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Важным компонентом современных технологий произ
водства продукции растениеводства становятся регу
ляторы роста растений. К ним относят природные и син
тетические органические соединения, которые в малых 
дозах активно влияют на обмен веществ растений, что 
приводит к видимым изменениям в росте и развитии.

К эндогенным (природным) регуляторам роста рас
тений принадлежат прежде всего фитогормоны. Это ве
щества, которые образуются в самом растении и участ
вуют в регуляции обмена веществ на всех этапах его 
жизни, начиная от развития зародыша из оплодотво
ренной яйцеклетки и кончая отмиранием, когда жизнен
ный цикл растения закончен.

Образуясь в одних органах или тканях растений, 
фитогормоны поступают в другие ткани и органы, на
правляя характер протекающих в них процессов. Таким 
образом, эти вещества обеспечивают функциональную 
целостность растительного организма, согласованную 
деятельность всех его частей.

Особенность гормональной регуляции физиологиче
ских процессов растений заключается в том, что актив
ность одного компонента системы тесно связана с дей
ствием других. При этом каждый гормон имеет свои 
специфические функции, которые, однако, он может вы
полнить лишь при одновременной (или последователь
ной) реализации активности других эндогенных регу
ляторов.

Система гормональной регуляции во многом опре
деляет характер протекания таких важнейших физио
логических процессов, как рост, формирование новых 
органов, переход растений к цветению и формирование 
пола цветков, старение листьев, переход в состояние по
коя и выход из него почек, клубней, луковиц и т. д.
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Совершенно очевидно, что все эти процессы имеют 
важнейшее хозяйственное значение. При этом нужно 
иметь в виду, что, как правило, регуляция этих процес
сов гормонами или их синтетическими аналогами высо
коспецифична и не может осуществляться другими 
средствами воздействия на растение, такими, как по
лив, минеральные удобрения и т. п. Поэтому овладение 
законами гормональной регуляции жизнедеятельности 
растений является актуальной задачей не только тео
рии, но и практики растениеводства.

В настоящее время известно пять групп фитогормо
нов: ауксины, гиббереллины, цитокинины, абсцизовая 
кислота и этилен. Помимо этого, получено большое ко
личество синтетических аналогов этих природных со
единений, которые часто обладают высокой физиологи
ческой активностью. Строго говоря, эти вещества не мо
гут быть отнесены к фитогормонам, так как не образу
ются в растениях, однако многие из них по активности 
не уступают фитогормонам или даже превосходят, их.

Предположение о наличии физиологической актив
ности у веществ, структурно близких к эндогенным 
ауксинам, послужило основанием для постановки тех 
исследований, которые привели к открытию большого 
числа широко известных теперь регуляторов роста рас
тений и гербицидов. Большинство синтетических регу
ляторов либо является физиологическими аналогами 
эндогенных фитогормонов, либо действует путем изме
нения гормонального статуса растений.

В настоящее время принято проводить грань между 
не обладающими фитотоксичностью регуляторами ро
ста, с одной стороны, и гербицидами (вещества, уничто
жающие или подавляющие растения), дефолиантами 
(вещества, вызывающие опадение листьев) и десикан
тами (вещества, способствующие обезвоживанию рас
тительных тканей) — с другой. Конечно, такая класси
фикация условна, как условно и отнесение многих ве
ществ к той или иной группе. Например, некоторые 
химические соединения (2, 4-Д и другие галоидфенокси- 
кислоты) в малых дозах играют роль регуляторов ро
ста, а в более высоких являются активными гербицида
ми. Гидразид малеиновой кислоты в зависимости от 
конкретной хозяйственной или физиологической ситуа
ции выполняет функции или гербицида, или регулятора 
роста. Но, несмотря на все это, граница между регуля-
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торамй роста и фитотоксйческйми соединениями доста
точно определенна. В данной книге рассматриваются 
собственно регуляторы роста без гербицидов, дефоли
антов и десикантов.

Открытие ИУК, гиббереллинов, этилена и некоторых 
других эндогенных регуляторов позволило предпринять 
широкое изучение эффективности обработки растений 
этими веществами, получая их путем искусственного 
синтеза. Во многих случаях использование таких регу
ляторов оказалось успешным. Еще более существенные 
результаты нередко дает применение физиологических 
аналогов эндогенных регуляторов (например, физиоло
гических аналогов ауксина) или веществ, высвобожда
ющих физиологически активное вещество при транс
формации в растительных тканях (например, этрел, 
алсол и другие доноры этилена).

Глубокое изучение характера взаимодействия ком
понентов гормональной системы позволило значительно 
расширить сферу применения регуляторов роста. Так, 
применение физиологических аналогов ауксина может 
приводить к интенсификации биосинтеза этилена, кото^ 
рый ответствен за ускорение созревания плодов, индук
цию цветения некоторых растений или за ускоренное 
выделение латекса.

Еще более разительный пример — создание ретар
дантов — синтетических соединений, тормозящих био
синтез гиббереллинов в растении, что способствует за 
медлению вегетативного роста стебля, его упрочению, 
повышению устойчивости растений к неблагоприятным 
воздействиям. Создание многочисленных современных 
ретардантов знаменует собой начало новой эпохи в об
ласти практического использования регуляторов роста 
в растениеводстве.

Приобретают все более серьезное значение синтети
ческие регуляторы, способные ускорять транспорт пита
тельных веществ, активизировать их накопление в хо
зяйственно-полезных органах растений. К числу таких 
препаратов относятся средства, интенсифицирующие 
отток углеводов из листьев сахарного тростника или са
харной свеклы в стебли или корни. Созданы и многие 
другие регуляторы роста, модифицирующие гормональ
ный статус растений и благодаря этому изменяющие 
течение физиологических процессов в желательных на
правлениях.
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Таким образом, умение б химической регуляции ро
ста и развития растений приобретает все более важное 
практическое значение по мере того, как расширяется 
применение регуляторов роста в растениеводстве, по
являются новые физиологические вещества с неизвест
ным ранее спектром действия. Современное интенсивное 
сельское хозяйство уже не может обойтись без регуля
торов роста растений. Это ставит перед прикладной фи
тофизиологией все более сложные задачи и стимулирует 
развитие этой молодой отрасли науки, которая, кроме 
сугубо практических результатов, дает обширный мате
риал для фундаментальной физиологии и биохимии рас
тений. Подобное взаимодействие практики с фундамен
тальной и прикладной наукой всегда дает богатые пло
ды, что хорошо иллюстрируется, в частности, успехами 
в области теории и практики применения регуляторов 
роста, о чем пойдет речь в настоящей книге.

Глава I «Ауксины» написана кандидатом биологи
ческих наук К. 3. Гамбургом, глава II «Гибберелли- 
ны»— академиком ВАСХНИЛ Г. С. Муромцевым, гла
ва III «Цитокинины»— доктором биологических наук 
О. Н. Кулаевой, глава IV «Абсцизовая кислота и дру
гие эндогенные ингибиторы роста» и глава V «Этилен»— 
доктором биологических наук Д. И. Чканиковым, гла
ва VI «Ретарданты и некоторые другие синтетические 
регуляторы роста»— докторами биологических наук 
JI. Д. Прусаковой и Д. И. Чканиковым, глава VII «При
менение регуляторов роста в растениеводстве»— 
докторами биологических наук «Д. Д. Прусаковой, 
Д. И. Чканиковым и академиком ВАСХНИЛ Г. С. Му
ромцевым.



Ауксин — первый обнаруженный и поэтому наиболее 
изученный фитогормон. Его открытию способствовали 
опыты, в которых изучали фото- и геотропизм растений. 
Ч. Дарвин впервые предположил, что из верхушек про
ростков, возбужденных односторонним освещением, в 
зону роста передвигается какой-то химический стимул, 
который вызывает изгибание проростков к свету. Д аль
нейшие опыты большого числа исследователей, в том 
числе и Н. Г. Холодного в нашей стране, привели к вы
делению этого стимула, установлению его химической 
природы и физиологической роли [158]. Это вещество, 
способное усиливать рост затененной стороны пророст
ка, получило название ауксин.

Попытку химической идентификации ауксина впер
вые предпринял голландский исследователь Кегль [47], 
который обнаружил в моче, фекалиях и дрожжах 3-ин- 
долилуксусную кислоту (ИУК) (рис. 1). В растениях 
ИУК впервые была обнаружена Хааген-Смитом с со
трудниками [275]. Затем ее присутствие в растениях 
было подтверждена самыми различными методами. 
В настоящее время для этого используют наиболее чув
ствительные и специфичные методы: тонкослойную и 
газожидкостную хроматографию, масс-спектрометрию 
и др. Все это дает основания полагать, ‘что нативным 
ауксином растений является ИУК, которую можно счи
тать фитогормоном ауксинового типа.

Факт, что таинственным ростовым гормоном расте
ний оказалась давно известная ИУК, побудил химиков 
и биологов к синтезу и испытанию на растениях боль
шого числа соединений, близких к ИУК или похожих 
на нее. В результате исследований, которые наиболее 
интенсивно проводились в 40—50-х годах нашего сто
летия, ауксиновую активность обнаружили у большого 
числа соединений, среди которых можно отметить про-
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Рис. 1. Индолилуксусная кислота и ее производные:
/  —' индолил-З-ужсусная кислота; 2 индолил-3-ацетальдегид; 3 — индолил-3- 
ацетонитрил; 4 — индолил-3-этанол; 5 — триптамин; 6— индолил-З-ацетил-N- 
аспарагиновая кислота,

изводные фенилуксусной, феноксиуксусной, бензойной 
кислот, 1-нафтилуксусную кислоту и др. (рис. 2). В не
которых случаях синтетические аналоги ауксина дейст
вовали на растения даже активнее, чем ИУК, и поэтому 
нашли широкое практическое применение в качестве 
регуляторов роста и гербицидов. Эти синтетические ана
логи, как и ИУК, входят в группу регуляторов роста,

Рис. 2. Некоторые синтетические аналоги ауксина:
1 ~  у-(индолил-3)-масляная кислота; 2 а-нафтилуксусная кис
лота; 3 — р-иафтоксиуксусная кислота; 4 — 2,4-дихлорфенокси- 
уксусная кислота; 5 — 4-хлорфеноксиуксусная кислота,
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названную ауксинами, но их ё отличие от ИУК нельзй 
считать фитогормонами, так как в растенияхони  не 
найдены.

Помимо участия в тропизмах, для ауксина были ус
тановлены и другие эффекты, такие, как стимуляция 
камбиальной активности, роста партенокарпических 
плодов, образования корней и каллуса, задержка рас
пускания боковых почек и опадения листьев и т. д. 
Очень важным практически оказался комплексный гер
бицидный эффект ауксинов, особенно синтетических 
(2,4-Д и др.). В настоящее время установлено, что мно
гие из регулирующих эффектов ауксина осуществляются 
в комплексе с другими фитогормонами: гиббереллина- 
ми, цитокининами, абсцизовой кислотой и этиленом. 
Кроме того, морфогенетическое действие различных хи
мических регуляторов часто опосредовано их влиянием 
на содержание, транспорт или активность ауксина.

Все это дало основание К. Тиману высказать мысль, 
что ауксин находится в центре гормональной системы 
высших растений [443].

СОДЕРЖАНИЕ АУКСИНА В РАСТЕНИЯХ

Чтобы определить содержание ауксина в исследуемом 
материале, необходимо прежде всего извлечь его. Пер
вым способом выделения ауксина был метод диффузии 
в агаровые блоки, при котором определяется так назы
ваемый диффузный ауксин [36, 468]. Суть этого, метода 
состоит в том, что изучаемый материал (верхушки стеб
лей и колеоптилей, кончики корней, отрезки стеблей и 
корней, растертые листь|я, изолированные семяпочки 
и т. д.) помещают на агаровый блок и выдерживают 
2—3 ч. За это время содержащийся в тканях ауксин 
диффундирует в агаровые блоки, которые затем ис
пользуют для определения содержания в них ауксина.

Другим способом выделения ауксина является экст
ракция органическими растворителями (этанол, мета
нол, этиловый эфир, хлороформ, метиленхлорид и др.), 
а также водой. Чтобы во время экстракции не проис
ходило синтеза и разрушения ауксина, а также для 
лучшей экстрагируемости, ткань предварительно фик
сируют паром или кипящими спиртами. Хорошим мето
дом фиксации, при котором обеспечивается возмож
ность длительного хранения проб, является лиофильное
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высушивание. При экстракции наряду со свободным 
ауксином извлекаются и другие соединения: предшест
венники ауксина и продукты его метаболизма, комплек
сы ауксина с сахарами, аминокислотами и другими ве
ществами, а также сахара, аминокислоты, пигменты, 
полифенолы и др.

Присутствие этих компонентов в экстрактах мо
жет значительно исказить результаты определения аук
сина. Поэтому необходимым этапом в определении аук
сина является предварительная очистка экстрактов. 
Наиболее широкое применение для этого нашли раз
личные хроматографические методы.

Определение присутствия ауксина в экстрактах про
водится с помощью различных биологических методов. 
Одним из таких методов, разработанным еще на началь
ных этапах изучения ауксина Ф. Вентом [467, 468], 
является учет величины изгиба декапитированных ко- 
леоптилей овса под влиянием приложенного к одной их 
стороне агарового блока, содержащего извлеченный 
ауксин. Этот метод наиболее специфичен для ауксинов 
и наиболее чувствителен, но количественное определе
ние с его помощью является ненадежным из-за большого 
варьирования результатов испытаний. Более часто ис
пользуется в настоящее время метод определения аукси- 
новой активности по стимуляции роста в длину отрез
ков колеоптилей овса или пшеницы [44]. Но специ
фичность этого метода ниже, так как стимуляцию могут 
вызывать не только ауксины, но и гиббереллины и ци- 
токинины.

Хроматографическая подвижность изучаемого актив
ного вещества является одной из характеристик его 
химической природы. Поэтому некоторые сведения о 
химической природе активного вещества можно полу
чить даже с помощью биологических методов опреде
ления в сочетании с хроматографией. Во многих рабо
тах при хорошей очистке экстрактов наблюдается совпа
дение подвижности активного вещества с подвижностью 
ИУК. Присутствие ИУК в растительных экстрактах 
в настоящее время подтверждено с помощью высо
кочувствительных физико-химических методов (спектро- 
флуорометрия, газожидкостная хроматография, масс- 
спектрометрия и т. д .). Эти методы позволили также 
более надежно оценить количество ауксина в расти
тельных тканях. /
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Помимо ИУК, в растениях обнаружены также ин- 
долилацетальдегид . (ИААльд), индолилацетонитрил 
(ИАН), индолил ацетилэтанол, (триптофол), триптамин, 
индолилацетиласпартат (ИААсп) эфирьг ИУК с саха
рами и инозитом (см. рис. 1). Эти соединения прояв
ляют ауксиновую активность только после их превра
щения в ИУК, поэтому их следует рассматривать либо 
как предшественники, либо как запасную форму аукси
на в растениях.

ИУК и ее дериваты обнаружены во всех органах 
растений. Особенно высоко их содержание в меристемах 
стебля и корня, в зачатках листьев, в проводящих пуч
ках, в развивающихся семенах и плодах. Во время ро
ста органов содержание в них ауксина обычно умень
шается за счет «разбавления» увеличивающейся био
массой и за счет усиления его инактивации. В зоны 
роста, расположенные за меристемами, ауксин поступа
ет в системе полярного транспорта из меристем, проду
цирующих ауксин.

В зависимости от типа ткани и физиологического 
состояния содержание ИУК колеблется от 1—5 до 
300—1000 мг на 1 кг сырой массы.

ИУК образуется не только высшими растениями, но 
и водорослями, а также грибами и бактериями, особен
но некоторыми патогенными и эпифитными. Роль эпи- 
фитной и ризосферной микрофлоры, а также микориз
ных грибов в обеспечении растений ауксином может 
быть довольно значительной [333].

ВЗАИМОСВЯЗЬ ХИМИЧЕСКОГО СТРОЕНИЯ 
И ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ 
АУКСИНОВ

Как уже говорилось, ауксиновой активностью, помимо 
ИУК, обладает целый ряд других соединений. Большое 
научное и практическое значение имеет установление 
закономерностей зависимости ауксиновой активности 
этих веществ от их химического строения. Это создало 
основу для направленного синтеза активных соеди
нений, пригодных для тех или иных целей. Следует от
метить, что физиологическая активность ауксинов опре
деляется многими факторами: проницаемостью, способ
ностью к полярному транспорту, устойчивостью к 
инактивации и, наконец, соответствием их строения той



структуре (рецептору) в клетке, с которой взаимодей
ствует ауксин.

Среди различных гомологов ИУК соединения с чет- 
ным числом углеродных атомов в боковой цепи облада
ли более высокой активностью, чем соединения с нечет
ным числом этих атомов, а индолилкарбоновая кислота 
вообще не активна. Один из гомологов — индолилмас- 
ляная кислота (И М К )— нашел широкое практическое 
применение, обладая более высокой активностью в ка
честве стимулятора образования корней, чем ИУК [152]. 
Сходный характер зависимости активности от длины 
боковой цепи наблюдался также при изучении гомоло
гов 1 -нафтилуксусной кислоты (НУК) и 2,4-дихлорфе- 
ноксиуксусной кислоты (2,4-Д) (см. рис. 2). В настоя
щее время считается, что такой характер зависимости 
активности от длины боковой цепи определяется тем, 
что при четном числе углеродных атомов в боковой цепи 
в результате р-окисления происходит превращение гомо
логов в соответствующие уксусные кислоты, а при не
четном. числе такое превращение осуществляется с тру- 
дом или же приводит к образованию неактивных карбо
новых кислот.

Замена одного атома водорода в боковой цепи ИУК, 
НУК или 2,4-Д на — СН3 приводит к образованию соот
ветствующих а-пропионовых кислот. При этом возмож
ны два оптических изомера этих кислот. Было установ
лено, что ауксиновая активность зависит от оптической 
изомерии. Например, ( + ) — изомер индолил-а-пропио- 
новой кислоты обладал примерно в 30 раз более высо
кой активностью, чем (—) — изомер. При замене обоих 
атомов водорода в СНг-группе боковой цепи образу
ются изомасляные гомологи ИУК, НУК, 2,4-Д и других 
синтетических аналогов ауксина. Эти соединения либо 
не обладают ауксиновой активностью, либо действуют 
как антиауксины [185] . В исследованиях наиболее часто 
в качестве антиауксина используется 4-хлорфеноксиизо- 
масляная кислота.

Фенилуксусная кислота и феноксиуксусная кислота 
очень слабые ауксины, во многих случаях вообще не 
проявляющие активности. Однако замещение водорода 
в ароматическом кольце этих кислот на галогены или 
некоторые другие группы приводит к резкому возрастанию 
их ауксиновой активности. Среди галогенпроизводных 
феноксиуксусной кислоты имеются такие высокоак
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тивные соединения, как 2,4-Д; 2,4,5-трихлорфенок- 
сиуксусная кислота (2,4,5-Т), 2-метил-4-хлорфенокси- 
уксусная кислота (2М-4Х) и другие, широко используе
мые в качестве гербицидов [173] и стимуляторов роста 
культур растительных тканей [14].

Введение галогена вместо водорода в ароматическом 
кольце ИУК, приводящее к образованию 4-хлор-ИУК 
или 6-хлор-ИУК, также значительно повышает ауксино- 
вую активность. При этих замещениях важное значение 
имеет взаимное расположение заместителей и ацетиль
ной группы. Например, 2,4-Д и 2,4,5-Т  очень активны 
как ауксины и гербициды, тогда как 2-хлорфеноксиук- 
сусная кислота, 3,5-Д и 2,4,6-Т  либо неактивны, либо 
действуют как антиауксины [24, 185].

Активность синтетических аналогов ауксина и раз
личных дериватов ИУК зависит не только от соответ
ствия их строения определенным требованиям, но и от 
устойчивости к инактивации в растениях. Особенно 
большое значение имеет устойчивость к инактивации 
при длительном их действии в качестве гербицидов, 
стимуляторов роста культур тканей, образования корней, 
роста плодов и т. д. Наименее устойчивой является 
ИУК, так как в растении имеются инактивирующие ее 
ферментные системы. Поэтому продолжительность дей
ствия ИУК обычно недостаточна для этих эффектов, и 
синтетические аналоги ауксина имеют перед ней в таких 
случаях большое преимущество, находят широкое прак
тическое применение. В то же время при кратковре
менном действии на изгиб или на прямой рост колеоп- 
тилей ИУК оказывается более активной, тай: как здесь 
устойчивость к инактивации не имеет столь важного 
значения. ,

БИОСИНТЕЗ И ИНАКТИВАЦИЯ

Предшественником ИУК в растениях является амино
кислота триптофан, молекула которой также содержит 
индольное кольцо. Превращение триптофана в ИУК 
мо&ет происходить двумя путями (рис. 3). Первый — 
дезаминирование с образованием индолилпировино- 
градной кислоты, которая затем декарбоксилируется с 
образованием ИААльд; последний, в свою очередь, окис
ляется до ИУК. Второй путь — декарбоксйлирование с 
образованием триптамина, который затем окисляется до
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Рис. 3. Схема путей биосинтеза ИУК:
1 — триптофан; 2 — индолил-3-пировиноградная кислота; 3 — 
триптамин; 4 — индолил-3-ацетальдегнд; 5 — индолил-3-уксус- 
ная кислота, НАД и НАД-Н2 »— окисленный и восстановленный 
никотинадениндинуклеотид.

ИААльд и далее превращается в ИУК. Введенный в 
растительную ткань триптофан способен превращаться 
в ИУК, выявлены необходимые для этого ферменты. 
Наиболее вероятным считается путь биосинтеза ИУК 
через образование индолилпировиноградной кислоты, 
тогда как другие пути биосинтеза имеют подчиненное 
значение [334].

Изменение скорости синтеза 1г1УК является одним 
из путей регуляции ее накопления в растительных тка
нях. Возможно, что там, где содержится больше ИУК, 
активность ее синтеза выше. Однако это предположение 
еще не имеет четких экспериментальных доказательств.
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Не установлено достоверных корреляций между актив
ностью ферментов синтеза ИУК и содержанием трипто
фана, с одной стороны, и содержанием ауксина — с дру
гой. Возможно, это связано с тем, что ферменты, осу
ществляющие синтез ИУК, не строго специфичны, этот 
синтез для них является лишь побочной функцией, а 
главная функция их — участие в основном метаболизме 
клетки.

Вместе с тем установлено, что ряд факторов, изме
няющих скорость роста и содержание ауксина, изменя
ет также и интенсивность синтеза ИУК. Показано, что 
скорость -превращения триптофана в ИУК усиливалась 
под влиянием гиббереллина и уменьшалась под влия
нием хлорхолинхлорида и этилена [318, 453]. Способ
ность растений к синтезу ИУК уменьшалась под влия
нием радиоактивного облучения, что сопровождалось 
уменьшением содержания ИУК и торможением роста 
[452].

Необходимо учитывать, что содержание ауксина в 
ткани зависит от соотношения процессов его синтеза и 
потребления, поступления из других органов и тканей 
и т. д. Поэтому не 'обязательно высокое содержание 
ауксина в ткани должно соответствовать высокой ин
тенсивности его синтеза.

В гормональной регуляции жизнедеятельности расте
ний инактивация фитогормонов имеет не меньшее зна
чение, чем их синтез. Инактивация и синтез совместно 
определяют содержание ауксина в тканях. Благодаря 
инактивации ограничиваются продолжительность и ин
тенсивность действия введенных ауксинов, причем не 
только ИУК, но и синтетических аналогов ауксина.

Основными путями инактивации ауксина в растени
ях являются деградация (деградация ИУК осуществ
ляется ИУК-оксидазами) и связывание с различными 
компонентами клетки.

Деградация представляет собой необратимый про
цесс, так  как молекула ауксина при этом разрушается. 
Связывание ,ауксинов, в принципе обратимо, причем 
степень обратимости может быть разной у разных рас
тений и в разном физиологическом состоянии.

Окислительная деградация ИУК в растениях проис
ходит за счет кислорода атмосферы и осуществляется 
пероксидазами, действующими в этом случае как окси- 
дазы [132, 133]. Д ля осуществления окисления выде
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ленным ферментом необходимо присутствие в реакци
онной среде 2,4-дихлорфенола (или какого-нибудь дру
гого монофенола) и ионов марганца, выполняющих 
роль кофакторов. В растениях также обнаружены ве
щества, способные действовать как кофакторы ИУК-ок- 
сидазы (n-кумаровая кислота, умбеллиферон, оксибен- 
зиловый спирт), но выполняют ли они эту функцию в 
растениях, пока не ясно.

Пероксидазы представлены в растениях значитель
ным числом изозимов и локализованы в разных частях 
клетки, в том числе и в клеточных стенках [132, 145]. 
В растениях содержатся также ингибиторы ИУК-окси- 
дазы, роль которых могут выполнять различные фенол- 
карбоновые кислоты (хлорогеновая, феруловая, кофей
ная, синаповая и др.), а также некоторые флавоноиды. 
Ряд авторов полагает, что регуляция окисления и со
держания ИУК в растениях может осуществляться с 
помощью этих ингибиторов [434]. Благодаря своей спо
собности подавлять окислительную деградацию ИУК 
эти вещества могут использоваться как синергисты ИУК, 
например, при стимуляции образования корней.

Фермент, его кофакторы и ингибиторы в целом об
разуют ИУК-оксидазную систему, которая обладает 
большой лабильностью и может обеспечивать регуля
цию содержания ИУК в растительных тканях. Однако 
пока не ясно, где в клетке происходит окисление ИУК. 
Существует предположение, что окисление ИУК проис
ходит главным образом на поверхности клеток, в плаз- 
малемме или в клеточной стенке [24, 353]. В этом слу
чае ИУК-оксидазу можно рассматривать как своеоб
разный барьер на пути проникновения ИУК в клетку.

Роль ИУК-оксидазы в регуляции содержания ИУК 
отчетливо проявляется при введении ИУК извне, но 
участие ее в регуляции содержания эндогенной ИУК 
еще не доказано. Не исключен©, что при низких кон
центрациях ИУК, соответствующих ее естественному 
содержанию в растениях, ИУК-оксидаза может не дей
ствовать.

Синтетические аналоги ауксина гораздо устойчивее 
к окислительной деградации.„Можно полагать, что ско
рость их окисления на 2—3 порядка ниже, чем скорость 
окисления ИУК. С этим может быть связана их более 
высокая ауксиновая активность в ряде длительных био
тестов. ,
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Важную роль в инактивации ЙУК и синтетических 
аналогов ауксина играет их связывание. Описано кова
лентное связывание ауксинов с сахарами и"аминокисло
тами с образованием сложноэфирных и пептидных, свя
зей [25, 489] и нековалентное связывание с белками и 
другими полимерами клеток за счет сорбции [37]. При 
обработке растений ИУК в них часто вначале образу
ется индолилацетил-глюкоза, затем у многих растений 
(не у всех) она заменяется аминокислотным конъюга
том — ИААсп. Эфиры с глюкозой и конъюгаты с ами
нокислотами образуют также синтетические аналоги 
ауксина, для которых этот путь инактивации наиболее 
важен, ткк как связывание их происходит быстрее, чем 
деградация.

Способность к образованию аминокислотных конью- 
гатов появляется в тканях в ответ на их обработку 
ауксинами, что можно считать одним из примеров адап
тационных реакций. Предполагается, что ауксины инду
цируют синтез фермента А^-ациласпартатсинтетазы, ка
тализирующего образование аминокислотных конъю
гатов [458]. Сканировал и конвертировал tarynin

Важная роль связывания в регуляции содержания 
ИУК подтверждается данными о содержании эндоген
ных связанных форм ИУК в растениях. В них обнару
жены ИААсп и эфиры ИУК с различными сахарами и 
инозитом [24]. Особенно много связанной ИУК обнару
жено в созревающих и сухих семенах. Более спорным 
является вопрос о присутствии связанной ИУК в веге
тативных частях растений.

Сами по себе конъюгаты ауксинов не обладают аук- 
синовой активностью, именно поэтому связывание аук
синов представляет собой их инактивацию. Однако свя
занные ауксины могут быть высвобождены и вновь 
воздействовать на растения. Действительно, было об
наружено, что конъюгаты ауксинов могут быть физио
логически активнымиг но в большинстве случаев они 
влияют значительно слабее, чем свободные ауксины. 
Лишь для конъюгатов ИУК в некоторых случаях отме
чалась более высокая активность по сравнению со сво
бодной ИУК [24]. Это обусловлено тем, что в связан
ном виде ИУК предохраняется от окислительной де
градации.

В целом окисление ИУК и ее связывание образуют 
высокоэффективную систему защиты растительных кле- 

Сканировал и конвертировал tarynin
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ток от воздействия поступающего извне ауксина. Поэто
му, чтобы обеспечить длительное действие ауксина на 
растение, необходимо либо использовать очень высокие 
дозы ИУК, либо вводить ее в ткани многократно, либо 
применять другие соединения, более устойчивые к инак
тивации. К их числу относятся различные синтетические 
аналоги ауксина (НУК, 2,4-Д и др.), а также дериваты 
ИУК (например, ИМ К).

ПОГЛОЩЕНИЕ И ТРАНСПОРТ

В поглощении экзогенного ауксина обычно можно на
блюдать два этапа. На первом происходит диффузия 
ауксина из раствора в клетки. По мере роста концент
рации свободного ауксина в клетке возрастает скорость 
его обратного потока и через некоторое время достига
ется состояние динамического равновесия, при котором 
происходит постоянный обмен ауксина между тканью 
и раствором, но концентрация его в ткани остается не
изменной. Это состояние равновесия при поглощении 
ИУК отрезками колеоптилей злаков достигается через 
25—30 мин [23].

На втором этапе поглощение происходит с постоян
ной скоростью на протяжении нескольких часов. Оно 
обусловлено тем, что часть поступающего в клетку аук
сина связывается (ковалентно или нековалентно) и та 
ким образом удаляется из внутриклеточного раствора. 
Благодаря этому динамическое равновесие между содер
жанием свободного ауксина в растворе и в клетке нару
шается и появляется возможность для поглощения новых 
порций ауксина. В результате при поглощении свобод
ного ауксина его концентрация в ткани растет лишь на 
первом этапе поглощения, а на втором этапе уве
личивается содержание только связанного ауксина. 
Поглощение ауксина на втором этапе в значительной 
степени зависит от метаболизма клеток и поэтому иног
да носит название метаболитического накопления.

