëè ñåðåáðÿíûé óñèëèòåëü (BBInt., Âåëèêîáðèòàíèÿ)
â êîëè÷åñòâå 50 ìêë è ïîìåùàëè ñðåçû â òåìíîòó íà
15—20 ìèí. Äàëåå ðàçâèòèå îêðàñêè íàáëþäàëè ïîä
ìèêðîñêîïîì. Ñåðåáðÿíûé óñèëèòåëü óäàëÿëè ïðîìûâà-
íèåì ñðåçîâ äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé. Â êà÷åñòâå èììó-
íîëîãè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ñëóæèëè îáðàçöû òêàíåé, âçÿ-
òûõ ó ðàñòåíèé, íàõîäÿùèõñÿ â êîíòðîëüíûõ óñëîâèÿõ, à
òàêæå ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå çàñîëåíèÿ, îáðàáîòàííûå íîð-
ìàëüíîé ñûâîðîòêîé êðîëèêà, íå ñîäåðæàùåé ñïåöèôè-
÷åñêèõ àíòèòåë ê ÀÁÊ.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Äîáàâëåíèå õëîðèäà íàòðèÿ â ïèòàòåëüíûé ðàñòâîð
ïðèâîäèëî ê áûñòðîìó ñíèæåíèþ óñòüè÷íîé ïðîâîäèìî-
ñòè òðåòüåãî ëèñòà ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ (÷åðåç 10 ìèí ïîñëå
äîáàâëåíèÿ ñîëè) è ñóììàðíîé òðàíñïèðàöèè (â òå÷åíèå
ïåðâûõ 30 ìèí âîçäåéñòâèÿ; ñì. òàáëèöó). Ðàçëè÷èÿ â õà-
ðàêòåðå èçìåíåíèÿ óñòüè÷íîé ïðîâîäèìîñòè è òðàíñïè-
ðàöèè ÷åðåç 10 ìèí ïîñëå íà÷àëà äåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ
ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî òðàíñïèðàöèÿ — ýòî ïîòåðÿ âîäû âñåì
ðàñòåíèåì, â òî âðåìÿ êàê óñòüè÷íóþ ïðîâîäèìîñòü èç-
ìåðÿëè òîëüêî äëÿ òðåòüåãî ëèñòà, êîòîðûé ôèêñèðîâàëè
äëÿ èçó÷åíèÿ ëîêàëèçàöèè ÀÁÊ. Ïåðâîíà÷àëüíîå óâåëè-
÷åíèå óðîâíÿ òðàíñïèðàöèè ÷åðåç 10 ìèí ïîñëå íà÷àëà
äåéñòâèÿ âîäíîãî ñòðåññà ñâÿçàíî ñ ãèäðîïàññèâíûì îò-
êðûòèåì óñòüèö âñëåäñòâèå ðåçêîé ïîòåðè òóðãîðà êëåò-
êàìè è âûõîäà èç íèõ âîäû (Munns et al., 2000a), ïðè÷åì
â ýòîì ïðîöåññå êàê ðàç ïðèíèìàþò ó÷àñòèå áîëåå çðå-
ëûå ëèñòüÿ. Ïîýòîìó ïîâûøåíèÿ óðîâíÿ óñòüè÷íîé ïðî-
âîäèìîñòè â òðåòüåì ëèñòå â ýòîò æå ìîìåíò âðåìåíè íå
áûëî îáíàðóæåíî. Çàêðûòèþ óñòüèö ïðåäøåñòâîâàëî áû-
ñòðîå óâåëè÷åíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ ÀÁÊ â ýêñòðàêòå
èç ëèñòüåâ (ñì. òàáëèöó). Áûëî âàæíî ïðîñëåäèòü, êàê
ðàñïðåäåëÿåòñÿ ÀÁÊ â êëåòêàõ ðàñòåíèé äî è ïîñëå âîç-
äåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ.

