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   В этом исследовании мы проследили влияние ин-

дукции гена ipt, который увеличивает концентрацию 

цитокининов в трансгенных растениях табака, 

на транспирацию и гидравлическую проводимость. 

Новизна подхода состояла в том, чтобы проследить 

посредством каких механизмов цитокинины могут 

влиять на гидравлическую проводимость растений 

табака при повышении транспирационного запроса 

вследствие накопления цитокининов и открытия 

устьиц. Влияние повышенной концентрации цитоки-

нинов на активный транспорт воды через аквапорины 

выявляли путем ингибирования их хлоридом ртути. 

Отложение лигнина и суберина в апопласте, от кото-

рых зависит его проводимость для воды, выявляли 

с помощью берберина после повторяющихся еже-

дневных тепловых индукций. Обнаружили, что по-

вышенная концентрация цитокининов увеличивает 

гидравлическую проводимость растений табака 

за счет усиления активности аквапоринов и торможе-

ния образования апопластных барьеров. Одновремен-

ное влияние цитокининов как на устьичную, 

так  и  на гидравлическую проводимость позволяет 

растениям координировать испарение воды листьями 

и ее поступление из корней, поддерживая тем самым 

водный баланс и гидратацию листа. 
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   In this study, we discovered the effect of the induction 

of the ipt gene, which increases the concentration of 

cytokinins in transgenic tobacco plants, on transpiration 

and hydraulic conductance. The novelty of the work was 

to study the mechanisms of involvement of cytokinins in 

the regulation of the hydraulic conductivity of tobacco 

plants with an increase in transpiration demand due to the 

accumulation of cytokinins and the opening of stomata. 

The effect of an increased concentration of cytokinins on 

the active transport of water through aquaporins was 

revealed by inhibiting them with mercury chloride. The 

deposition of lignin and suberin in the apoplast, which 

determines its conductivity for water, was detected with 

berberine after repeated daily heat inductions. It was 

found that cytokinins increase the hydraulic conductivity 

of tobacco plants by up-regulation the activity of 

aquaporins and inhibiting the formation of apoplast 

barriers. The simultaneous effect of cytokinins on both 

stomatal and hydraulic conductivity allows plants to 

coordinate the evaporation of water from the leaves and 

its inflow from the roots, thereby maintaining the water 

balance and leaf hydration. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Цитокинины способствуют росту растений, максимально увеличивая их 

продуктивность [Gu et al., 2018]. Снижение содержания активных цитокининов 
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у стрессированных растений сопровождается торможением роста, а оптимальное 

минеральное питание способствует биосинтезу цитокининов, тем самым активируя рост 

растений [Krouk, 2016]. Механизмы действия цитокининов активно обсуждаются, что 

свидетельствует об их влиянии на многочисленные процессы в растениях, одним из которых 

является способность удерживать устьица в открытом состоянии [Tanaka et al., 2006; 

Veselova et al., 2006; Vysotskaya et al., 2010; Daszkowska-Golec, Szarejko, 2013]. Это свойство 

цитокининов очень важно, поскольку высокая устьичная проводимость поддерживает 

газообмен и коррелирует с уровнем фотосинтеза, в то время как закрытие устьиц, хотя 

и сохраняет воду за счет снижения транспирации, ограничивает фотосинтез, что приводит 

к снижению биомассы и урожайности [Yang et al., 2020]. Цитокинины участвуют 

в индуцированном светом открытии устьиц [Song et al., 2006], а увеличение содержания 

цитокининов ксилемы усиливает повторное открытие устьиц при устранении водного 

дефицита [Hansen, Dörffling, 2003]. Хотя механизмы действия цитокининов на устьица менее 

понятны, чем влияния абсцизовой кислоты, существуют данные о способности цитокининов 

снижать уровень перекиси водорода, которая, как известно, участвует в закрытии устьиц 

[Song et al., 2006]. Было показано, что у арабидопсиса цитокинины ингибируют вызванное 

абсцизовой кислотой закрытие устьиц за счет увеличения продукции этилена [Tanaka et al., 

2006]. Двойной мутант арабидопсиса ahk2-2 ahk3-3 с нарушением чувствительности 

к цитокининам демонстрировал неспособность открывать устьица на свету в той же степени 