Поглощение ауксина зависит от его способности рас
творяться в липидных мембранах клеток. Поэтому оно 
происходит более интенсивно при пониженных pH, ког
да диссоциация молекул ауксина подавлена. Более ак
тивному поглощению способствуют такие модификации 
молекулы ауксина, которые повышают их липофильность, 
например превращение в метиловый или этиловый эфи*
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ры, в ацетонитрил, удлинение боковой цепи. В некото
рых случаях усиление поглощения за счет повышения 
липофильности может быть причиной повышения аукси
новой активности.

Очень важным является вопрос о внутриклеточной 
локализации поглощенного ауксина: зная, где ауксин 
находится в клетке, можно сказать, на что он действует. 
Однако выяснение этого сопряжено с большими мето
дическими трудностями, которые до сих пор не преодо
лены.

Одной из отличительных особенностей ауксина, как 
и других фитогормонов, является то, что он образуется 
в одних частях растения, а действует в других. Поэто
му для „понимания характера действия ауксина в рас
тениях необходимо знать, как он передвигается. Одним 
из основных фактов, установленных при изучении транс
порта ауксина, является то, что он передвигается в ос
новном полярно вниз по стеблю [329].

Это направление движения сохраняется и в корне. 
Таким образом, в растении существует постоянный по
ток ауксина от стеблевой меристемы до зоны растяже
ния корня. Сюда вливаются также потоки ауксина из 
листьев. Можно предположить, что этот полярный транс
порт ауксина является одной из причин полярного х а 
рактера роста и морфогенеза растений. Существование 
системы базипетального транспорта ауксина позволяет 
объяснить многие особенности реакции растений на 
ауксины, а учет этой системы необходим и при практи
ческом использовании ауксинов. Действие различных 
веществ на растения в значительной степени может 
быть обусловлено их влиянием на полярный транспорт 
ауксина. Например, гиббереллин усиливает этот транс
порт, а 2,3 ,5-трийодобензойная кислота, нафтилфтала- 
миновая кислота, морфактины подавляют его [394].

Полярный транспорт ауксина зависит от метаболиз
ма клеток и не наблюдается в условиях анаэробиоза 
или в мертвой ткани. В этих случаях передвижение 
ауксина не отличается от обычной диффузии. Передви
жение ауксина в базипетальном направлении может 
происходить и против градиента концентрации, что так
же свидетельствует о его активной метаболической при
роде. Причиной полярности транспорта ауксина может 
быть то, что у каждой клетки соотношение между спо
собностью к поглощению и выделению ауксина несколь
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ко различается на апикальном и базальном концах. 
И хотя в пределах одной клетки это различие может 
быть очень небольшим, при суммировании этих разли
чий в полярном ряду клеток разница может возрастать 
до значительных величин.

В связи с тем, что транспорт ауксинов в растении 
осуществляется полярно, большое практическое значе
ние имеет место их нанесения. Так, если их наносят на 
стебель, то этим не удается подавить опадение листьев, 
а если на черешок листа, то его опадение эффективно 
задерживается.

ФИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ
%

Влияние на растяжение, деление и дифференциацию 
клеток. Различные ростовые и морфогенетические реак
ции растений в конечном счете определяются измене
нием числа, размеров, формы и дифференциации кле
ток. В настоящее время все исследователи согласны с 
тем, что ауксин влияет не только на растяжение кле
ток, но и на другие виды клеточной активности, в том 
числе на деление и дифференциацию клеток.

Влияние на растяжение — первый из установленных 
и наиболее изученный эффект ауксина [106]. Исследо
вание этого эффекта чаще всего проводят, используя 
отрезки колеоптилей злаков, стеблей гороха и других 
двудольных растений. В этих исследованиях установле
но, что стимуляция растяжения обычно начинается пос
ле 10— 15-минутного лаг-периода, она совпадает по 
времени со стимуляцией дыхания, и ей предшествует 
ускорение движения цитоплазмы. Для сохранения сти
муляции растяжения необходимо постоянное присутст
вие ауксина в инкубационном растворе, при удалении 
ауксина стимуляция сразу же прекращается. Это по
зволяет предположить, что действие на растяжение за 
висит от содержания свободного ауксина в клетке, на
ходящегося в равновесии с окружающим раствором

Так как рост растяжением состоит прежде всего в 
поглощении во^ы и увеличении размеров вакуоли, то 
ускорение растяжения должно быть обусловлено усиле
нием этих процессов. Усиление поглощения воды связа
но с тем, что под влиянием ауксина уменьшается дав
ление клеточной стенки на протопласт и вакуолю, в
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результате чего повышается осмотическое давление 
внутри вакуоли. Для восстановления равновесия между 
осмотическим давлением среды и вакуолярного сока 
клетки поглощают дополнительные порции воды, при 
этом клеточная стенка дополнительно^ растягивается. 
Растянутое состояние клеточной стенки затем стабили
зируется за счет встраивания новых мицелл целлюло
зы и других компонентов клеточной стенки, и процесс 
растяжения может продолжаться.

Исходя из этого, можно полагать, что наиболее важ 
ным для расшифровки механизма действия ауксина на 
растяжение является вопрос о том, каким образом он 
уменьшает давление клеточной стенки. Ряд авторов по
лагает, что под влиянием ауксина усиливается выделе
ние Н +-ионов из клетки; это активный процесс, требую
щий затраты энергии [106, 233, 242]. При этом клеточ
ная стенка подкисляется, из нее вымывается кальций, 
в ней активируются кислые гидролазы, расщепляющие 
полисахариды. Все это приводит к уменьшению жест
кости и повышению эластичности * клеточной стенки. 
Следует отметить, что предлагаемое объяснение меха
низма действия ауксина не бесспорно, имеются факты, 
которые противоречат ему. Но на сегодняшний день 
это наиболее обоснованное предположение.

Усиление растяжения клеток под действием ауксина 
не связано с его влиянием на синтез нуклеиновых кис
лот и белка, хотя для длительного сохранения способ
ности клеток реагировать на ауксин необходимо, чтобы 
в них происходило постоянное новообразование этих 
компонентов [23, 24].

Хотя основные данные о действии ауксина на растя
жение клеток получены при использовании отрезков 
колеоптилей, есть основания полагать, что растяжение 
клеток в целом растении также регулируется ауксином. 
Об этом свидетельствуют’ данные о корреляции между 
содержанием в растении ауксина (особенно ауксина, 
способного к полярному транспорту) и скоростью роста 
[23, 36]. В некоторых случаях удавалось ускорить рас- 
тяжение цветоносов с помощью обработки ауксином 
[307, 315, 318]. Однако в большинстве случаев усилить 
растяжение стебля и корня в целом растении с помо
щью обработки ауксинами не удается, такая обработка 
чаще всего приводит к утолщению этих органов. Это, 
однако, не опровергает мнения об участии ауксина в
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растяжении клеток, так как характер действия эндоген
ного и экзогенного ауксина может различаться.

Целый ряд эффектов ауксина, в том числе и наибо
лее практически важных, обусловлен его действием на 
деление клеток. С этим действием связаны усиление 
образования корней, стимуляция камбиальной активно
сти и образования каллуса, стимуляция разрастания 
завязи, приводящая к образованию партенокарпических 
плодов и т. д. Нарушением упорядоченности делений в 
значительной степени объясняется гербицидный эффект
2,4-Д и близких к ней веществ [173]. Влияние ауксина 
на деление клеток во многих случаях осуществляется 
совместно с другими фитогормонами, особенно с цито- 
кининами.

Чаще всего для изучения действия ауксина на деле
ние клеток используют культуры изолированных тка
ней и клеток, представляющие собой удобную экспери
ментальную модель [15, 16].

В исследованиях такого рода было показано, что 
ауксин необходим прежде всего для индукции реплика
ции ДНК. Последующий переход клеток с удвоенным 
количеством Д Н К  к митозу может индуцироваться ци- 
токинином, цитокинином совместно с ауксином или од
ним ауксином [15, 16, 25].

В целом растении участие эндогенного ауксина в ре
гуляции деления клеток наиболее четко показано при 
весенней активации камбия, образовании корней, пло
дов и семян. Участие ауксина в регуляции деления кле
ток стеблевой и корневой меристем остается пока не
доказанным, несмотря на высокое содержание в них 
эндогенного ауксина.

Многочисленные исследования показали, что форми
рование проводящих пучков в растении, связанное с 
образованием ксилемных и флоэмных клеток, регули
руется ауксином [16, 408]. Особенно отчетливо это про
являлось в опытах по регенерации поврежденных про
водящих пучков, а также при индукции образования 
ксилемных и флоэмных клеток в культурах тканей. Эти 
данные показывают, что ауксин принимает участие и в 
регуляции дифференциации клеток. Однако до настоя
щего времени остается неясным, является ли это дей
ствие прямым или косвенным. Дело в том, что для пре
вращения паренхимных клеток в дифференцированные 
необходимо, чтобы предварительно произошло 2—3 де-
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ЛенйЯ этих клеток, й ауксйн может участвовать лишь в 
индукции этих делений, не участвуя в дальнейшем 
превращении поделившихся клеток в дифференцирован
ные. Этот вопрос нуждается в дальнейшем изучении.

Участие ауксина в регуляции образования проводя
щих элементов является наиболее ярким примером 
влияния его на дифференциацию клеток. Но оно не ог
раничивается только этим. Ауксин влияет на регенера
цию листостебельных почек и корней,, принимает уча
стие в регуляции эмбриогенеза, но конкретные пути 
этого влияния еще мало изучены.

Следует отметить, что регуляция дифференциации 
клеток, так же как и регуляция деления и растяжения, 
осуществляется ауксином в комплексе с другими фито
гормонами, которые могут значительно изменять харак
тер его действия.

Роль в фото- и геотропизме. Изгибание стебля, кор
ня или колеоптиля обусловлено неодинаковой скоростью 
роста противоположных сторон этих органов. Исследо
вателей давно привлекал вопрос о том, каким образом 
ориентируется рост растений в зависимости от освещен
ности и гравитации. Как уже говорилось, в ходе этих 
работ был открыт ауксин.

В дальнейшем было высказано предположение, что 
та сторона органа, которая растет быстрее, содержит 
больше ауксина, а неравномерность его распределения 
обусловлена односторонним освещением или действием 
силы тяжести. Именно в этом состоит суть гормональ
ной теории тропизмов Ф. Вента [467] и Н. Г. Холодно
го [158].

Экспериментально было показано, что из освещен
ной стороны или верхней (при использовании горизон
тально расположенного органа) половины органа в агар 
диффундирует примерно в 1,5 раза меньше ауксина, 
чем из теневой (или нижней). Это различие было еще 
больше, если сравнивались наиболее удаленные участ
ки органов. При этом Вент и Холодный исходили из 
предположения, что у стебля и колеоптиля та сторона 
органа, которая содержит больше ауксина, растет быст
рее, а у корня, наоборот, медленнее, так как содержа
ние ауксина в ней становится избыточным.

Повышение содержания (усиление диффузии) аукси
на может происходить за счет активизации синтеза, ос
лабления инактивации или более интенсивного транс-
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Порта. Ё настоящее время показано, что фототропйчё- 
ское или геотропическое раздражение влияет прежде 
всего не на синтез н инактивацию, а на транспорт аукси
на: теневая (или нижняя) сторона имеет более высо
кую интенсивность транспорта [424], и в зону растяже
ния на этой стороне поступает больше ауксина, а при 
помещении на агар из этой половины выделяется боль
ше ауксина. Зависимость фото- и геотропизма от тран
спорта ауксина подтверждается опытами, в которых 
вещества, ингибирующие транспорт ауксина (морфак- 
тины, 2,3,5-трийодбензойная и нафтилфталаминовая кис
лоты), устраняли .способность осевых органов растения 
адекватно ориентироваться в пространстве, но удлинение 
их при этом часто не подавлялось.

Хотя все еще не ясно, каким образом влияет вос
принятое одностороннее раздражение на изменение 
транспорта ауксина, роль его в ориентации роста стеб
ля и колеоптиля можно считать установленной: смеще
ние ауксина на теневую или нижнюю сторону усиливает 
ее рост, что приводит к изгибанию [76].

В отношении корней вопрос о роли ауксина в их из
гибании под воздействием силы тяжести и света явля
ется более сложным. В геотропизме корня большую 
роль играет корневой чехлик, который является источ
ником ингибиторов типа абсцизовой кислоты, передви
гающихся преимущественно по нижней стороне [395].

Кроме того, есть основания полагать, что в корне 
существуют два потока ауксина: от кончика — действую
щий на ограниченном расстоянии и от надземной части 
к зоне растяжения корня. Поэтому, чтобы понять роль 
ауксина в геотропизме корней, необходимо оценить 
взаимодействие ингибиторов, выделяемых корневым 
чехликом с этими потоками ауксина. Это является в 
настоящее время предметом интенсивных исследований. 
Можно отметить, что чувствительность геотропической 
реакции корней к ингибиторам полярного транспорта 
ауксина свидетельствует в пользу того, что этот транс
порт определяет изгибание и в корнях.

Изучение гео- и фототропизма и роли ауксина в 
этом процессе приобретает в настоящее время важное 
значение в связи с выращиванием растений в условиях 
невесомости на космических станциях.

Ауксин, по-видимому, играет важную роль также в 
осуществлении двигательных реакций листьев, цветков
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и усиков растений, однако по этому вопросу пока име
ются лишь отрывочные данные.

Апикальное доминирование. Явление апикального 
доминирования состоит в том, что активно растущая 
верхушка (апекс) оказывает подавляющее действие на 
пробуждение и рост боковых пазушных почек. В по
давлении развития пазушных почек принимает участие 
также прилегающий к ним лист. К- Тиман и Ф. Скуг 
еще в 30-х годах нашего столетия показали, что угне
тающее действие апекса и листа может быть воспро
изведено ИУК, нанесенной в виде ланолиновой пасты 
вместо этих органов после их удаления [468]. Это д а 
ло основание предполагать, что ауксин играет важную 
роль в явлении апикального доминирования. Моделью 
для изучения этой роли чаще всего служат проростки, 
у которых удаляют верхушку и вместо нее наносят па
сту с ауксином. Затем у таких проростков изучают ход 
пробуждения боковых почек.

Изучение роли ауксина в апикальном доминирова
нии показало, что регуляция этого процесса определя
ется взаимодействием ауксина с другими фитогормона
ми, в частности сцитокининамиигиббереллинами [390]. 
При нанесении цитокинина на пазушную почку она тро
гается в рост, несмотря на присутствие апекса или па
сты с ауксином. Гиббереллин обычно усиливает рост 
тех почек, которые уже пробудились, направляясь в 
самые верхние. Если апикальная почка не удалена, то 
гиббереллин направляется в нее и усиливает ее рост. 
Таким образом под влиянием гиббереллина апикальное 
доминирование может даже усиливаться.

В настоящее время полагают, что растущий апекс 
или поверхность среза, обработанная ауксином, пред
ставляют собой как бы мобилизационный центр, к ко
торому в первую очередь притекают цитокинин и гиб
береллин. Благодаря этому здесь наиболее активно 
растут и делятся клетки, используются притекающие 
питательные вещества [390]. При наличии такого цент
ра мобилизации цитокинины почти не попадают в бо
ковые почки, которые вследствие этого не растут или 
растут значительно медленнее, чем верхушечная почка. 
После того как пазушная почка пробудится в резуль
тате попадания в нее эндогенного или экзогенного ци
токинина, она сама становится таким мобилизационным 
центром, в ней усиливаются синтез ауксина и рост/
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Па примере апикального доминирования можно ви
деть, как многие ростовые процессы растений регулиру
ются действием нескольких фитогормонов, которые мо
гут взаимно влиять на синтез, инактивацию, транспорт 
и активность друг друга.

Регуляция образования и роста корней. При погру
жении проростков корнями в растворы ауксинов обычно 
наблюдается торможение роста корней в длину, утол
щение и усиление образования боковых корней, рост 
которых в длину подавлен. Утолщение корня происхо
дит в результате увеличения диаметра клеток, а в более 
зрелых частях — в результате активации деления клеток 
камбия и образования вторичной ксилемы и флоэмы. 
Поэтому предполагается, что вторичное утолщение ре
гулируется эндогенным ауксином (совместно с цитоки- 
нином) [447].

При стимуляции образования боковых корней аук
син вызывает активацию деления клеток перицикла, 
расположенных напротив ксилемных лучей проводящего 
цилиндра. Это деление приводит к образованию корне
вого зачатка, дальнейший рост которого и превращение 
в развитый корень тормозятся присутствующим аукси
ном. В некоторых* случаях постоянное присутствие аук
сина в среде, особенно при использовании стойких син
тетических аналогов (2,4-Д и др.), вызывает непрерыв
ную закладку корневых зачатков без их последующего 
роста, и образующаяся масса ткани внешне напоминает 
каллус [378]. Такой характер роста является гибель
ным для растения, и это служит основой для использо
вания 2,4-Д и ряда других соединений в качестве гер
бицидов при внесении в почву. В то же время эти кал
лусоподобные массы клеток могут длительно размно
жаться в изолированной культуре, представляя собой 
одну из разновидностей культур тканей.

Стимуляция образования боковых корней с помощью 
ауксина может быть практически использована при пе
ресадках древесных и овощных растений для ускорения 
их приживаемости, на новом месте.

Ауксин стимулирует также образование корней на 
листовых и стеблевых черенках. Этот эффект чрезвы
чайно важен с практической точки зрения: благодаря ‘ 
его использованию оказалось возможным резко интен
сифицировать вегетативное размножение многих, куль
турных и декоративных растений, особенно трудно уко
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реняющихся пород [152]. При образовании корней на 
черенках точно так же усиливается деление клеток пе- 
рицикла, что приводит к стимуляции заложения корне
вых зачатков. Чтобы ауксин не тормозил последующий 
рост этих зачатков, черенки после обработки ауксином 
переносят в среду без ауксина. Таким образом, благо
даря обработке ауксином увеличивается число корней, 
ускоряется их появление, и все это благоприятствует 
лучшему укоренению черенков.

В естественных условиях корни на стебле обычно не 
образуются. Но в некоторых случаях при обработке аук
синами- корни образуются по всей длине стебля, на что 
тратится масса питательных веществ. Это также явля
ется одной из причин гербицидного действия синтетиче
ских аналргов ауксина. .

Имеющиеся данные о характере влияния экзогенно
го ауксина на образование и рост корней позволяют 
предполагать, что эти процессы в растении находятся 
под контролем эндогенного ауксина.

Регуляция опадения листьев, завязей и плодов. Опа
дение этих органов происходит вследствие активации 
клеток отделительного слоя, которые претерпевают одно 
или два деления, выделяют пектинметилэстеразу и цел- 
люлазу, в результате чего разрушаются клеточные стен
ки и нарушаются связи между клетками этого слоя. 
В зоне опадения вокруг проводящего пучка механиче
ские волокна не образуются, а сосуды закрываются 
пробками из полисахарида тилозы и циклического уг
леводорода суберина. В результате достаточно легкого 
механического воздействия для отделения этих органов 
от растения.

Развитие этих изменений наблюдается при старении 
листа, при недостаточном опылении цветков и при чрез
мерно большом числе завязей и плодов. Во всех слу
чаях поступление ауксина из этих органов в черешок 
или в плодоножку уменьшается. Образование отдели
тельного слоя и опадение черешка индуцируются также 
удалением листовой пластинки. Все это позволяет пред
положить, что пусковым механизмом изменений, при
водящих к образованию отделительного слоя, является 
уменьшение поступления ауксина в черешок или пло
доножку. ♦

Это предположение было многократно эксперимен
тально Подтверждено в опытах, в которых растения об-
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рабатывали ауксином, что Приводило к задержке опа
дения [180]. Так, нанесение ланолиновой пасты с ИУК 
на черешок колеуса или хлопчатника вместо удаленной 
листовой пластинки значительно задерживает образо
вание отделительногд слоя и опадение черешка. При 
этом важное значение имеют место и время нанесения 
ауксина. Если ауксин наносили не сразу после удаления 
листовой пластинки, а через 1—2 суток, то он не за 
держивал, а ускорял опадение черешка. То же самое 
наблюдалось, если ауксин наносили не на дистальный, 
а на проксимальный участок черешка или на стебель.

Характер действия ауксина на опадение зависит 
также от взаимодействия ауксина с этиленом, который 
является мощным ускорителем опадения. Этилен уско
ряет старение листьев, задерживает транспорт ауксина 
из листа в черешок и ускоряет его связывание, а также 
подавляет действие ауксина на отделительный слой 
[200]. С другой стороны, образование этилена в расте
ниях резко увеличивается под влиянием обработки аук
синами, поэтому при обработке ауксином иногда можно 
наблюдать эффект, противоположный ожидаемому.

Регулирование опадения листьев и плодов имеет 
важное практическое значение, поэтому познание ме
ханизмов опадения и участия в нем фитогормонов яв
ляется актуальной задачей. На практике в одних слу
чаях возникает необходимость задержки опадения, а в 
других ее стимуляции. Например, важно задержать 
осыпание завязей у томатов, вызванное недостаточным 
их оплодотворением или неблагоприятными температур
ными условиями, предотвратить предуборочное опа
дение плодов, ягод. Иногда появляется потребность и в 
задержке опадения листьев, например при зимнем хра
нении кочанов капусты. При хранении у наружных 
листьев образуется отделительный слой, что приводит к 
их старению, загниванию и отделению от кочерыги. 
Кроме того, в пазухах этих листьев пробуждаются па
зушные почки, на рост которых тратятся питательные 
вещества. Предуборочная обработка кочанов ауксинами 
может значительно уменьшить эти неблагоприятные 
процессы. _

Потребность в ускорении опадения листьев возника
ет Щ)и подготовке плантаций хлопчатника к механизи
рованной уборке. Действие различных препаратов во 
многом зависит от их влияния на содержание ауксина,

28



этилена и абсцизовой кислоты [97]. Стимулирующее 
действие на опадение поэтому могут оказывать и неко
торые антиауксины.

Регуляция цветения, роста и созревания плодов.
Ауксин принимает участие в регуляции зацветания рас
тений. Особенно разительным является его влияние на 
цветение ананаса (для этих целей используется глав
ным образом НУК). Благодаря обработке ауксином ока
залось возможным получать плоды в любое время го
да. У других растений влияние ауксина на цветение не 
проявляется столь резко. В большинстве случаев пере
ход к цветению короткодневных растений тормозится, 
а длиннодневных — стимулируется. Однако эти эффек
ты не всегда надежно воспроизводятся и поэтому не 
получили практического применения.

Ауксин влияет и на сексуализацию цветков. Особен
но четко это проявляется у двудомных растений и у 
растений с раздельнополыми цветами [169]. Так, у 
огурцов под влиянием ауксина увеличивается число 
женских цветков у гермафродитных линий и появляют
ся женские цветки у мужских линйй. Сдвиг в сторону 
образования женских цветков под влиянием ауксина 
наблюдается и у других растений. Это может иметь 
практическое значение, так как благодаря увеличению 
числа женских цветков можно увеличить урожай пло
дов и семян.

У розеточных растений цветению предшествует обра
зование цветоноса (цветочной стрелки). Во многих слу
чаях показано, что рост цветоноса зависит от ауксина, 
выделяемого цветком или соцветием. При удалении 
цветка рост цветоноса останавливается, но он может 
быть возобновлен, если вместо удаленного цветка на
нести пасту с ауксином. Такое действие ауксина наблю
далось у тюльпана, смолевки, василька и других расте
ний [307, 315]. Гиббереллин в отличие от ауксина сти
мулирует образование и рост цветоноса с неудаленным 
цветком, но не действует на цветонос без цветка.

Оплодотворение и последующее развитие цветков 
тесно связаны с фитогормонами, содержащимися в 
пыльце, в том числе и с ауксином. Еще Фиттинг (1909 г.) 
показал, что убитые поллинии орхидей вызывают та
кие же морфологические изменения в цветке, как и жи
вые поллинии, хотя оплодотворения не происходит. Это 
действие воспроизводилось также экстрактом из пол-
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линиев. Последующие исследования показали, что в 
них содержится довольно много ауксина. Последний 
был обнаружен и в пыльце других растений. Ауксин, 
содержащийся в пыльце, необходим для роста пыльце
вой трубки, то есть косвенно и для процесса оплодо
творения. Возможно, ауксин пыльцы принимает участие 
и в начальных этапах развития оплодотворенной семя
почки.

В дальнейшем развивающиеся семена сами стано
вятся интенсивным источником ауксина и других фито
гормонов, часть их выделяется в окружающие семя
почку ткани завязи и вызывает их разрастание, приво
дящее к образованию плодов.

В тех случаях, когда оплодотворения не произошло, 
не присходит также развития семян и выделения из 
них фитогормонов в завязь. В результате плод не раз
вивается, а в плодоножке образуется отделительный 
слой, и такая абортивная завязь опадает. У сортов, спо
собных к партенокарпическому образованию плодов, 
ауксин обнаруживается в неоплодотворенных семяпоч
ках и завязи.

Зависимость роста плодов от наличия ауксина была 
установлена в работах Густафсона, Нича и др. [383, 
468]. В них было показано, что удаление семян пре
дотвращает рост завязи или цветоложа (у земляники), 
а внесение ауксина вместо удаленных семян приводит 
к образованию бессемянных плодов, которые по разме
ру и вкусовым качествам мало отличались от нормаль
ных плодов с семенами. Эти результаты послужили ос
новой для использования ауксинов с целью получения 
плодов в тех условиях, когда опыление и оплодотворе
ние по каким-либо причинам ослаблены или нарушены. 
Обработка “ауксинами при этом не только вызывала 
рост плодов, но и предотвращала их опадение. Ауксины 
нашли применение в этих целях при выращивании то
матов, инжира и других культур. Следует отметить, что 
замена оплодотворения ауксином не всегда бывает удач
на. В одних случаях активны одни аналоги ауксина, в 
других — другие. Иногда более эффективен гиббереллин 
или гиббереллин совместно с ауксином, цитокинином 
[240, 383]. Это связано с тем, что рост плодов регули
руется не только ауксином, но и другими фитогормо
нами. В одних случаях наиболее остро ощущается не
достаток одного из фитогормонов, в других — другого.
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Поэтому применению фитогормонов и их синтетических 
аналогов с целью получения партенокарпических пло
дов должны предшествовать предварительные испыта
ния по подбору наилучшего сочетания веществ, выявле
нию наиболее активных из них, оптимальных концент
раций и сроков применения. При этом необходимо учи
тывать, что ауксин, попадающий на листья и стебли, 
может вызвать нежелательные побочные формативные 
эффекты.

Во время роста плодов в них поддерживается высо
кая концентрация ауксина, особенно на начальных эта
пах. Однако при созревании плодов его содержание в 
них резко падает и одновременно возрастает концент
рация этилена. Изменяя содержание ауксина в плодах, 
можно управлять их созреванием. В этих целях ауксин 
может применяться для задержки созревания груш, 
лимонов и т. д., благодаря чему продлевается срок их 
хранения [262]. С другой стороны, применяя ауксин 
для подавления предуборочного опадения плодов, мож
но вызвать нежелательную задержку их созревания, 
что необходимо учитывать.

Ауксины могут не только задерживать, но и уско
рять созревание плодов. Это бывает особенно заметно, 
когда необработанные ауксином плоды хранятся рядом 
с обработанными. При этом этилен из обработанных 
ауксином плодов выделяется и действует на необрабо
танные, ускоряя их созревание.

СИНТЕТИЧЕСКИЕ АНАЛОГИ АУКСИНА, ОБЛАДАЮЩИЕ 
ВЫСОКОЙ ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТЬЮ

Участие ауксина в регуляции основных ростовых и мор
фогенетических процессов растений обусловливает воз
можность использования его физиологических аналогов 
с целью изменения скорости и характера указанных 
процессов в желательном направлении. Поскольку син
тетическая ИУК вполне доступна, вначале пытались 
использовать в растениеводстве именно это вещество. 
И хотя ИУК применяют до настоящего времени, все 
же в большинстве случаев стремятся заменить ее дру
гими, более эффективными соединениями. Основная при
чина этого заключается в недостаточной персистентно
сти ИУК в растительных тканях; к тому же она неста
бильна в водных растворах. Поэтому большее практи
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ческое значение приобрели более стойкие вещества, 
близкие к ИУК по спектру физиологической активности.'

ИМК [7“(индолил-3)-масляная кислота]. Не содер
жащаяся в высших растениях ИМК во многих случаях 
влияет на физиологические процессы так же, как ИУК, 
но отличается от? последней относительно высокой пер
систентностью. Это и определяет успех применения 
ИМК, особенно при стимуляции корнеобразования. 
Обычно в 0,25—0,5%-ный водно-спиртовой ( 1: 1)  рас
твор ИМК одревесневшие черенки погружают на 5 с, 
после чего их переносят в соответствующий субстрат 
для укоренения [143, 466]. ИМК — белое кристалличе
ское вещество с температурой плавления 124°С, хорошо 
растворимое в этиловом спирте и многих других орга
нических растворителях. Довольно токсична для тепло
кровных: LD50 для мышей при пероральном введении со
ставляет 100 мг/кг.

НУК (а-нафтилуксусная кислота)— физиологический 
аналог фуксина. Используется в качестве эффективно
го регулятора роста растений. Производится и виде 
калиевой соли, амида или метилового эфира. Наиболь
шее значёйре имеет калиевая соль а-нафтилуксусной 
кислоты (КАНУ).

НУК бедое кристаллическое вещество с темпера
турой илав^еция 131— 132°С; растворимость в 100 мл 
воды при 25°С 41—42 мг. Токсичность для теплокров
ных невелика LDso для крыс при пероральном введе
нии составляет 1000 мг/кг.

Хорошо растворяющиеся в воде соль или амид НУК 
применяют для п ереж и ван и я цветков и завязей ябло
ни (70—80 г/га), й  также маслины (до 500 г/га). Регу
лятор способен, уменьшать предуборочное опадение яб
лок и груш, причем^ в первом случае расход препарата 
на опрыскивание деревьев составляет примерно 100 г/га, 
во втором — 50 г/га [7, 19, 144, 175, 290].

Метиловый эфир НУК находит применение в каче
стве средства задержки прорастания хранящегося кар
тофеля. Д ля этих целей выпускается 3,5%-ный дуст ме
тилового эфира НУК на глине (препарат М -1), расход 
которого составляет 100 г на 1 т клубней [130].

НУК хорошо проникает в растения и легко в них 
перемещается. В процессе метаболизма регулятора ро
ста образуется оксиметилнафталин, а-нафтойная и 
фталевая кислоты [73].
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НОУК (р-нафтоксиуксусная кислота). Обладает аук
синовой активностью и может применяться в качестве 
средства стимуляции плодообразования на томатах и 
землянике. Цветущие растения опрыскивают препара
том в дозах 15—20 г/га, что приводит к увеличению 
сбора ранних плодов лучшего качества [64, 2901.

