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ВВЕДЕНИЕ

Засоление почв отрицательно сказывается на ро-
сте и урожайности сельскохозяйственных растений 
как за счет снижения доступности почвенной влаги 
(дефицита воды), так и токсического действия ио-
нов (ионного стресса) [1]. К сожалению, современ-
ные глобальные изменения климата и орошение 
сельскохозяйственных посевов приводят к тому, 
что площади засоленных почв постоянно расширя-
ются  [2]. В сложившейся ситуации потери урожая 
от засоления можно уменьшить за счет повышения 
солеустойчивости растений.

Адаптация растений к изменениям окружающей 
среды требует передачи сигналов от корней к побегам 
и наоборот, что формирует системный ответ на уровне 
целого растения [3]. Например, корни могут исполь-
зовать гормоны или их предшественников, чтобы 
предупреждать побеги об ухудшении состояния почвы 
и повышать устойчивость к стрессу [4, 5]. Известно, что 

жасмонаты участвуют в регуляции развития растений 
и реакции на стрессы окружающей среды [3]. Жасмо-
новая кислота (ЖК) и ее производные – жасмонаты – 
образуются путем оксигенации полиненасыщенных 
жирных кислот, находящихся в мембранах [6]. Транс-
порт ЖК и ее производных между органами в расте-
ниях в основном изучали и обсуждали в отношении 
системного ответа, индуцированного поранением [7]. 
Было показано, что ранение вызывает локальное на-
копление жасмонатов как в поврежденных листьях, 
так и в дистальных, неповрежденных листьях, тем 
самым запуская защитные реакции растений [8]. 
Следовательно, жасмонаты могли участвовать в пе-
редаче подвижного раневого сигнала [9].

Установлено, что жасмонаты играют важную роль 
в реакции растений на солевой стресс [10, 11]. Име-
ются данные о том, что засоленность увеличивает 
содержание жасмонатов в листьях [12] и корнях [13] 
и индуцирует экспрессию генов, участвующих в био-
синтезе ЖК [14]. Показано, что уровень накопления 
жасмонатов был выше у солеустойчивых сортов куль-
тур по сравнению с чувствительными сортами [15], 
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Жасмоновая кислота (ЖК) и ее производные участвуют в адаптации растений к биотическим 
и абиотическим стрессам, в том числе к засолению. Однако недостаточно сведений о роли ЖК 
в передаче из органа в орган сигналов при локальном действии абиотических факторов. Изучена 
сигнальная роль ЖК в связи с реакцией побегов на засоление прикорневой среды растений го-
роха. Представлены результаты о влиянии засоления на изменения содержания ЖК в растущей 
и проводящей зонах корней и ксилемном соке, а также локализация ЖК и абсцизовой кислоты 
(АБК) в листьях стрессированных растений в связи с изменением уровня их транспирации. Со-
держание и локализацию ЖК в листьях и корнях растений оценивали иммуногистохимическим 
методом с использованием специфических антител. Цель данного исследования – проверка, мо-
гут ли индуцированные засолением изменения концентрации ЖК в корнях и ксилемном соке 
объяснить накопление этих гормонов в листьях и связанные с этим изменения транспирации. 
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а предобработка жасмонатами значительно снижала 
негативное воздействие засоления [16, 17].