что и исходный дикий тип (WT) [Marchadier et al., 2014], в то же время мутанты 

с нарушениями передачи цитокининового сигнала имели более низкую устьичную 

проводимость [Nguyen et al., 2016]. Напротив, активация экспрессии генов, участвующих 

в цитокининовом сигналинге, способствовала адаптации растений винограда к более 

позднему солевому стрессу, поддерживая открытыми устьица и тем самым увеличивая 

ассимиляцию углерода [Montanaro et al., 2022]. Хотя действие цитокининов на устьица, по-

видимому, позитивно влияет на рост растений, поддержание устьиц открытыми может иметь 

отрицательные последствия, если повышенная транспирация не компенсируется подачей 

воды к побегам. Увеличение устьичной проводимости и транспирации должно быть 

уравновешено повышением гидравлической проводимости растений, сводя к минимуму 

изменения водного потенциала листа. В связи с этим особое значение имеют корни, так как 

они оказывают большое сопротивление всему движению воды из почвы к побегам [Hao et al., 

2018]. Было показано, что более высокая гидравлическая проводимость корня связана 

с устойчивостью к водному стрессу за счет поддержания менее отрицательного водного 

потенциала листа (Ψ) и задержки закрытия устьиц [Rodrígue-Gamir et al., 2018]. 

Роли цитокининов в регуляции гидравлической проводимости корня уделяется мало 

внимания. В обзоре [Maurel, Nacry, 2020] упоминается только способность цитокининов 

влиять на рост и развитие корней, при этом рассматривается связь гидравлической 

проводимости корня с его архитектурой. Однако известно, что цитокинины ингибируют рост 

и ветвление корней [Ivanov, Filin, 2018], что вряд ли могло компенсировать индуцированное 

цитокининами увеличение транспирации. В противном случае цитокинины могут 

участвовать в контроле гидравлической проводимости корней, которая, как известно, 

зависит от образования апопластных барьеров и активности аквапоринов (межклеточный 

путь) [Vitali et al., 2015]. Информация о влиянии цитокининов на эти параметры весьма 

скудна и в основном косвенна. Характеристика цитокинин-чувствительного транскриптома 
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у риса выявила активацию четырех генов аквапоринов [Raines et al., 2016], в то время как 

ингибирование передачи сигналов цитокинина влияло на фосфорилирование аквапоринов 

[Lardon et al., 2022]. В обзоре по гормональному контролю образования вторичной стенки 

клеток отмечается, что роль цитокининов в контроле генов, участвующих в биосинтезе 

вторичной стенки корня, остается неясной. Тем не менее, авторы, исследовав лигнификацию 

эндотеция, делают выводы из, что растения, сверхэкспрессирующие AHP4, проявляли 

сниженную лигнификацию эндотеция, в то время как мутант с дефицитом ahp4 

демонстрировал большую лигнификацию относительно растений дикого типа. Также было 

показано, что цитокинины контролируют отложение суберина в поясках Каспари [Andersen 

et al., 2018]. Однако нам не удалось найти информацию о каком-либо влиянии цитокининов 

на гидравлическую проводимость корня, и настоящее исследование было направлено 

на восполнение пробела в этих знаниях. Мы выбрали модельные трансгенные растения 

табака с термоиндуцируемой экспрессией ipt-гена, контролирующего синтез цитокининов, 

чтобы проследить влияние повышенной концентрации цитокининов на гидравлическую 

проводимость растения. Эта модель ранее использовалась для изучения влияния 

цитокининов на устьичную проводимость [Vysotskaya et al., 2010]. В настоящем 

исследовании мы проанализировали участие аквапоринов в индуцированных цитокининами 

изменениях гидравлической проводимости путем ингибирования их активности с помощью 

хлорида ртути. Формирование апопластных барьеров контролировали окрашиванием 

лигнина и суберина берберином.  

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Эксперименты проводили на диких (SR) и трансгенных (HSIPT) растениях табака 

(Nicotiana tabacum L. сорта Petit Havana SR-1). 

