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В работе представлены результаты исследований 

концентрации гормонов в листьях сахарной свеклы 

разного возраста параллельно с измерением их роста 

и метаболической активности, которую оценивали по 

содержанию сахаров и азот-содержащих соединений, 

активности рибулезо-1,5-бифосфат-карбоксилазы и 

протеаз. Выявлено наиболее высокое содержание 

ауксинов в активно растущем верхнем листе и 

поддержание высокого уровня цитокининов в 

верхнем и среднем листьях, для которых характерен 

высокий уровень фотосинтеза. Старение нижнего 

листа, проявляющееся в снижении уровня 

хлорофилла и фотосинтеза и активации протеолиза 

белков, сопровождалось снижением уровня 

цитокининов. Уровень глюкозы постепенно 

повышался по мере перехода от верхнего листа к 

среднему и нижнему листьям. Повышение 

содержания глюкозы сопровождалось признаками 

старения только на фоне снижения уровня 

цитокининов в нижнем листе. Концентрация АБК 

была самой высокой в верхнем растущем листе и 

более низкой – в зрелом и стареющем листьях. Вместе 

с тем, иммуногистохимическая локализация АБК 

выявила повышение уровня этого гормона в области 

флоэмной паренхимы нижнего листа. Обсуждается 

возможная роль ауксинов в поддержании роста 

листьев, важность понижения уровня цитокининов в 

запуске процессов старения под влиянием глюкозы и 

вовлеченность абсцизовой кислоты в активную 

загрузку метаболитов во флоэму стареющих листьев. 
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We have measured tissues concentration of hormones in 

the leaves of sugar differing in their age in comparison 

with their growth and photosynthetic activity evaluated as 

a result of comparison of sugar levels and nitrogen-

containing substances and activity of Ribulose-1,5-

bisphosphate carboxylase/oxygenase. Our aim was to 

follow the dependence of developmental processes and 

senescence on interaction between sugars and hormones. 

IAA and abscisic acid concentrations were found to peak 

in the tissues of actively growing young leaves, whereas 

concentration of cytokinins remained elevated in the fully 

developed and young still growing leaves distinguished 

by their active photosynthesis and manifested in Rubisco 

activity. Decrease in photosynthesis and greater 

proteolysis as well as reduction in pigment level served as 

the signs of the leaf senescence and coincided with the 

reduced cytokinins levels. Concentration of glucose 

continuously rose from the young to the senescent leaves 

coinciding with the process of senescence only when 

cytokinins level decreased. Immunolocalization have 

shown elevated staining for ABA in the vascular bundles 

of the eldest leaves, implication of IAA in the control of 

the process of the growth, importance of reduced 

cytokinins in the glucose-induced triggering of 

senescence and possible involvement of ABA in the 

control of the export of assimilates into the vasculature of  

old leaves. 
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ВВЕДЕНИЕ 

В процессе роста и развития листьев формируется один из важнейших органов 

растения, который осуществляет ассимиляцию углекислого газа, а, по мере развития листа, 

усиливаются его донорные функции, т.е. способность обеспечивать органы-акцепторы 

продуктами усвоения углерода. Донорная функция листьев усиливается по мере их старения, 

при котором происходит распад и ремобилизация как полисахаридов, так и белков [Schippers 

et al., 2015; Romanova et al., 2016]. Процесс старения знаменуется деструкцией хлоропластов, 

а поскольку эти органоиды содержат большую часть белков листа, их распад являются 

богатым источников азота для его реутилизации [Girondé et al., 2015]. Приведенные факты 

объясняют неубывающий интерес к механизмам, регулирующим процесс старения. Гормон 

абсцизовая кислота (АБК) является одним из эндогенных факторов, который связывают с 

регуляцией старения [Pourtau et al., 2004]. Так ускорение старения, зарегистрированное в 

стрессовых условиях, пытались связать с накоплением этого гормона [Ghanem et al., 2008; 

Havlova et al., 2008; Song et al., 2016], который часто называют гормоном стресса. Вместе с 

тем, роли АБК в регуляции старения листьев в отсутствие стресса уделяли меньше 

внимании, а некоторые эксперименты с мутантными растениями, вопреки ожиданиям, 

показали замедление старения у растений с повышенным содержанием АБК [Barth et al., 

2006]. Один из важных аспектов регуляции старения – взаимодействие АБК и сахаров. 