Адаптация к засолению зависит от реакции ор-
ганов растений, удаленных от места восприятия 
солевых раздражителей. Быстрое закрытие устьиц 
проростков ячменя, подвергшихся солевому стрес-
су, поддерживало гидратацию листьев и рост клеток 
листа в условиях пониженного поступления воды 
из корней в условиях засоления [18]. Было показа-
но, что при засухе снижение устьичной проводимо-
сти зависит от доставки абсцизовой кислоты (АБК) 
из корней [5]. Известно также, что ЖК закрывает 
устьица [19]. Однако, насколько нам известно, не из-
учали участие жасмонатного сигнала, передаваемого 
от корней к побегам в связи с контролем закрытия 
устьиц у растений, подвергшихся солевому стрессу. 
Известно, что концентрация жасмонатов в ксилем-
ном соке увеличивается в условиях засухи. В свою 
очередь, на фоне засухи жасмонаты, транспортиро-
ванные по ксилеме, снижали устьичную проводи-
мость в побегах томата [20]. Представляло интерес 
выяснить, могут ли вызванные солью изменения 
концентрации ЖК в ксилеме способствовать закры-
тию устьиц при засолении и сопоставить роль ЖК 
с известным участием АБК в этом процессе. Таким 
образом, цель работы – изучение влияния засоления 
на локализацию и содержание АБК и ЖК в листьях 
растений гороха, связанное с изменением транспи-
рации, а также вызванных солью изменений содер-
жания ЖК в корнях и соке ксилемы.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование проводили на растениях гороха 
Pisum sativum сорта Сахарный 2 агрофирмы “Аэлита”. 
Семена гороха обеззараживали смесью 96%-го эта-
нола и 3%-ного пероксида водорода (в соотношении 
3 : 1) в течение 10 мин. Растения выращивали в гидро-
понной культуре на 10%-ном питательном растворе 
Хогланда–Арнона в кюветах объемом 5 л. Проростки 
выставляли на светоплощадку с 14-часовым фотопе-
риодом, освещенностью 400–500 мкмоль м‑2с‑1ФАР 
(лампы ZN‑500 и DNAT400) и температурой 24/18 °C 
(день/ночь), поддерживая аэрацию раствора. Далее 
проростки растений переносили на раствор 50 мМ 
хлорида натрия для изучения кратковременного (1.5–
4.5 ч) или длительного (4 сут) воздействия соли. Кон-
трольные растения, не подверженные воздействию 
солевого стресса, пересаживали на свежий 10%-ный 
питательный раствор Хогланда–Арнона. Замену рас-
творов осуществляли каждые сутки. Транспирацию 
проростков определяли гравиметрическим методом.

Метилжасмонат (Sigma, St Louis, США) раство-
ряли в 80%-ном этаноле и добавляли в 0.05%-ный 
раствор Твин 20 на дистиллированной воде в конеч-
ной концентрации гормона 10 мМ. Концентрация 

метилжасмоната для экзогенной обработки растений 
гороха была подобрана в предварительных экспери-
ментах. За 1 сут до начала эксперимента растения 
рассаживали по стаканчикам, в день эксперимента 
побеги растений гороха в фазе 2-х настоящих листьев 
опрыскивали раствором метилжасмоната, избегая 
его попадания в питательный раствор. Побеги кон-
трольных растений опрыскивали раствором Твина 20 
и этанола в той же концентрации.

Ксилемный экссудат собирали для определения 
количественного содержания в нем ЖК. Для этого 
проростки погружали в воду и отделяли главный 
корень, на который надевали силиконовую трубу 
и оставляли на 1 ч для экссудации. Корни контроль-
ных растений помещали в питательный раствор Хог- 
ланда–Арнона, а растения, подвергшиеся солевому 
стрессу,  – в питательный раствор с 50 мМ NaCl.

В ксилемный экссудат добавляли этанол до ко-
нечной концентрации 80%, и раствор инкубировали 
в течение ночи при 4 °C. После упаривания этанола 
проводили экстракцию ЖК, как описано ранее в [21]. 
После выпаривания диэтилового эфира гормоны 
растворяли в 80%-ном этаноле и отбирали аликвоты 
для количественного определения методом иммуно-
анализа с использованием специфических антител 
к ЖК (1 : 6000) (Agrisera, Vannas, Швеция) по мето-
дике [22]. Поток жасмонатов из корней рассчитывали 
путем умножения их концентрации на объем ксилем-
ного экссудата, собранного с одного растения за 1 ч.