2.4-Д, 4Х и другие феноксикислоты. 2,4-дихлорфе- 
ноксиуксусную кислоту (2,4-Д) в основном применяют 
как средство борьбы с сорняками [73, 74].

Это белое кристаллическое вещество с температурой 
плавления 141°С, хорошо растворимое в этиловом спир
те, диэтиловом эфире, ацетоне и некоторых других ор
ганических рартворителях. В качестве регулятора роста 
используют обычно соли 2,4-Д, хорошо растворимые в 
воде. Вещество обладает относительно невысокой ток
сичностью для теплокровных: LD50 для крыс при 'перо
ральном введении 400—500 мг/кг.

2.4-Д является физиологическим аналогом эндоген
ного ауксина, отличаясь от последнего гораздо более 
высокой персистентностью. Казалось бы, это обстоя
тельство открывает широкие возможности применения 
2,4-Д в качестве регулятора роста растений. Однако 
многолетние эксперименты показали, что чаще всего в 
дозах, необходимых для проявления ее рострегулирую- 
щей активности, 2,4-Д оказывается фитотоксичной.

Таким образом, широкому применению 2,4-Д в ка
честве регулятора роста мешают ее исключительно вы
сокая физиологическая активность и персистентность. 
И все же в некоторых ситуациях рострегулирующая ак
тивность 2,4-Д реализуется без каких-либо проявлений 
фитотоксичности. Так, 2,4-Д до настоящего времени 
признается одним из наиболее действенных средств 
предотвращения предуборочного опадения цитрусовых. 
Для достижения нужного эффекта растения апельсина 
и грейпфрута опрыскивают растворами, содержащими 
соль 2,4-Д в концентрации 24 мг/л. При обработке де
ревьев лимона дозу уменьшают вдвое [144, 290].

2.4-Д входит в состав восковых эмульсий, которыми 
обрабатывают плоды лимона перед длительным хране
нием или транспортировкой. В этом случае регулятор 
замедляет размягчение тканей, что имеет важное хозяй
ственное значение [144].

Своеобразна роль 2,4-Д при возделывании картофе
ля. Это вещество в дозах до 130 г/га применяют в США
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для предуборочной ббработки растений, что способст
вует более интенсивной розовой окраске клубней опре
деленных сортов. Оказалось, что в ряде случаев такая 
обработка улучшает привлекательность клубней для 
покупателей [290].

Имеет значение 2,4-Д для культивирования изоли
рованных клеток и тканей. Здесь полностью проявляет
ся способность вещества выполнять физиологические 
функции эндогенного ауксина, который сохраняется до
статочно долго, что позволяет использовать его в ка
честве компонента культивационных сред.

Когда 2,4-Д используют как регулятор роста, дози
ровки ее столь невысоки, что возможность присутствия 
остатков, превышающих допустимые пределы (в США 
до 5 мкг/кг), почти исключается. При необходимости 
анализ остаточных количеств 2,4-Д может быть осу
ществлен с помощью газовой хроматографии. Сущест
вующие аналитические методы тщательно разработаны 
и хорошо освоены, поскольку вещество широко приме
няется в качестве гербицида [173].

4-хлорфеноксиуксусная кислота (4Х) обладает го
раздо меньшей по сравнению с 2,4-Д фитотоксичностью, 
что позволяет использовать ее для улучшения плодооб- 
разования у томатов. Цветущие растения опрыскивают 
раствором, содержащим 4Х в концентрации 50 мг/л. 
Этим достигается более раннее созревание плодов при 
некотором улучшении их качества! Имеются данные о 
том, что виноградная лоза реагирует на 4Х так же, как 
томаты, однако для обработки этой культуры чаще ис
пользуют гиббереллины [64, 290].

Особого рассмотрения заслуживают 2 ,4 ,5-1рихлор- 
феноксиуксусная (2 ,4 ,5-Т) и 2- (2 ,4 ,5-трихлорфенокси) - 
пропионовая (2,4,5-ТП) кислоты, которые длительное 
время использовали как эффективные регуляторы роста. 
При этом 2,4,5-ТП особенно хорошо зарекомендовала 
себя как средство предотвращения предуборочного опа
дения плодов, а 2,4,5-Т, кроме того, и как средство 
улучшения плодообразования и индукции партенокар- 
пии, в частности, у томатов [125].

Однако сейчас производство и применение трихлор- 
феноксипроизводных признаются нежелательными, так 
как эти препараты содержат примесь 2,3,7,8-тетрахлор- 
дибензо-р-диоксина, обладающего крайне высокой ток
сичностью для теплокровных.
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ГИББЕРЕЛЛИНЫ

В странах Юго-Восточной Азии издавна известно забо
левание риса, названное в Японии баканэ. Самым ха
рактерным его симптомом является стремительный рост 
пораженных растений, которые резко выделяются на 
общем фоне. Еще в начале XX века японские ученые 
предположили, что причина этого — выделение грибом 
Гибберелла, возбудителем заболевания, особых ве
ществ в ткани растений. Японским фитопатологом Ку
росавой был поставлен остроумный опыт [319]. Гриб 
вырастили в питательном растворе, тщательно отфильт
ровали и стерильным фильтратом, не содержащим ча
стиц гриба, обработали молодые здоровые растения 
риса. Они начали быстро вытягиваться. Стало ясно, что 
этот эффект вызван действием каких-то высокоактив
ных веществ, которые гриб выделяет в питательный рас
твор.;

В конце 30-х годов нашего столетия активное ве
щество было выделено в виде чистых кристаллов и на
звано гиббереллином по имени микроскопического гри
ба, его образующего [92].

Гиббереллины стали известны на Западе только в 
начале 50-х годов — примерно через 25 лет после их 
открытия Куросавой. К этому времени они были непло
хо изучены японскими учеными и, возможно, остались 
бы еще одной из многочисленных групп вторичных мик
робных метаболитов, если бы не открытие во второй 
половине^50-х годов их уникальных свойств как гормо
нальных регуляторов роста растений. Многосторонняя 
и очень высокая физиологическая активность гибберел
линов, и в первую очередь их способность обеспечивать 
зацветание определенных групп растений в неиндуктив
ных условиях, вызвала громадный интерес к этим мик
робным метаболитам физиологов, а затем и биохимиков 
растений. Интерес к ним увеличился еще больше, когда
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Выяснилось, что гиббереллины образуются не только 
фитопатогенным грибом Гибберелла, но и высшими рас
тениями. Будучи обязательными и очень важными про
дуктами их жизнедеятельности, эти вещества с полным 
правом отнесены к гормонам растений.

ХИМИЯ, МЕТОДЫ ИДЕНТИФИКАЦИИ 
И КОЛИЧЕСТВЕННОГО ОПРЕДЕЛЕНИЯ

Гиббереллины представляют собой группу близких по 
строению тетрациклических карбоновых кислот, относя
щихся к классу дитерпенов. Номенклатура гибберелли
нов, основанная сначала на полностью насыщенной 
гиббановой системе [85], претерпела в конце 60-х годов 
существенные изменения. Эти вещества стали рассмат
риваться как производные гипотетического углеводоро
д а — энт-гиббереллана, нумерация атомов в котором 
соответствует таковой у других циклических дитер
пенов (рис. 4) .

Гиббереллины обозначают символом А с цифрой 
справа внизу — порядковым номером, который присваи
вается каждому новому соединению по мере открытия 
и идентификации. К 1978 г. из культуры гриба Fusa- 
rium moniliforme и высших растений было выделено и 
идентифицировано 52 гиббереллина (рис. 5).

Наиболее распространен и преимущественно приме
няется гиббереллин Аз (гибберелловая кислота, ГК). 
Это объясняется тем, что F. moniliforme синтезирует в 
основном именно этот гиббереллин, который является 
главным компонентом препаратов, поступающих в про- 
дажу.

У большинства гиббереллинов тетрациклическое яд
ро несет ряд постоянных заместителей: в положении 
С-7 — карбоксильная группа, С-17 — обычно экзомети- 
леновая двойная связь, С-18 — чаще всего СН3 — группа

Рис. 4. Нумерация атомов в гиббане (а) 
и зяг гиббереллане (б).
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Рис. 5. Гиббереллины (F — выделенные из грибов; Р  — выделенные 
из растений).



Рис, 5 (Продолжение)



Рис. 5 (Продолжение)
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Рис. 5. (Продолжение)

(за исключением А21, А22), С-19 — v- или 19-И0-6 лак- 
тон или карбоксильная группа. Различия в остальных 
заместителях или их сочетаниях обусловливают все 
многообразие гиббереллинов.

По количеству углеродных атомов в молекуле гиб
береллины можно разделить на две группы: 20-углерод- 
ные (С2о) и редуцированные 19-углеродные ( С 1 9 ) .  Пер
вые в целом являются биогенетическими предшествен
никами вторых. В Сго-гиббереллинах углеродный атом 
при С-20 имеет разную степень окисления (от металь
ной до карбоксильной группы) и может входить в со
став 19-ЯО б-лактона. С^-гиббереллины несут 7-лактон- 
ную группировку в положении 19->10.

Биосинтез. Совокупность многочисленных данных по 
метаболизму гиббереллинов позволяет построить общую 
схему биосинтеза С^-гиббереллинов (рис. 6) [284].

Ранние этапы синтеза гиббереллинов, включая об
разование и дальнейшее превращение мевалоновой кис
лоты, являются общими для терпенов и могут считаться 
твердо установленными. Общим тетрациклическим пред
шественником всех гиббереллинов является каурен. 
Дальнейший метаболизм осуществляется через стадии 
последовательных окислительных реакций: каурен-^кау- 
ренол-^кауреналь-^кауреновая кислота. Механизм пе
рехода от С20- к Cig-гиббереллинам пока не установлен, 
но результаты работ показывают, чтр для удаления 
С-20-углерода необходима свободная 19-овая кислота.
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Рис. 6. Схема биосинтеза Cig-гиббереллинов:
1 — мевалоновая кислота; 2 — транс — геранил-геранилпирофосфат; 3 — копалил- 
пирофосфат; 4 — энг-каурен; 5 — энг-кауренол; 6 — экт-кауреналь; 7 — энт- 
кауреновая кислота; 8 — •э«7’-7-окси-кауреновая кислота; 9 — гиббереллин-аль- 
дегид; /0 — гиббереллин А3 (и другие гиббереллины).

Большой интерес с точки зрения установления ме
ханизмов регуляции роста растений гиббереллинами 
представляет выявление ферментов, ответственных за 
биосинтез этих веществ. По этому вопросу сведений 
сравнительно мало. Наиболее изучен фермент каурен-син- 
тетаза, катализирующий реакцию циклизации геранил- 
геранилпирофосфата в каурен [469] . Выделен и очищен 
фермент геранил-геранилпирофосфат-синтетаза [384].
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По-видимому, он катализирует последовательное удли
нение дитерпеноидной цепи: С5 "Сю ”Ci5 ’"Сго [187].

Вероятно, большинство природных гиббереллинов 
являются промежуточными продуктами синтеза неболь
шого числа высокоактивных гиббереллинов или продук
тами тупиковых ветвей их метаболизма.

Идентификация. Д ля идентификации гиббереллинов 
используют целый ряд современных физико-химиче
ских методов. Широкое применение находит распреде
лительная хроматография — бумажная и тонкослойная, 
отличающаяся сравнительной простотой и доступностью. 
Однако, применение, этого метода в целях идентифика
ции индивидуальных гиббереллинов не очень эффектив
но в связи с вариабельностью величин Rf. Несколько 
стабильнее величины Rs — отношение RfA3 (эталона) к 
Rf других гиббереллинов на конкретных хроматограм
мах. При использовании этих видов хроматографии в 
целях идентификации желательно иметь заведомые 
(эталонные) образцы гиббереллинов.

Хроматография в тонком слое сорбента имеет ряд 
преимуществ перед бумажной: возможность примене
ния агрессивных реагентов и высоких температур для 
проявления, гораздо более высокая чувствительность. Не
которые гиббереллины, очень близкие по полярности 
(например, Ai и Аз или А4 и А7), делятся особенно труд
но. Однако и для их разделения описаны соответствую
щие условия [414].

В качестве сорбентов рекомендуют нейтральные си
ликатные материалы (силикагель, кизельгур и др.), а 
в качестве проявителей — чаще всего серную кислоту, 
после обработки которой гиббереллины флуоресцируют 
в ультрафиолете. Применяют 5%-ный раствор серной 
кислоты в этаноле или 85%-ную кислоту с последую
щим прогреванием при 100— 120°С.

Некоторые гиббереллины можно различать по ха
рактеру флуоресценции в ультрафиолете или цвету пят
на после обработки соответствующим реагентом. Этот 
метод особенно эффективен для обнаружения гибберел
линов А3 и А7, дающих после обработки серной кисло
той желто-зеленую флуоресценцию в ультрафиолете без 
нагревания. По-видимому, это связано со строением ко
лец А их молекул (3-ОН и Д2).

Значительный шаг вперед в методах идентификации 
гиббереллинов был сделан после того, как в 1963 г.
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японские исследователи описали применение газожид
костной хроматографии (ГЖХ) для разделения и иден
тификации этих веществ, используя их метиловые эфи
ры [294, 295]. Еще более перспективным оказалось при
менение триметилсилильных производных метиловых 
эфиров гиббереллинов, которые хроматографируются в 
сравнительно мягких условиях без разложения [202, 
351]. Продолжительность удерживания их на колонках 
хорошо воспроизводима, что дает возможность стандар
тизировать колонки для всех гиббереллинов, используя в 
качестве стандартов лишь некоторые из числа легкодо
ступных. С помощью этой методики Кавел с соавторами 
идентифицировали 17 гиббереллинов в смеси, используя 
в качестве стандартов всего три вещества: А3, А7 и Аэ 
[227]..В  их работе приведена продолжительность удер
жания ряда гиббереллинов.

Вульфсон с соавторами описали применение масс- 
спектрометрии в целях идентификации гиббереллинов 
[147]. Они показали возможность идентификации этим 
методом гиббереллинов в смеси, используя их метило
вые и этиловые эфиры. Метод был усовершенствован 
Бинксом с соавторами, которые показали преимущества 
триметилсилильных производных метиловых эфиров 
гиббереллинов [202]. Спектры последних достаточно 
специфичны (индивидуальны) и могут быть с успехом 
использованы для идентификации.

Но особенно эффективным оказалось сочетание ГЖХ 
с масс-спектрометрией [350, 351, 352]. Этот метод по
зволил использовать для анализа неочищенные экст
ракты растительных материалов, идентифицируя в них 
как известные, так и новые гиббереллины, находящие
ся в малых количествах.

Описано применение ядерно-магнитно-резонансной 
(ЯМР) спектроскопии, позволяющей устанавливать на
личие тех или иных химических групп в молекуле г и 
береллинов. ЯМР спектроскопия— один из самых эф
фективных методов идентификации гиббереллинов в 
малых количествах. Сочетание этих методов позволило 
установить структуру многих гиббереллинов.

В целях идентификации гиббереллинов могут быть 
использованы и биологические методы. Применение по
следних носит ограниченный, вспомогательный характер 
и основано на специфичности их физиологической ак
тивности, Например, сильная ростовая реакция про
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ростков огурца свидетельствует о том, что в исследуе
мом материале имеются гиббереллины, лишенные 
ОН-группы при С-13, типа А 4 или А7.

Методы определения концентрации. Методы количе
ственного определения гиббереллинов, как и других фи
зиологически активных веществ, делятся на биологиче
ские и физико-химические. Определение концентрации 
гиббереллинов в растении — сложная задача. Содержа
ние этих веществ здесь очень мало (обычно 10-8— 
10~6% массы сухого растительного материала). Кроме 
того, применение биологических методов затрудняется 
большой специфичностью физиологической активности 
разных гиббереллинов и возможным наличием ингибито
ров. Вопросы количественного определения гибберелли
нов разбираются в рйде работ, где детально изло
жены наиболее рациональные методики [86, 187, 287].

Основой б и о л о г и ч е с к и х  м е т о д о в  являются 
разнообразные физиологические эффекты гибберелли
нов: стимуляция прорастания семян, рост интактных 
растений или их изолированных частей, а также гидро
литическая ферментативная активность. Наиболее рас
пространены методы, основанные на ростовой реакции 
проростков и стимуляции амилолитической активности 
эндосперма ячменя.

Первые биологические методы количественного оп
ределения гиббереллинов были основаны на ростовой 
реакции проростков риса [319, 320]. В настоящее время 
для этого используют высокочувствительные карлико
вые растения. Семена предварительно проращивают, а 
затем помещают в пробирки с испытуемым раствором. 
При необходимости соскоб с тонкослойной хромато
граммы можно внести прямо в пробирку. Рост растений 
происходит на свету, в течение 6—9 дней (по разным 
методам). Чувствительность метода — 0,001 мкг/мл A3. 
В логарифмическом масштабе наблюдается линейная 
зависимость прироста от концентрации А3 в диапазоне 
0,001— 1 мкг/мл [86].

Очень прост метод определения концентрации гиб
береллинов по ростовой реакции проростков карлико
вого гороха [1, 91]. Проросшие семена разрезают по
полам поперек семядолей и половинки горошин (с ко
решком и ростком) устанавливают на дне химического 
стакана с испытуемым раствором. Стаканы накрывают 
часовыми стеклами и помещают на 4—5 суток (в зави-
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симостй от энергии роста растений) в термостат при 
температуре 24°С. Затем растения вынимают, обрезают 
стебельки и измеряют их длину. Установлена линейная 
зависимость прироста от логарифма концентрации.

Одна из модификаций метода — проростки раскла
дывают (плоскостью среза горошины) на водный агар 
в чашках Петри или Коха и на эпикотили наносят по 
одной капле (5 мкл) испытуемого раствора. Чувстви
тельность метода — 0,0001 (10~4) мкг Аз на растение. 
В диапазоне доз 10~3— 10- 1 мкг А3 (на растение) на
блюдается линейная зависимость между приростом дли- 

• ны эпикотиля и логарифмом дозы.
Особенность^метода, основанного на ростовой реак

ции гипокотилей проростков огурца, заключается в его 
высокой избирательности — чувствительности к гиббе- 
реллинам,. не имеющим ОН-группы при С -13 (А4, А7, 
Ад, А24 и др.). На гипокотили наносят по одной капле 
(5 мкл) испытуемого раствора и проростки выдержи
вают на агаре в чашках Петри или Коха в течение 
двух суток при комнатной температуре и круглосуточ
ном освещении люминесцентными лампами. Чувстви
тельность метода: для А4— 0,001 ( 10~3) мкг на расте
ние, А7 — 0,0001 (1 (H ), Аэ — 0,0015 мкг и для А3 — 1 мкг 
на растение [86].

Методика количественного определения гибберелли
нов по стимуляции амилолитической активности эндо
сперма ячменя [70, 236] сводится к тому, что по 2—3 
кусочка эндосперма помещают в маленькие стеклянные 
флаконы с 1 мл испытуемого раствора и инкубируют 
24 48 ч при +30°С. Затем измеряют концентрацию ре
дуцирующих сахаров как показатель амилолитической 
активности, стимулируемой гиббереллинами. Чувстви
тельность метода очень высокая — до 10“5 мкг/мл А3.

Основные ф и з и к о - х и м и ч е с к и е  м е т о д ы  оп
ределения концентрации гиббереллинов — фотометриче
ские.

Их преимущество перед биологическими — высо* 
кая точность и быстрота анализа. Однако они менее 
чувствительны и гораздо менее специфичны, поэтому 
предназначаются главным образом для количественного 
определения гиббереллинов в культуральной жидкости 
гриба-продуцента F. moniliforme, где концентрация этих 
веществ обычно измеряется сотнями миллиграммов в 
литре при сравнительно малой нагрузке примесей.
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Из фотометрических методов определения -концент
рации гиббереллинов наиболее распространен метод, 
основанный на цветной реакции А3 с фосфоро-вольфра- 
мо-молибденовым реактивом [91, 286]. Реакционная 
смесь состоит из 1 мл исследуемого раствора, 0,5 мл 
реактива Фолина—Чиокальто [258] и 2,5 мл дымящей 
соляной кислоты. Постепенно образуется зеленое окра
шивание; максимум светопоглощения наблюдается при 
длине волны 730 нм. Чувствительность метода — 
10 мг/л А3. При использовании спектрофотометра про
стая линейная зависимость между концентрацией Аз и 
светопоглощением сохраняется до 90 мг/л А3. Чтобы 
избавиться от конкурирующих (дающих окраску с ре
активом) примесей, которые могут быть в культураль
ной жидкости, применяют предварительную очистку, 
которая заключается в экстракции гиббереллинов из 
культуральной жидкости бутанолом при pH 2,5 и пере- 
экстрагировании их из бутанола в водную фазу при 
pH 7,0. Установлено, что в цветную' реакцию вступают 
гиббереллины А3 и А7, но не Ai и А4. По-видимому, спе
цифическое значение для прохождения цветной реакции 
имеет кольцо А с эндоциклической двойной связью и 
лактоном в положении 19->10.

Флуорометрический метод основан на флуоресцен
ции гиббереллинов при обработке серной кислотой и 
имеет несколько модификаций^ в том числе для количе
ственного определения гиббереллинов в растительном 
материале [86]. При этом предусматриваются длитель
ная предварительная очистка и концентрирование. Флуо
ресценцию реакционной смеси измеряют при 455 нм 
и длине волны возбуждения 410 нм [272].

Выбор того или иного метода зависит от поставлен
ной задачи. Простейшим случаем является установле
ние факта наличия гиббереллинов в исследуемом об
разце. Для этого очень удобны биологические методы — 
сравнительно простые, высокочувствительные и специ
фичные. Их недостаток — возможность присутствия в 
растительном образде ингибиторов, активность которых 
будет маскировать наличие гиббереллинов. В таких слу
чаях применяют длительную предварительную химиче
скую очистку, которая обычно включает хроматогра
фию. При определении концентрации гиббереллинов в 
культуральной жидкости продуцента F. moniliforme 
нужды в такой длительной очистке обычно не бывает.
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Более сложный случай — идентификация индивиду
альных гиббереллинов. Здесь особенно эффективно со
четание газожидкостной хроматографии с. масс-спект- 
рометрией.

Количественное определение гиббереллинов связано 
со специфическими особенностями и трудностями. Н аи
более объективные данные, показывающие содержание 
индивидуальных гиббереллинов в исследуемом мате
риале, получают при использовании таких сложных ме
тодов, как сочетание газожидкостной хроматографии с 
масс-спектрометрией. Однако в большинстве случаев 
при анализе растительного материала исследователи 
ограничиваются сочетанием распределительной хрома
тографии с биотестами. .Интерпретация получаемых в 
таких случаях данных — довольно сложная задача в свя
зи со специфичностью физиологической активности ин
дивидуальных гиббереллинов. Необходимо учитывать 
существенную разницу между понятиями «суммарное 
содержание гиббереллинов» и «суммарная физиологи
ческая активность». Оценку первого можно дать теми 
или иными физико-химическими методами, а в некото
рых случаях, например при исследовании культураль
ной жидкости гриба-продуцента,— прямым выделением 
чистого препарата гиббереллинов. Однако физиологи
ческая активность равных по массе, но имеющих раз
ный состав смесей гиббереллинов может быть совер
шенно разной вследствие различий в физиологической 
активности этих веществ. По этой же причине примене
ние разных биотестов для оценки активности одного и 
того же препарата тоже может дать совершенно раз
личные результаты. А исследователя в большинстве 
случаев интересует именно общий, интегральный, уро
вень гиббереллиновой активности. Поэтому нельзя при
знать удачным часто применяемое выражение содержа
ния гиббереллинов в исследуемом материале в экви
валентах гибберелловой кислоты (А3).

В тех "случаях, когда исследователь ограничивается 
измерением физиологической активности элюатов с хро
матограмм, целесообразно для более объективной оцен
ки пользоваться набором качественно разных биотестов, 
например удлинение проростков карликового гороха, 
огурца и салата, а также стимуляция амилолитической 
активности эндосперма ячменя.



ЭНДОГЕННЫЕ ГИББЕРЕЛЛИНЫ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Выявление в растительных тканях, экстракция и очист
ка, количественное содержание. Методические приемы 
исследования гиббереллинов в растениях изложены в 
многочисленных работах [2, 70, 85, 86, 287, 302].

Первые схемы и методы извлечения гиббереллинов 
из растений были заимствованы из микробиологии. 
В основе их лежало представление, что эти вещества — 
свободные органические кислоты, хорошо извлекаемые 
из воды несмешивающимися с нею органическими рас
творителями при кислой реакции среды. Довольно ско
ро, однако, обнаружилась ошибочность этого представ
ления. Было установлено, что эндогенные гиббереллины 
растений представлены в основном не свободными, а 
связанными формами, как правило, более полярными, 
нейтрального или даже основного характера. Были раз
работаны такие схемы извлечения эндогенных гибберел
линов, которые позволяют выделить ГПВ (гибберелли- 
ноподобные вещества) с разнообразными физико-хими
ческими свойствами.

Как правило, исходный растительный материал экст
рагируют смешивающимся с водой органическим раство
рителем (метанол, этанол, ацетон) или буферной смесью 
с pH 6,2—7,2. Буферный раствор в отличие от органи
ческих растворителей хорошо извлекает гиббереллины, 
связанные с белками.

Затем органический растворитель удаляют под ва
куумом до водного остатка, из которого извлекают гиб
береллины и ГПВ несмешивающимися с водой органи
ческими растворителями (этилацетат, бутанол). Для 
полноты извлечения различных форм целесообразно 
применять последовательные экстракции при кислой (в 
основном свободные гиббереллины), нейтральной и ще
лочной (в основном связанные гиббереллины) реакциях 
среды.

Обычно после вакуум-концентрирования обводнен
ной органической фазы до водного остатка выпадает 
осадок, который часто отбрасывают. Это неправильно. 
В осадке также могут содержаться активные вещества, 
которые можно извлечь этанолом или другим близким 
по полярности органическим растворителем [87].

При обработке водного остатка первичного экстрак
та этилацетатом при pH 2,5—3,0 в последний плохо
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Рис. 7. Схема извлечения гиббереллинов и ГПВ из растительного 
материала [87].

переходят те свободные гиббереллины, которые облада
ют сравнительно высокой полярностью.- Их целесооб
разнее извлекать из водной фазы бутанолом.

Связанные гиббереллины, более полярные, чем сво
бодные, также извлекаются из водной фазы лучше бу
танолом, чем этилацетатом. В бутанол переходят гли- 
козиды гиббереллинов и сравнительно полярные эфиры. 
Для их разделения можно применить экстракцию бута- 
нольной фракции щелочным раствором (например, 
1 %-ный бикарбонат натрия). При этом гликозиды гиб-
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береллинов, имеющие кислый характер, переходят в 
водную фазу. Эфиры малополярных гиббереллинов пе
реходят, как и свободные кислоты, в этилацетат. Для 
их разделения также можно применить экстракцию 
этилацетатной фазы щелочным водным раствором. При 
этом кислые свободные гиббереллины переходят в ви
де солей в водную фазу, а нейтральные эфиры остают
ся в этилацетатном слое. В дальнейшем свободные гиб
береллины могут быть вновь переэкстрагированы из 
воды в этилацетат при pH 2,5—3,0.

Освобождение гиббереллинов из связанного состоя
ния осуществляют с помощью ферментативного, кислот
ного или щелочного гидролиза.

Д ля выявления гиббереллинов в предварительно 
очищенном материале проще всего воспользоваться био
логическими тестами: удлинение гипокотилей карлико
вого гороха, эпикотилей салата, огурца, биохимической 
пробой — стимуляцией амилазной активности в эндо
сперме ячменя. Однако полученные описанным спосо
бом экстракты еще содержат богатые смеси веществ, 
причем не только смеси разных гиббереллинов и их 
производных, но и ингибиторы, затрудняющие прове
дение биологических тестов. Поэтому концентраты экст
рактов очищают в основном методами распределитель
ной или адсорбционной хроматографии — бумажной, 
тонкослойной, колоночной. Н а рисунке 7 приведена схе
ма одного из способов извлечения и выявления эндоген
ных гиббереллинов. Применение этой схемы позволило 
авторам обнаружить нерастворимые в воде (I ф рак
ция), кислые (II фракция), нейтральные и основные 
(III и IV фракция) гиббереллины и ГПВ [87].

Принципиально иной метод извлечения гибберелли
нов из растений, который часто применяется при изу
чении локализации синтеза этих веществ,— диффузия 
их в агаровые блоки-рецепторы [302, 392, 403]. Иссле
дуемый орган помещают на агаровый блок и инкубиру
ют во влажной камере. Затем орган-донор и агаровый 
блок-рецептор анализируют на содержание ГПВ.

В литературе нередко встречаются сведения о коли
чественном содержании эндогенных гиббереллинов в 
высших растениях. Сравнительный анализ и системати
зация таких данных представляют трудную задачу, так 
как различные схемы выделения обеспечивают неодина
ковую полноту извлечения эндогенных гиббереллинов,

51



а количественное их содержание часто устанавливается 
при помощи биологических тестов. При этом нередко 
упускается из вида, что многие биотесты отличаются 
высокой специфичностью по отношению к отдельным 
гиббереллинам и, следовательно, не могут быть исполь
зованы для суммарной оценки валового содержания 
этих веществ. Так, с помощью карликового гороха нель
зя обнаружить гиббереллин Аэ, с помощью огурца — 
гиббереллины Ai и А3 и т. д.

Содержание эндогенных гиббереллинов выражают 
чаще всего в эквивалентах гибберелловой кислоты на 
единицу массы. Обычно оно составляет 10~8— 10~6% 
массы сухого растительного вещества [28, 280]. Н аи
более богаты ими прорастающие или созревающие се
мена, в зрелых (покоящихся) семенах активных гиббе
реллинов значительно меньше или нет совсем. В листь
ях содержание гиббереллинов составляет несколько 
миллиграммов или десятков миллиграммов на 1 кг сы
рой массы.

По определениям Зембднера с соавторами, в одной 
семядоле прорастающих в темноте семян фасоли 
(Ph. coccineus) содержится примерно 2Х10- 10 г гиббе
реллинов А4 и (или) А3, 2,5Х 10~10 г А5, б Х К Н 0 г А6, 
1 ,2 x 1 0-10 г А8 и 1,8Х 10- 10 г глюкозида А8 [419].