Семена дикого (SR) и трансгенного табака (HSIPT) получали, как описано ранее 

[Schmulling et al., 1989]. Растения трансгенной линии были трансформированы 

бактериальным геном ipt, отвечающим за синтез изопентенилтрансферазы и находящимся 

под контролем промотора белка теплового шока (ТШ) Drosophila melanogaster. В наших 

экспериментах семена проращивали в темноте в течение 7 дней в почве, рассаду высаживали 

в отдельные горшки с песком, насыщенным 100% раствором питательной смеси Хогланда-

Арнона и выращивали при 16-часовом фотопериоде, освещенности 400 мкмоль/м
2
с 

и температуре 26/18°С (день/ночь). Растения снабжали минеральными питательными 

веществами путем ежедневного полива 5 мл 100% раствора Хогланда–Арнона и добавляли 

по весу дистиллированную воду до 70% от полной влагоемкости песка. Растения на стадии 

шести листьев (без учета семядолей) подвергали тотальному нагреванию в термостате 

в течение часа при температуре 40-42°С. Контрольные растения выдерживали при 

комнатной температуре в закрытой коробке. После обработок растения переносили 

на светоплощадку и через 0.5-1 ч измеряли транспирацию, водный потенциал листьев, 

фиксировали образцы для иммуноанализа (ИФА), готовили срезы базальной части боковых 

корней для иммуногистохимического определения цитокининов; через 4 дня ежедневного 

воздействия тепловым шоком анализировали отложения лигнина и суберина. 

Для ингибирования аквапоринов в корневую среду перед прогревом растений 

добавляли HgCl2 в концентрации 0.5 мМ. 
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Транспирацию оценивали по потере воды, измеренной путем взвешивания горшков. 

Поверхность песка была покрыта алюминиевой фольгой, чтобы предотвратить испарение 

воды непосредственно с поверхности песка. 

Гидравлическую проводимость рассчитывали по формуле: L = T/(Ψs - Ψl)m, где T – 

транспирация, Ψs и Ψl – водный потенциал питательного раствора и листа соответственно, 

m - корневая масса (модификация метода [Bunce and Ziska, 1998]). Водный потенциал листа 

измеряли психрометром (PSYPRO, «Wescor», Logan, США). Водный потенциал 

питательного раствора измеряли с помощью осмометра (Osmomat 030 «Gonotec GmbH», 

Берлин, Германия). 

Для выделения гормонов из листьев и корней их гомогенизировали в 80%-ном этаноле 

и инкубировали в течение ночи при 4°С. После фильтрации и выпаривания этанола водный 

остаток разделяли на две части, одну из которых очищали на колонке С18 (Bond-Elut, RP-

C18). Очищенные на колонке цитокинины разделяли с помощью ТСХ и определяли методом 

ИФА, как описано [Vysotskaya et al., 2010]. Из другой части диметиловым эфиром извлекали 

ИУК и АБК [Vysotskaya et al., 2016]. Из подкисленного до рН 2.5 водного остатка ИУК 

и АБК дважды экстрагировали диэтиловым эфиром при соотношении органической и водной 

фаз 1:3. К объединенной органической фракции добавляли 1%-й раствор NaHCO3 

(соотношение органическая/водная фазы 3:1), встряхивали, эфир отбрасывали. После 

подкисления содового раствора, содержащего гормоны, проводили реэкстракцию эфиром 

c уменьшением объема экстрагента (3:1). Уменьшение количества экстрагента на каждой 

стадии и повторная экстракция повышали селективность извлечения гормонов [Veselov, 

1992]. Метилирование гормона проводили добавлением диэтилового эфира, содержащего 

диазометан. После выпаривания диэтилового эфира гормоны растворяли в 80% этаноле 

и отбирали аликвоту для количественного определения в ИФА с использованием 

специфических антител, как описано [Vysotskaya et al., 2016]. 