Для иммунохимической локализации фитогор-
монов в листьях и корнях (базальная и растущая 
зона) растений кусочки тканей размером 5 мм фик-
сировали в фосфатно-солевом буфере (PBS) pH 7.2, 
содержащем 4% гидрохлорида N-(3-диметиламино-
пропил)-N'-этилкарбодиимида (Merck, Дармштадт, 
Германия) в течение 12 ч при 4 °C, а затем в 4%-ном 
параформальдегиде (Riedel de Haen, Зельце, Гер-
мания) и 0.1%-ном глутаральдегиде (Sigma, Штай-
нхайм, Германия) [23]. Ткани растений заливали 
в смолу JB4 (Electron Micrography Sciences, Hatfield, 
PA, США). Срезы (1.5 мкм) получали на микротоме 
HM 325 MICROM (Laborgerate, Walldorf, Германия). 
Для локализации ЖК и АБК в тканях использова-
ли специфические первичные антитела против ЖК 
(Agrisera, Vannas, Швеция) или АБК [23]. После про-
мывки на срезы наносили вторичные антитела про-
тив иммуноглобулинов кролика, конъюгированные 
с Alexa Fluor 555 (для корней) или 488 (для листьев) 
(Invitrogen, Рокфорд, Иллинойс, США). Срезы по-
крывали стеклами и просматривали в конфокальном 
лазерном сканирующем микроскопе с использова-
нием FV3000 FluoView (FV31-HSD) (Олимп, Токио, 
Япония) и лазерным возбуждением 561 или 488 нм.
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Быстрым, уже в течение 1 ч, видимым прояв-
лением воздействия солевого стресса на растения 
гороха являлось изменение скорости потери воды 
с поверхности их листовых пластинок. Засоление 
питательного раствора внесением хлорида натрия 
в концентрации 50 мМ вызывало снижение транспи-
рации 8-суточных растений гороха. Постепенное 
уменьшение транспирации на 17% наблюдали уже 
в течение 1 ч после начала засоления, последующие 
4 ч транспирация поддерживалась на уровне 76% 
от данного показателя контрольных нестрессиро-
ванных растений. Более того, даже через 4 сут воз-
действия засоления транспирация опытных расте-
ний была меньше и поддерживалась на уровне 77% 
от транспирации контрольных, не подвергшихся 
засолению растений (рис. 1).

Наблюдаемое снижение транспирации растений 
на фоне солевого стресса было логичным и ожи-
даемым. Добавление соли в питательный раствор 
повышало его осмотическое давление, тем самым 
снижая градиент водного потенциала между рас-
твором и клетками корня растения. Таким образом, 
нарушалось поступление воды в корни, и растения 
начинали испытывать дефицит воды. Подобная ре-
акция растений на внесение в питательную среду 
осмотиков описана в литературе [24] и нами на од-
нодольных растениях [18] и растениях гороха [23].

В данной реакции растений могли принимать уча-
стие фитогормоны (АБК и жасмонаты), локализацию 
которых выявляли на срезах тканей специфическими 

антителами. Уменьшение испарения воды с поверх-
ности листьев сопровождалось накоплением в них 
стрессовых гормонов: АБК (уже в первый час после 
начала воздействия стресса) (рис. 2) и жасмоновой 
кислоты (через 4.5 ч после начала засоления) (рис. 3). 
На рис. 2 представлены результаты иммуногистохи-
мической локализации АБК в листьях через 1 ч по-
сле внесения соли в питательный раствор опытных 
и контрольных нестрессированных растений гороха.

Усиление иммунного окрашивания при исполь-
зовании специфических антител к АБК в устьичных 
клетках листьев на фоне засоления указывало на на-
копление данного гормона и его участии в быстрой 
реакции устьиц при воздействии стресса. Способ-
ность АБК снижать устьичную проводимость расте-
ний в условиях стрессовых воздействий (при засухе, 
засолении, изменении температуры воздуха и т. п.) 
подробно изучали [25, 26]. Оценка концентрации 
АБК в ксилемном соке показала отсутствие ее уве-
личения при засолении [27]. Снижение гидратации 
листьев при обезвоживании могло запустить быстрый 
синтез АБК в самих листьях [28].