Предполагается, что известный эффект торможения роста растений на ранних стадиях 

онтогенеза под влиянием глюкозы может быть связан с ее способностью активировать 

синтез АБК с участием гена gin кодирующего дегидрогеназу/редуктазу, которая принимает 

участие в синтезе АБК [Cheng et al., 2002]. Поскольку процесс старения в ряде случаев 

сопровождался накоплением глюкозы [Cowan et al., 2005; Wingler et al., 1998], можно было 

предполагать, что глюкоза стимулирует накопление АБК в стареющих листьях. Растения 

сахарной свеклы являются удобной моделью для изучения взаимодействия сахаров и АБК в 

регуляции старения. Насколько нам известно, содержание АБК у растений этого вида 

изучали лишь в связи с инфицированием [Schmidt et al., 2008] и формированием семян 

[Hermann et al., 2007], но не в листьях разного яруса в связи со старением. В задачу данной 

работы входило сравнительное изучение содержания абсцизовой кислоты и сахаров в 

листьях разных ярусов сахарной свеклы, которые находились на стадии активного роста, 

зрелости и начала старения. Наряду с общим содержанием АБК, с помощью 

иммуногистохимических подходов было изучено распределение АБК между клетками 

листьев растений, что раньше никогда не было предметом изучения. Этот подход 

представляется важным в свете обзора van Doorn [Van Doorn, 2008], в котором говорится, что 

оценки уровня сигнальных молекул на уровне целого органа может быть недостаточным для 

выявления их роли в регуляции старения, и требуется их анализ на уровне отдельных клеток. 

Наряду с содержанием АБК была также проведена оценка уровня цитокининов и ауксинов в 

листьях разного возраста растений сахарной свеклы. Оценить возможный вклад цитокининов 

было важно в связи с данными о роли этого гормона в регуляции роста листьев и старения 

[Raines et al., 2016]. Возможное участие ауксинов также представляло интерес в связи с их 

ролью в регуляции роста листьев [Веселов и др., 2008]. Наряду с содержанием сахаров мы 

также оценили содержание хлорофилла и белков, поскольку полученные ранее данные 



Экобиотех, 2018, Том 1, № 1, С. 14-24 Романова А.К. и др. «Содержание гормонов и локализация АБК в листьях…» 

16 

свидетельствовали об информативности этих характеристик как показателей созревания и 

старения листьев и усиления их донорных функций [Romanova et al., 2011]. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Сеянцы сахарной свеклы Beta vulgaris L., подвид saccharifera (“white beet”) 

выращивали при 16 ч фотопериоде, освещенности 300 мкмоль м
-2

 s
–1

 ФАР [Romanova et al., 

2016]. Дефицит азота и дефицит воды в прикорневой зоне мы исключали путем регулярных 

чередующихся подкормок смесью Кнопа и поливом водой. 

В опыте использовали растения семидесятидневного возраста. Возраст 

индивидуальных листьев определяли визуально со времени их появления на растении до 

даты эксперимента. Для обнаружения АБК избраны листья: не полностью развернутые 

(возраст 18 дней (18д)), полностью развернутые (возраст 40 дней (40д)) и старейший, но не 

сенильный (возраст 58 дней (58д)). Cодержание сухого вещества в листьях определяли 

высушиванием при 80 ºС после фиксации их при 105 ºС. Отбор проб для всех анализов в 

высечках, лишенных крупных сосудов, производили в одно и то же время суток – по 

прошествии трех часов с начала освещения после периода темноты. 

Содержание растворимых углеводов (рУгл) в водно-спиртовом экстракте определяли 

с реактивом фенол-серная кислота и c калибровкой по сахарозе [DuBois et al., 1956]; глюкозы 

– с глюкозооксидазой с кислородным электродом Кларка [Novichkova et al., 2008]; Хл (a+b) – 

спектрофотометрическим методом в экстракте 96%-го этанола [Wintermans and de 

Mots,1965]; содержание растворимых белков (рБел)  – с реактивом Фолина [Lowry et al., 

1951] после осаждения 4%-ной трихлоруксусной кислотой из буферного экстракта. 