При сравнительных анализах содержания гибберел
линов в растениях необходимо также иметь в виду, что 
уровень гиббереллинов и ГПВ определяется соотноше
нием скоростей их синтеза и распада, связывания и ос
вобождения. Низкое содержание этих веществ в момент 
анализа может быть следствием их активного потреб
ления, высокое — освобождения из связанных форм, 
переноса из других тканей и органов и т. д. Все это 
очень затрудняет интерпретацию данных о количест
венном содержании гиббереллинов в определенных тка
нях и органах, особенно когда пытаются связать эти 
данные с морфофизиологическими показателями: кар
ликовостью, цветением и т. д.

Место синтеза и передвижение, функции связанных 
форм. Исследование вопроса локализации синтеза гиб
береллинов наталкивается на серьезные трудности ме
тодического характера. Поскольку в растениях проис
ходит передвижение и накопление гиббереллинов, бога
тые этими веществами органы могут и не быть местом 
их синтеза. Повышение содержания активных гибберел-
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линов в результате перехода из связанного состояния в 
свободную форму также может быть принято за синтез 
de novo.

Имеющиеся в литературе данные позволяют пред
полагать, что гиббереллины синтезируются в разных 
органах, особенно в интенсивно растущих. Убедительно 
доказан синтез гиббереллинов в корнях, верхушечных 
стеблевых почках [85], развивающихся семенах и в 
листьях [235, 345].

Одним из доказательств того, что гиббереллины син
тезируются именно в данном месте, а не перенесены сю
да или освобождены из запасных форм, служит значи- _ 
тельное уменьшение их содержания под действием спе
цифических ингибиторов синтеза. Так, было установлено, 
что ретарданты препятствуют накоплению гиббе
реллинов, в семенах гороха [186, 485]. Ферменты, ката
лизирующие синтез ( — )-каурена из 2-14С мевалоновой 
кислоты, локализованы в семядолях гороха (сорт Аля- 
ска) [235а].

Связанные гиббереллины могут выполнять в расте
ниях функции запасных и транспортных форм [277, 
326, 420]. Признание за ними роли запасных форм ос
новано на данных о взаимопревращениях свободных и 
связанных гиббереллинов в созревающих и прорастаю
щих семенах, а роли транспортных форм — на наличии 
связанных гиббереллинов в ксилемном соке деревьев.

Конъюгация гиббереллинов с сахарами и некоторы
ми другими соединениями и их обратимая инактивация 
широко распространены у высших растений. Эксперимен
тально установлена способность ферментных систем 
растений гидролизовать глюкозидную, глюкозилэфирную 
и аминоподобную связи гиббереллинов с соответствую
щими соединениями. По-видимому, можно считать дока
занной транспортную функцию глик;озидированных гиб- 
берреллинов, движущихся вверх по ксилеме.

В настоящее время большинство исследователей при
держивается мнения о неполярном передвижении гиб
береллинов [168, 326]. Экспериментальные данные, 
подтверждающие эту точку зрения, получены как в опы
тах с изолированными частями растений, лишенными 
апикальной меристемы [392], так и в опытах с интакт- 
ными растениями [168]. Отмечено перемещение гиббе
реллинов в растениях периллы в акропетальном и бази- 
петадьном направлениях [168, 209].
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Получены доказательства способности гибберелли
нов передвигаться в латеральном направлении через 
ряды клеток ксилемы и флоэмы [209]. По данным 
Райлтона и Филлипса [403], в горизонтально располо
женном колеоптиле гиббереллин преимущественно транс
портируется в нижнюю сторону. Возможно, что в про
цессах геотропизма участвуют не только ауксины, но 
и гиббереллины [46].

Циркулирующие в стебле гиббереллины могут уча
ствовать в ростовых процессах камбия, быть запасными 
или подвергаться инактивации в коре [209].

Механизмы, обеспечивающие передвижение гиббе
реллинов," изучены еще недостаточно. По-видимому, в 
целых растениях это перемещение происходит по сосу
дистой системе пассивно с током водных растворов. 
Передвижение же гиббереллинов на короткие расстоя
ния, по всей вероятности, происходит в силу диффузии 
[168, 326].

ФИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ

Влияние на рост растений. С т е б е л ь .  Удлинение об
работанных растений — первый из отмеченных и наибо
лее очевидный эффект гиббереллина. Цитологическая ос
нова этого явления — ускорение деления клеток, усиле
ние их растяжения или оба эти эффекта вместе [86, 
90, 346, 425].

Так, у розеточных растений возникновение и рост 
стебля в неиндуктивных условиях под влиянием гиббе
реллина обусловлены образованием активной субапи- 
кальной меристемы. Здесь причиной ускоренного роста 
является усиление деления клеток, а не их растяжения 
[90, 425]. И наоборот, ускорение под влиянием гибберел
лина роста проростков пшеницы, обработанных гамма- 
лучами, связано с растяжением клеток, а не с ускорени
ем их деления [425].

Характерный цитологический эффект гиббереллина — 
ускорение деления клеток меристем, в том числе кам 
бия [90]. При обработке интактных растений это при
водит к ускоренному развитию ксилемной тканй. Если 
же воздействовать гибберелловой кислотой на кал- 
люсную культуру, отрезки стеблей или на стебли, с ко
торых удалены почки, то усиленное развитие камбия не 
сопровождается дифференциацией ксилемы. Чтобы по-
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Лущить дифференциацию ксилемы в таких сйстема^, 
нужно добавить ауксин [425].

Экзогенный гиббереллин стимулирует рост как тра
вянистых, так и древесных растений, хотя у первых 
реакция выражена гораздо сильнее [387]. Удлинение 
стебля особенно отчетливо выражено у карликовых рас
тений, чувствительность которых чрезвычайно высока. 
Так, достоверная стимуляция роста карликового гороха 
сорта Пионер при однократном нанесении раствора на 
колеоптиль отмечается под влиянием 0,0001 мг ГК [ 13-

Рост стебля тесно связан с активностью эндогенных 
гиббереллинов. Косвенным свидетельством этому может 
служить положительная корреляция между содержани
ем гиббереллинов и интенсивностью роста целых расте
ний или их отдельных органов. Высокое содержание 
эндогенных гиббереллинов обычно характерно для бы
строрастущих, например вьющихся, растений [90].

Естественно предположить, что карликовость расте
ний объясняется нехваткой у них эндогенных гибберел
линов, которая возмещается обработкой извне. Однако 
целый ряд исследователей показал отсутствие сущест
венной разницы в содержании гиббереллйнов у карли
ковых и нормальных растений [401]. В связи с этим 
нередко выдвигается точка зрения, что карликовость 
связана с высоким уровнем ингибиторов, блокирующих 
активность эндогенных гиббереллинов [86]. Однако тот 
факт, что именно карликовые растения реагируют на * 
самые малые дозы гиббереллина, опровергает эту точ
ку зрения. Если бы эти растения отличались высоким 
уровнем ингибиторов, в частности антагонистов гиббе
реллинов, то их реакция на экзогенный гиббереллин 
была бы,-наоборот, слабой. Поэтому речь должна идти 
скорее о том, что эндогенные гиббереллины карликовых 
растений почему-то не проявляют своей ростовой ак
тивности. Это явление ждет объяснения.

У карликовых растений, как и у розеточных в неин
дуктивных условиях, удлинение стебля под влиянием 
экзогенного гиббереллина обусловлено резким повыше
нием митотической .активности субапикальной меристе
мы [346, 425].

Известно, что свет тормозит рост растений, и этот 
эффект частично снимается гиббереллином. На этом 
основании высказывалось предположение, что свет-ре
гулирует рост стебля, снижая интенсивность синтеза
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эндогенных гиббереллинов или разрушая их. Косвен
ным подтверждением этой гипотезы является факт, что 
обработка гиббереллином препятствует ингибированию 
роста этиолированных стеблей красным светом. Однако 
определения уровня эндогенных гиббереллинов в расте
ниях на свету и в темноте дали противоречивые резуль
таты [341].

Л и с т .  На карликовых растениях убедительно пока
зано, что гиббереллин может увеличивать размеры не 
только стебля, но и листьев [326]. Однако в целом дан
ные по влиянию гиббереллина на лист сравнительно не
многочисленны.

Наиболее частый эффект обработки гибберелли
ном — изменение размеров и формы листьев, а иногда 
и их числа [137]. У злаков гиббереллин вызывает уве
личение длины листовой пластинки и влагалища листа. 
У двудольных растений часто вытягиваются черешки 
листьев, а при оптимальных условиях обработки может 
увеличиваться и площадь листа [212].

Отмечено появление ювенильных листьев на побегах 
взрослых растений [409], а иногда и формирование 
листьев, свойственных взрослым растениям, на сеянцах; 
в некоторых случаях меняется расположение листьев 
[86].

К о р е н ь .  Вопрос о влиянии гиббереллина на кор
невую систему остается дискуссионным, хотя данных о 
том, что корень реагирует на экзогенный гиббереллин, 
достаточно много. Большинство исследований свиде
тельствует об отрицательном действии гиббереллина на 
развитие корневой системы [33, 86, 346]. Однако обра
ботка интактных растений или их изолированных ча
стей иногда вызывает стимуляцию корнеобразования и 
роста корней [380]. Но* и в этих случаях отношение 
массы корней к массе надземных органов уменьшается. 
Именно такое изменение следует считать характерным 
проявлением действия гиббереллина.

По мнению Гамбурга, отрицательное действие гиб
береллина на корневую систему связано с увеличением 
потребления питательных веществ надземной частью и 
соответствующим уменьшением их притока в корни 
[33].

Пр>и оценке противоречивых данных по действию 
гиббереллина на корень необходимо учитывать специ
фические особенности этого органа. Прежде всего в
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нормальных условиях корень в отличие от стебля и ли
ста находится в темноте, а не на свету. Тесная зависи
мость физиологической активности гиббереллина от 
условий освещения хорошо известна. Так, растяжение 
клеток под действием ГК особенно выражено на свету, 
а не в темноте [220, 292]. При воздействии ГК на изо
лированные корни можно наблюдать торможение роста 
в темноте и ускорение на свету [220].

Другая особенность корня — высокая чувствитель
ность к химическому составу среды (качественному и 
количественному). Именно этим можно объяснить це
лый ряд наблюдений, когда низкие концентрации ГК 
стимулировали рост корней, а высокие — угнетали [346].

С о ц в е т и я ,  ц в е т к и ,  п л о д ы .  Под влиянием гиб
береллина нередко удлиняются цветоножки, увеличива
ются цветки, становятся крупнее соцветия [17]. У мно
гих семенных сортов винограда благодаря разрастанию 
цветоножек формируются более крупные и рыхлые 
грозди [86]. I

При локальном нанесении гиббереллина А4 на по
верхность плодов яблони и японской груши наблюда
лось неравномерное разрастание их тканей и образова
ние асимметричных плодов [214]. У винограда, цитру
совых, некоторых сортов яблони под влиянием экзоген
ного гиббереллина нередко формируются продолговатые 
плоды правильной формы, а у томата и груши на пло
дах могут возникать выросты [86]. Эффект зависит от 
сроков обработки и дозы гиббереллина, а также от 
сорта.

Подытоживая изложенный материал, отметим, что 
ростовая реакция интактных растений — один из самых 
характерных признаков физиологической активности 
гиббереллина. При этом может стимулироваться как 
деление, так и растяжение клеток. В то же время, гро
мадный литературный материал, накопленный по этой 
проблеме, содержит много противоречивых данных. Эта 
противоречивость объясняется сложностью системы гиб
береллин — растение. Во-первых, исследователи рабо
тают как с целыми растениями, так и с их изолирован
ными органами и частями органов и даже с культура
ми тканей. В первом случае на действие экзогенного 
гиббереллина накладывается активность всей сложной 
гормональной системы растений. По-видимому, именно 
этим объясняется факт, что у интактных растений гиб-
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береллин усиливает рост ксилемной ткани, а у растений 
с удаленными почками — только камбия, без дифферен
циаций ксилемы. Первоначальный эффект восстанавли
вается при добавлении ауксина, который в интактном 
растении, по-видимому, синтезируется почками.

Кроме того, чувствительность любой ткани к гиббе- 
реллину зависит от многих переменных факторов: коли
чества и качества света, физиологического возраста 
ткани, присутствия других регуляторов роста и т. д. 
Наконец, большое значение имеют тип ткани или орга
на, применяемый гиббереллин и его концентрация. Бес
спорно, что целый ряд «неудач» с применением гиббе
реллина связан с тем, что использовали «не тот» гиб
береллин (обычно применяют А3).

Гиббереллины и цветение растений. Общеизвестна 
связь между ведущими факторами внешней среды (ус
ловия температуры и освещения) и переходом растений 
к цветению. Еще в 1880 г. Юлиус Сакс предположил, 
что определенные изменения внешних условий могут 
приводить к образованию в растениях некоего фактора 
цветения. В 1936 г. М. X. Чайлахян развил гипотезу о 
цветении растений под влиянием особого гормона цве
тения флоригена, общего для всех цветковых растений 
[159а]. Это следовало прежде всего из опытов с при
вивками, показавшими, что цветение длиннодневных 
растений в условиях короткого дня можно вызвать их 
прививкой на цветущие, растения короткодневных видов 
и, наоборот, цветение короткодневных растений в усло
виях длинного дня можно вызвать прививкой их на цве
тущие растения длиннодневных видов. Из гипотезы сле
довало, в частности, что если растениям дать извне 
флориген, то они перейдут к цветению и при отсутствии 
соответствующих внешних условий. Однако выделить 
это вещество из растений никому не удавалось и для 
превращения в теорию гипотезе не хватало фактов. От
крытие уникальной способности гиббереллинов вызы
вать цветение некоторых растений в неиндуктивных ус
ловиях явилось мощным аргументом в поддержку гор

мональной теории цветения.
Ю в е н и л ь н ы й  п е р и о д .  Многие голосемянные 

и некоторые цветковые растения не переходят к цвете
нию в индуктивных условиях до тех пор, пока их веге
тативный рост не достигнет определенной фазы. Этот 
период вегетативного роста называют ювенильным. Ус-
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?айОЁЛейс>, Что обработка гиббереллином сокращает 
продолжительность ювенильного периода у некоторых 
голосемянных и цветковых растений. Возможно, что не
способность растений к зацветанию в ювенильный пе
риод связана с нехваткой эндогенных гиббереллинов. 
При накоплении их до определенного уровня растение 
приобретает способность к формированию цветков.

Диаметрально противоположной является реакция 
некоторых покрытосемянных древесных, у которых об
работка гиббереллином возвращает побеги в ювениль
ную фазу. Этот эффект может быть снят абсцизовой 
кислотой. Поэтому баланс между гиббереллинами и 
абсцизовой кислотой, по-видимому, играет серьезную 
роль в этих процессах [317],

Ц в е т е н и е  [86, 90, 162, 163, 317, 459, 486, 487]. 
Гиббереллины играют важную роль в метаболических 
процессах, обусловливающих переход растений к цве
тению.

Влияние этих веществ на цветение наиболее чет
ко обнаруживается в неиндуктивных условиях внешней 
среды и исследуется обычно в связи с фотопериодизмом 
и яровизацией.

Многие длиннодневные растения и нуждающиеся в 
яровизации двухлетники имеют в вегетативной фазе 
недоразвитый стебель с розеткой листьев. Ланг впер
вые показал, что вытягивание стебля и цветение розе- 
точных длиннодневных растений, а также нуждающих
ся в яровизации двухлетников могут быть вызваны в 
неиндуктивных условиях путем обработки гибберелли
ном [324, 325].

Сходный эффект гиббереллин оказывает на расте
ния, которым для цветения нужен сначала длинный 
день, а потом короткий (длиннокороткодневные) или, 
наоборот, сначала короткий день, а потом длинный (ко
роткодлиннодневные). Обработка гиббереллином заме
няет таким растениям длинный день, но не короткий, 
то есть обеспечивает их зацветание при выращивании 
только на коротком дне (но не на длинном).

Наряду с многочисленными положительными приме
рами известны случаи, когда А3 вызывал у розеточных 
растений только вытягивание стебля без образования 
цветков или был совсем неэффективен. Это, скорее все
го, объясняется тем, что был использован «неподходя
щий» гиббереллин.
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Обычно гиббереллин неэффективен на растениях 
Длинного дня, имеющих облиственный стебель.

У растений, которые для зацветания нуждаются как 
в яровизации, так и в длинном -дне, гиббереллин может 
заменить, как правило, потребность в низкой темпера
туре только в условиях длинного дня, то есть сразу 
оба фактора внешней среды заменить обработкой гиб- 
береллидом невозможно.

Переход к цветению в неиндуктивных условиях (то 
есть в условиях длинного дня) облигатно короткоднев
ных растений гиббереллин, как правило, не вызывает, 
хотя и может стимулировать вытягивание стебля. От
дельные случаи стимуляции или торможения гибберел
лином цветения растений короткого дня в неиндуктив
ных условиях еще ждут своего объяснения.

Роль эндогенных гиббереллинов . Изложенный выше 
материал приводит к предположению, что длинный день 
и пониженные температуры способствуют синтезу гиб
береллинов в соответствующих растениях до уровня, не
обходимого для цветения.

Как указывает Кришнамурти [317], для проверки 
этой гипотезы могут быть использованы два пути. Пер
вый — непосредственное измерение уровня эндогенный 
гиббереллинов в растениях, которые выращиваются в 
индуктивных и неиндуктивных условиях, а также в про
цессе перехода их к цветению. Второй — влияние ретар
дантов, которые должны снизить уровень эндогенных 
гиббереллинов, на цветение растений.

Исследования, проведенные в первом направлении, 
показали, что в большинстве случаев освещение дейст
вительно благоприятствует накоплению гиббереллинов 
в растениях всех фотопериодических групп [90 ].VB те
чение суток содержание гиббереллинов в растениях 
увеличивается в утренние часы, достигает максимум^ 
днем и падает до минимума ночью. Интенсивность син
теза ГПВ в условиях длинного дня выше, чем коротко
го. Прерывание темноты светом в короткодневном ре
жиме способствует повышению уровня ГПВ как в длин
но-, так и в короткодневных растениях. В то же время 
этому подходу свойственны определенные недостатки. 
Описано немало случаев, к#гда в условиях длинного 
дня и при переходе соответствующих растений к цвете
нию не отмечалось увеличение содержания эндогенных 
гиббереллинов [459, 487]. Это может быть объяснено
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тем, что в таких условиях усиленный синтез гибберел
линов сопровождается усиленным их потреблением, по
этому уровень содержания их как результирующая двух 
противоположных процессов не растет. Таким образом, 
экспозиция на длинном дне не обязательно ведет к по
вышению содержания эндогенных гиббереллинов, но 
должна активировать их метаболизм.

По изложенным причинам, для выяснения ^участия 
эндогенных гиббереллинов в переходе растений к Цве
тению более удобно применение ретардантов, угнетаю
щих биосинтез этих веществ. И действительно, в соот
ветствующих опытах были получены факты, прямо ука
зывающие на важную роль гиббереллинов в переходе 
растений к цветению. Так, у Samolus parviflorus — розе- 
точного растения длинного дня — ретарданты ССС и 
Амо-1618 угнетают цветение, причем этот эффект может 
быть снят экзогенной ГК или добавочной экспозицией 
растений на длинном дне. Таким образом, длинный 
день и гибберелловая кислота оказывают здесь одина
ковое действие, и один фактор может быть заменен 
другим [317]. В опытах Михневича обработка семян 
озимой пшеницы хлорхолинхлоридом перед яровизаци
ей или во время яровизации угнетала цветение и снижа
ла содержание эндогенных гиббереллинов [362]. Таким * 
образом, в ряде опытов доказана важ ная роль эндоген
ных гиббереллинов в переходе растений к цветению в 
индуктивных условиях.

Одаако, как это обычно бывает в экспериментах с 
гиббереллинами, в ряде случаев были получены проти
воположные результаты. При экспозиции на длинном 
дне не отмечалось повышение содержания гибберелли
нов, ретарданты не угнетали цветения соответствующих 
растений в индуктивных условиях, не снижали или д а 
же повышали содержание эндогенных гиббереллинов, 
действуя как их синергисты [317].

Гиббереллины и флориген. Накопленные факты сви
детельствуют о том, что гиббереллины не идентичны 
флоригену, но могут быть его частью, или активировать 
его синтез в листьях, или стимулировать активность 
флоригена как гормона цветения.

Согласно взгляду М. X. Чайлахяна, переход однолет
них растений к цветению осуществляется в две фазы: 
образование цветочных стеблей и образование цветоч
ных зачатков [162, 163]. Гормон цветения флориген
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йреДс^вЛяет собой комплекс двух групп соединений — 
гиббереллинов, контролирующих рост стеблей (I фаза) 
и гипотетических антезинов, необходимых для образо
вания цветков (II ф аза).

Несмотря на косвенные данные, прямых экспери
ментальных доказательств существования антезинрв 
пока не получено. Представления же Чайлахяна о роли 
гиббереллинов в переходе растений к цветению под
тверждены многочисленными экспериментами. Среди 
них особенно доказательны результаты опытов, в кото
рых розеточные растения рудбекии в условиях корот
кого дня образовывали стебли и цвели под влиянием 
экстрактов из листьев вегетирующих короткодневных 
растений табака сорта Мамонт, находившихся в усло
виях длинного дня. Этот феномен объясняется следую
щим образом. На коротком дне в листьях длинноднев
ного растения рудбекии находится достаточно антези
нов, но рудбекия не цветет из-за низкого содержания 
гиббереллинов, необходимых для образования стебля — 
цветоноса. На длинном дне в листьях короткодневного 
растения табака сорта Мамонт образуются гибберелли
ны. Зацветание рудбекии наступает под влиянием гиб
береллинов, извлеченных из листьев табака и индуци
рующих стеблеобразование, и собственных антезинов, 
индуцирующих образование цветков.

С другой стороны, имеются данные, свидетельствую
щие о том, что гиббереллины не имеют прямого отно
шения к цветению. Описаны случаи, когда два различ
ных гиббереллина одинаково удлиняли стебель, но один 
из них вызывал цветение, а другой — нет. Известно не 
менее 13 видов короткодневных растений, цветение ко
торых угнетается гиббереллином [459]. Установлено, 
что у Silene удлинение стебля и формирование цветков 
детерминируются различными генами [487]. Ретардан
ты могут подавлять рост стебля, не угнетая цветение. 
В частности, у шпината (Spinacea oleracia) ГК  удли
няет стебель на коротком дне, но не вызывает цветения; 
ретардант Амо-1618 снижает рост стебля, но не подав
ляет цветения. Таким образом, и здесь гиббереллин яв
ляется фактором роста стебля, не связанного с цвете
нием [486].

Требует объяснения и тот факт, что у древесных 
(двудольных) пород гиббереллин обычно не стимули
рует, а подавляет цветение.
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Такого рода фактов слишком много, чтобы считать 
их просто «исключениями», оставляя без объяснения. 
В связи с этим Зееваарт замечает, что флрригеном, то 
есть собственно фактором цветения, можно было бы 
считать и один антезин [487].

Так что нерешенных вопросов в области биохимии 
цветения, в том числе участия гиббереллинов в этом 
процессе, немало. Наверное, первоочередная задача — 
идентификация фактора цветения, которая окажется 
особенно сложной, если этот фактор представляет комп
лекс соединений.

Гиббереллины и состояние покоя растений. Извест
но, что семена многих растений после уборки находят
ся в состоянии покоя и не прорастают при помещении 
их в благоприятные условия (наличие влаги, кислорода, 
подходящей температуры). Состояние покоя свойствен
но также почкам большинства деревьев и кустарников. 
Спящие почки и семена часто могут быть выведены из 
такого состояния .действием пониженных температур 
(стратификация) и в некоторых случаях света (или, 
наоборот, темноты). Влияние этих факторов нередко 
удается частично или полностью заменить обработкой 
гиббереллином. Так, в условиях короткого дня в ре
зультате обработки гиббереллином удалось пробудить 
покоящиеся почки Camelia japonica, Quercus borealis, 
Pinus elliottii [341].

Детально описана стимуляция прорастания гиббе
реллином свежеубранных клубней картофеля [ 10, 86], 
что делает возможным применение его при двуурожай
ной культуре, а также положительное действие гиббе
реллина на светочувствительные семена, нуждающиеся 
для прорастания в красном или белом свете. В 'ряде 
случаев ГК и красный свет действуют как синергисты 
[228, 289]. П оказана способность гиббереллина сокра
щать продолжительность стратификации семян, нахо
дящихся в состоянии глубокого покоя [59, 228].

Эффект гиббереллина в значительной степени опре
деляется физиологическим состоянием, в котором нахо
дятся обрабатываемые почки и семена, и прежде всеш 
свойственным им характером покоя [89, 90].

Э н д о г е н н ы е  г и б б е р е л л и н ы  и с о с т о я н и е  
п о к о я .  Имеется много экспериментальных данных о 
важной роли эндогенных гиббереллинов в процессах 
прорастания семян и покоящихся органов. При страти
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фикации и прорастании семян, а также при выходе по
чек из состояния покоя содержание эндогенных гиббе
реллинов возрастает, меняется их качественный состав 
■[228, 410]. Так, содержание гиббереллинов в покоя
щихся клубнях картофеля повышается в 20—30 раз, 
когда начинается их прорастание [86].

Веские экспериментальные доказательства синтеза 
гиббереллинов de novo в зародыше прорастающего се
мени ячменя получили Иомо, Иинума [482] и Рэдли 
[402]. По мнению последней, местом синтеза гибберел
линов является щиток, по определениям Мак Леода и 
Палмера .[349] — осевая часть зародыша.

Имеются данные о возрастании содержания эндоген
ных ГПВ в зародышах и эндосперме семян ясеня при 
стратификации. В сухих семенах (неспособных к про
растанию) активные ГПВ не обнаруживались. При 
стратификации ГПВ появлялись и в зародыше и в эн
досперме. Различные формы их были способны к взаи
мопревращениям' [312].

Неспособность покоящихся семян к прорастанию мо
жет быть связана как с низким уровнем содержания 
гиббереллинов (а возможно, и других эндогенных сти
муляторов), так и с высоким уровнем содержания эн
догенных ингибиторов (в частности, абсцизовой кисло
ты). Точно так же прорастание семян может быть свя
зано как с повышением содержания гиббереллинов, так 
и с понижением содержания абсцизовой кислоты. Име
ются экспериментальные подтверждения как того, так 
и другого. Так, неспособность покоящихся семян ореш
ника (Corylus avellana) к прорастанию связана с не
достатком гиббереллинов [228]. Стратификация (вы
держивание влажных семян при низкой температуре) 
активирует синтез гиббереллинов, а возрастание их со
держания способствует прорастанию семян [410].

Многочисленными исследованиями показана важная 
роль гормонов в прорастании светочувствительных се
мян,- причем есть основания считать, что ведущую роль 
здесь играют гиббереллины [86, 228].

Во внутренней регуляции покоя и перехода к актив
ному росту участвуют не только гиббереллины, но и 
другие фотогормоны; важная роль принадлежит, в част
ности, абсцизовой кислоте и цитокининам. Все эти ве
щества тесно взаимодействуют друг с другом, образуя 
целостную гормональную систему растения.

64



Гиббереллины и плодоношение. Виттвер с соавтора
ми впервые показали на томатах, что обработка гибберел
лином способствует образованию партенокарпических 
плодов [473]. В дальнейшем это было установлено для 
многих растений — томатов, перца, винограда, семечковых 
и косточковых культур, цитрусовых [86,90,362]. В пре
делах вида к действию гиббереллинов наиболее чувст
вительны те сорта, которые обладают естественной 
склонностью к партенокарпии. Особенно легко гиббе
реллин вызывает образование бессемянных ягод вино
града [86].

В целом партенокарпические плоды сильнее реаги
руют на обработку гиббереллином, чем семенные. По- 
видимому, это связано с низким уровнем эндогенных 
гиббереллинов в партенокарпических плодах, что экспе
риментально подтверждено рядом исследователей [362], 
в том числе Чайлахяном и Саркисовой на винограде 
[167].

Многочисленные данные свидетельствуют о важной 
роли эндогенных гиббереллинов в формировании пло
дов. Установлена прямая корреляция между* интенсив
ностью роста развивающегося плода и содержанием 
ГПВ в абрикосах, грушах, .бобах, винограде, апельси
нах [362].

Важную роль для формирования плодов играют се
мена. Это следует, в частности, из того, что при отсут
ствии оплодотворения плоды не развиваются (за ис
ключением естественной партенокарпии). Кроме того., 
во многих случаях показана прямая зависимость между 
размерами плода и числом семян в нем.

Совокупность приведенных выше данных позволяет 
сделать вывод, что ■ развивающиеся семена являются 
источником эндогенных гиббереллинов, необходимых 
для роста и формирования плодов. Именно поэтому в 
бессемянных плодах содержится меньше гиббереллинов, 
чем в семенных, и первые реагируют на обработку эк
зогенным гиббереллином гораздо сильнее, чем вторые. 
По-видимому, имеет место и своего рода обратная 
связь: чрезмерный уровень гиббереллинов, создаваемый 
в семенных плодах при обработке экзогенным гибберел
лином, приводит к угнетению развития семян в плоде. 
Прямое экспериментальное доказательство того, что 
семена являются источниками гиббереллинов, необходи
мых для формирования плодов, получил Деннис [243].



Он показал, что экстракт из незрелых семян яблок, со
держащий ГПВ, вызывает у неопыленных цветков яб
лони образование бессемянных плодов.

В настоящее время незрелые семена и плоды стали 
главными объектами для выделения эндогенных гиббе

реллинов.
Эти вещества выделены из семян и плодов рас

тений, относящихся к 9 родам 7 семейств [362]. По 
многочисленным данным, концентрация гиббереллинов 
в незрелых семенах примерно на два порядка выше, чем 
в вегетативных органах. Причем максимума она дости
гает в период интенсивного роста, примерно когда се
мена достигают половины максимальной массы.

В зрелых семенах содержание активных гибберел
линов резко снижается. Скорее всего это связано с тем, 
что они переходят в связанные, запасные формы.

По-видимому, в семенах накапливается гибберелли
нов гораздо больше, чем это нужно для их собствен
ного развития и формирования тканей плода. Эти ве
щества в дальнейшем используются в период прораста
ния семян, когда связанные «запасные» гиббереллины 
вновь переходят в активную форму.