Ïîñëå îáðàáîòêè ñðåçîâ èììóíîðåàãåíòàìè íàáëþ-
äàëîñü èíòåíñèâíîå èììóííîå îêðàøèâàíèå êëåòîê äèô-
ôåðåíöèðîâàííîé òêàíè ëèñòà. Ïðè ýòîì íàèáîëåå èí-
òåíñèâíîå îêðàøèâàíèå íàáëþäàëîñü â îáðàçöàõ òêàíåé
ëèñòà, âçÿòûõ ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ çà-
ñîëåíèÿ è îáðàáîòàííûõ èììóííîé ñûâîðîòêîé (ðèñ. 1,
à). Íåêîòîðîå îêðàøèâàíèå îòìå÷àëè â êîíòðîëüíûõ îá-
ðàçöàõ ðàñòåíèé, òàêæå îáðàáîòàííûõ èììóííîé ñûâî-
ðîòêîé (ðèñ. 2, à). Î ñïåöèôè÷íîñòè èììóíîîêðàñêè ñó-
äèëè ïî îòñóòñòâèþ îêðàøèâàíèÿ â îáðàçöàõ, îáðàáîòàí-
íûõ íîðìàëüíîé ñûâîðîòêîé (ðèñ. 1, á; 2, á).

Äàííûå ðèñ. 1, à, íà êîòîðîì ïðåäñòàâëåíî ãèñòîõè-
ìè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå ãîðìîíà â äèôôåðåíöèðîâàí-
íûõ òêàíÿõ ëèñòà ÿ÷ìåíÿ ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå çàñîëåíèÿ,
ïîçâîëÿþò ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî ÀÁÊ âûÿâëÿåòñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî â êëåòêàõ ìåçîôèëëà è ÷òî î÷åíü âàæíî,
âíóòðè è âîêðóã óñòüè÷íûõ êëåòîê, à â êëåòêàõ ýïèäåð-
ìèñà è ñîñóäèñòûõ ïó÷êàõ ïðàêòè÷åñêè íå îáíàðóæè-
âàåòñÿ.

Â îáðàçöàõ ðàñòåíèé, íàõîäèâøèõñÿ â êîíòðîëüíûõ
óñëîâèÿõ, òàêæå áûëî îáíàðóæåíî íåçíà÷èòåëüíîå èì-
ìóíîîêðàøèâàíèå (ðèñ. 2, à). Ïðè ýòîì îñíîâíàÿ ÷àñòü
ÀÁÊ áûëà ñîñðåäîòî÷åíà â ìåçîôèëüíûõ êëåòêàõ ëèñòà;
óñòüè÷íûå êëåòêè, êëåòêè ýïèäåðìèñà è ñîñóäèñòûõ ïó÷-
êîâ îêðàøèâàëèñü ñëàáî.

Â ïðåäâàðèòåëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ (Fricke et al.,
2004) ïîäàâëåíèå ðîñòà òðåòüåãî ëèñòà ÿ÷ìåíÿ ïðîèñõî-
äèëî óæå â 1-å ìèí ïîñëå äîáàâëåíèÿ ñîëè â ïèòàòåëü-
íûé ðàñòâîð. Âîçîáíîâëåíèå ðîñòà ïîáåãîâ íàáëþäàëîñü
ïðèìåðíî ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå çàñîëåíèÿ. Ýòîìó ïðåäøåñòâî-
âàëî ïàäåíèå òðàíñïèðàöèè ïðîðîñòêîâ ÿ÷ìåíÿ ÷åðåç
30 ìèí ïîñëå íà÷àëà çàñîëåíèÿ (ñì. òàáëèöó). Óìåíü-
øåíèå òðàíñïèðàöèè, ïî-âèäèìîìó, áûëî ñâÿçàíî ñî
ñíèæåíèåì óñòüè÷íîé ïðîâîäèìîñòè ðàñòåíèé óæå ÷åðåç
10 ìèí ïîñëå âîçäåéñòâèÿ (ñì. òàáëèöó). Â ýòî æå âðåìÿ
ïðîèñõîäèëî çíà÷èòåëüíîå íàêîïëåíèå ÀÁÊ êàê â öåëîì
ïîáåãå, òàê è â äèôôåðåíöèðîâàííûõ òêàíÿõ ëèñòà
(ñì. òàáëèöó). Òàê, óæå ÷åðåç 10 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîç-
äåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ ñîäåðæàíèå ÀÁÊ â äèôôåðåíöèðî-
âàííûõ òêàíÿõ òðåòüåãî ëèñòà ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ ñîñòàâè-
ëî 36 íã íà 1 ã ñûðîãî âåñà (ó êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé) è
120 íã íà 1 ã ñûðîãî âåñà (ó îïûòíîãî ðàñòåíèé), ïîñëå
÷åãî ñîäåðæàíèå åå ó îïûòíûõ ðàñòåíèé ïîñòåïåííî ñíè-
æàëîñü è ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå âîçäåéñòâèÿ áûëî 61 íã íà 1 ã
ñûðîãî âåñà.