Экстракты для определения активности Рубиско (рибулезо-1,5-бифосфат-

карбоксилаза/оксигеназа) получали гомогенизацией листьев в охлажденном 0.05 М трис-НСl 

буфере, рН 8.0 в присутствии стабилизирующих добавок.  Потенциальную активность 

фермента измеряли в условиях полного насыщения карбоксилазной функции бикарбонатом, 

как описано ранее [Romanova et al., 1998; Romanova et al., 2016]. Радиоактивность 

кислотоустойчивого 
14

C- продукта после высушивания измеряли в сцинтилляционном 

спектрометре LS 100С (фирмы “Beckman”, США). В рамках данного исследования Рубиско 

рассматривали как белок-мишень сигнального действия внешних и внутренних факторов. 

Фитогормоны экстрагировали с помощью 80 %-ного этилового спирта. Экстракцию 

ИУК и АБК проводили из водного остатка после упаривания этанола по модифицированной 

схеме, как описано [Veselov et al. 1992]. Из подкисленной до рН 2-3 аликвоты водного 

остатка АБК и ИУК дважды экстрагировали диэтиловым эфиром (5:1 v/v), затем переводили 

их в водную фазу, добавляя 1 % раствор гидрокарбоната натрия, (соотношение водной и 

органической фазы – один к трем), снова подкисляли до рН 2-3 и после двукратной 

реэкстракции диэтиловым эфиром метилировали. После метилирования упаренные досуха 

образцы растворяли в небольшом количестве этилового спирта (50-100 µL) и проводили 

иммуноанализ c помощью специфических антител к ИУК и АБК, как описано [Vysotskaya et 

al., 2008; Sharipova et al., 2016]. 

Цитокинины из аликвоты водного остатка концентрировали на картридже С18 [Bond-

Elut, RP-C18], спиртовый элюат упаривали и наносили на тонкослойную пластину для 

хроматографирования, как описано [Kudoyarova et al., 2014]. Зеатин, его рибозид и 
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нуклеотид, положение которых определяли по поглощению метчиками ультрафиолета при 

длине волны 250 нм, элюировали фосфатным буфером pH 7.2-7.4, проводили иммуноанализ 

c помощью специфических антител к ZR. Для подтверждения надежности результатов 

иммуноанлиза проводилось сравнение данных иммуноанализа с результатами физико-

химических методов хромато-масс-спектрометрии [Kudoyarova et al., 2014]. 

Иммуногистохимическая локализация гормонов в клетках проведена с помощью 

специфических антител к АБК, как уже описано [Sharipova et al., 2016]. Содержащиеся в 

клетках гормоны фиксировали с помощью карбодиимида (КДИ), отмывали от фиксатора в 

фосфатном буфере (рН 7.3), обезвоживали в серии спиртов и заключали в гидрофильную 

метакрилатную смолу JB-4 (Electron Microscopy Sciences l, USA). Гормоны на срезах 

выявляли с помощью специфических антител против АБК. Связавшиеся с клеточными 

структурами антитела к гормонам выявляли на срезе с помощью вторичных антител, 

меченных коллоидным золотом, и препарата «серебряного усилителя» (silver enhancer). За 

развитием окраски наблюдали в световой микроскоп (Carl Zeiss, Jena, Germany). 

Специфичность связывания антител подтверждена в данных экспериментах с помощью 

сравнению окрашивания срезов при использовании специфической и неиммунной 

сыворотки, а также ранее – в экспериментах, где было зарегистрировано повышение 

интенсивности окрашивания при поглощении экзогенной АБК, а также пониженное 

иммунное окрашивания срезов корней дефицитного по АБК мутанта (отрицательный 

контроль) [Sharipova et al., 2016].  Иммунное окрашивание на АБК оценивали, измеряя 

интенсивность окрашивания пикселей внутри интересующей области 8-битных изображений 

с помощью программы ImageJ (ver. 1.48, National Institute of Health) [Sharipova et al., 2016]. 

Анализировали изображения 10 срезов для каждого варианта. Интенсивность окрашивания 

выражали в процентах, принимая за 100% максимальное, и за 0% - минимальное 

окрашивание в опыте. 

Полученные результаты подвергали тестам one-way ANOVA для подтверждения 

достоверности различий. Результаты представлены в виде средних величин и ошибок 

средних. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  

На срезах листьев, обработанных иммунной сывороткой, после фиксации КДИ, были 

видны детали мезо-структуры листьев разного возраста видны в световом микроскопе. 

Клетки хлоренхимы 18д листа – сравнительно мелкие, плотно прижатые друг к другу, 

межклетников почти нет. Структура ткани 40-дневного листа (далее – “зрелый”) менее 

плотная; вакуоли увеличены, цитоплазма тянется тонким слоем вдоль клеточных оболочек. 