Таким образом, важность гиббереллинов для раз
вития плодов и семян не вызывает сомнения. В *то же 
время детальное исследование их роли затруднительно 
в связи с тем, что именно эти объекты особенно бога
ты другими эндогенными регуляторами, важность ко
торых установлена с такой же несомненностью. Не вы
зывает сомнений и факт взаимодействия гиббереллинов 
с другими эндогенными регуляторами. Так, начальные 
фазы роста партенокарпических плодов лучше корре
лируют с содержанием эндогенных ауксинов, а поздние 
гиббереллинов. У некоторых видов ауксин и гибберел
лин примерно одинаково индуцируют дартенокарпию. 
То же самое отмечалось относительно гиббереллина и 
абсцизовой кислоты, хотя чаще эти вещества выступа
ют как антагонисты. У других видов этот эффект мож
но получить только сочетанием регуляторов роста: у 
вишни (Primus avium и P. cerasus)— ауксин плюс гиб
береллин, у манго (Mangifera indica) — ауксин плюс 
гиббереллин плюс цитокинин [362].

Противоположное действие на созревание плодов 
часто оказывают этилен и гиббереллин [362]. Есть дан
ные [244], что процесс созревания плодов связан с уве-

66



личением содержания этилена и АБК и уменьшением — 
гиббереллина [244].

Влияние на метаболизм растений. Многочисленные 
сведения по этому вопросу плохо систематизированы и 
носят разрозненный характер. Наиболее глубоко иссле
довано специфическое действие гиббереллина на актив
ность гидролитических ферментов [86, 90, 237, 305].

С о д е р ж а н и е  х л о р о ф и л л а .  Влияние на со
держание хлорофилла — один из наиболее закономер
ных эффектов экзогенного гиббереллина: содержание 
хлорофилла в листьях обработанных гиббереллином 
растений уменьшается [85, 88]. .

Уменьшение содержания хлорофилла на единицу 
площади листа нередко объясняют отставанием его син- 

 ̂ теза от усилившегося роста листьев, то есть «разбавле
нием»^ пигмента. Вместе с тем установлено, что экзо
генный гиббереллин тормозит образование хлорофилла 
в листьях этиолированных растений на свету и способ
ствует его разрушению в зеленых листьях в темноте.

Таким образом, ослабление зеленой пигментации 
обработанных гиббереллином растений может быть 
следствием не только увеличения площади листьев, но 
и прямого нарушения синтеза хлорофилла, а также 
ускорения его разрушения.

Ф о т о с и н т е з .  Большинство авторов отмечает, что 
обработка гиббереллином способствует повышению ин
тенсивности фотосинтеза, хотя имеются отдельные сооб
щения об отсутствии влияния гиббереллина на этот про
цесс и даже об угнетении его [86, 88, 305]. Поскольку 
у обработанных гиббереллином растений, несмотря на 
уменьшение содержания хлорофилла, интенсивность фо
тосинтеза часто возрастает, предполагается, что удель
ная фотохимическая активность хлорофилла и кванто
вый выход фотосинтеза повышаются [85, 88].

Известно, что под влиянием гиббереллина связь хло
рофилла с белком ослабляется. Уменьшение прочности 
хлорофиллбелкового комплекса приводит к увеличению 
удельной фотохимической активности хлорофилла, так 
как в фотохимической реакции принимает участие преи
мущественно хлорофилл, слабо связанный с белком.

Имеются данные, что изменение интенсивности фо
тосинтеза связано с влиянием гиббереллина на энерге
тический обмен растений. Гиббереллин увеличивал со
держание кислоторастворимой фракции органофосфа
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тов, в которую входят богатые энергией соединения 
[85, 177].

Д ькх а н и е. Интенсивность дыхания изолированных 
органов и интактных р'астений в результате воздействия 
гиббереллином обычно повышается. Изменяются и ка
чественные показатели дыхания. Так, гиббереллин вы

бывал снижение дыхательного коэффициента, что мог
ло быть следствием усиления использования в качестве 
субстрата углеводов. Как правило, усиление дыхания 
сопровождает индуцируемое гиббереллином- ускорение 
роста, поэтому данный эффект может быть просто след
ствием усиления синтетических ростовых процессов, 
идущих с потреблением энергии [305].

Водный о б ме н  и м и н е р а л ь н о е  п ит а ни е ,  
м е т а б о л и з м  а з о т а  и ф о с ф о р а  [88]. Гибберел
лин усиливает выделение пасоки, что свидетельствует 
об усилении поглощения воды корнями. В условиях до
статочного водоснабжения обработанные гибберелли
ном растения характеризуются повышенной интенсив
ностью транспирации.

Имеются сообщения, что гиббереллин способствует 
снижению вязкости протоплазмы. Поглощение корнями 
азота, фосфора и калия под влиянием гиббереллина 
обычно усиливается, хотя имеются данные и противо
положного характера.

Данные о влиянии гиббереллина на превращения в 
растениях азотистых и фосфорных соединений противо
речивы. Эффект сильно зависит от условий применения 
гиббереллина, физиологического состояния и условий 
произрастания растений. При достаточной обеспеченно
сти питательными веществами и водой содержание об
щего азота в растениях, обработанных гиббереллином, 
обычно увеличивается; в противном случае эффект мо
жет быть отрицательным. Наиболее постоянный эф
фект— снижение содержания белкового азота, хотя в 
некоторых случаях обработка растений гиббереллином 
приводила к усилению синтеза белка.

Обработка гиббереллином способствует накоплению 
органических кислоторастворимых фосфорных соедине
ний. Даже тогда, когда содержание общего фосфора 
уменьшается, относительное содержание органической 
кислоторастворимой фракции возрастает [177].

Нуклеиновый обмен.  Под действием ГК в 
тканях растений обычно возрастает содержание нуклеи-
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йбвых кйслот, причем уровень PHR  нередко повышай
ся прежде, чем ДНК. По-видимому, ГК действует не 
непосредственно на ядра, а на какой-то цитоплазмати
ческий фактор, регулирующий образование РНК [85].

Влияние экзогенного гиббереллина на нуклеиновый 
обмен отчетливо обнаруживается в экспериментах с 
изолированными органами растений. ГК задерживает 
старение листьев некоторых растений in vitro; задержка 
старения сопровождается стимуляцией синтеза и повы
шением содержания РНК. Изменение содержания нук
леиновых кислот в растениях под действием гибберел
лина часто выражается в увеличении соотношения 
РНК/ДНК.

Ф е р м е н т а т и в н а я  а ктивно сть  [85, 88, 305]. 
Наиболее разработан вопрос о влиянии экзогенного 
гиббереллина на активность гидролаз эндосперма. 
В 1960 г. Йомо выделил из зеленого солода вещество, 
индуцирующее амилазную активность. Это вещество не 
было идентифицировано, но полученные данные позво
ляли предположить, что оно относится к гибберелли- 
нам. Тогда же Йомо и Палег независимо друг от друга 
обнаружили, что под влиянием ГК лишенный зароды
ша эндосперм ячменя выделяет в окружающую среду 
редуцирующие сахара и амилазу [цит. по 387].

Позднее было показано, что а-амилаза выделяется 
алейроновыми клетками и что ГК стимулирует фермен
тативную активность не только эндосперма, лишенного 
зародыша, но и изолированного алейронового слоя. 
Синтез а-амилазы из аминокислот происходит de novo. 
Об исключительно высокой чувствительности реакции 
свидетельствует тот факт, что одной молекулы ГК до
статочно для образования 2500 молекул фермента [305].

При воздействии гибберелловой кислотой на лишен
ный зародыша эндосперм ячменя в первую очередь уси
ливается выделение эстеразы и а-галактозидазы, затем 
фосфатаз, сульфатазы, р-галактозидазы и значительно 
позднее р-глюкозидазы, пероксидазы и амилазы [85].

Специфическое влияние гиббереллина на эндосперм, 
выражающееся в индукции ферментативной активности 
алейроновых клеток и впервые обнаруженное в экспе
риментах с ячменем, является, по-видимому, общим для 
всех злаков: экзогенный гиббереллин повышает фермен
тативную активность эндосперма семян пшеницы, овса, 
риса, кукурузы, овсюга. Удаление гиббереллина в про
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цессе образования а-амйлазы, а также добавление ин
гибиторов белкового синтеза до или после обработки 
ГК приводят к быстрому падению активности фермен
та; при повторном введении ГК синтез а-амилазы во
зобновляется. Таким образом, ГК не только осуществ
ляет «пусковой толчок», но требуется и в период син
теза фермента.

Имеются данные относительно стимулирующего эфг 
фекта гиббереллина на некоторые другие гидролазы. 
Под влиянием ГК образование протеазы, вырабатывае
мой алейроновым слоем, возрастало в 12 раз, а выде
ление ее из алейроновых клеток — более чем в 70 раз.

Не обработанные ГК семена ячменя содержат зна
чительное количество кислой фосфатазы, которая выде
ляется из клеток алейронового слоя только в присутст
вии гиббереллина.

Менее определенны данные по влиянию гиббереллина 
на активность ферментов в других тканях и органах. 
При обработке растений гиббереллином было отмечено 
повышение активности катал азы в листьях кукурузы и 
снижение — в семядолях и гипокотилях огурцов, в стеб
лях и листьях томатов. ГК повышала активность аскор- 
биноксидазы в глазках и ростках картофеля и в-листь
ях кормовых бобов, а в листьях кукурузы и в пророст
ках овса и гороха снижала. Столь же неопределенны 
изменения активности пероксидазы, полифенолоксидазы 
и других ферментов. Более определенны изменения ак
тивности оксидазы ИУК и инвертазы: активность пер
вого фермента обычно снижается, а второго — возрас
тает [86]. '

Вызываемое экзогенным гиббереллином снижение 
активности оксидазы ИУК нередко рассматривают как 
одну из причин стимуляции роста, полагая, что при этом 
в обработанных растениях повышается содержание 

ауксинов."
Взаимодействие гиббереллина с некоторыми вещест- 

вами, обладающими противоположно направленным 
действием. Этим веществам посвящены специальные 
главы книги, поэтому здесь очень коротко затрагивают
ся только специфические проблемы их взаимодействия 
с гиббереллинами [85, 88, 237]. Наиболее изучены ре
тарданты — синтетические соединения, которые задер
живают рост стебля без каких-либо патологических из
менений. Эти вещества относятся к разным классам
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соединений; особенно известны хлорхолинхлорид (ССС) 
и Амо-1618.

Установлено, что антигиббереллиновый эффект этих 
веществ связан с прерыванием биосинтеза гибберелли
на на стадии циклизации геранилгераниола в каурен. 
Это обстоятельство делает ретарданты очень удобными 
объектами для выявления роли эндогенных гибберел
линов в тех или иных процессах — имеется в виду, что 
обработка этими веществами снижает уровень гиббе
реллинов. в растении.

Более сложен вопрос о взаимодействии гибберелли
на с АБК — фитогормоном ингибиторного характера. 
Несмотря на то, что их действие на растения часто но
сит противоположный характер, имеющиеся данные 
слишком противоречивы, чтобы считать эти гормоны 
прямыми антагонистами. Есть данные, что АБК усили
вает переход в растении гиббереллинов в менее актив
ные формы, например Ai в Ag [237].

Большой интерес представляет недавно обнаружен
ное взаимодействие хорошо известных природных ве
ществ— танинов (полифенолы 'с молекулярной массой 
от 300 до 5000) с гиббереллинами. Эти вещества обла
дают специфической антигиббереллиновой активностью, 
но не подавляют биосинтез гиббереллина и не конку
рируют с ним за мишени [238]. По-видимому, механизм 
их активности сводится к связыванию гиббереллинов, 
что препятствует передвижению их в растении к месту 
действия.

* *
*

Несомненно, что в большинстве случаев описанное 
влияние гиббереллина на биохимические (метаболиче
ские) процессы является вторичным. Это обстоятельст
во, по-видимому, и служит основной причиной частого 
отсутствия четкой закономерности в изменениях мета
болизма растений под действием гиббереллина. Различ
ные условия и факторы — вид и сорт растений,, условия 
обработки, почвенно-климатический фон и т. п. — могут 
воздействовать на эти вторичные реакции в самых раз
нообразных направлениях.

В то же время некоторые изменения метаболизма 
более стабильны и являются, видимо, специфическими 
для действия экзогенного гиббереллина. Сюда относят

71



ся хлоротичность листьев, снижение содержания белко
вого, и повышение содержания водорастворимого азота, 
ослабление активности ауксиноксидазы, и особенно ха
рактерные изменения ферментативной активности алей
ронового слоя эндосперма злаков.

ДРУГИЕ ЭФФЕКТЫ ГИББЕРЕЛЛИНОВ
Серьезного внимания заслуживает способность гиббе
реллина изменять у многих растений выраженность по
ла [85, 90, 317]. У однодомных тыквенных цветковые 
почки закладываются двуполыми, но в дальнейшем 
формируются либо тычинки, лйбо пестики, то есть од
нополые цветки. Эта тенденция генетически, предопреде
лена, являясь видовым и сортовым признаком, но может 
быть сдвинута воздействием некоторых внешних фак
торов (температура, освещенность) и физиологически 
активных веществ, особенно гиббереллинов. Многочис
ленными работами показана маскулинизация (сдвиг 
пола в мужскую сторону) растений огурца под воздей
ствием гиббереллинов (особенно специфически «огуреч
ных» типа А4, А7, Аэ) , при этом на женских растениях 
появляются мужские (тычиночные) цветки. Аналогич
ный эффект отмечен для конопли.

Установлено, что содержание ГПВ в растениях огур
ца коррелирует с количеством мужских цветков. Ре
тарданты, обладающие антигиббереллиновым эффектом, 
ослабляют и мужскую половую тенденцию растений. 
Все это дает серьезное основание считать гиббереллин 
эндогенным фактором образования мужских цветков, во. 
всяком случае, у тыквенных.

Вместе с тем хорошо известна и роль других фито
гормонов в формировании пола растений. Экзогенные 
ауксины увеличивают число женских цветков у многих 
растений, причем женские особи конопли имеют более 
высокое содержание ауксинов, чем мужские.

Таким образом, ауксины действуют в данном случае 
противоположно гиббереллинам. Действие ауксина на 
выраженность пола, по-видимому, не является прямым, 
а связано с активацией биосинтеза этилена — сильного 
феминизирующего агента. Кроме того, на формирование 
пола оказывают влияние и цитокинины. Таким образом, 
формирование пола у растений определяется ̂  гормо- 

’ нальным балансом; эта система ярко демонстрирует 
важность взаимодействия фитогормонов.
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Нельзя не отметить и случай противоположного дей
ствия гиббереллина. У клещевины под действием этого 
вещества увеличивается число женских цветков. У не
которых хвойных этот эффект зависит от концентрации 
гиббереллина: сравнительно низкие дозы способствовали 
сдвигу пола в мужскую сторону, а высокие —  в жен
скую [85, 90].

Другой интересный эффект гиббереллина— задерж
ка старения листьев и плодов [85, 257]. Помещенные 
в раствор ГК изолированные листья некоторых расте
ний в темноте остаются зелеными значительно дольше 
контрольных, находящихся в воде. Задерживается не 
только разрушение хлорофилла, но и другие процессы, 
характерные для старения листьев,— снижение содер
жания РНК и белка. Подобное же действие оказывают 
и некоторые другие физиологически активные вещест
ва, особенно цитокинин, спектр действия которого шире, 
чем гиббереллина. Однако некоторые объекты, в част
ности диски из листьев одуванчика и щавеля, значи
тельно чувствительнее к гиббереллину, чем к другим 
веществам [86].

Аналогичные явления отмечены при старении пло
дов. В процессе их созревания происходит снижение 
уровня эндогенных гиббереллинов, а применение гиб
береллина восстанавливает зеленую окраску плодов 
цитрусовых, задерживает покраснение помидоров [257].

Действие гиббереллинов и цитокининов в этих слу
чаях сходно: оба гормона поддерживают уровень хло
рофилла, РНК и белков.

Довольно много работ посвящено действию гиббе
реллинов на микроорганизмы и нецветковые растения 
[85]. Гиббереллины не обладают таким специфическим 
действием на микроорганизмы, как на цветковые рас
тения, и не являются факторами их роста. Сведения по 
этому вопросу противоречивы: отмечены случаи стиму
лирования, ингибирования, отсутствия активности. Наи
более достоверны данные по стимуляции гиббереллином 
роста разнообразных водорослей. Описано положитель
ное действие гиббереллина на азотобактер, филогене
тически близкий к цианобактериям (сине-зеленым 
водорослям). Противоречивы данные по действию гиббе
реллина на клубеньковые бактерии (Rhizobium) и сим
биотическую азотфиксацию. Этот вопрос требует более 
глубокого исследования. Противоречивы и отрывочны
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Данные по действию гиббереллинов на другие бактерий, 
а также на дрожжи и микроскопические грибы.

В делом бесспорен вывод, что гиббереллины не яв
ляются специфическими стимуляторами роста микроор
ганизмов, за исключением микроскопических водо
рослей. • . .

Немногочисленны и противоречивы данные по дей
ствию гиббереллинов на мхи. Более определенны све
дения по папоротникам: гиббереллины стимулируют их 
рост и влияют на морфогенез, в частности стимулируют 
формирование анФеридиев./

ГК не ускоряет роста хвойных или действует на них 
в этом отношении гораздо слабее, чем на покрытосе
мянные. В то же время заметно стимулируются диффе
ренциация цветочных почек и зацветание, отмечен сдвиг 
пола под влиянием обработки гиббереллином. Это дает 
основание считать гиббереллины важными факторами 
цветения не только покрытосемянных, но и хвойных 
растений.

МЕХАНИЗМ ДЕЙСТВИЯ, ЗАВИСИМОСТЬ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ ОТ СТРОЕНИЯ 
МОЛЕКУЛЫ

Многочисленные морфофизиологические реакции расте
ний, которые наблюдаются в ответ на действие гиббе
реллинов, как правило, не являются первичными и обу
словлены взаимодействием гиббереллинов с большим 
числом других факторов, в том числе с эндогенными 
регуляторами.

Широкоизвестная гипотеза о механизме действия 
гормонов, в том числе фитогормонов, принадлежит Бон
неру [13]. Основываясь на классических представлени
ях, развитых Жакобом и Моно, о механизме реализа
ции генетической информации в бактериальной клетке, 
он предполагает, что гормоны действуют путем акти
вации генов, которые были до того репрессированы. Это 
вызывает синтез информационной РНК, не происходив
ший в отсутствие данного гормона, что, в свою очередь, 
ведет к синтезу в ткани новых ферментов или к усиле
нию синтеза уже имевшихся.

В настоящее время основная система, подвергаю
щаяся интенсивному изучению в связи с расшифровкой 
механизма действия гиббереллина,— алейроновой слой
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эндосперма злаковых, в первую очередь ячменя. До
стоинство этого объекта — отсутствие деления клеток, 
которое вносило бы дополнительные трудности в интер
претацию получаемых данных. Большая часть сведений 
по обсуждаемому вопросу получена при изучении имен
но этой системы.

С позиций гипотезы Боннера в непроросшем зерне 
ячменя ген, контролирующий синтез амилазы, полно
стью репрессирован. При прорастании семян или пой 
действием экзогенного гиббереллина алейроновые клет
ки начинают синтезировать и выделять большое коли
чество фермента. Роль эндогенных гиббереллинов или 
экзогенной ГК одинакова: включение (дерепрессия) ра
нее недеятельного гена, повышение матричной активно
сти ДНК. Это приводит к синтезу специфической ин
формационной РНК, которая, в свою очередь, осущест
вляет синтез а-амилазы.

При всей привлекательности гипотезы Боннера ле
жащий в ее основе экспериментальный материал в ча
сти, касающейся гиббереллиноб, недостаточен, и ряд 
экспериментальных данных не укладывается^ в рамки 
этой гипотезы [88].

Необходимо учитывать, что синтез амилазы начи
нается не сразу после обработки гиббереллином; этому 
предшествует лаг-период продолжительностью пример
но 6 ч? Происходящие при этом процессы представляют 
наибольший интерес, а сам индуцированный гибберел
лином синтез а-амилазы в алейроновом слое только 
результат этих процессов, а не первичного действия 
фитогормонов [354].

Согласно современным представлениям, гиббереллин 
воздействует на некоторые внутриклеточные структуры, 
что приводит к изменению метаболизма РНК. Неодно
кратно показано, в частности, увеличение проницаемо
сти мембран под действием гиббереллина [305]. Вар
нер установил, что синтез гидролаз происходит только 
на полисомах, связанных с мембранами, и что только в 
присутствии гиббереллина эти мембраны становятся 
доступными для прикрепления полисом, которые пере
носят гидролазспецифические информационные РНК 
[457]. Образование амилазы под воздействием гиббе
реллина, по-видимому, контролируется на посттранск- 
рипционном уровне при участии рибосом или эндоплаз- 
матического ретикулума. Об этом свидетельствует, в
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частности, усиленный синтез фосфолипидов, предшест
вующий образованию а-амилазы [354].

В последние тды появился ряд работ, отводящих 
серьезную роль в этих процессах циклическому адено- 
зйнмонофосфату (цАМФ), который играет важную ре
гуляторную роль в метаболизме животных и многих 
микроорганизмов [88]. Вопрос этот возник благодаря 
интересному открытию Кесслер и Каплан, установив
ших, что ' цАМФ индуцирует синтез гиббереллинов в 
эндосперме зерна злаковых и соответственно синтез 
а-амилазы, причем ретарданты ССС и Амо-1618 инги
бировали этот процесс [313]. Однако вскоре были пред
ставлены убедительные' доказательства отсутствия 
цАМФ в алейроновом слое эндосперма ячменя как при 
наличии ГК, так и без нее [306]. Так что факт индук
ции цАМФ биосинтеза гиббереллинов, сам по себе 
представляющий несомненный интерес, не может быть 
привлечен к расшифровке механизма физиологической 
активности этих веществ.

В целом можно считать установленным воздействие 
гиббереллина на важнейшие внутриклеточные структу
ры: мембраны, рибосомы, эндоплазматический ретику- 
лум. Но каким образом осуществляется это воздейст
вие, предстоит еще выяснить.

Вместе с тем вполне вероятно, что существует не
сколько различных механизмов первичного включения 
гиббереллина в метаболизм. Так, установлено, что вы
зываемое ГК повышение активности фосфорилхолин- 
гл-ицерид-трансферазы не требует синтеза РНК или 
белка [195].

* *
1к

Многочисленные исследования по сравнению физио
логической активности гиббереллинов и выявлению за
висимости активности от структуры молекулы обобщены 
в ряде обзоров [86, 2 1 1 , 405, 479]. Число использо
ванных при этом биотестов превышает 40. Из них наи
более применимы: удлинение эпикотилей гороха, растя
жение гипокотилей огурца и салата, удлинение листо
вой пластинки карликовых мутантов кукурузы и кар
ликовых сортов риса, стимуляция амилазной активности 
в алейроновом слое эндосперма ячменя.

76



Исследования показали, что гиббереллины серьезно 
различаются по физиологической активности. Для ил
люстрации приведем ряды сравнительной активности 
нескольких, по возможности одних и тех же, гибберел
линов при использовании разных биотестов.

Эпикотили карликового гороха (сорт Пионер): 
А7 > А з> А 1 ^А 4 ^А 9>.0 [1, 85].

Гипокотили огурца (разные сорта): А7> А 4>Ад^> 
» A 3> A i> 0  [1, 85].

Стимуляция амилазной активности (алейроновый 
слой эндосперма ячменя):
^ 0  [85].

Как видим, если в тестах на карликовом горохе и 
эндосперме ячменя Аэ практически не активен, то на 
огурце его активность достаточно велика и значительно 
превышает таковую А3.

Таким образом, различия носят не только количест
венный, но и качественный характер: порядок убыва
ния активности гиббереллинов может меняться в зави
симости от биотеста (вид или сорт растения, характер 
теста).

При установлении роли того или иного элемента 
молекулы в проявлении биологической активности суще
ственную информацию дает сравнение некоторых пар 
гиббереллинов, различающихся именно этим элементом 
(наличие или отсутствие гидроксида в положениях СгЗ 
или С-13, эндоциклическая Д1 или А2 двойная связь, 
степень окисления заместителя при С-18 в кольце А 

и др.
Анализ многочисленных данных позволяет разде

лить элементы молекулы гиббереллина на две группы. 
Первая группа включает те элементы, которые необхо
димы для проявления активности или, во всяком слу
чае, всегда играют положительную роль независимо от 
биотеста. Вторая группа — элементы, роль которых мо
жет меняться в зависимости от биотеста (организм, тип 
реакции). К первой группе сл-едует отнести тетрацикли- 
ческую гиббереллановую систему, природное простран
ственное расположение элементов молекулы, у-лактон, 
карбоксил в положении С-7 и, по-видимому, метилено
вую группу в положении С-17 и метальную — в поло
жении С-18.

Ко второй группе относятся гидроксилы в положе
ниях С-3 и С-13 и эндоциклическая непредельная связь
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в кольце А. При этом гидроксил при С -3 и А-1— связь 
чаще играют положительную/а не отрицательную роль, 
а С-13-гидроксил наоборот./Положительная роль гид
роксила при С-13 чаще всего проявляется в тестах, ос
нованных на биохимический реакциях.

Так, в приведенных выше рядах активности А4 вез
де активнее А9, что свидетельствует о положительной 
роли ОН-группы при С-3. На карликовом горохе и огур
це А7> А 3, что свидетельствует об отрицательной роли 
ОН-группы при С-13, резко выраженной при использова
нии проростков огурца. Однако по стимуляции амило
литической активности А3> А 7 и А ,> А 4: здесь ОН-груп- 
па при С-13 играет уже положительную роль. Как пра- 
вило, A.3> A i и А7> А 4, что свидетельствует о положи- 
тельной роли эндоциклической ненасыщенной связи.

Совокупность перечисленных выше признаков обус- 
ловливает высокую физиологическую активность гиб
береллинов А7, А3 и некоторых других в большинстве 
изученных тестов.

Анализ полученных данных выявляет глубокие ка
чественные различия в чувствительности тест-объектов. 
Эти различия могут быть связаны как с генетическими 
особенностями растений (вид, сорт), так и со специфи
кой реакции-теста (прорастание семян, стимуляция ро
ста, партенокарпия, ферментативная активность). Так, 
реакция растений семейства тыквенных на гибберелли
ны в первую очередь определяется наличием у послед
них ОН-группы при С-13 и не зависит от характера те-

„ ста (ростовая реакция, цветение и др.): не имеющие 
этого гидроксила гиббереллины, например А7, А4, А9, 
высокоактивны, имеющие — малоактивны. В приведен
ном примере решающее значение имеют генетические 
особенности, присущие всему семейству. Известны и 
другие случаи, когда специфическая реакция растений 
на различные гиббереллины обусловлена субвидовыми 
генетическими различиями. Так, карликовый мутант 
кукурузы d-1 высокочувствителен к гиббереллинам, 
имеющим ОН-группу при С-3 (Aj, Аз, А4, А7), независи
мо от наличия у них С-13-гидроксила и эндоцикличе
ской связи, а мутанты d-2, d-З и d-5, наоборот, слабо 
реагируют на гиббереллины, имеющие ОН-группу при 
С-3, и положительно отзываются на присутствие двой
ной связи в кольце А.

Имеются случаи специфической чувствительности к
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гибберсллинам в зависимости от типа реакцйи, безотно
сительно к систематический (генетической) принадлеж
ности тест-объекта. Например, при индукции партено
карпии у различных растений С-З-гидроксил чаще 
играет положительную роль, а С-13-гидроксил — отри

цательную [85].
Таким образом, можно заключить, что биологиче

ская активность гиббереллина определяется (качествен
но и количественно) его химическим строением. Причем 
требования к некоторым структурным элементам моле
кулы (С-3 и С-13-гидроксилам, эндоциклической двой
ной связи) могут быть, совершенно различными и даже 
прямо противоположными в зависимости от генетиче
ских особенностей растения и, возможно, типа биологи
ческой реакции (теста).

Для объяснения причин специфичности физиологи
ческой активности гиббереллинов привлекаются две ги
потезы, впервые сформулированные Брайеном [210, 
211]. Согласно первой, только несколько гибберелли
нов, а возможно, лишь один, действительно активны, 
в то время'как остальные должны^переходить в эту 
активную форму in vivo. В свете этой гипотезы различ
ная реакция растений или их органов на тот или иной 
экзогенный гиббереллин обусловлена разной способно
стью растений перестраивать этот гиббереллин в актив

ную форму.
Другая гипотеза сводится к тому, что растения об

ладают различными, специфическими рецепторами ги̂ ,- 
береллинов и активность последних зависит от степени 
их соответствия структуре молекулы специфического 
рецептора. Разные виды (сорта) растений, а возможно, 
и органы растения могут иметь различные рецепторы.

В действительности для объяснения явления специ
фичности физиологической активности гиббереллинов 
приходится привлекать обе гипотезы. Если гиббереллин 
не активен, значит, его молекулярная структура не соот
ветствует структуре рецептора, а ферментные системы 
растения (тест-объекта) не в состоянии нужным обра
зом перестроить структуру его молекулы.

Структурные различия между активными формами 
гиббереллинов, по-видимому, в первую очередь каса
ются наличия или отсутствия гидроксила при С-13. 
Возможно, существуют и соответствующие две группы 
гиббереллиноподобных гормонов растений.
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Физиологическая активности Сго-гиббереллинов, по* 
видимому, в первую очередь/связана с тем, что они 

являются биогенетическими предшественниками С^-гиб- 
береллинов и претерпевают' в растении соответствую
щую перестройку. /

К числу наиболее реакционно способных элементов 
молекулы гиббереллина относятся лактон, С-3- и 
С-13-гидроксилы, причем первый наиболее лабилен у 
гиббереллинов с ненасыщенной связью в кольце А, 
Этим, возможно, и объясняется «активная» роль дан
ных элементов молекулы [86].

При анализе причин различий в активности гиб
береллинов нельзя, конечно, не принимать во внима
ние и такие, более простые, факторы, как раствори
тель, место нанесения препарата и особенно полярность 
молекулы. Низкая активность гиббереллинов, отяго
щенных карбоксильными или гидроксильными группа
ми, таких, как А8, может объясняться их высокой по
лярностью.

МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЙ СИНТЕЗ ГИББЕРЕЛЛИНОВ

Препараты гиббереллина, в основном состоящие из 
гибберелловой кислоты, получают путем микробиологи
ческого синтеза, наподобие антибиотиков. Продуцент 
гиббереллинов — фитопатогенный гриб Fusarium mo
niliforme Sheld. Род Fusarium объединяет большую 
группу сапрофитных и фитопатогенных организмов — не
совершенных грибов, для которых характерно размно
жение неполовым путем, с помощью спор-конидий. 
У многих видов Fusarium найдены их совершенные ста
дии, отличающиеся половым размножением с образова
нием сумок (асков) со спорами. По-видимому, боль
шинство видов, относимых к данному роду, в действи
тельности представляют собой конидиальные стадии 

. сумчатых грибов — аскомицетов и имеют две формы спо- 
роношения: конидиальную (несовершенную) и сумча
тую (совершенную). В чистых культурах (при искусст
венном культивировании) сумчатая стадия образуется 
редко и известна лишь для немногих видов рода. 
Совершенная стадия гриба — продуцента Gibberella 
fujikuroi (Saw.) W r.-^принадлежит к аскомицетам из 
группы Pyrenomycetes, порядок Hypocreales.

F. moniliforme — возбудитель болезней многих сель- 
• скохозяйственных культур, в основном семейства злако
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вые. Симптомы «сверхросЛа», характерные для вызывав 
мой им болезни риса 6aKaib, для других растений в есте
ственных условиях не опргсаны. Расы F. moniliforme, 
обладающие способностью синтезировать гиббереллины, 
чаще всего выделяют из растений риса, хотя они встре
чаются и на других растениях\

Несомненный научный интерес представляет вопрос 
о значении для F. moniliforme способности к синтезу 
гиббереллинов. Эти вещества, как правило, не оказыва
ют заметного влияния на рост микроорганизмов, и в 
частности самого F. moniliforme. Нередко встречаются 
неактивные, то есть неспособные к синтезу гибберелли
нов, формы F. moniliforme, которые тем не менее впол
не жизнеспособны. Напрашивается вывод, что гиббе
реллины — случайные, «побочные» метаболиты, «ненуж
ные» грибу. Однако обширный экспериментальный 
материал по действию гиббереллинов на активность гид
ролитических ферментов растений, накопленный* за по
следнее десятилетие, позволил датвг объяснение необы
чайной способности -фитопатогенного гриба G. fujikuroi 
к интенсивному синтезу гиббереллина.

В 1973 г. Г: С. Муромцевым было высказано пред
положение, что если какая-либо раса этого фитопатоге
на не обладает в достаточной мере собственной амило
литической активностью, обеспечивающей необходимые 
для питания сахара, то выделение ею гиббереллинов в 
ткани инфицированного растения может как бы воспол
нить этот недостаток, активизируя гидролиз крахмала 
собственными ферментами растения-хозяина [85]. Та
ким образом, расы F. moniliforme, не обладающие доста
точной амилолитической активностью, должны быть 
способны к синтезу гиббереллинов. Расы, не способные 
к синтезу гиббереллинов, должны быть активными про
дуцентами амилазы.

Для . экспериментальной проверки высказанного 
предположения были определены амилолитическая и 
«гиббереллиновая» активности у 15 штаммов F. monili
forme, различающихся между собой по морфолого
культуральным и физиологическим признакам [89]. 
Результаты исследования показали, что наивысшей ами
лолитической активностью обладали именно те штаммы 

гриба, которые^ыли не способны к синтезу гибберел

линов. Остальные штаммы, синтезирующие заметное
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количество гиббереллинов, обладали сравнительно низ
кой амилолитической активностью, вплоть до полного 
ее отсутствия. /

Полученные данные явились серьезным аргументом 
в поддержку гипотезы о ̂ приспособительном значении 
для фитопатогена G. ftfjikuroi способности к синтезу 
гиббереллинов. Они объясняют и тот факт, что гриб 
синтезирует преимущественно гиббереллин А3. Именно 
этот гиббереллин обладает наивысшей активностью по 
стимуляции амилолитической активности эндосперма 
зерна, у злаковых.

Начиная с 60-х годов нашего столетия стали появ
ляться сообщения о том, что способностью к синтезу 
гиббереллинов обладает не только F. moniliforme, но и 
самые разнообразные микроорганизмы. Точнее, речь 
идет о гиббереллиноподобных веществах, так как эти 
соединения, обладающие характерной физиологической 
активностью, как правило, окончательно не идентифи
цировались.

Вещества с физиологической активностью гибберел
линов обнаружены среди продуктов жизнедеятельности 
разнообразных водорослей, некоторых грибов, актино- 
мицетов и бактерий. Однако синтезируют они эти ве
щества в ничтожных количествах, и способность F. mo
niliforme к «макросинтезу» гиббереллинов по-прежнему 
остается уникальной.

При культивировании гриба-продуцента в жидких 
средах с целью получения гиббереллина (ферментация) 
в качестве источников азота сравнительно эффективен 
виннокислый аммоний (0,7%) и особенно соевая мука 
(3%). Обычные источники углерода и энергии — саха
роза или глкЗкоза (4—6%). На т^ких средах фермента
ция продолжается примерно неделю и конечная кон
центрация гиббереллинов обычно не. превышает 
200 мг/л. Ферментация носит двухфазный характер. 
Первая фаза продолжительностью 2—3 суток характе
ризуется активным ростом гриба, быстрым потреблени
ем источников азота и углерода, интенсивным подкис- 
лением среды. Окончание этой фазы характеризуется 
исчерпанием сахара в среде, прекращением роста гриба 
и кислотообразования. Гиббереллины в первой фазе 
синтезируются очень мало. Во второй фазе быстро рас
тет pH (очевидно, в связи с потреблением образовав
шихся органических кислот и автолизом мицелия), не



достигая, однако, 7,0. В '̂ этой фазе синтезируется основ
ная часть гиббереллина.ч

Биосинтезу гиббереллинов — безазотистых вторич
ных метаболитов — благоприятствует широкое отноше
ние в среде С: N =  60—70. \

Интересная особенность биосинтеза гиббереллина — 
высокая эффективность продолжительных (более 20 су
ток) ферментаций при поддержании определенного не
высокого ( 1—4%) уровня сахара в среде путем много
кратных подкормок. При этом общий расход сахара ве
лик и может превышать 30% (300 г на 1 л среды). По- 
видимому, такой ход процесса позволяет значительно 
увеличить продолжительность второй, «продуктивной» 
фазы, когда в среде исчерпан азот и избыток источника 
углерода расходуется на синтез беззазотистых метабо
литов, в том числе гиббереллинов. Необходимость дроб
ного внесения сахара небольшими порциями обусловле
на тем, что концентрированные растворы имеют высо
кое осмотическое давление, что затрудняет рост гриба. 
Кроме того, повышенные дозы сахара, даваемые с са
мого начала, каким-то образом специфически отрица
тельно влияют.на биосинтез гиббереллина. Длительные 
ферментации, впервые предложенные Борроу с соавто
рами, позволили получать за 500—600 ч 800— 1000 мг/л 
гиббереллина при общем расходе глюкозы до 35% 
(350 г/л) [208].

Дробное внесение сахара малыми порциями сопря
жено с определенными техническими трудностями. Ис
следуя этот вопрос — желательность большой дозы 
источников углерода при невозможности единовремен
ного ее внесения в водорастворимой форме, мы пред
ложили использовать вместо углеводов жиры или жир
ные кислоты — вещества, практически нерастворимые в 
воде и, следовательно, не повышающие осмотическое 
давление раствора [85]. Кроме того, они выгодно отли
чаются от углеводов более высоким содержанием угле
рода и гораздо более высокой калорийностью.

Опыты показали, что жиры и жирные кислоты резко 
превосходят сахара по эффективности для биосинтеза 
гиббереллина даже в том случае, если они уравнива
ются с ними по калорийности (то есть жира берут в
2—2,5 раза меньше, чем сахара) (табл. 1).

Хорошими источниками углерода и энергии для био
синтеза гиббереллина являются разнообразные расти-
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1. Сравнительная эффективность сахлрозы и подсолнечного масла 
для биосинтеза гиббереллина [86] /

* По калорийности равно 10% сахарозы .

тельные жиры, кашалотовый жир, олеиновая кислота 
и др. Эффективный и дешевый источник азота в этих 
средах — NH4NO3 в концентрации 0,3% (при8°/о^жира).

Проведенные опыты показали, что характер фермен
тации— динамика накопления биомассы, потребления 
источника углерода, ход pH — при дробном внесении 
сахара и однократном жира сходен; наибольшее раз
личие— в концентрации ГК, которой в среде с жиром 
накапливается значительно больше.

Превосходство жиров над углеводами объясняется 
рядом причин. Во-первых, на средах с жирами накап
ливается гораздо большая биомасса гриба-продуцен- 
та, чем на средах с сахарами, даже если в целом угле
рода сахара потреблялось больше, чем углерода жира. 
Таким образом, жир, как источник углерода и энергии, 
расходуется гораздо более экономно. Во-вторых, в позд
ние сроки ферментации продуктивность мицелия (спо
собность к синтезу гиббереллина) на среде с сахаром 
начинает сильно отставать от таковой на среде с жи
ром. При этом накапливается неиспользованный сахар, 
что, возможно, тормозит биосинтез гиббереллинов.

Заключительный этап получения гиббереллина путем 
микробиологического синтеза -— выделение из культу
ральной жидкости и химическая очистка. Для этих це
лей применяют сорбцию (молекулярную’ или ионооб
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менную), экстракцию 'несмешивающимися с водой 
органическими растворителями, осаждение из водного 
раствора. В качестве сорбента используют активирован
ный уголь, а из ионообменных смол — сильно- или сред
неосновные аниониты. Десорбцию с угля целесообразно 
проводить 70%-ным ацетоном, а с анионитов — 0,3М 
растворами уксуснокислого или хлористого натрия. В ка
честву экстрагентов рекомендуются разнообразные спир
ты, кетоны, сложные эфиры (этилацетат, бутанол, ме- 
тилизобутилкетон и др.). Экстракция ведется при 
pH 2—2,5, реэкстракция (из органической фазы в во
ду)— при pH около 7,0.

Схема осаждения основана на открытом Раковским, 
Муромцевым и сотрудниками [85] явлении осаждения 
ГК из водного раствора железом при кислой реакции 
среды (pH 3,0—3,5). Выпавший осадок, содержащий 
примерно 10% ГК, может быть использован либо непо
средственно для применения в растениеводстве, либо 
для последующего получения кристаллического гиббе
реллина.

Заключительный этап получения кристаллического 
гиббереллина для всех технологических способов оди
наков: извлечение из водного раствора этилацетатом 
при pH 2,0—2,5 -и вакуум-концентрирование этил аце
татного раствора до выпадения кристаллов гибберел
лина.

Из описанных выше способов наиболее употреби
тельны адсорбционный с активированным углем и экст
ракционный. Метод осаждения выгодно отличается тех
нологической простотой и удобством, исключает боль
шие объемы органических растворителей.



В 1955 г. Скугом и Миллером в Висконсинском универ
ситете был открыт новый тип фитогормонов [369,370]. 
Активное вещество выделили в кристаллическом виде и 
установили, что оно является 6-фурфуриламинопурином, 
который образуется из дезоксиаденозина при опреде
ленных условиях деградации ДНК. Поскольку его до
бавление к питательной среде, содержащей сахарозу, 
элементы минерального питания, витамины и ауксин, 
вызывало переход клеток изолированной сердцевины 
стебля табака к делению, это вещество получило назва
ние кинетин (от слова кинез — деление) (рис. 8).

Вскоре оно было синтезировано. Последовал синтез 
большого числа его химических аналогов, обладающих 
такой же йли даже более высокой биологической ак
тивностью. Все эти вещества были объединены под об
щим названием цитокинины.

Впоследствии выяснилось, что биологическая актив
ность всех этих синтетических соединений, включая 
кинетин, объясняется тем, что они являются аналога
ми природных, содержащихся в растениях цитоки- 
нинов.

Первый из цитокининов — зеатин — 6- ^'-окси-З'-ме- 
тил-транс-2'-бутенил-амино) пурин был выделен из се
мян кукурузы в стадии молочной спелости и идентифи
цирован Литамом в 1964 г. [331], Это вещество содер
жится в растениях в очень малых количествах. Для 
получения 1. мг зеатина потребовалось переработать 
70 кг семян кукурузы. При этом нужно иметь в виду, 
что развивающиеся семена отличаются наиболее высо
ким содержанием цитокининов. Свое название зеатин 
получил от кукурузы (Zea m ays), из которой, он был 
зыделен (рис. 9).
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Рис. 8. Кинетин — 6- Рис. 9. Зеатин.
фурфуриламинопурин.

ХИМИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ

Синтез большого числа аналогов цитокининов показал, 
что обязательным для физиологической активности этих 
соединений является присутствие в их молекуле ради
кала у аминогруппы при шестом атоме углерода пури
нового кольца. Строение этого радикала может значи
тельно варьировать, но вместе с тем оно должно отве
чать определенным правилам [55, 431].

Так, у соединений с алифатическим радикалом (уг
леводородная цепочка) активность увеличивается по 
мере удлинения радикала от 1 до 6 атомов углерода и 
резко падает при дальнейшем его удлинении. Опти
мальна для цитокининовой активности длина алифати
ческого радикала с 4—6 атомами углерода в цепочке. 
Радикал всех природных цитокининов содержит пять 
углеродных атомов, из которых построена разветвлен
ная цепочка (рис. 10). Цитокининовой активностью 
может обладать большое число соединений с циклически
ми радикалами в шестом положении пуринового коль
ца. При этом наибольшей активностью обладают соеди
нения с пяти- и шестичленными циклами в радикале. 
Так, среди синтетических цитокининов большой актив
ностью обладают кинетин и 6-бензиламинопурин, кото
рые нашли широкое применение в экспериментальной 
работе. При этом 6-бензиламинопурин превосходит по 
своей активности кинетин.

Радикал в молекуле цитокинина введен в амино
группу у шестого углерода пуринового кольца. Пере
мещение радикала в другое положение приводит к по
тере соединением активности [55, 431]. В связи с этим 
понятно отсутствие цитокининовой активности у рас
пространенного в растениях алкалоида триакантина, 
который представляет собой Зу, 7-диметилаллил)-6-ами-
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Рис. 10. Химическая структура цитокининов:
1 — пуриновое кольцо с указанием расположения радикала;
2 — зависимость активности соединения от длины алифатиче
ского радикала; 3 — 6 — радикал в молекуле кинетина (3), 
6-бензиламинопурина (4), зеатина (5), Нв-(А 2-изопентенил) аде- 
нина (ИПА) (6).

нопурин. При определенных условиях возможен вну
тримолекулярный перенос радикала в молекуле 6-ами- 
нопурина из первого, третьего и девятого положений в 
шестое положение. Поэтому триакантин может превра
титься в активный цитокинин — 6-(7 , у-Дйметилаллила- 
мино) пурин за счет внутримолекулярного переноса ра
дикала из третьего в шестое положение пуринового 
кольца, который происходит, например, в условиях ав- 
токлавирования раствора триакантина. На основании 
этих данных можно предположить, что триакантин яв
ляется неактивной формой запаса цитокининов в рас
тении.

Установлено, что изменения в пуриновом кольце при
водят к полной потере соединением цитокининовой ак
тивности [431].

Введение в пуриновое кольцо дополнительных 
радикалов, как правило, снижает цитокининовую актив
ность соединения. Однако известны случаи, когда вве
дение метильной группы в восьмое и девятое положе
ния пуринового кольца повышало активность соедине
ния [55].
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Таким образом, для цитокининов пуринового ряда 
установлена достаточно четкая связь между химическим 
строением соединения и биологической активностью.

Анализ большого числа структурных аналогов при
родных цитокининов позволяет сделать вывод, что в 
молекуле цитокинина нет какой-то одной группировки, 
ответственной за физиологическую активность соедине
ния.

Основное значение имеют пространственные пара
метры всей молекулы. Это позволяет считать, что регу
ляторная роль цитокининов проявляется не через их 
участие в определенной химической реакции, а через их 
обратимое взаимодействие с неким акцепторным цент
ром, пространственное соответствие которому определяет 
физиологическую активность молекулы. Можно пред
полагать, что питокинин взаимодействует с акцептор
ным центром регуляторного белка за счет слабых свя
зей типа водородных и гидрофобного взаимодействия и 
изменяет при этом конфигурацию регуляторного белка 
таким образом, что он приобретает способность вызы
вать изменения в направленности физиологических про
цессов в клетке.

Необъяснимым пока остается то обстоятельство, что 
цитокининовой активностью обладает дифенилмочевина 
и большое число различных ее производных (рис. И ).

Впервые цитокининовая активность была обнаруже
на у дифенилмочевины. С тех пор цитокининовая актив
ность была показана для очень большого числа ее син
тетических производных. Сейчас нельзя объяснить, по
чему такие два различных типа химических соединений, 
как производные 6-аминопурина и дифенилмочевины, 
обладают; одинаковой биологической активностью. Мож
но допустить, что дифенилмочевина и ее производные 
вызывают цитокининовый эффект, активируя синтез или 
тормозя распад эндогенных цитокининов пуринового 
ряда либо подавляя синтез или активность ингибито
ров цитокининов в клетках растений. Не исключено 
также, что эти два типа соединений независимо влияют 
на одни и те же процессы у растений. Однако все это

Рис. 11. Дифенилмочевина.

предположения, нуждаю
щиеся в эксперименталь
ной проверке. Это явле
ние найдет свое объясне
ние после того, как будет
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исследован молекулярный механизм регуляторного дей
ствия цитокининов.

Исследование взаимосвязи между химической струк
турой и биологической активностью цитокининов позво
лило‘ обнаружить пути повышения их физиологической 
активности как для производных пуринового ряда, так 
и для производных мочевины.

Химический синтез цитокининов проводят, исходя из 
реакции 6-меркантопурина с соответствующим амином.

Этапы биосинтеза природных цитокининов в расте
ниях, как и ферменты, участвующие в этом биосинтезе, 
пока не известны.

ФИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ

Цитокинины полифункциональны в своем действии на 
растение, так как они принимают участие в регуляции 
многих физиологических процессов.

Среди обстоятельств, определяющих характер дей
ствия гормона, следует подчеркнуть следующие.

1. Специфика гормона. Например, цитокинин акти
вирует рост клеток изолированных семядолей и отрез
ков листьев многих растений, а ауксин такой способ
ностью не обладает. Вместе с тем ауксин активирует 
рост клеток колеоптиля, а цитокинин не вызывает сти
муляции этого процесса. Цитокинин задерживает ста
рение листьев травянистых растений, а ауксин — дре
весных растений и т. д.

2. Специфика объекта. Это видно из следующего 
примера. Действие цитокинина на изолированные семя
доли тыквы приводит к активации деления их клеток и 
увеличению их размера, .тогда как действие цитокинина 
на высечки из этиолированных листьев фасоли вызыва
ет у них лишь рост клеток и никогда не сопровождает
ся индукцией клеточных делений. В понятие специфики 
объекта в ответ на фитогормон включаются его видо
вые, органные, тканевые и возрастные особенности, а 
также особенности его физиологического состояния. 
Принято говорить о компетентности объекта ответить 
на гормон.

Например, известно, что цитокинины активируют 
синтез нуклеиновых кислот и белка в срезанных листь
ях большого числа различных травянистых растений. 
Однако цитокинины не действуют на слишком мо
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лодые и старые листья.
Листья компетентны отве
тить на цитокинины лишь в 
определенном возрасте.

3. Концентрация гормо
на. Цитокинин оказывает 
свое регуляторное действие 
на физиологические процес
сы в растении в крайне 
низких концентрациях.
Причем для каждого про
цесса существуют опреде
ленные границы концентра
ций, в которых цитокинин 
активирует этот процесс.
Превышение этих концент
раций может привести к 
противоположному эффек
ту, когда гормон не стиму
лирует, а угнетает процесс.
Угнетающее действие гор
мона установлено в ряде 
случаев и при использова
нии концентраций, зна
чительно более низких, чем те, которые сти
мулируют процесс (рис. 12). В связи с этим при 
изучении влияния цитокининов на растение очень 
важно тщательно исследовать зависимость этого влия
ния от концентрации гормонов. Следует упомянуть, что 
аналогичная закономерность показана и для других 
фитогормонов [55].

4. Соотношение данного гормона с другими гормо
нами. В целом ряде случаев цитокинины проявляют 
свое регуляторное действие в тесной связи с другими 
фитогормонами. Например, один цитокинин не может 
вызвать клеточные деления в кусочках изолированной 
сердцевины стебля табака [432]. Клеточные деления в 
этой ткани возникают лишь при совместном введении в 
среду кинетина в концентрации 0,02—0,1 мг/л и аукси
на в концентрации 2 мг/л. Такое сочетание фитогормо
нов стимулировало деление клеток и дифференциацию 
корней. Повышение концентрации кинетина в среде до 
0,5— 1 мг/л без изменения концентрации ИУК подавля
ло образование корней, но индуцировало дифференциа-

Рис. 12. Прирост высечек из 
листьев этиолированных про
ростков фасоли в темноте в 
присутствии в питательной 
среде 6-бензиламинопурина 
(БАП) в различных
концентрациях:
А — увеличение массы высечек; 
Б — увеличение диаметра высечек
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ц Ш  у калЛюсов стеблевых почек. Дальнейшее увели
чение концентрации кинетина до 2  мг/л оказывало 
общее ингибирующее действие на рост каллюса и про
цессы органообразования.

В тех случаях, когда наряду с цитокинином в регу
ляции определенного физиологического процесса у рас
тений принимают участие также другие гормоны, гово
рят о функционировании многокомпонентной гормо
нальной системы. При этом может проявляться фактор 
минимума в этой системе, когда при оптимальной кон
центрации цитокинина ответная реакция на него расте
ния не проявится до тех пор, пока не будет введен дру
гой гормон, который оставался в минимуме и вслед
ствие этого лимитировал процесс. Поэтому исследовать 
действие цитокинина на тот или иной процесс следует 
на фоне оптимальных концентраций всех других гор
монов, участвующих наряду с цитокинином в регуляции 
данного процесса. Сказанное относится и к любому дру
гому фитогормону.

5. Обеспеченность растительного объекта необходи
мыми факторами питания. Действие на растение цито
кинина, как и других фитогормонов, осуществляется в 
неразрывной связи с трофическими факторами — фак
торами питания растений. Например, в условиях дефи
цита минерального или улеводного питания реакция 
растительного объекта на цитокинин не проявляется. 
Это хорошо иллюстрируется данными по зависимости 
действия цитокинина на рост высечек из этиолирован
ных листьев фасоли в темноте от их обеспеченности са
харозой, азотом и калием. В отсутствии сахарозы дей
ствие 6-бензиламинопурина на рост высечек не проявля
лось, но в присутствии сахарозы цитокинин значительно 
стимулировал их рост. Добавление в среду KN03 при
водило к дальнейшей очень сильной стимуляции роста 
высечек, хотя- в отсутствие цитокинина KN03 оказывал 
на рост сравнительно слабое действие. Действие всех 
исследованных факторов: цитокинина, сахарозы, К+ и 
N03~ — взаимно усиливалось (рис. 13).

Принцип взаимного усиления действия на растения 
фитогормонов и факторов питания может лечь в осно
ву разработки комплексной системы воздействия на 
растение регуляторами роста и элементами минерально
го питания в условиях дальнейшей интенсификации 
растениеводства.
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6. Эндогенное содер
жание гормона. Как мы 
упоминали выше, ответ
ная реакция раститель
ного объекта на цитоки
нин зависит от его кон
центрации. Однако, если . 
объект содержит эндо
генные цитокинины, это 
вызывает существенные 
отклонения в реакции 
растительных клеток на 
экзогенный цитокинин и 
может маскировать его 
участие в регуляции ис
следуемого процесса или 
даже привести к измене
нию знака действия на 
противоположный. Пос
леднее произойдет в том 
случае, когда сложение 
внутренних и внешних 
цитокининов приведет к 
повышению их концент
рации в клетке до вели
чин, которые вызывают 
не стимуляцию, а инги
бирование процесса.

В связи со сказан
ным изучение специфики действия цитокининов 
стараются проводить на объектах, которые не 
способны синтезировать цитокинины. Обычно та
кими объектами являются изолированные ткани и ор
ганы, которые в растении получают цитокинины из дру
гих тканей и органов, а в изолированном состоянии 
проявляют высокую чувствительность к данным извне 
цитокининам. Именно»на таких дефектных в отношении 
цитокининов объектах основаны все биотесты на цито
кинины, которые позволяют обнаружить доли мкг этих 
веществ в растворах.

Стимуляция деления клеток. Активация цитокинином 
деления клеток была впервые показана для изолиро
ванной сердцевины стебля табака и образованного из 
нее каллюса [370, 432]. Эти ткани не способны к син-

Рис. 13. Влияние состава 
среды на рост в темноте высечек 
из листьев этиолированных 
проростков фасоли:
1 — Н 20; 2 — KNO3 (8ХЮ “"2М); 3 — БАП 
(4 мг/л); 4 — сахароза (5,8X10 2М); 
5 — сахароза (5,8—10 “^MJ+KNOa (8Х 
10- 2М); 6 -  сахароза <5,8Х 10”“2М) + БАП 
(4 мг/л); 7 — сахароза (5,8X10 2М) + 
KN03 (8Х10“ 2М) + БАП (4 мг/л).
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Тезу цитокининов, а также ауксинов, что позволило вы- 
, явить на них многие существенные стороны действия 

цитокиницов и ауксинов на ростовые процессы. Так, 
было показано, что одна ИУК вызывает синтез ДНК, 
но клеточные деления возникают только в результате 
совместного действия ауксина и цитокинина. В после
дующем были получены данные, которые указывают на 
то, что на начальной стадии7 индукции клеточных деле
ний действует ауксин, а затем цитокинин [31].

На фоне оптимальной концентрации ИУК (2 мг/л) 
цитокинины вызывают клеточные деления у , изолиро
ванной сердцевины стебля табака и ее каллюса. Наибо
лее чувствительны в этом отношении стеблевые каллю- 
сы табака сорта Висконсин 38, которые используются 
в качестве специфического и высокочувствительного 
тест-объекта на цитокинины. Деление клеток у них на
чинается уже при добавлении кинетина в среду в кон
центрации 0,005 мг/л [432].

Другой высокочувствительный биотест на цитокини
ны основан на индукции ими клеточных делений у кал
люса, полученного из изолированных семядолей сои 
[368]. По данным Миллера, прямая пропорциональ
ность между сырой массой каллюса и содержанием ки
нетина в питательной среде сохраняется в пределах его 
концентрации от 0,004 до 10 мг/л, что составляет от 
0,2 до 500 мкг кинетина в одной опытной колбе. Это по
зволяет оценить высокую чувствительность биотеста к 
цитокининам. При длительной культуре каллюса серд
цевиной ткани стебля табака спонтанно образуются 
штаммы, которые способны к синтезу цитокининов или 
цитокининов и ауксинов и не нуждаются в добавлении 
этих фитогормонов в питательную среду. Вытяжки из 
таких каллюсов могут служить источником фитогормо
нов для обычных дефектных штаммов.

У штаммов стеблевого каллюса табака, приобрет
ших способность к синтезу цитокининов и ауксинов, ре
гуляторная роль этих фитогормонов в делении клеток 
оказывается замаскированной, поскольку у них индук
ция клеточных делений осуществляется цитокининами и 
ауксинами, синтезированными в самих клетках каллюса.

В литературе есть много данных о том, что цитоки
нины далеко не всегда стимулируют деление клеток у 
различных растительных объектов [55]. Вместе с тем 
стимуляция с помощью цитокининов митозов и делений

94



клеток продемонстрирована на большом числе разно
образных объектов, включая изолированные ткани, 
кончики корня, растущие листья, точки роста стебля, 
зародыши прорастающих семян, водоросли, мхи и дру
гие объекты [55, 367, 385].

Таким образом, стимуляция деления клеток пред
ставляет собой одно из характерных свойств цитокини
нов. Однако цитокинины проявляют это свойство во 
взаимодействии с другими гормональными и негормо* 
нальными факторами, и оно проявляется не на всех 
объектах, а только на тех, которые по своей видовой 
и физиологической специфике способны ответить на 
действие цитокинина индукцией или стимуляцией кле
точных делений.

Влияние на рост клеток. Впервые влияние цитоки
нина на рост клеток было описано в работе Скуга на 
стеблевом каллюсе табака [432]. Он пришел к выводу, 
что как рост, так и деление клеток стеблевого каллюса 
табака регулируются совместным действием цитокини
на и ауксина, но для каждого из этих процессов нужны 
свои концентрации фитогормонов.

Однако наиболее эффективно цитокинины стимули
руют увеличение размера клеток в отрезках незакончив
ших свой рост листьев травянистых растений. Это было 
показано на высечках из этиолированных листьев про
ростков фасоли, у которых цитокинин вызывает в тем
ноте только увеличение клеток без индукции клеточных 
делений [368]. Цитокинины активируют рост клеток 
листьев проростков редиса. Оба эти эффекта настолько 
четки, что на них основаны биотесты для определения 
цитокининовой активности. Цитокинин активирует так
же рост клеток семядолей, изолированных из прорас
тающих семян, в частности клеток изолированных 
семядолей тыквы (рис. 14) [62, 81]. Одновременно цито- * 
кинин стимулирует также и деление клеток изолирован
ных семядолей тыквы.

Обстоятельно^ исследование действия цитокинина 
на рост изолированных семядолей тыквы показало, что 
фитогормон вызывает большие изменения в структуре 
и биохимических процессах в их клетках. Так, 6-бензил
аминопурин активировал синтез в семядолях РНК" и 
белка, стимулировал развитие, рост и деление хлоро- 
пластов, формирование внутриклеточной мембранной 
системы эндоплазматического ретикулума и одновре
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менно ускорял использование в 
клетках семядолей запасных ве
ществ алейроновых зерен [56, 
81].

Нужно подчеркнуть, что та
кой комплексный характер воз
действия цитокинина на самые 
различные стороны жизнедея
тельности клетки и ее структур
ные элементы типичен для фито
гормонов цитокининового типа, 
которые активируют рост клетки 
за счет усиления в ней синтети
ческих процессов.

С помощью цитокининов в 
ряде случаев удалось индуциро
вать рост клеток в отрезках ли
стьев, которые уже давно закон
чили свой рост [374]. Нужно 
подчеркнуть что все работы по 
стимуляции роста клеток листа 
под действием цитокинина про
ведены на двудольных растени
ях. Усилить g помощью цитоки
нина рост клеток листа одно
дольных растений до сих пор 
не удалось.