Èññëåäîâàíèå ãèñòîõèìè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÀÁÊ
â äèôôåðåíöèðîâàííûõ òêàíÿõ ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ ÷åðåç
30 ìèí ïîñëå çàñîëåíèÿ ïèòàòåëüíîãî ðàñòâîðà ïîêàçàëî
ïðåèìóùåñòâåííîå íàêîïëåíèå äàííîãî ãîðìîíà â êëåò-
êàõ ìåçîôèëëà è âîêðóã çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö ëèñ-
òà. Ïîõîæèå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû è äðóãèìè èñ-
ñëåäîâàòåëÿìè ïðè èçó÷åíèè âëèÿíèÿ çàñóõè íà ðàñïðå-
äåëåíèå ÀÁÊ â òêàíÿõ ëèñòà (Pastor et al., 1999). Îäíàêî â
ýòèõ ýêñïåðèìåíòàõ èññëåäîâàòåëè ðàññìàòðèâàëè âëèÿ-
íèå äëèòåëüíîé (â òå÷åíèå 2—4 ñóò) çàñóõè. Â íàøèõ
îïûòàõ ìû îáíàðóæèëè èçìåíåíèå èììóíîãèñòîõèìè÷å-
ñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãîðìîíà óæå â òå÷åíèå ïåðâûõ
30 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ.

Íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ êîëè÷åñòâåííîãî îïðåäå-
ëåíèÿ ÀÁÊ è åå ðàñïðåäåëåíèÿ â äèôôåðåíöèðîâàííûõ
òêàíÿõ ëèñòüåâ â óñëîâèÿõ çàñîëåíèÿ ìîæíî ñäåëàòü âû-
âîä î òîì, ÷òî çíà÷èòåëüíîå íàêîïëåíèå äàííîãî ãîðìî-
íà â ëèñòüÿõ ðàñòåíèé (â 3.3 ðàçà ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðî-
ëåì óæå ÷åðåç 10 ìèí ïîñëå íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ) ñîïðî-
âîæäàëîñü ïðåèìóùåñòâåííûì êîíöåíòðèðîâàíèåì åãî â
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òðåòüåãî ëèñòà è îáùåé (ñóììàðíîé) òðàíñïèðàöèè

ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ ïðè çàñîëåíèè

Âðåìÿ
ïîñëå íà÷àëà
âîçäåéñòâèÿ,

ìèí

Ñîäåðæàíèå
ÀÁÊ, íã

íà 1 ã
ñûðîãî âåñà

Óñòüè÷íàÿ
ïðîâîäèìîñòü,
ììîëü íà 1 ì2

çà 1 ñ

Òðàíñïèðàöèÿ,
ìã íà 1 ðàñòåíèå

çà 1 ÷

0 36.0 ± 8.6 96.7 ± 5.8 158

10 120.3 ± 22.4 59.9 ± 15.8 189

30 74.0 ± 13.1 64.3 ± 9.5 122

60 59.7 ± 19.9 60.7 ± 16.2 118



ìåçîôèëüíûõ è óñòüè÷íûõ êëåòêàõ. Òàêîå íàêîïëåíèå
ÀÁÊ ïðåäøåñòâîâàëî ïî âðåìåíè íàáëþäàåìîìó óìåíü-
øåíèþ óñòüè÷íîé ïðîâîäèìîñòè è òðàíñïèðàöèè ðàñòå-
íèé ÿ÷ìåíÿ ïðè çàñîëåíèè. Ìåõàíèçì âëèÿíèÿ ÀÁÊ íà
ðàáîòó êëåòîê óñòüè÷íîãî àïïàðàòà äîñòàòî÷íî øèðîêî è
ïîäðîáíî èçó÷åí (Mansfild, McAinsh, 1995). Ïîêàçàíî,
÷òî ìåõàíèçì çàêðûòèÿ óñòüèö ïîä âëèÿíèåì ÀÁÊ ñâÿçàí
ñ åå äåéñòâèåì íåïîñðåäñòâåííî íà èîííûå êàíàëû êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí çàìûêàþùèõ êëåòîê (Schroeder, Hed-
rich, 1989; MacRobbie, 1992; Blatt, Thiel, 1993). Ïîýòîìó
òàê âàæíî, ÷òî îáíàðóæåííîå íàìè êîíöåíòðèðîâàíèå
ÀÁÊ íàáëþäàëîñü èìåííî âîêðóã óñòüè÷íûõ êëåòîê.
Ó÷èòûâàÿ äàííûé ôàêò, ìû ñ÷èòàåì äîñòàòî÷íî î÷åâèä-
íûì, ÷òî èìåííî íàêîïëåíèå ÀÁÊ â äèôôåðåíöèðîâàí-
íûõ òêàíÿõ ëèñòüåâ óæå â 1-å ìèí âîçäåéñòâèÿ çàñîëåíèÿ

ìîãëî ñïîñîáñòâîâàòü ñíèæåíèþ òðàíñïèðàöèè è â êî-
íå÷íîì èòîãå — âîçîáíîâëåíèþ ðîñòà ðàñòåíèé. ×òî êà-
ñàåòñÿ èñòî÷íèêà òàêîãî áûñòðîãî íàêîïëåíèÿ ÀÁÊ â
ïîáåãàõ ðàñòåíèé ïðè çàñîëåíèè, òî ìíîãèìè èññëåäîâà-
òåëÿìè ïîêàçàíî, ÷òî â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ çàñóõè (Davi-
es, Zhang, 1991; Griffiths et al., 1996) èëè äëèòåëüíîãî çà-
ñîëåíèÿ (Kefu et al., 1991) óâåëè÷èâàåòñÿ ïðèòîê ÀÁÊ â
ïîáåã ïî êñèëåìå èç êîðíåé ðàñòåíèé. Îäíàêî íàøè ðåçó-
ëüòàòû ïî äîñòàâêå ãîðìîíà èç êîðíåé â ïîáåãè (Fricke
et al., 2004) íå ïîäòâåðäèëè ýòî ïðåäïîëîæåíèå â óñëîâè-
ÿõ êðàòêîâðåìåííîãî çàñîëåíèÿ. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ
ñâåäåíèÿ î âîçìîæíîñòè ñèíòåçà ÀÁÊ â ñàìèõ ïîáåãàõ
ïðè ïàäåíèè â íèõ òóðãîðà, êîòîðîå íàáëþäàåòñÿ ïðè
ðàçâèâàþùåìñÿ â íèõ äåôèöèòå âîäû (Outlaw et al., 1992;
Jia et al., 2001). Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ ìû òàêæå ðåãè-
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Ðèñ. 1. Èììóíîãèñòîõèìè÷åñêàÿ ëîêàëèçàöèÿ ÀÁÊ â ëèñòüÿõ ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå äîáàâëåíèÿ õëîðèäà íàòðèÿ â
ïèòàòåëüíóþ ñðåäó.