Старейший из исследованных листьев, 58д характеризовался рыхлостью хлоренхимы и 

большими межклетниками. 

На срезах 18д листа наибольшая иммунная реакция на АБК впервые для листьев 

сахарной свеклы была нами обнаружена в клеточной оболочке и хлоропластах 

(полуколичественная оценка интенсивности окрашивания приведена на рис. 1). 

Окрашивание  заметно уменьшалось с возрастом листьев. 

Исследование срезов листьев в области мелких сосудистых пучков показало очень 

слабую реакцию иммунного окрашивания в 18д. Однако отчетливое окрашивание появилось 
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в клетках, сопровождающих сосудистые пучки старейшего 58д листа (рис. 2). На 

контрольных срезах, обработанных неиммунной сывороткой, клеточные структуры были 

едва различимы (данные не приводятся). 
 

 
Рис. 1. Результаты оценки интесивности иммуногистохимического окрашивания на АБК срезов листьев 

разного возраста с помощью программы ImageJ.  

 

 
Рис. 2 Результаты оценки интесивности иммуногистохимического окрашивания на АБК в клетках 

флоэмы сосудистого пучка листьев свеклы разного возраста с помощью программы ImageJ.  

 (старещий лист– 58д; молодой лист – 18д). 
 

К моменту проведения опыта из общего числа образовавшихся 15 листьев 

семядольные и первая пара настоящих листьев уже отсутствовали, а три верхних листа были 

развернуты лишь частично. Избраны листья трех возрастов: 18 дней (д,), 40 д и 58 д. Из них 

площадь и вес 18д листа были минимальны (табл. 1). Увеличения веса листа: в 3.3 раза для 

40д и в 4.1 раза для 58д листьев за счет увеличения толщины листа были более выражены, 

чем площади листьев (в 2.7 раза у 40д и в 3.4 раза у 58д листьев). Удельная поверхностная 

плотность листа (УППЛ) у 40д и 58д листьев в 1.2 раза больше, чем у 18 д листа. 
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Таблица 1. Площадь, сырая и сухая масса, удельная поверхностная плотность (УППЛ)  

листьев разного возраста сахарной свеклы 

Показатели 
Возраст листьев, дни 

18 40 58 

Площадь листа, см
2
 16± 2

а
 43 ± 4.0

б
 61 ± 5.9

в
 

Сырая масса листа, г 0.49 ± 0.05
а
 1.87 ± 0.19

б
 2.31 ± 0.27

в
 

УППЛ, г/м
2 

(по сырой массе) 321 ± 35
а
 367 ± 51

б
 410 ± 50

б
 

Сухая масса 1 листа, г 0.107 ±0,01  0.263 ± 0,04 0.324 ±0,04 

Одинаковые надстрочные буквы означают отсутствие достоверного отличия. 

 

Самое высокое содержание сухой массы (18.5 %
а
 от сырой массы) наблюдалось у 18д 

листа и снижалось до 15.1 ± 1.8%
 б

 в 40д листе и до 14.2±1.7 %
 б

 в 58д листе. 

В таблице 2 показано, что содержание суммы рУгл (минус Глю) в 18д листе было 

ниже, чем в полностью развернутых листьях. Различие между 40д и 58д листьями было 

невелико и статистически недостоверно. Содержание Глю в 18д листе было минимальным, 

заметно возрастало в 40д листе и еще больше – в 58д листе. Таким образом, характер 

изменений, связанных с возрастом листа у двух родственных веществ (Глю образуется из 

сахарозы) различался, что говорит о принципиальном отличии функций этих С-соединений. 

И в то же время обращает на себя внимание сходство изменений исследованных N-

соединений в листьях разного возраста. Так, содержание рБел, одинаково высокое в 18д и 

40д листьях, резко снижалось (примерно в 2 раза) в 58д листе. Содержание хлорофиллов 

(a+b) в 18д и 40д листьях тоже было одинаковым, но резко снижалось (в 3 раза) в 58д листе. 

Активность Рубиско в 18д и в 40д листьях существенно не отличалась, но снижалась почти в 

2.7 раза в 58д листе.  

 

Таблица 2. Биохимические показатели листьев (листовых пластинок)  

разного возраста сахарной свеклы.  