Через 1 ч после начала воздействия засоления не об-
наружили накопления в листьях жасмоновой кислоты 
(данные не приведены), однако через 4 ч на фоне по-
ниженной транспирации растений в условиях засоле-
ния было выявлено усиление иммунного окрашивания 
на срезах листьев, обработанных специфическими 
антителами к жасмоновой кислоте (рис. 3).

При этом усиление свечения при засолении на-
блюдали в клетках мезофилла, проводящих пучков 
и устьичных клетках листьев растений. О специфич-
ности окрашивания можно было судить по отсутствию 
окрашивания в образцах, обработанных сывороткой, 
не содержащей антител к исследованным гормонам 
(данные не приведены). Способность жасмонатов 
влиять на транспирацию подтвердилась в экспери-
ментах с экзогенной обработкой растений гороха жа-
смонатами. Опрыскивание побегов растений гороха 
раствором метилжасмоната в концентрации 10  мМ 
приводило к снижению их транспирации (рис. 1).

В течение 1.5 ч после опрыскивания побегов 
транспирация обработанных растений постепенно 
снижалась и к концу данного периода была на 30% 
меньше, чем транспирация контрольных необрабо-
танных растений гороха. Таким образом, поддержа-
ние пониженной транспирации растений гороха при 
действии засоления, наблюдаемое в нашем опыте 
через 4.5 ч после внесения в питательный раствор 
хлорида натрия, могло происходить за счет накоп- 
ления в них жасмонатов.

Описываемое в литературе системное действие 
жасмонатов [7] позволило предположить, что источ-
ником накопления жасмонатов в листьях могли 
стать корни, оказавшиеся в солевой среде. На рис. 4 
представлены результаты иммуногистохимической 

Рис. 1. Влияние засоления и обработки побегов ме-
тилжасмонатом (+МЖ, 10 мМ) на скорость потери 
воды 8-суточными растениями гороха (Pisum sativum) 
(n = 100). Время после внесения в питательный рас-
твор хлорида натрия (50 мМ) составило 1.5, 4.5 ч 
и 4 сут. Одна и две звездочки обозначают средние, до-
стоверно отличающиеся от контрольных показателей 
при p ≤ 0.05 и p ≤ 0.01 соответственно (t-test).
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локализации жасмоновой кислоты в тканях диффе-
ренцированной проводящей зоны корня через 1.5 ч 
после засоления питательного раствора.

Локализация жасмоновой кислоты на срезах ба-
зальной зоны корней контрольных растений гороха 
выявила незначительное присутствие жасмонатов 
в проводящих тканях центрального цилиндра. При 
этом слабое свечение обнаружили в клетках ксиле-
мы, но не флоэмы (рис. 4а). Засоление питательного 
раствора растений 50 мМ хлоридом натрия уже через 
1.5 ч воздействия вызвало усиление свечения при 
использовании сыворотки к жасмонатам, что сви-
детельствовало о возрастании их уровня в проводя-
щих тканях базальной зоны корня (рис. 4б) и повы-
шении содержания жасмонатов в ксилеме и флоэме 

корней стрессированных растений гороха. Следует 
отметить, что наблюдаемое свечение было больше 
в области клеток ксилемы. Действительно, расчет 
доставки жасмоновой кислоты из корней в побеги, 
учитывая ее концентрацию в ксилемном соке и уро-
вень транспирации, выявил ее увеличение в 7 раз 
(0.97 и 6.9 нг/растение/ч в контроле и опыте соот-
ветственно) уже через 1.5 ч воздействия засоления.