Иммунолокализацию цитокининов проводили на срезах базальной части боковых 

корней растений табака, как описано [Vysotskaya et al., 2020; Vysotskaya et al., 2021]. Кусочки 

ткани длиной 3 мм собирали и фиксировали в смеси 4%-ного параформальдегида (Riedel 

de Haen, Seelze, Германия) и 0.1%-ного глутаральдегида (Sigma, Steinheim, Германия) в PBS-

буфере (pH 7,4). Для улучшения проникновения фиксатора в ткани растений начальный этап 

(первые 30 мин) фиксации проводили под вакуумом. После инфильтрации кусочки растений 

переносили в свежий фиксатор и выдерживали при 4°С в течение ночи. После 

обезвоживания в серии этанола с возрастающей концентрацией растительные ткани 

заключали в смолу JB4 (Electron Microscopy Sciences, Hatfield, PA, USA). Гистологические 

срезы толщиной 1.5 мкм получали на микротоме (HM 325, MICROM Laborgerate, Германия) 

и помещали на предметные стекла. Перед инкубацией (в течение ночи при 4°C) 

с поликлональными кроличьими антителами против цитокинина (1:100) образцы 

предварительно обрабатывали PBS, содержащим 0.2% желатина и 0.05% Tween-20 (PGT) 

в течение 30 мин для уменьшения неспецифического связывания. Этот же раствор 

использовали для разведения антител. После трехкратной промывки 0.05%-м Tween-20 

в PBS в течение 10 мин срезы инкубировали с вторичными антителами против IgG кролика, 

конъюгированными с флуоресцентным красителем Alexa Fluor 555 (Invitrogen, Rockford, 

USA) (1:500 в PGT) в течение 3 ч при 37°C. в темноте. Образцы промывали пять раз 

по 10 мин PBS и ополаскивали водой MilliQ. Затем на срезы наносили смесь глицерина 
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и желатина (0.5 г желатина, 3.5 мл глицерина на 3 мл воды) и сразу же закрывали 

покровными стеклами и просматривали с использованием конфокального лазерного 

сканирующего микроскопа Fluoview FV3000 (FV31-HSD) (Olympus, Токио, Япония), 

флуоресценцию красителя возбуждали твердотельным лазером с длиной волны 555 нм, 

испускание флуоресценции регистрировали при 561 нм. 

Лигнин и суберин идентифицировали, как описано в работе [Zaqout et al., 2020]. 

Небольшие фрагменты базальной части боковых корней фиксировали в смеси (7:7:100) 

формалина, уксусной кислоты и 70%-го этанола, обезвоживали в серии этанола 

с возрастающей концентрацией, пропитывали смесями этанола и ксилола, затем чистым 

ксилолом и заключали в парафин. Срезы изготавливали на санном микротоме МС-2 

(РусьХимСнаб, Москва, Россия) и после депарафинизации окрашивали 0.1%-м водным 

раствором гемисульфата берберина (вес/объем) в течение 1 ч, а затем дважды промывали 

дистиллированной водой. Для увеличения интенсивности флуоресценции срезы 

дополнительно окрашивали в течение 15 мин толуидиновым синим (0.05% вес/объем) 

в 0.1 М фосфатном буфере (рН 5.6), дважды промывали дистиллированной водой, заключали 

в смесь 0.1%-го FeCl3/50%-го глицерина и закрывали покровными стеклами. Срезы 

просматривали на конфокальном лазерном сканирующем микроскопе Fluoview FV3000 

(FV31-HSD) (Olympus, Токио, Япония), флуоресценцию берберина возбуждали 

твердотельным лазером с длиной волны 488 нм, испускание флуоресценции регистрировали 

при 520 нм. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  

Гормональный баланс. Сравнение концентрации (содержание в пересчете 

на  г сырой массы) цитокининов и в корнях, и в листьях растений дикого (SR) и трансгенного 

(IPT) типа табака не выявило существенной разницы между ними при выращивании 

в контрольных условиях без тепловой индукции (табл. 1). Как и ожидалось, индукция гена 

ipt с помощью нагревания растений в течение часа при 40-42 °C, так называемого теплового 

шока (ТШ), приводила через 0.5–1 ч после обработки к увеличению концентрации 

цитокининов как в листьях, так и в корнях трансгенных растений (табл. 1). Содержание этих 

гормонов у растений дикого типа при данном воздействии достоверно не менялось.  