Содержание, мг 
Возраст листьев, дни 

18 40 58 

Растворимые углеводы минус глюкоза, 

мг/лист 
6.2 ± 0.3

а
 19.8 ± 2.0

b
 25.1 ± 1.3

b
 

Глюкоза, мг/г лист 0.4 ± 0.005
а
 1.3 ± 0.05

b
 1.7 ± 0.04

c
 

Растворимый белок, мг/лист 13.1±0.4
а
 37.8±1.7

а
 24.2 ± 2.5

b
 

Хлорофиллы a и b, мг/лист 0.95 ± 0.07
а
 2.58 ± 0.3

a
 1.18 ± 0.02

b
 

Рубиско, *мкмоль мин
-1 

лист 3.38 ± 0.2
а
 6.58 ± 0.1

а
 2.84 ± 0.1

b
 

*Изменения потенциальной активности эквивалентны изменениям количества белка фермента. 
Одинаковые надстрочные буквы означают отсутствие достоверного отличия. 

 

Таблица 3. Содержание гормонов (нг/г сухой массы) в листьях сахарной свеклы разного 

возраста: верхние (18 д), средние (40 д) и нижние (58 д). 

Гормон 18 д 40 д 58 д 

ЦК 22±1.6 
а
 32±3.3

а
 16±1.4

b
 

ИУК 178±16
а
 146±7

а
 37±4

b
 

АБК 34±3 
а
 24±4

b
 21±2 

b
 

Одинаковые надстрочные буквы означают отсутствие достоверного отличия. 
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ОБСУЖДЕНИЕ 

Размер листа верхнего яруса был меньше, чем среднего, что указывает на то, что 

верхний лист продолжал активно расти, и в основном характеризовался высокими 

биохимическими показателями (табл. 1 и 2). Лист среднего яруса отличался высоким 

уровнем хлорофилла, растворимых белков и Рубиско, что указывало на высокую активность 

в нем метаболических процессов, а нижний лист – пониженным уровнем хлорофилла, 

растворимых белков и Рубиско, что является индикатором процессов старения, которые 

начались в этом органе [Romanova et al., 2011).  

Тот факт, что максимально высокое содержание АБК было зарегистрировано нами в 

верхнем молодом листе, соответствует некоторым публикациям, где также сообщалось о 

более высоком уровне этого гормона в молодых листьях [Zeevaart, Boyer, 1984; Nejad, van 

Meeteren, 2007]. Эти данные противоречат представлению об АБК как об ингибиторе роста 

растений, которое доминировало до недавнего времени. Между тем, это представление было 

опровергнуто сведениями о том, что дефицитные по АБК мутанты имели меньшие размеры 

по сравнению с растениями исходного генотипа даже в условиях высокой влажности, 

которая исключала влияние АБК на уровне ограничения транспирации [LeNoble et al., 2004]. 

Было показано, что АБК может усиливать рост листьев, подавляя продукцию этилена 

[Hussain et al., 2000]. В обзоре Schippers с соавторами [Schippers et al, 2015] утверждается, 

что АБК играет двойственную роль, подавляя экспрессию генов, кодирующих белки 

хлоропластов и индуцируя деградацию хлорофилла в процессе старения [Liang et al., 2014] и, 

напротив, проявляя положительное воздействие на развитие хлоропластов в более раннем 

возрасте растений [Kim et al., 2009]. Таким образом, высокий уровень АБК, 

зарегистрированный нами в молодых листьях сахарной свеклы, не должен был быть 

препятствием для последующего роста и развития листа и накопления в нем хлорофилла. 

Предполагается, что АБК может индуцировать различный набор генов в зрелых и 

стареющих листьях [Guo and Gan; 2006, 2012].  

Процессу роста листа верхнего яруса могла также способствовать высокая 

концентрация ИУК, зарегистрированная нами в молодом листе. Ранее было показано, что 

повышение уровня этого гормона способствует активации удлинения клеток листа [Веселов 

и др., 2008]. В стареющем листе сахарной свеклы нами не было зарегистрировано 

накопления АБК. Не исключено, что на более поздних стадиях старения повышение 

содержания АБК удалось бы обнаружить, поскольку по данным литературы резкое 

накопление этого гормона происходит на стадии, близкой к гибели листа [Cowan et al., 2005]. 