Исследование локализации жасмоновой кис-
лоты на продольных срезах растущей зоны корней 
контрольных растений показало свечение в области 
меристемы, которое снижалось по мере удаления 
от кончиков корней (рис. 5а). Окрашивание тканей 
в области центрального цилиндра было более сла-
бым, чем в формирующейся коре корня.
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Рис. 3. Локализация жасмоновой кислоты в тканях листьев и устьичных клетках 8-суточных контрольных нестрес-
сированных растений гороха (Pisum sativum) (а, в) и через 4 ч после засоления (б, г) питательного раствора вне-
сением хлорида натрия (50 мМ). Линейка соответствует 40 µм (а, б) и 5 µм (в, г); 1 – мезофилл, 2 – проводящий 
пучок, 3 – устьица.

Рис. 2. Локализация АБК в устьичных клетках листьев 8-суточных контрольных нестрессированных растений го-
роха (Pisum sativum) (а) и через 1 ч после засоления (б) питательного раствора внесением хлорида натрия (50 мМ). 
Линейка соответствует 5 µм.
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Рис. 4. Локализация жасмоновой кислоты на поперечных срезах проводящих тканей базальной зоны корня на уда-
лении 5–7 мм от основания побега 8-суточных контрольных нестрессированных растений (а) и через 1.5 ч на фоне 
засоления, вызванного добавлением 50 мМ хлорида натрия (б) в питательный раствор растений гороха. Линейка 
соответствует 50 µм; кс – ксилема, фл – флоэма.
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Рис. 5. Локализация жасмоновой кислоты на продольных срезах меристематической зоны корней 11-суточных 
контрольных нестрессированных растений (а) и через 4 сут на фоне засоления, вызванного добавлением 50 мМ 
хлорида натрия (б) в питательный раствор растений гороха. Линейка соответствует 500 µм; 1 – корневой чехлик, 
2 – кора, 3 – центральный цилиндр.
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Присутствие хлорида натрия в питательном рас-
творе в течение 4-х сут увеличивало интенсивность 
свечения тканей растущей зоны корней, обрабо-
танных антителами к жасмоновой кислоте (рис. 5б). 
Окрашивание было особенно заметно в области 
формирующегося в меристеме корня центрального 
цилиндра, свидетельствуя о повышении уровня жас- 
монатов в кончиках корней растений под влиянием 
засоления. Таким образом, повышенный уровень 
жасмонатов в кончиках корней стрессированных 
растений, зафиксированный даже через 4 сут на фоне 
засоления вполне мог быть источником накопления 
жасмонатов в побегах.

В литературе также имеются сведения об уве-
личении содержания жасмонатов в корнях расте-
ний при действии стрессовых факторов. Например, 
в работе [29], как и в случае с АБК [30], накопление 
жасмонатов при засолении связывали с дефицитом 
воды и снижением оводненности тканей. Показано 
увеличение под влиянием засоления экспрессии ге-
нов, контролирующих синтез жасмонатов [29].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты подтвердили, что син-
тезируемая в корнях жасмоновая кислота действует 
как сигнал, транспортируемый через ксилему и уча-
ствующий в контроле транспирации в условиях за-
соления. Жасмоновая кислота и жасмонаты, скорее 
всего, будут действовать совместно с АБК, что соот-
ветствует литературным данным.
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Jasmonic acid (JA) and its derivatives are involved in the adaptation of plants to biotic and abiotic stresses, 
including salinization. However, there is insufficient information about the role of JA in the transmission 
of signals from organ to organ under the local action of abiotic factors. The signaling role of JA in connec-
tion with the reaction of shoots to salinization of the root environment of pea plants has been studied. The 
results of the effect of salinization on changes in the content of JA in the growing and conducting zones of 
roots and xylem sap, as well as the localization of JA and abscisic acid (AA) in the leaves of stressed plants 
due to changes in their transpiration level are presented. The content and localization of JA in leaves and 
roots of  plants were evaluated by immunohistochemical method using specific antibodies. The purpose of 
this study is to check whether salinity-induced changes in the concentration of JA in roots and xylem sap 
can explain the accumulation of these hormones in leaves and related transpiration changes.
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