В литературе отмечены слу
чаи, когда цитокинин угне

тал рост клеток. Угнетение чаще всего обнаружива
лось на отрезках стебля и корнях, причем цитокинин 
тормозил стимуляцию роста стебля, вызванную аукси
ном [55, 367]. При этом в ряде случаев обнаружено, 
что цитокинины меняют направление роста клеток 
корня, в результате чего на корнях образуются напо
минающие клубеньки утолщения [38]. Не исключено, 
что различие в реакции на цитокинин у клеток листа, 
стебля и корня объясняется различием их чувствитель
ности к цитокинину. Так, есть данные о том, что ис
пользование крайне низких концентраций цитокинина 
приводило к стимуляции роста стебля, тогда как уве
личение концентраций до обычных вызывало торможе
ние его роста. Этот вопрос требует специального изу
чения.

Рис. 14. Семядоли, изо
лированные из семян тык
вы, которые росли на 
свету в течение четырех 
дней на воде (1) или 
растворе 6-бензиламино- 
пурина, 10 мг/л (2).
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Действие на органогенез. Роль цитокинина в индук
ции органообразования у недифференцированной ткани 
стеблевого каллюса табака была впервые показана 
Скугом с сотрудниками [432], которые с помощью ИУК 
и кинетина вызывали образование у каллюса корней 
и побегов. Для закладки каждого из этих органов тре
бовались специфические концентрации обоих фитогор
монов. Вследствие этого, меняя концентрации цитоки
нина и ауксина в среде, можно направлять органогенез 
в сторону образования корней или побегов. Участие ци
токинина- в регуляции органогенеза было показано на 
очень большом количестве объектов [14, 206, 439].
В ряде случаев воздействие цитокинином приводит к 
стимуляции образования побегов и одновременно к за
держке образования корней. Однако в очень тщатель
ной работе, проведенной на срезанных листьях бегонии, 
было показано, что закладка у них как корней, так и 
стеблевых почек нуждается в присутствии цитокинина 
и ауксина. Для формирования каждого из этих органов 
существуют свои оптимальные концентрации обоих фи
тогормонов, при сочетании которых органообразование 
происходит наиболее интенсивно [55].

Так как концентрации цитокининов, стимулирующие 
закладку корней, крайне низки, в большинстве случаев 
хватает, по-видимому, собственных цитокининов для 
корнеобразования. Возможно, именно этим объясняется 
тот факт, что данные извне цитокинины часто подавля
ют корнеобразование [55].

С помощью цитокининов удается влиять на заклад
ку и развитие генеративных органов, вызывая зацвета
ние некоторых растений в условиях неблагоприятного 
температурного или фотопериодического режима [165]. 
Цитокинин принимает также участие в формировании 
пола цветков [164]. В работе М. X. Чайлахяна было 
показано, что как поступающие из корней эндогенные s 
цитокинины, так и данный извне синтетический цитоки
нин (6-бензиламинопурин) сдвигают процесс в сторону 
формирования женских цветков.

Цитокинины участвуют в регуляции органообразо
вательных процессов у мхов и папоротников, индуциру
ют, в частности, закладку стеблевых почек у протонемы 
мха [206, 439]. '

Действие цитокинина на процесс дифференциации 
проявляется у одноклеточной водоросли ацетабулярии,
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гигантская клетка которой достигает нескольких сан
тиметров в длину [490]. Ацетабулярия образует в ходе 
своего развития подобие корешка, стебелька и шляпки. 
В зависимости от концентрации кинетин стимулирует 
или угнетает развитие стебелька и шляпки. При этом 
стимулирующие концентрации для этих структур неоди
наковы. Таким образом, на одноклеточной водоросли 
прослеживаются те же закономерности действия цито
кинина на органообразование, что и на высших расте
ниях.

Полученные на ацетабулярии данные интересны в 
том отношении, что не позволяют расценивать цитоки
нин только как фактор, возникший в ходе эволюции 
растений для осуществления межклеточных, межткане- 
вых и межорганных взаимоотношений. Несомненно ци- 
токининам принадлежит важная роль в осуществлении 
этих взаимоотношений. Однако, по-видимому, #они воз
никли в ходе эволюции еще у одноклеточных организ
мов как фактор внутриклеточной регуляции обмена ве
ществ.

Таким образом, одно из характерных свойств цито
кининов состоит в регуляции органообразования у рас
тений, осуществляемой совместно с ауксинами, причем 
сдвиг соотношения этих гормонов в сторону цитокини
нов приводит к индукции заложения стеблевых почек, 
а в сторону ауксинов — к образованию корней. Участие 
цитокининов в регуляции процессов дифференциации 
прослеживается у растений на самых разных эволюци
онных уровнях, начиная от одноклеточных зеленых во
дорослей, включая мхи и папоротники, и кончая цвет
ковыми растениями.

Снятие апикальной доминанты. Цитокинин снимает 
ингибирующее действие верхушечной почки на рост бо
ковых почек и устраняет подавление их роста, вызывае
мое ауксином [442].

Благодаря свойству цитокининов препятствовать 
апикальному доминированию с их помощью можно по
лучать ветвящиеся растения и в том случае, когда в 
норме они не ветвятся. Это может быть использовано 
в практике цветоводства.

Прерывание покоя. Стимуляция прорастания семян. 
Обработка цитокинином вызывает прерывание покоя 
спящих почек древесных растений в летний и зимний 
периоды [55, 230, 231]. С их помощью удается вывести
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йз состояния покоя клуони и семена некоторых рас

тений. г . :
Кратковременное замачивание в растворе 6-бензил- 

аминопурина, взятого в очень низких концентрациях, 
приводило к повышению всхожести семян гороха, куку
рузы, люпина, ячменя, у которых она была снижена в 
результате их длительного хранения. Однако цитокинин 
це может вызвать прорастание семян, в которых про
изошли необратимые изменения и которые полностью 
потеряли способность к прорастанию [55, 61].

Задержка старения листьев. Цитокинины участвуют 
в регуляции обмена веществ уже закончивших свой 
рост органов, в частности листьев. Цитокинины являют
ся тем гормональным фактором, с помощью которого 
корни оказывают свое воздействие на обмен веществ 
листьев [55, 83, 374].

Практикам давно было известно, что образование 
придаточных корней в результате окучивания растений, 
обрезка кустарниковых и древесных пород и другие аг
ротехнические приемы, улучшающие рост корневой си
стемы, приводят к значительной активации роста над
земных органов. Корни снабжают надземные органы не 
только водой и элементами минерального питания, но 
и различными синтезированными в них соединениями. 
Высказывалось мнение, что в корнях синтезируются и 
гормональные вещества, регулирующие физиологические 
процессы в надземных органах [60, 135, 376].

В частности, в работах Мотеса [376] было показано, 
что снабжение срезанных листьев водой и элементами 
минерального питания не предотвращает их быстрого 
пожелтения и отмирания. Задержать пожелтение листь
ев и продлить их жизнь удавалось путем укоренения 
листьев. Укорененные листья махорки возобновляли 
свой рост, зеленели, в них резко активировались син
тетические процессы, и они оставались жизнеспособны
ми в течение длительного времени, значительно превос
ходившего продолжительность их жизни на растении. 
Причем корни оказывали свое стимулирующее влияние 
на листья и тогда, когда они были лишены поглощаю
щей функции и находились во влажной атмосфере. Все 
это говорило о синтезе в корнях какого-то фактора, не
обходимого для нормального функционирования листь
ев. Попытка заменить корни раствором минеральных 
веществ, витаминов и ауксином успеха не давала [376].
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Неожиданно выйснйлось, что задержать йожелтеййе 
срезанных листьев можно с помощью только что откры
того в то время кинетина [406, 377]. Было установлено 
несколько существенных сторон в действии кинетина 
на срезанные листья. Во-первых, было показано, что 
кинетин не просто задерживает пожелтение листьев и 
распад в них белка, а активирует синтез белка в их 
клетках. Во-вторых, было открыто свойство цитокини
нов повышать аттрагирующую способность клеток, то 
есть способность притягивать и удерживать подвижные 
метаболиты. Это показано в опытах при нанесении ци
токинина на одну половину срезанного листа махорки. 
При этом кинетин не передвигался в другую половину 
листа, а клетки обработанной им половины листа при
обретали способность притягивать питательные вещества 
из необработанной половины. Это приводило к замед
лению пожелтения и активации синтетических процес
сов в половине листа, получившей цитокинин, и к уско
рению распада белка, нуклеиновых кислот и хлорофилла 
в другой половине, которая в результате этого быст
рее желтела и отмирала [55, 377].

Нанося цитокинин на одну половину пожелтевшего 
срезанного листа махорки, Курсанов с сотрудниками 
получили омоложение клеток обработанного фитогор
моном участка листа. При этом в клетках опрыснутой 
половины листа восстанавливалась структура хлоропла- 
стов, возобновлялся синтез хлорофилла, усиливался 
синтез РНК и белка [63]. Цитокинин вызывал как бы 
омоложение клеток, восстановление их функциональной 
активности. Характерно, что при этом в обработанной 
цитокинином половине листа усиливалась основная 
функция зеленых клеток — фотосинтез.

Важно было понять, случайна или закономерна ана
логия в действии цитокинина и корней на обмен ве
ществ листьев. Ответ на этот вопрос был получен, ког
да выяснилось, что в растениях махорки вещества с 
цитокининовой активностью поступают из корней в со
ставе пасоки в побеги. В связи с этим пасока, подобно 
раствору цитокинина, способна задерживать пожелте
ние обработанного ею участка срезанного листа махор
ки. При этом было показано, что цитокинины в пасоке 
не обладают видовой специфичностью. В последующем 
Кенде выделил цитокинин из пасоки хроматографиче
ским путем и доказал, что он представляет собой ши
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роко распространенный в растительном мйре зеатйй 
[308]. Помимо зеатина, в пасоке присутствовали два 
его производных.

Таким образом, было доказано, что корни оказыва
ют специфическое воздействие на обмен веществ листь
ев и что в его осуществлении принимают участие цито
кинины.' Цитокинин оказался фактором, с помощью ко
торого один орган растения, а именно корневая система, 
оказывает свое воздействие на другой орган— листья. 
Это свойство цитокининов проявляется у очень боль
шого числа травянистых растений, относящихся к са
мым  ̂различным систематическим группам [55].

Исследование содержания цитокининов в корне^ по
казало, что они присутствуют главным образом в ме
ристем атической зоне [426]. На этом основании сложи
лось представление, что цитокинины синтезируются в 
меристеме корня, затем в составе пасоки поступают в 
надземные органы и оказывают свое воздействие на 
обмен веществ листьев.

По-видимому, поступление цитокининов из корней в 
листья является причиной, объясняющей, почему листья 
на целом растении, как правило, не реагируют на экзо
генный цитокинин. По-видимому, пожелтение листьев 
на растении зависит чаще всего не от недостатка цито
кининов, а от других причин, например от азотного 
голодания, которое развивается в старых листьях за 
счет оттока азотистых соединений в молодые растущие 
листья. В связи с этим становится понятно, почему Мо- 
тесу удалось вызвать вторичное позеленение пожелтев
ших нижних листьев растения махорки путем нанесения 
на лист раствора NH4N 03 [374].

Однако возможны случаи, когда листья испытывают 
недостаток цитокининов и на растении. В таких случаях 
опрыскивание раствором цитокинина задерживает по
желтение листьев. Подобное явление было отмечено на 
листьях сахарной свеклы [423] и махорки [374] при 
недостаточном водоснабжении растений, когда водный 
дефицит снижал подачу цитокининов из корней с пасо
кой [296]. Резко снижалась также подача цитокининов 
с пасокой при нарушении аэрации корневой системы у 
подсолнечника в связи с затоплением почвы водой 
[219]. Это приводило к отмиранию кончиков корней, 
снижению подачи цитокининов с пасокой и пожелтению 
листьев.
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Важно упомянуть, что снижение содержания цито
кининов в пасоке отмечалось и при кратковременном 
подвядании надземных органов в результате воздейст
вия на них сухого воздуха [297]. Это подчеркивает 
взаимосвязь надземных органов и корней в обеспече
нии растения цитокининами.

Ответную реакцию на цитокинин удалось вызвать и 
у листьев растений, испытавших недостаток элементов 
минерального питания, прежде всего азота [53]. По-ви
димому, в таких условиях нарушался синтез эндогенных 
цитокининов.

Рассмотренные примеры показывают, что в некото
рых случаях опрыскивание раствором цитокинина мо
жет помочь растениям перенести неблагоприятные ус
ловия и сохранить в жизнеспособном состоянии листья, 
деятельность которых в конечном счете определяет 
урожай.

Защитное действие против неблагоприятных факто
ров. С помощью цитокининов удается повысить устой
чивость клеток растений к самым различным неблаго
приятным воздействиям, таким, как обезвоживание, 
влийние различных химических агентов, облучение, дей
ствие повышенной и пониженной температуры, грибная 
и вирусная инфекция. Причины защитного действия 
цитокининов в каждом конкретном случае могут быть 
разными. Однако не исключено, что в основе защитно
го действия цитокининов против различных неблагопри
ятных условий лежит единый механизм, например влия
ние цитокининов на структурное и функциональное со
стояние мембран [55]. Этот вопрос пока мало изучен, 
между тем он представляет большой практический ин
терес в связи с проблемой повышения устойчивости 
растений к неблагоприятным факторам внешней среды 
и болезням. Помимо этого, как показано в предыдущем 
разделе, обработка цитокинином оказывает благопри
ятное влияние на листья растений в экстремальных ус
ловиях, в которых нарушается снабжение листьев цито
кининами из корней.

Влияние на передвижение веществ в растении. Как 
упоминалось, свойство цитокининов увеличивать спо
собность клеток притягивать и удерживать подвижные 
метаболиты было обнаружено сначала на срезанных 
листьях растений [377]. Это свойство цитокининов осо
бенно хорошо иллюстрируется в опытах, когда на один
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Рис. 15. Радиоавтограф изолированных листьев махорки [377]. П ра
вую верхнюю часть опрыскивали кинетином; на нижнюю левую 
часть наносили С 14-глицин; слева— молодой лист; справа — ста
рый лист.

участок срезанного старого листа наносят цитокинин, 
а на другой — раствор меченой аминокислоты. Через 
некоторое время большая часть метки обнаруживается 
в месте нанесения цитокинина (рис. 15).

Срезанный лист является прекрасной моделью для 
исследования вопроса о том, как цитокинин повышает 
способность клеток притягивать подвижные метаболи
ты. Как показал Мотес, это свойство нельзя объяснить 
только тем, что цитокинин, активируя в клетках синте
тические процессы; усиливает использование подвижных 
мономерных соединений на синтез полимеров и таким 
образом создает градиент их концентрации, снижаю
щийся в сторону зоны активных синтезов [375]. В дей
ствительности цитокинин вызывает притяжение и на
копление в клетках и тех соединений, которые не 
используются в синтетических процессах, например у-ами- 
номасляной кислоты. Можно предполагать, что цитоки
нины повышают способность клеток притягивать под
вижные метаболиты, влияя на структурное и функцио
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нальное состояние клеточных мембран. Механизм этого 
действия цитокининов остается до настоящего времени 
не изученным. Его исследование крайне перспективно 
для понимания закономерностей передвижения веществ 
по растению.

Важно, что влияние цитокининов на транспорт ве
ществ проявляется и в целом растении. Например, на
несение кинетина на точку роста стебля традесканции 
увеличивало приток к ней Р32 из листьев, опрыскивание 
листьев раствором кинетина усиливало поступление в 
них Р32̂ из корней, а смазывание растущих плодиков 
апельсина раствором кинетина повышало приток к ним 
меченых ассимилятов [55]!

По-видимому, транспорт веществ по растению яв
ляется той сферой, где можно ожидать эффективное 
взаимодействие цитокининов с другими гормонами. Об 
этом говорят опыты Уоринга с сотрудниками, в которых 
фитогормоны наносили с ланолиновой пастой на дека- 
питированную верхушку стебля фасоли и исследовали 
приток Р32 из листьев к обработанному участку стебля 
[421]. При этом было показано, что один кинетин так 

^ е ,  как и гиббереллин, мало влиял на поступление 
Р32 в этот участок. ИУК усиливала поступление метки 
значительно (в 20 раз). На фоне ИУК цитокинин уве
личивал приток Р32 в 2 раза. Такое же действие оказы
вал и гиббереллин, тогда как одновременное нанесение 
на стебель всех трех гормонов повышало поступление 
метки по сравнению с контролем почти в 100 раз. Эти 
данные говорят о перспективности разработки способов 
комплексного применения гормонов в практических 
целях.

Действие на старение листьев и рост растений в 
обычных условиях. Выше рассмотрены случаи, когда 
цитокинин задерживал старение листьев на растении 
при неблагоприятных условиях.

В некоторых случаях с помощью цитокинина удает
ся задержать старение листьев на растениях, находя
щихся в обычных условиях. Например, у Bryophyllum 
цветение сопровождается обычно старением и засыха
нием листьев. Обработка цитокинином задерживает эти 
процессы. У этого растения кинетин оказывал стимули
рующее действие и на рост молодых листьев, вызывая 
лучшее развитие в них проводящих пучков и индуцируя 
образование новых устьиц. Усиление роста получивших
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цитокинин Листьев сопровождалось задержкой роста 
стебля и ускорением пожелтения нижних листьев, что 
говорит о вызванном цитокинином перераспределении 
питательных веществ в растении. Таким образом, Вгу- 
ophyllum является примером растения, у которого, по- 
видимому, в нормальных условиях проявляется недо
статок цитокининов, поэтому создаются предпосылки 
для проявления действия данных извне цитокининов, 
которые стимулируют рост листьев и задерживают их 
старение.

Недостаток эндогенных цитокининов в листьях мож
но, ожидать в период цветения и плодоношения расте
ний. Как показал Уоринг, в период плодоношения со
держание цитокининов в листьях снижается [463]. Это 
происходит в результате их оттока в плоды. Во всяком 
случае, у растений фасоли в период цветения и плодо
ношения с помощью 6-бензиламинопурина можно было 
эффективно задерживать пожелтение нижних листьев 
[55]. Вместе с тем у растений ячменя это не удава
лось. Задержать пожелтение нижнего листа ячменя 
оказалось возможным лишь в результате совместного- 
действия на лист 6-бензиламинопурина,. гиббереллина 
и ИУК [55]. По-видимому, все эти гормональные фак
торы были в дефиците в стареющем первом листе. Меж
ду %еш в отличие от срезанного листа стареющий лист 
на растении находится под воздействием молодых рас
тущих листьев, отличающихся высоким содержанием не 
только цитокининов, но и ауксинов, и гиббереллинов. 
Фитогормоны обусловливают способность клеток моло
дых листьев оттягивать питательные вещества из ниж
них листьев с низким содержанием фитогормонов, что 
ускоряет старение нижних листьев. Изменив искусствен
но градиент фитогормонов в растении путем их нанесе
ния на нижние листья, можно изменить характер кор
релятивных отношений между молодыми и старыми 
листьями и тем самым задержать отток питательных 
веществ из нижних листьев и их старение [55].

Получить общую стимуляцию роста растений цито
кинином очень сложно, и пока не найдены пути надеж
ного применения цитокининов для повышения роста и 
урожая растений.

В литературе есть сведения об угнетении роста рас
тений при добавлении цитокинина в питательную среду 
или при опрыскивании растений его раствором [55].
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По-видимому, растениям хватало собственных цйтокй- 
пинов или, во всяком случае, не они были лимитирую
щим фактором. Вместе с тем известны примеры, когда 
добавление кинетина-в крайне низких концентрациях к 
раствору Кнопа стимулировало рост проростков фасо
ли, люпина [436] и ряда других растений [55]. Есть све
дения о том, что с помощью цитокининов удалось поло
жительно повлиять на урожай кукурузы [20]. Особенно 
интересные сведения были получены в этом направле
нии Н. С. Турковой с соавторами [154, 155]. По их дан
ным, однократное опрыскивание раствором кинетина 
растений подсолнечника на фоне высокой дозы азотно
го питания приводило к заметной стимуляции роста 
растений, ускорению их зацветания и увеличению мас
сы корзинок. Эти работы вместе с результатами изло
женных выше модельных опытов свидетельствуют о 
перспективности практического использования цитоки
нинов путем их совместного применения с удобрениями 
,и другими фитогормонами.

ЭНДОГЕННЫЕ ЦИТОКИНИНЫ РАСТЕНИЙ

Несмотря на то, что цитокинины присутствуют в расте
ниях в крайне малых количествах, применение высоко
чувствительных биотестов на цитокинины [54, 368^, а 
также газовой хроматографии [373] и масс-спектрофо- 
тометрии [285] позволяет исследовать содержание при
родных цитокининов в растении.

В этом направлении проведено много работ, кото
рые пбказали, что цитокинины присутствуют во всех 
органах растений. Как упоминалось, высоким содержа
нием цитокинина отличается кончик корня (1 мм), в 
котором предположительно происходит синтез цитоки
нинов. В составе пасоки цитокинины поступают из 
корней в надземные органы. Здесь они обнаруживают
ся в листьях, стеблях и плодах [55]. В развивающихся 
плодах содержание цитокининов в несколько раз пре
восходит их содержание в листьях. Так, Литамом было 
показано, что содержание цитокинина в растущих пло
дах яблони в 5 раз превосходит их содержание в листь
ях, причем в самих плодах больше всего цитокининов 
содержится в семенах [332]. Характерно, что высокое 
содержание цитокининов приурочено в плодах к зонам 
активного деления клеток. Вероятно, делящиеся клетки
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плодов, как и корней, синтезиру
ют цитокинины. Созревшие се
мена содержат некоторый запас 
цитокининов, которые расходу
ются в ходе прорастания семян 
[134].

Исследования по динамике 
содержания цитокининов в рас
тениях чеснока, тюльпана и дру
гих луковичных показали, что 
небольшой запас цитокининов 
имеется в покоящихся луко

вицах [141]. К моменту прорастания луковиц со
держание в них цитокининов резко возрастает. 
В последующем в течение всего онтогенеза про
слеживается четкая корреляция между интенсивностью 
роста органов и содержанием в них цитокининов.

Как упоминалось, первый природный цитокинин — 
зеатин представляет собой 6- (4/-окси-3'-метил-транс- 
2'-бутениламино) пурин. В последующем из растений 
был выделен его рибозид и риботид [330] (рис. 16). 
Зеатин, его рибозид и риботид очень широко распро
странены в растениях [55]. По физиологической актив
ности зеатин значительно превосходит свои производ
ные, поэтому их никак нельзя рассматривать как фор
му активации зеатина. Физиологический смысл его 
превращения в рибозид и риботид пока не вполне по
нятен. Не исключено, что они представляют собой фор
му частичной инактивации зеатина, его запасные и 
транспортные формы. В семенах люпина был обнару
жен (—)-дигидрозеатин или ( — )-6-(4/-окси-3/-метил- 
бутениламино) пурин. Из культуры патогенной для рас
тений бактерии Corynebacterium fascians, вызывающей 
у растений устранение апикальной доминанты, то есть 
симптом, характерный для действия цитокининов, было 
выделено еще одно родственное зеа- 
тину соединение, обладающее высо
кой .цитокининовой активностью. Оно . 
представляет собой 6-(3'-метил-2'-бу- 
тениламино) пурин или 6-(7, у-диме- 
тилаллиламино)пурин. Его принято 
также называть Н6(А2-изопентенил)- 
аденином или сокращенно ИПА 
(рис. 17).
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Было обнаружено, что И П А  содержится в составе 

транспортных РН К  у бактерий, животных и растений. 
Впервые И П А  обнаружен в сериновой тРНК дрожжей 
рядом с антикодоном. Затем он был показан в составе 

многих тРНК. Впоследствии другое соединение —  изо
мер зеатина — было обнаружено в тРНК из незрелых 
семян кукурузы и гороха й листьев шпината [429]. 

Этот модифицированный аденин в составе тРНК обна
руживается всегда рядом с актикодоном и, по-видимо
му, играет роль в присоединении тРНК к рибосоме. Как 
упоминалось, содержащие в своей молекуле цитокинин 

тРНК распространены у животных, микроорганизмов и 
растений. При их гидролизе могут образовываться сво
бодные цитокинины. Однако сами по себе эти тРНК 
цитокининовой активностью не обладают и не имеют 
прямого отношения к проблеме фитогормонов цитоки- 

нинового типа. Свободные цитокинины не принимают 
участие в их образовании [55]..

Очевидно, растительные клетки ̂ должны располагать 

ферментативными системами, обеспечивающими, с од
ной стороны, синтез цитокининов, а с другой —  их р а с 
пад и инактивацию. Только таким путем в клетках мо

жет поддерживаться содержание регуляторных веществ 

на необходимом уровне. Однако механизм биосинтеза 
цитокининов пока не выяснен. Известно, что введенные 
в растения цитокинины легко теряют радикал у амино

группы в шестом положении пуринового кольца и да

лее метаболизируют по пути аденина. П оказано также 
быстрое превращение в растении введенных цитокини
нов в их рибозиды и рнботиды [55]. Обнаружены конъю

гаты цитокининов с глюкозой. Таким образом , как и 
в случае других фитогормонов, цитокинины разруш ают
ся и инактивируются в растительных клетках. Это поз- 
вбляет клеткам снижать их избыточное содержание.

АНТИЦИТОКИНИНЫ

Установить участие цитокининов в регуляции того или 

иного физиологического процесса легко в модельных 
опытах, на изолированных тканях и в органах, лишен

ных способности синтезировать цитокинины. Однако 
при переходе от таких упрощенных систем к целому р а с 
тению задача выяснения роли цитокининов в регу

ляции различных физиологических процессов очень
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усложняется наличием в растениях 
достаточного количества эндоген
ных цитокининов, которые не дают 
проявиться действию экзогенных 
цитокининов и тем самым маски
руют их роль в регуляции исследу
емого процесса. Очень важным 
средством для выяснения роли эн
догенных цитокининов в растении 
явились бы специфические антици- 
токинины, которые могли бы бло
кировать активность цитокининов 
и тем самым позволили бы установить, какие процессы 
в растении протекают с их участием.

В этом отношении большой интерес представляют 
данные Скуга с сотрудниками, которые показали, что
З-метил-7-изопентилпиразоло [4,3-d] пиримидин можно 
рассматривать, как антиметаболит цитокинина [430]. 
Он является аналогом ИПА, у которого насыщена двой
ная связь в радикале, в восьмом положении пуринового 
кольца стоит N, а в девятом — С и, кроме того, в девя
тое положение введен дополнительный радикал — СН3 
(рис. 18).

Это соединение в очень низких концентрациях (0,1 — 
0,7 мкМ) конкурентно подавляло активацию роста кал
люса цитокинином. Однако в других, некаллюсных, си
стемах этот антицитокинин не подавлял специфически 
действие цитокинина. Пока трудно сказать, от чего это 
зависит: от различий в механизме действия цитокинина 
в разных системах, от различий в проницаемости анти- 
цитокинина- или от степени его инактивации у разных 
объектов. Однако несомненно, что дальнейший поиск 
высокоспецифичных антицитокининов очень важен для 
выяснения биологической роли и механизма действия 
цитокининов.

ЦИТОКИНИНЫ У ПАРАЗИТОВ РАСТЕНИИ

Способность цитокининов вызывать приток питатель
ных веществ к участкам растения, на которые они на
несены, широко используется различными паразитами 
растений, которые синтезируют цитокинины, обогащают 
ими зараженные клетки растений и тем самым обеспе
чивают приток к месту своего развития питательных

Рис. 18. Антицито
кинин З-ме'тил-?- 
изопентилпиразоло 
(4,3— d) пирими
дин. ■ j : ’
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веществ из других частей растения. Выше рассмотрен 
пример с выделением цитокинина патогенной для рас
тений бактерией — Corynebacterium fascians.;

Цитокинины выделили из галловых опухолей, были 
высказаны соображения об участии их в развитии гал
ловой инфекции. Повышенным содержанием цитокини
нов отличаются участки развития грибной инфекции на 
листьях, в результате чего эти участки остаются «зеле
ными островками» на пожелтевших листьях, из которых 
они оттягивают питательные вещества. Такие же «зеле
ные островки» образуют на листьях личинки насекомых, 
которые впрыскивают в клетки листа из слюнных же
лез цитокинины и этим обеспечивают приток питатель
ных веществ из окружающей части листа к месту своего 
развития [254, 255]. Паразитическое растение Cuscuta 
reflexce Roxb. также обладает высоким содержанием 
цитокининов, которое, по-видимому, помогает ей полу
чать питательные вещества из клеток растения-хозяина. 
Таким образом, паразиты растений самого различного 
происхождения в ходе эволюции приспособились ис
пользовать цитокинины для получения питательных ве
ществ из растения.

МЕХАНИЗМ ДЕЙСТВИЯ

Окончательно механизм действия цитокининов, как и 
других фитогормонов, не установлен, однако в этом на
правлении получено много важных сведений [55].

Прежде всего доказано, что действие цитокининов 
на чувствительные к ним объекты сопровождается ак
тивацией синтеза белка. Это достигается несколькими 
различными путями. Во-первых, цитокинин усиливает 
приток к месту его нанесения подвижных метаболитов, 
в том числе аминокислот, и всех других веществ, необ
ходимых для синтеза белка, что способствует актива
ции этого процесса [55, 83, 374, 375]. Однако цитокинин 
усиливает синтез белка и в условиях, когда приток пи
тательных веществ к месту его нанесения исключен 
[55].

Это происходит за счет того, что цитокинин акти
вирует синтез РНК в клетках и тем самым увеличивает 
в них аппарат белкового синтеза: повышается количе
ство рибосом — частиц, осуществляющих синтез белка, 
увеличивается содержание информационных РНК, на
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Рис. 20. Включение С 14-лейцина 
в белок в системе in vitro по- 
лисомами из изолированных 
семядолей тыквы. Семядоли 
изолировали из 4-дневных эти
олированных проростков тык
вы и инкубировали 24 ч на 
свету:

Рис. 19. Включение С 14-лейцина 
в белок у изолированных семя
долей тыквы:
1 — семядоли инкубировали на све
ту па воде; Г - н а  растворе 
(10  мг/л) 6-бензиламинопурина.

/ — на воде; 2 — на растворе 6-бен
зиламинопурина (10  мг/л).