Повышенный уровень АБК был зарегистрирован нами в клетках паренхимы флоэмы 

нижнего стареющего листа сахарной свеклы. У растений пшеницы была обнаружена 

корреляция между концентрацией АБК во флаговом листе на фоне умеренной засухи и 

ремобилизацией запасенного в листе углерода, что соответствовало данным о снижении 

содержания хлорофилла в этом листе под влиянием экзогенной АБК [Yang et al., 2003]. Хотя 

мы не обнаружили увеличения суммарного содержания АБК в старом листе (вероятно, за 

счет отсутствия стресса), было обнаружено накопление АБК в клетках паренхимы флоэмы, 

возможно за счет перераспределения этого гормона между клетками листа. Эти результаты 

свидетельствуют о непосредственном участии данного гормона в усиленной загрузке 

флоэмы в стареющем листе, что соответствует сведениям о способности АБК активировать 

работу переносчиков, как на уровне активации экспрессии кодирующих их генов [Hoth et al., 
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2010], так и за счет повышения под ее влиянием активности АТФаз [Zhang et al., 2006], 

обеспечивающих энергией вторично-активный транспорт. 

Роль сахаров в старении листьев активно обсуждается. Тем не менее, по мнению van 

Doorn стимулом к старению может быть как повышенная концентрация сахаров, так и их 

дефицит, а накопление сахаров в стареющем листе может быть не причиной, а следствием 

старения [van Doorn, 2008]. Ранее у сахарной свеклы не было зарегистрировано 

значительного увеличения общего уровня растворимых сахаров по мере старения листа 

[Novichkova et al., 2008], что воспроизвелось в настоящих экспериментах. Тем не менее, в 

наших опытах мы зарегистрировали накопление в старом листе глюкозы, а ранее было 

показано снижение содержания хлорофилла в обработанных глюкозой листьях сахарной 

свеклы [Novichkova et al., 2008]. Именно глюкозе отводится сигнальная роль в регуляции 

многих процессов в растении, которую связывают с гексокиназой, выполняющей не только 

ферментативную, но и сенсорную функцию [Sheen, 2014]. Добавление глюкозы в 

питательный раствор молодых растений активировало синтез АБК, а чувствительность к 

глюкозе (ее способность подавлять рост и фотосинтез молодых растений) была понижена у 

дефицитных по АБК растений [Cheng et al., 2002]. Однако взаимодействие системы передачи 

сигналов от АБК и глюкозы не проявлялось у зрелых (стареющих) растений [Pourtau et al., 

2004]. Эти данные литературы соответствуют результатам наших опытов, в которых не было 

зарегистрировано связи между уровнем АБК и глюкозы (концентрация первой повышалась в 

процессе старения, а АБК – оставалась неизменной). 

Представляет интерес обсуждение того, что повышение концентрации глюкозы, 

зарегистрированное нами в листе среднего яруса сахарной свеклы по сравнению с верхним 

листом, не сопровождалось снижением содержания хлорофилла, уровень которого был более 

высоким в зрелом листе. Содержание цитокининов оставалось высоким в зрелом листе 

сахарной свеклы. Ранее было показано, что цитокинины могут элиминировать 

ингибирующее влияние глюкозы на растения [Moore et al., 2003]. Кроме того, хорошо 

известна способность цитокининов стимулировать фотосинтез и предотвращать старение 

[см. ссылки обзора Веселов и др., 2017]. Все это позволяет нам предположить, что высокий 

уровень цитокининов в зрелом листе сахарной свеклы мог предотвратить индукцию 

процессов старения под влиянием повышенной концентрации глюкозы в этом листе. 

Продолжая эту мысль, можно констатировать, что только на фоне снижения концентрации 

цитокининов, накопление глюкозы сопровождалось старением и, вероятно, стимулировало 

этот процесс. Это предположение нуждается в дальнейшей проверке. 

Таким образом, оценка в листьях сахарной свеклы разного возраста содержания 

гормонов, сахаров и белков позволило выявить связь между повышенным содержанием 

ауксинов в молодом листе и его активным ростом, а также участие цитокининов в регуляции 

развития листа, которое заключалось в предотвращении старения в зрелом активно 

функционирующем листе. Накопление глюкозы в листе могло инициировать процесс 

старения на фоне пониженного содержания цитокининов. Общее содержание АБК было 

высоким в молодых листьях, снижалось у зрелого листа и не менялось по мере его старения. 

Тем не менее, с помощью метода иммуногистохимической локализации нам впервые удалось 

показать повышенное содержание АБК в клетках флоэмной паренхимы стареющего листа, 

что соответствует представлению о роли этого гормона в экспорте метаболитов из 

стареющего листа. 
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