Таблица 1. Содержание цитокининов (сумма зеатина (Z), зеатинрибозида (ZR) 

и зеатиннуклеотида (ZN)), АБК и ИУК в пересчете на сырую массу (нг/г) в третьем 

и четвертом листьях и корнях табака дикого (SR) и трансгенного (IPT) типа через 0.5-1 ч 

после одночасового воздействия теплового шока (ТШ) при 40-42 °С. Достоверно 

отличающиеся значения обозначены разными буквами (ANOVA с последующим критерием 

Дункана при p < 0.05, n = 6)  

Гормоны 

Листья Корень 

SR IPT SR IPT 

Контр ТШ Контр ТШ Контр ТШ Контр ТШ 

ZN+Z+ZR 22.4 
a
 28.0 

ab
 22.8 

a
 37.8

 b
 25.1 

a
 26.9

 a
 24.0 

a
 35.7 

b
 

АБК 14 
ab

 14 
ab

 16 
bc

 12 
a
 12 

a
 16 

bc
 11 

a
 18 

c
 

ИУК 91 
c
 96 

c
 99 

c
 77 

c
 20 

a
 28 

a
 24 

a
 46 

b
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Содержание АБК было сходным в листьях и корнях выращенных без нагревания 

растений дикого и трансгенного табака (табл. 1). При воздействии ТШ ее концентрация 

в листьях растений дикого типа не изменялась, но несколько снижалась у трансгенных 

растений. Концентрация АБК в корнях повышалась при тепловой обработке растений обоих 

генотипов. В отсутствие нагрева концентрация ИУК как в корнях, так и в листьях растений 

дикого типа была аналогична таковой у трансгенных растений и не зависела от тепловой 

обработки, в то время как концентрация ИУК в корнях трансгенных растений повышалась 

под действием ТШ (табл. 1). 

Иммуногистохимическое исследование. Иммуногистохимическое исследование 

поперечных срезов базальной части боковых корней табака с использованием антител 

с высокой иммунореактивностью к зеатину показало усиление флуоресценции при ТШ, 

подтверждающее повышение концентрации цитокининов в корнях (рис. 1). 

 
Рис. 1. Иммунолокализация цитокининов в сосудах ксилемы боковых корней у трансгенных 

(IPT) (а, б) и диких (SR) (в, г) растений табака после часового воздействии ТШ (б, г) и в его 

отсутствие (контроль) (а, в). Кс – ксилема, Экз – экзодерма. Цветовая шкала отображает 

интенсивность флуоресценции, соответствующую количеству цитокининов. Масштаб – 100 мкм. 

Показатели водного обмена. Транспирация растений табака обоих генотипов 

увеличивалась вскоре после воздействия ТШ. Обнаруженное увеличение было более 
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существенным у трансгенных растений по сравнению с дикими (табл. 2). Через час 

у нетрансформированных растений уровень транспирации снижался до контрольных 

значений, в то время как у растений IPT оставался высоким. 

Таблица 2. Транспирация дикого (SR) и трансгенного (IPT)  растения табака, выраженная 

в  г воды на растение в час, через 0.5 и 1 час после одночасовой обработки ТШ при 40-42 °C 

и в отсутствие воздействия (контроль). Достоверно отличающиеся значения обозначены 

разными буквами (ANOVA с последующим критерием Дункана при p < 0.05, n = 9). 

Генотип 
0.5 ч 1 ч 

Контроль ТШ Контроль ТШ 

SR 2.20.3
 a

 3.50.3
 b

 2.90.2
 ab

 3.00.3
 ab

 

IPT 2.40.2
 a

 4.40.4
 c

 3.10.4
 ab

 4.60.4
 c

 

 

Водный потенциал полностью сформированных третьего и четвертого листьев 

(табл. 3) растений табака, измеренный через 1 ч после воздействия ТШ, был выше в листьях 

растений IPT (табл. 3) по сравнению с SR, несмотря на более высокие транспирационные 

потери трансгенных растений, обнаруженные в этот период времени (табл. 2). Последнее 

предполагает увеличение у IPT растений водного потока через корни для компенсации 

повышенного испарения воды листьями под воздействием теплового шока. 

Расчет гидравлической проводимости подтвердил, что после обработки тепловым 

шоком она была выше у растений IPT по сравнению с растениями SR (табл. 3). 