à — ñðåçû ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, îáðàáîòàííûå èììóííîé ñûâîðîòêîé; á — ñðåçû ëèñòîâîé ïëàñòèíêè, îáðàáîòàííûå íîðìàëüíîé (íåèììóííîé) ñûâî-
ðîòêîé. Ì — êëåòêè ìåçîôèëëà, Ñ — ñîñóäèñòûå ïó÷êè, Ó — óñòüè÷íûå êëåòêè, Ý — êëåòêè ýïèäåðìèñà. 400�.



ñòðèðîâàëè âîçíèêíîâåíèå äåôèöèòà âîäû (Fricke et al.,
2004) â ïîáåãàõ ðàñòåíèé â ïåðâûå 10 ìèí âîçäåéñòâèÿ
çàñîëåíèÿ íà ôîíå ïðîäîëæàþùåãîñÿ ïîâûøåííîãî
óðîâíÿ òðàíñïèðàöèè (ñì. òàáëèöó). Â ñâîþ î÷åðåäü ðàç-
âèâàþùèéñÿ äåôèöèò âîäû â ïîáåãàõ îïûòíûõ ðàñòåíèé
ìîã ñòàòü ñèãíàëîì äëÿ ñèíòåçà â íèõ ÀÁÊ. Åùå îäíèì
âîçìîæíûì èñòî÷íèêîì ÀÁÊ ìîãëè áûòü êîíúþãàòû
äàííîãî ãîðìîíà, ãèäðîëèç êîòîðûõ ìîæåò óâåëè÷èâàòü-
ñÿ ïðè äåéñòâèè êàêîãî-ëèáî ñòðåññîâîãî ôàêòîðà (Sau-
ter, Hartung, 2000).

Òàêèì îáðàçîì, ñïîñîáíîñòü ðàñòåíèé áûñòðî íàêàï-
ëèâàòü ÀÁÊ îïðåäåëÿåò âîçìîæíîñòü ðåãóëèðîâàíèÿ âî-
äíîãî áàëàíñà è ïîääåðæàíèÿ ðîñòà â óñëîâèÿõ êðàòêî-
âðåìåííîãî çàñîëåíèÿ.

Àâòîðû âûðàæàþò èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü ê. á. í.
Ìàðèàííå Âÿ÷åñëàâîâíå Ñèìîíÿí çà òåõíè÷åñêóþ ïî-
ìîùü â ïðîöåññå âûïîëíåíèÿ ðàáîòû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
03-04-49780) è Ôîíäà ñîäåéñòâèÿ îòå÷åñòâåííîé íàóêå.
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ABA ACCUMULATION AND DISTRIBUTION DURING THE LEAF TISSUES SHOWS

ITS ROLE STOMATAL CONDUCTANCE REGULATION UNDER SHORT-TERM SALINITY

G. R. Akhiyarova,1 W. Fricke,2 D. S. Veselov,1 G. R. Kudoyarova,1 S. Yu. Veselov3

1 Institute of Biology RAS, Ufa, 2 Department of Biology, Paisly University, Paisly, UK, and 3 State University, Ufa;
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The regulative role of ABA in the rapid plant stomatal reactions in response to salinity was investigated.
The influence of the short-term salinity on the overall ABA accumulation and its distribution within the mature
leaf (revealed by immunohystochemical technique) and stomatal conductance of barley (Hordeum vulgare L.)
were determined. Rapid bulk leaf ABA accumulation and increase in ABA immunolabeling in the mesophyl and
guard cells of stomata were shown. The bulk ABA increasing in mature barley leaves coincided with stomatal
closure induced by salt treatment indicating on the ABA contribution to the rapid stomatal closure.
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