Таблица 3. Водный потенциал третьего и четвертого листьев растений табака 

и гидравлическая проводимость контрольных и обработанных 0.5 мМ HgCl2 растений табака 

дикого (SR) и трансгенного (IPT) типа через 1 ч после одночасового воздействия ТШ при 40–

42 C и в отсутствие воздействия (контроль). Достоверно отличающиеся значения внутри 

каждого показателя обозначены разными буквами (ANOVA с последующим критерием 

Дункана при p <0.05, n = 6). 

Водный потенциал, MPa 
Гидравлическая проводимость,  

г Н2О/ч /MPa/г сырой массы корней 

Третий лист Четвертый лист Контроль HgCl2 

SR IPT SR IPT SR IPT SR IPT 

-0.360.03
 c
 -0.230.02

 d
 -0.680.05

 a
 -0.490.04

 b
 1.60.1

 c
 5.90.4

 d
 0.70.1

 a
 1.30.1

 b
 

 

Для проверки предположения о возможном участии аквапоринов (AQP) в повышении 

гидравлической проводимости подвергавшихся тепловому шоку трансгенных растений, 

в корневую среду обоих типов табака непосредственно перед нагреванием добавляли хлорид 

ртути (ингибитор AQP). Расчет гидравлической проводимости показал, что предобработка 

приводила к снижению этого показателя в 4 раза у IPT и только в 2 раза у растений дикого 

типа (табл. 3). Эти результаты свидетельствуют о большем вкладе аквапоринов в увеличение 

гидравлической проводимости у растений IPT после тепловой обработки, по сравнению 

с растениями дикого типа. 

Поскольку после нескольких дней обработки растений тепловым шоком можно 

ожидать влияния этого воздействия на формирование апопластных барьеров, было 

проанализировано отложение лигнина и суберина на срезах боковых корней, окрашенных 

берберином, у растений табака обоих генотипов. На рис. 2 показано, что флуоресценция 
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этого красителя была ниже как в экзодерме, так и в эндодерме и сосудах боковых корней 

трансгенных растений, и это позволяет предположить, что индукция ipt-гена уменьшала 

образование апопластных барьеров в корнях. 

 
Рис. 2. Локализация лигнина и суберина в окрашенных берберином поперечных срезах корней 

табака у трансгенных (IPT) (а, б) и диких (SR) (в, г) растений табака после ежедневного часового 

воздействия теплового шока в течение 4 суток (б, г) и в отсутствие нагревания (контроль) (а, в). 

Кс – ксилема, Экз – экзодерма, Энд – эндодерма. Цветовая шкала отражает интенсивность 

флуоресценции берберина. Масштаб 50 мкм. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Выявленное в листьях трансгенных растений табака увеличение содержания 

цитокининов, вызванное тепловой индукцией (ТШ) ipt-гена, сопровождалось увеличением 

уровня транспирации. Эти результаты согласуются с данными литературы о способности 

цитокининов удерживать устьица в открытом состоянии [Nguyen et al., 2016; Montanaro et al., 

2022]. Ранее нами уже было показано, что индукция ipt-гена у используемого в данной 

работе трансгенного табака (исходный сорт Petit Havana SR-1) приводила к увеличению 

устьичной проводимости и транспирации [Vysotskaya et al., 2010]. Новизна настоящего 

исследования заключается в изучении влияния повышенной транспирации трансгенных 

растений на их водный обмен и связи транспирации с гидравлической проводимостью.  
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Измерение водного потенциала листьев позволило обнаружить, что у трансгенных 

растений после воздействия теплового шока он был выше, несмотря на их повышенную 

транспирацию, а поддержание гидратации листьев растений, очевидно, было связано 

с повышенной гидравлической проводимостью. Известно, что гидравлическая проводимость 

увеличивается в соответствии с транспирационным запросом [Simonin et al., 2012]. Однако 

механизм этого эффекта до сих пор остается неясным. 

Наши эксперименты с ингибитором AQP показали участие водных каналов 

в повышении гидравлической проводимости у термоиндуцированных трансгенных растений 

(табл. 3), характеризующихся повышенным содержанием цитокининов (табл. 1). 

Информация о способности цитокининов влиять на активность аквапоринов 

немногочисленна. Поэтому мы попытались связать изменения гидравлической 

проводимости, обнаруженные в настоящих экспериментах, с вызванными тепловым шоком 

изменениями других гормонов (АБК, ИУК). 

Хорошо известно, что АБК влияет на активность AQP [Maurel et al., 2015], 

и обнаруженная после теплового шока повышенная гидравлическая проводимость 

трансгенных растений может быть связана с накоплением этого гормона в корнях. Однако 

содержание АБК в корнях увеличивалось при воздействии теплового шока 

как  у трансгенных, так и у диких растений, тогда как повышение гидравлической 

проводимости было характерно только для трансгенных растений. 

В отличие от АБК, ТШ-индуцированное увеличение концентрации ИУК в корнях 

было обнаружено только у трансгенных растений. Однако связать изменения ауксинов 

с увеличением гидравлической проводимости растений не удалось, так как известно, 

что ауксины снижают, а не повышают активность аквапоринов. 

Имеющиеся транскриптомные данные свидетельствуют о способности цитокининов 

увеличивать экспрессию генов, кодирующих AQP [Raines et al., 2016]. Однако вызванные 

тепловым шоком изменения гидравлической проводимости, обнаруженные в трансгенных 

растениях, были довольно быстрыми и поэтому вряд ли связаны с изменениями в экспрессии 

генов. Более вероятно, что изменения гидравлической проводимости были связаны 

с фосфорилированием AQP, поскольку известно, что цитокинины влияют на этот процесс 

[Lardon et al., 2022]. Хотя значение цитокининов в контроле потока воды через растения 

нуждается в дальнейшем изучении, данные, полученные в настоящих экспериментах, 

подтверждают возможность их участия в контроле гидравлической проводимости через 

их влияние на активность AQP. 

Регулярные тепловые обработки в течение четырех дней повлияли на формирование 

апопластных барьеров в боковых корнях трансгенных растений, в которых было обнаружено 

снижение отложения лигнина и суберина (рис. 2). Это могло способствовать увеличению 

гидравлической проводимости у термоиндуцированных трансгенных растений табака 

(табл. 3), поскольку, по данным литературы, формирование апопластных барьеров снижает 

гидравлическую проводимость [Li et al., 2020]. Сведения об участии цитокининов в контроле 

этого процесса весьма бедны. Данные по АБК более многочисленны, но этот гормон 

способствует увеличению отложения суберина [Wang et al, 2020; Akhiyarova et al.. 2021], 

в  то  время как в наших экспериментах накопление этого гормона в корнях 

термоиндуцированных трансгенных растений сопровождалось снижением интенсивности 

окрашивания лигнина и суберина берберином. Этот же аргумент исключает возможность 

участия ауксина в контроле описываемого процесса. Хотя в отдельных случаях 

необходимость ауксин-опосредованных транскрипционных ответов для модификации 
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синтеза суберина показана [Ursache et al., 2021], его повышенная концентрация в корнях 

трансгенных растений, обработанных ТШ, вряд ли будет ответственна за более слабое 

развитие апопастных барьеров в боковых корнях. 

В поисках механизма, ответственного за регуляцию процессов отложения лигнина и 

суберина в экзодерме боковых корней еще раз обратимся к цитокининам. Хотя роль 

цитокининов в контроле генов, участвующих в биосинтезе вторичных стенок корня, остается 

неясной [Didi et al., 2015], некоторые эксперименты показали их участие в уменьшении 

лигнификации эндотеция пыльника [Jung et al., 2008] и отложении суберина в поясках 

Каспари [Andersen et al. , 2018]. Эти сведения в сочетании с нашими данными о более слабом 

отложении лигнина и суберина в экзодерме боковых корней термоиндуцированных 

трансгенных растений позволяют предположить связь повышенного уровня цитокининов 

с регуляцией формирования клеточной стенки растений. 

Данные, полученные в настоящей работе, предполагают участие цитокининов 

в повышении гидравлической проводимости растений в дополнение к известным эффектам 

этих гормонов на поведение устьиц. Повышенное содержание цитокининов, вероятно, 

увеличивает гидравлическую проводимость за счет повышения активности аквапоринов 

и снижения образования апопластных барьеров. Одновременное влияние цитокининов 

как на устьичную, так и на гидравлическую проводимость позволяет координировать 

испарение воды листьями и ее поступление от корней к листьям, поддерживая тем самым 

водный баланс и гидратацию листа. 
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