которых, как на матрицах, происходит синтез белка, и * 
возрастает содержание транспортных РНК, которые 
доставляют аминокислоты в рибосому и отыскивают их 
место в полипептидной цепи. Таким образом, активируя 
синтез РНК, цитокинины увеличивают содержание в 
клетках важнейших составляющих аппарата белкового 
синтеза, что приводит к значительной активации синте
за белка [56] . На рисунке 19 показана активация 6-бен- 
зиламинопурином включения меченой аминокислоты в 
белок у изолированных семядолей тыквы, у которых 
цитокинин стимулирует ростовой процесс [56]. Сущест
венно при этом, что 6-бензиламинопурин не только уве
личивает «размеры» аппарата белкового синтеза в клет
ках, но и повышает его активность [176]. Об этом 
говорит тот факт, что выделенные из обработанных цито
кинином семядолей рибосомы значительно активнее 
синтезируют белок в системе in vitro, чем рибосомы из 
семядолей, которые не получали цитокинин (рис. 20). 
Одна из причин этого различия состоит в том, что ци
токинин вызывает в клетках семядолей увеличение до
ли полисом, то есть непосредственно участвующих в 
синтезе белка рибосом, и снижение доли моносом-ри- 
босом, не занятых в синтезе белка [176, 259]. Усиление 
синтеза белка под действием цитокинина приводит к 
тому, что увеличивается новообразование структурных
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и ферментативных белков [56], в том числе белков, ли
митирующих рост клеток [159]. Вследствие этого усили
вается рост клеток и активируется формирование в них 
внутриклеточных структур [81]. Причинную связь меж
ду действием цитокинина на синтез белка и на ростовой 
процесс доказывают опыты с применением специфиче
ского ингибитора синтеза белка на цитоплазматических 
рибосомах — циклогексимида, который подавляет син
тез белка и одновременно выключает.стимуляцию поста 
цитокинином [159].

Важно упомянуть, что цитокинин влияет на содер
жание белка в клетках, не только активируя его син
тез, но и задерживая распад [55, 444]. Оба эти меха
низма могут действовать одновременно, а какой из них 
приобретает большее значение, зависит от того, в каких 
условиях находится растительный организм.

„Как мы упоминали, активация синтеза белка под 
действием цитокинина осуществляется в большой сте
пени за счет активации им синтеза РНК. Это, в свою 
очередь, может происходить как за счет влияния цито
кинина на матричную активность хроматина, в составе 
которого находится ДНК в ядрах всех эукариотических 
организмов, и в том числе в ядрах растений, так и за 
счет повышения под действием цитокинина активности 
РНК-полимераз — ферментов, осуществляющих синтез 
РНК на ДНК [55, 56, 57].

Эти два уровня действия могут обеспечить усиление 
под влиянием цитокинина образования в клетках всех 
видов РНК, синтез которых происходил и в отсутствии 
фитогормона. . Вследствие этого активируется синтез 
всех типов белков, характерных для данного состояния 
клеток, и происходит стимуляция физиологического про
цесса. Однако в ряде случаев цитокинины вызывают не 
стимуляцию процессов, которые с меньшей интенсив
ностью шли в их отсутствие, а индукцию процесса, ко
торый не шел до предоставления цитокинина. В таких 
случаях действие цитокинина сопровождается появле
нием новых изозимов или новых ферментных белков, и 
можно ожидать активации репрессированных генов. 
Чтобы исследовать влияние цитокинина на активность 
генов, нужны системы, где фитогормон четко и специ
фично вызывает индукцию синтеза белка-фермента. Та
кой системой, в частности, оказались изолированные 
зародыши куколя (Agrostemma githago L.), у которых
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цитокинины индуцируют синтез 
нитратредуктазы (HP) (рис. 21).
Это действие цитокинина гормо
носпецифично и не может быть 
вызвано с помощью других фи
тогормонов [207]. Цитокинин 
индуцирует синтез HP de novo 
[311]. Кроме цитокинина, синтез 
HP вызывает также нитрат, од
нако действие цитокинина на син
тез этого фермента независимо 
от нитрата. Оно осуществляется 
на уровне активации синтеза 
РНК, причем не всех ее типов, а 
только ограниченного числа, 
включая те, которые необходи
мы для роста HP активно
сти [58].

Дальнейшее исследование 
этой системы должно помочь выяснить, как фитогормо
ны изменяют генную активность в растительных клет
ках.

Большой интерес представляет поиск белков-акцеп
торов для цитокининов в растительных клетках. В этом 
направлении в последнее время проводится интенсивная 
работа. При этом в различных растительных объектах 
обнаружены белки, обладающие способностью активно 
связывать цитокинины [309, 440]. Такие белки обнару
жены в цитоплазме, рибосомах, хлоропластах и ядрах 
растительных клеток. Однако пока не доказано, что они 
являются специфическими акцепторами для цитокини
нов, участвующими в осуществлении их гормонального 
действия [57, 309]. Пока такие специфические акцеп
торы не выделены ни для одного из фитогормонов, од
нако можно ожидать, что усиленный поиск, который 
проводится в этом направлении, скоро увенчается ус
пехом.

Цитокинины могут влиять на проницаемость мем
бран для различных ионов в семядолях подсолнечника и 
в дисках из листьев. Есть также сведения, что К+ и 
Na+, в свою очередь, влияют на реакцию растительных 
объектов на цитокинин [56]. Все это делает перспек
тивным дальнейшее исследование влияния цитокининов 
на функциональное состояние мембран в клетках рас

Рис. 21. Индукция ак
тивности нитратредукта
зы под действием БАП 
(1 мг/л) в изолирован
ных зародышах куколя 
(Agrostemma githago):
/ — БАП; 2 — контрольная 
среда. -
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тений, Возникает также вопрос о необходимости иссле
довать соподчинение мембранного и генного уровней в 
©тветной реакции клетки на фитогормоны.

ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ С ДРУГИМИ ФИТОГОРМОНАМИ

Жизнь растений регулируется многокомпонентной гор
мональной системой, в которой цитокинины представ
ляют собой лишь один из действующих факторов [43, 
55, 160, 432]. В связи с этим их регуляторная функция 
осуществляется в неразрывной связи с другими фито- 
гормонами.

Яркий пример этого дают рассмотренные выше све
дения об участии цитокинина и ауксина в регуляции 
роста клеток, клеточных делений, а также дифферен
циации корней и побегов у изолированной сердцевин
ной ткани стебля табака и ее каллюса. Для каждого 
из этих процессов были установлены свои пределы кон
центраций обоих фитогормонов и их количественные 
соотношения в среде, при которых возможен данный 
процесс [14, 432]. Эти опыты имеют принципиальное 
значение для общего понимания регуляции физиологи
ческих процессов у растений. Они убедительно показы
вают, что набор действующих гормонов в регуляции 
различных физиологических процессов может быть оди
наковым. Программа жизнедеятельности клетки в та
ком случае регулируется не столько сменой действую
щих факторов, сколько изменением их количественного 
соотношения. В связи с этим, изменяя концентрацию 
фитогормонов в питательной среде, можно направлять 
морфогенетические процессы.

Выявить совместное участие цитокинина и ауксина 
в регуляции клеточных делений и органообразователь
ных процессов у каллюса сердцевины стебля табака 
Скугу удалось потому, что эта ткань дефектна в отно
шении синтеза обоих гормонов [432]. Когда спонтанно 
появляются штаммы этого каллюса, способные к син
тезу одного из двух или обоих фитогормонов, взаимо
связь ауксина и цитокинина в регуляции ростовых и 
органообразовательных процессов у таких штаммов 
маскируется, как, по-видимому, она маскируется у боль
шого числа других объектов, способных к синтезу аук
синов и цитокининов. Тем не менее известно большое 
количество других примеров, помимо каллюса сердце-
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винной ткани стебля табака, когда ауксин и цитоки
нин совместно участвуют в регуляции одного и того же 
физиологического процесса, дополняя друг друга. Так, 
цитокинин и ауксин участвуют в формировании прово
дящих тканей в стебле [444] и корне, в пробуждении 
почек, активации стеблевого камбия и развитии эле
ментов ксилемы у сеянцев яблони [393] и во многих 
других процессах [55].

Во всех случаях цитокинины и ауксин как бы допол
няют друг друга, проявляя синергизм — взаимное уси
ление действия. Однако известны случаи, когда цитоки
нин и ауксин выступают антагонистами. Примером 
этого может быть рассмотренное выше явление апикаль
ного доминирования, в котором ИУК участвует в по
давлении роста боковых почек верхушечной почкой, а 
цитокинин снимает этот эффект.

Известны случаи взаимодействия между цитокини
ном и ГК в регуляции определенных физиологических 
процессов у растений. Так, обнаружен синергизм в дей
ствии цитокинина и ГК на прорастание в темноте се
мян латука. В других случаях цитокинин и ГК как бы 
заменяют друг друга. Например, это обнаруживается 
при задержке пожелтения листьев. Это позволяет пред
полагать, что либо есть процессы, которые могут равно 
регулироваться как гиббереллином, так и цитокинином, 
либо регуляция осуществляется лишь одним из них, а 
другой вызывает синтез в растительном объекте этого 
действующего гормона [55].

В литературе накопилось много данных об участии 
трех фитогормонов в регуляции одного физиологическо
го процесса. Например, максимальный рост клеток сре
зов топинамбура достигается при их преинкубации на 
растворе ГК и последующей инкубации на растворе 
ауксина и цитокинина. Как упоминалось выше, ауксин, 
ГК и кинетин проядляли синергизм в регуляции пере
движения Р32 по растению фасоли [421], четкий синер
гизм в действии трех гормонов проявлялся в задержке 
пожелтения на растении листьев ячменя и в стимуляции 
роста изолированных семядолей тыквы [55]. Число та
ких примеров можно значительно увеличить.

Характерным для функционирования системы гор
мональной регуляции у растений является антагонизм в 
действии цитокинина и абсцизовой кислоты. Он прояв
ляется в их влиянии на ростовые процессы и на дви
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жение устьиц, на вхождение почек в состояние покоя и 
выход из него, на процесс старения листьев и др. [43, 
364]. Этот антагонизм обнаруживается на уровне дей
ствия цитокинина и абсцизовой кислоты на синтез нук
леиновых кислот [386] и белка [176]. Он прослежива
ется также на уровне их влияния на процессы внутри
клеточной дифференциации, в частности на формирование 
хлоропластов. Как видно из рисунка 22, БАП зна
чительно активирует развитие внутренней мембранной 
системы хлоропластов, которая определяет их актив
ность в процессе фотосинтеза, а АБК подавляет это 
развитие. Вместе с тем при одновременном присутствии 
в среде АБК и БАП хлоропласты сходны по характеру 
мембранного аппарата с хлоропластами контрольных 
семядолей на воде, которые не получали ни АБК, ни 
цитокинина. Варьируя концентрации АБК и БАП, мож
но подобрать такое их соотношение, когда они взаимно 
устраняют действие друг друга на самые различные 
стороны жизнедеятельности растительных клеток. Как 
известно, АБК подавляет действие на растение нетоль-

Рис. 22. Влияние БАП и АБК на формирование хлоропластов в се
мядолях тыквы, изолированных из 4-дневных этиолированных про
ростков:

2 -раствор БАП (10 мг/л); 3 -  раствор АБК (100 мг/л): 4 — раст- 
вор БАП + АБК.
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ко цитокинина, но и ауксина и ГК. Однако, по-видимо
му, действие АБК и цитокинина связано друг с другом 
теснее, чем действие АБК и других гормонов. Известно, 
например, что подавление с помощью АБК индукции 
гиббереллином а-амилазы в алейроновом слое семян 
ячменя не может быть снято с помощью ГК, но устра
няется с помощью цитокинина, который сам по себе не 
влияет на синтез а-амилазы [314].

Рассмотренные примеры убедительно подтверждают 
представление о том, что цитокинины осуществляют 
свое регуляторное действие в неразрывной связи с дру
гими фитогормонами, и это необходимо учитывать как 
при изучении их физиологической роли, так и при пои
ске путей их практического использования.



Ингибиторы роста являются такими же равноправными 
компонентами регуляторного комплекса растений, как 
ауксины, гиббереллины или цитокинины. Принимая уча
стие в контроле интенсивности разнообразных биохи
мических процессов, они делают возможной реализацию 
активности всех других эндогенных регуляторов роста.

Предположение о существовании эндогенных инги
биторов было впервые выдвинуто в 1949 г. Т. Хэмбер- 
гом, который из покоящихся почек явора выделил ве
щества, тормозившие рост отрезков колеоптилей овса. 
Последующие годы характеризовались широким ис
пользованием хроматографических методов анализа 
природных соединений, в том числе и эндогенных аук
синов, местоположение которых выявляли с помощью 
биотестов. И всегда в определенных зонах хромато
грамм исследователи отмечали присутствие веществ, 
ингибирующих биотесты. Тогда же началось энергичное 
изучение свойств этих соединений, всю группу которых 
одно время называли р-ингибитором [43, 364].

Вскоре выяснилось, что в комплексе р-ингибитора 
имеется одно неизвестное вещество, которое по своей 
активности значительно превосходит все сопутствующие 
соединения. Изучение его природы привело в 1964 г. к 
выделению и индивидуализации абсцизина II (от анг
лийского слова abscission — опадение) и дормина (от 
dormancy — покой). Первое вещество, описанноеФ.Эд- 
дикотом и сотрудниками, было выделено из хлопчатни
ка и характеризовалось ярко выраженной способностью 
вызывать опадение листьев. П. Вэринг с сотрудниками 
исследовали дормин из покоящихся побегов явора и 
березы [364].

Уже в 1965 г. в основном завершилась идентифика
ция ингибитора, которая велась в США под руководст
вом К. Окама, а в Англии — Д. Корнфорта. Обе группы
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Глава IV

АБСЦИЗОВАЯ КИСЛОТА И ДРУГИЕ 
ЭНДОГЕННЫЕ ИНГИБИТОРЫ РОСТА



Рис. 23. Цис-транс-абсцизовая (А) и транс, транс-аб- 
сцизовая (Б) кислоты.

исследователей пришли к выводу, что изучавшиеся ими 
соединейия представляют собой 3-метил-5-(1'-окси-4- 
оксо-2', 6', 6'-триметил-2'-циклогексен-1'-ил)-£{«с, транс- 
2,4-пентадиеновую кислоту (рис. 23). Таким образом, 
оказалось, что два разных названия относятся к одно
му и тому же веществу, которое в 1967 г. решено было 
именовать абсцизовой кислотой (АВА — английская аб
бревиатура, АБК — русская) [43, 364].

В настоящей главе основное место будет отведено 
АБК, которая обладает исключительно высокой физио
логической активностью и легко перемещается в расте
ниях. Руководствуясь этими признаками, АБК можно 
было бы относить к числу фитогормонов, если бы не 
те особенности спектра физиологической активности, 

. которые заставляют некоторых исследователей назы
вать ее ингибитором.

Вместе с тем здесь будет уделено внимание и феноль
ным ингибиторам, которые обычно не транспортируют
ся в растениях и обладают гораздо более низкой, чем 
АБК, физиологической активностью.

АБСЦИЗОВАЯ КИСЛОТА

Свойства, методы анализа. АБК представляет собой 
оптически активный сесквитерпеноид. Многие исследо
ватели считают, что растениям свойствен лишь ( + )- 
энантиомер (цис, транс-форма), а обнаружение (—.)- 
энантиомера (транс, транс-форма), случающееся при 
анализе растительных материалов, относят обычно за 
счет частичной изомеризации АБК под действием света. 
Справедливость этого утверждения подкрепляется и 
тем фактом, что ( + )-АБК обладает гораздо более вы
сокой физиологической активностью по сравнению со 
своим оптическим антиподом [364, 365]. Между тем

119



имеются сообщений о присутствии ё растениях (иногда 
значительных количеств) транс, транс-АБК, которая 
может быть либо одним из предшественников при био
синтезе цис., траяе-АБК, либо одним из продуктов ее 
деградации [215].

Химически чистая (+) -АБК — кристаллическое ве
щество с температурой плавления +160— 161°С. Рас
творы АБК в воде (при pH ниже 7,0) имеют УФ-спектр 
с Ямах при 262 нм (коэффициент молярной экстинкции 
21400) и плечом при 240 нм. В водных растворах при 
pH выше 7,0 отмечается Ямах при 245 нм и более высо- 

ч кий (примерно на 20%) коэффициент молярной экс
тинкции.

Спектр дисперсии оптического вращения, также'ме
няющийся в зависимости от pH раствора, обычно изме
ряется в этаноле с 0,005 н. H2SO4; для него характерны 
[a]D (589 нм) +430°, [a]D (269 и 225 нм) 0°, [a]D 
(289 нм)+24 000° и [a]D (246 нм)—69 000°. Специ
фичен спектр кругового дихроизма АБК в метаноле (с 
0,005 н. H2SO4) : AS 262 нм =+39,5, Д2  230 н м = —34, 
AS 318 н м = —2,5 [364, 365].

Содержание АБК в растительных клетках относи
тельно невысоко (обычно в пределах 10~9— 10~6 мг/г 
сырой массы, но, несмотря на это, ее количественное 
определение не встречает серьезных затруднений. Для 
экстракции ингибитора используют органические раст
ворители (хлороформ, этилацетат и т. п.), после чего 
проводят так называемую бикарбонатную или эквива
лентную ей по назначению очистку, в процессе которой 
экстракт осв©бождается от нейтральных, основных ве
ществен слабых кислот, например фенолов. Дальнейшее 
концентрирование АБК достигается хроматографией на 
бумаге, силикагеле, сефадексе или поливинилпирролли- 
доне. Выделение вещества существенно упрощается и 
ускоряется, если для этого используется жидкостная 
хроматография высокого давления {50, 103, 232, 241, 
407, 438]. Нужно отметить, что использование метано
ла и, вероятно, других спиртов для экстракции АБК из 
растительных тканей нежелательно. Дело в том, что 
некоторые конъюгаты АБК, в частности глюкозный 
эфир, подвергаются при этом метанолизу, в результате 
чего образуется метиловый эфир АБК. Тем самым соз
дается искаженное представление о содержании тех 
или иных форм АБК в анализируемом материале [366].
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Концентрация АБК в полученном образце может 
быть определена рядом физико-химических методов. По
скольку вещество обладает характерным спектром дис
персии оптического вращения, количественный анализ 
с достаточно высокой чувствительностью можно прове
сти на спектрополяриметре. Если определение ведется 
с помощью жидкостного хроматографа высокого дав
ления, вполне удовлетворительные результаты дает 
применение УФ-детектора, который не обладает, одна
ко, необходимой селективностью [232].

В настоящее время чаще других используется газо
хроматографический метод анализа АБК, которую не
обходимо предварительно трансформировать в метило
вый или триметилсилильный эфиры. При правильном 
подборе хроматографических материалов метод обеспе
чивает довольно высокую селективность, чему способ
ствует применение электронзахватного или масс-фраг- 
ментографического детекторов: оба эти детектора при 
определении АБК проявляют очень высокую чувстви
тельность (до 0,5 нг в пробе). Менее эффективным в 
данном случае оказывается пламенно-ионизационный 
детектор [407].

Если исследователю нужно иметь точные сведения о 
содержании АБК в образце, ему необходимо установить 
размеры потерь вещества, которые неизбежно имеют 
место на всех этапах аналитической процедуры. Такие 
данные получают путем добавления к исходному образ
цу известных количеств синтетической, а еще лучше ме
ченой АБК, которые определяют после завершения всех 
операций. Установление процента потерь маркеров по
зволяет рассчитать истинное содержание ингибитора в 
анализируемой пробе [215].

Для анализа АБК может иметь значение то обстоя
тельство, что при нагревании ее на силикагеле с серной 
кислотой образуется флюоресцирующее соединение, кон
центрацию которого измеряют на спектрофлюориметре. 
Если это соединение обработать смесью муравьиной и 
соляной кислот, происходит его деградация с образо
ванием фиолетово-красного продукта, интенсивность 
окраски которого можно измерить на колориметре [50].

Считается желательным предохранение образца от 
действия света, который способствует частичной изо
меризации (-}-)-АБК и образованию транс, транс-фор
мы, что может исказить результаты [215].
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Несмотря на высокую объективность, чувствитель
ность и специфичность многих физико-химических ме
тодов, нельзя исключить возможность использования в 
ряде случаев биологических способов определения АБК. 
Хорошо известна способность АБК ингибировать инду
цированное ИУК растяжение отрезков колеоптилей ов
са или пшеницы, что может быть полезным даже при 
количественном анализе. Такой способ, однако, трудое
мок и мало специфичен.

Вместе с тем описаны биологические методы, лишен
ные указанных недостатков. К их числу следует прежде 
всего отнести метод, основанный на способности АБК' 
вызывать закрытие устьиц. При инкубации кусочков 
эпидермиса Commelina communis L. в растворах АБК 
степень открытия устьиц уменьшается в прямой зависи
мости от концентрации ингибитора. Этот эффект специ
фичен, что обеспечивает высокую селективность мето
да, который может быть применен для определения

Рис. 24. Схема биосинтеза абсцизо- 
вой кислоты:

концентраций АБК в 
пределах 10~8— 10~4М.

Аналитическое зна
чение может иметь 
способность АБК по
давлять активность 
а-амилазы, тормозить 
рост Spirodella, изме
нять величину заряда 
поверхности корня 
и т. д. Некоторые био
логические методы име
ют безусловные досто
инства, но, видимо, не 
следует противопостав
лять их физико-хими-' 
ческим методам, так 
как полезными * могут 
быть те или другие, в 
зависимости от целей 
исследования и техни
ческих 5 возможностей 
исследования [50, 364, 
365].

Биосинтез, превра
щения, особенности по-

/ — мевалоновая кислота; 2 — изопентенил- 
пирофосфат; 3 — геранилпирофосфат; 4 — 
фарнезилпирофосфат; 5 <— абсцизовая кис
лота.
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Рис. 25. Гипотетический путь образования абсцизовой 
кислоты из виолоксантина:
1 — виолвксантин; 2 — ксантоксин; 3 — абсцизовая кислота.

ведения. Мевалоновая кислота, служащая источником 
всех Сб-изопреноидных структур, является предшествен
ником также и АБК, одна молекула которой образуется из 
трех молекул мевалоната. Введение меченой мевалоно- 
вой кислоты в ткани любого органа растения приводит 
к появлению радиоактивной АБК. Биосинтез АБК идет 
через изопентенилпирофосфат и фарнезилпирофосфат 
(рис. 24). Вероятно также образование АБК в результа
те деградации каротиноидов, в частности виолоксанти- 
на (рис. 25). В этом случае промежуточным продуктом 
мог бы быть ксантоксин. Однако существование такого 
пути биосинтеза АБК требует дополнительного экспе
риментального подтверждения [215, 364, 365].

Имеющиеся в настоящее время данные позволяют 
считать, что АБК может синтезироваться во всех орга
нах растения. По крайней мере образование АБК на
блюдали в листьях, корнях, апексах, цветках, плодах 
и т. д. [364, 400, 448, 488]. При возникновении физио
логической необходимости процессы биосинтеза ингиби
тора быстро и значительно интенсифицируются, что 
позволяет в короткий срок резко повысить его содер
жание в той или иной ткани [181, 476].

АБК передвигается довольно быстро (до 20—35 мм/ч 
при 25°С) в акропетальном или базипетальном направ-
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Рис. 26. Путь метаболизма абсцизовой кислоты в расте
ниях:
1 -- f-( —) абсцизовая кислота; 2 — 6-оксиабсцизовая кислота;
3 — фазеевая кислота; 4 — дигидрофазеевая кислота.

лении. Ее обнаруживали и в пасоке, и в экссудатах 
тлей, что свидетельствует о возможности транспорта 

-АБК по сосудам как ксилемы, так и флоэмы. Переме
щение ингибитора требует затрат метаболической энер
гии, поэтому оно замедляется под влиянием 2 ,4-динит
рофенола, анаэробиоза или пониженной температуры. 
Опыты с использованием меченого препарата позволили 
заключить, что ингибитор передвигается главным обра
зом в направлении очагов высокой меристематической 
активности и замыкающих клеток устьиц [263,281,298].

Не удивительно, что при столь эффективно функ

ционирующих механизмах биосинтеза и транспорта АБК 
растения располагают разнообразными возможностями 
ее инактивации, абсолютно необходимыми для коррек
тировки уровня содержания регуляторов роста.

Инактивация АБК начинается с ее гидроксилирова- 
ния, протекающего на мембранах эндоплазматического 
ретикулума и нуждающегося в 0 2 и НАДФН. Первый 
гидроксилированный метаболит ингибитора — 6-окси- 
метил-АБК продолжает окисляться с образованием сна
чала фазеевой, а затем дигидрофазеевой кислот 
(рис. 26). Имеются сообщения о существовании и еще 
более окисленных метаболитов АБК — гидроксилирован- 
ных производных фазеевой и дигидрофазеевой кислот. 
Завершающие этапы деградации ингибитора пока не 
выяснены [363, 364, 365, 215, 269, 357].
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В растительных тканях находят значительное коли
чество глюкозного эфира АБК — (+)-абсцизил-р-0 -глю- 
копиранозида (рис. 27). Физиологическое значение это
го крайне лабильного метаболита должно рассматри
ваться с учетом того обстоятельства, что он способен 
легко гидролизоваться и высвобождать ингибитор. Воз
можно, образование глюкозного эфира служит целям 
временной иммобилизации АБК, создания ее очень до
ступного резерва. В соответствии же с другими пред
положениями образование глюкозного эфира АБК яв
ляется одним из путей инактивации ингибитора [363, 
364, 365, 215, 248, 391].

Процессы метаболизма АБК протекают с наивысшей 
интенсивностью, очевидно, в апексах, которые служат 
как бы мишенью транспорта ингибитора. И „несмотря 
на то, что метаболиты АБК можно обнаружить во всех 
тканях, а также во флоэмном экссудате растений, ис
следователи не без оснований считают, что в верхуш
ках побегов их концентрация особенно высока [281, 
407].

Отмеченные особенности локализации процессов син
теза, инактивации, а также транспорта АБК характер
ны для нормально функционирующих взрослых зеле
ных растений. Картина изменится, если речь пойдет о 
поведении ингибитора в формирующихся или созреваю
щих плодах, в опадающих листьях или в растениях, 
подвергавшихся повреждающим воздействиям. Этим 
вопросам будет уделено некоторое внимание при об
суждении физиологических функций АБК.

Физиологические функции. АБК — один из наиболее 
активных эндогенных ингибиторов ростовых процессов, 
поэтому представляется вполне естественным, что ей от
водят важную роль в обеспечении состояния покоя, в 
регуляции процессов старения и опадения органов, в 
формировании реакций на повреждающие воздействия, 
в осуществлении коррелятивного ингибирования [181, 
248, 249, 364].
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Теперь уже хорошо известно, что наступление со
стояния покоя клубней, почек или семян сопровождает
ся заметным увеличением содержания АБК, тогда как 
его прекращение происходит на фоне довольно быстро
го уменьшения количества ингибитора. С приближением 
осенних холодов концентраций АБК в зимующих почках 
многолетних ,растений становится особенно высокой. 
Интересно, что именно к этому времени образуется 
большое количество (+) -абсцизил-р-О-глюкопиранози- 
да, что служит, в частности, подтверждением правиль
ности предположения о резервном значении этого мета
болита. В течение зимы содержание ингибитора неук
лонно понижается вплоть до предвесеннего пробуждения 
почек. Как установлено рядом исследователей, это 
свойственно, например, черной смородине, буку, березе 
[239, 249, 364].

Наблюдали, что по мере созревания семян ясеня 
американского содержание АБК в них возрастает до 
11 нг (в среднем на каждое семя), а после стратифика
ции, перед прорастанием, оно падает до 3,3 нг. Такие 
же изменения отмечали и в семенах пшеницы, при со
зревании которых содержание АБК за короткое время 
повышалось в 40 раз: до 4—6 нг на семя, причем по 
окончании покоя оно снова резко уменьшалось. Эта за
кономерность настолько характерна, что представление
об АБК как о гормональном факторе покоя стало впол
не привычным [301, 460].

Казалось бы, не вызывает сомнений участие АБК в 
процессе опадения листьев. Об этом напоминает назва
ние самого ингибитора, источником которого в первое 
время как раз и служили опадающие листья. Между 
тем АБК, способная тормозить или прекращать деление 
клеток, вряд ли имеет отношение к формированию от
делительного слоя. Скорее повышение содержания АБК 
связано со старением тканей листа, предшествующим 
его отделению от растения [364, 398].

Действительно, старение растительных тканей, как 
и созревание, плодов, протекает при существенном по
вышении концентрации АБК. Связь между этими явле
ниями .вполне очевидна. Установлено, например, что 
окраска плодов томата достигает наивысшей интенсив
ности в одно время с. повышением содержания ингиби
тора до максимального уровня. Примерно такая же си
туация складывается при созревании плодов земляни- -
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ки, груши, сливы, винограда, хлопчатника и других 
культур [271, 364, 365].

Является ли в этом случае АБК фактором созрева
ния, старения тканей плодов или увеличение ее кон
центрации направлено на завершение созревания семян 
и связанное с этим наступление покоя, пока ответить 
трудно. Сейчас можно лишь говорить о существовании 
связи между интенсивндстью накопления АБК и старе
нием тканей (созреванием плодов), предшествующим 
их отделению от растения.

Здесь уместно сказать об одновременной резкой ин
тенсификации процессов биосинтеза этилена в связи со 
старением тканей, их реакцией на стрессовые воздей
ствия или созреванием плодов. Как установлено мно
гими экспериментами, в подобных случаях образование 
этилена активизируется примерно в такой же мере, как 
и накопление АБК (табл. 2). При этом иногда создает
ся впечатление, что повышение содержания АБК инду
цируется именно этиленом* Другие же данные не поз
воляют констатировать такую связь между указанными 
регуляторами роста, однако несомненно их совместное 
участие или даже взаимодействие в процессах старения 
и созревания. Поэтому, говоря о физиологической роли 
АБК, мы не должны упускать из виду одновременного 
действия этилена [437, 475].

2. Содержание АБК и интенсивность выделения этилена 
в гипокотилях сои, обработанных 2,4-Д и пиклорамом 
5.10-4 М [171]

Часть
гипокотиля

Время
после

обработки,
ч

2,4-Д Пиклорам

выделение 
этилена, 

нг/г сырой 
масды 
в 1 ч

содержа
ние 

АБК, нг/г 
сырой 
массы 
в 1 ч

выделение 
этилена, 

нг/г 
сырой 
массы 
в 1 ч

содержа
ние АБК, 

нг/г 
сырой 
Массы 
в 1 ч

Апикальная о 26,2 7,0 26,2 7,0
6 99,2 8 ,0 293,0 27,0

24 113,0 1 0 , 2 1330,0 17,5
Базальная 0 19,4 2 , 0 19,4 2 , 0

6 342,0 42,3 1300,0 42,0
24 195,0 21,7 786,0 63,3

Нельзя не обратить внимания на возможность ути
литарного значения взаимодействия этих двух регуля
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торов роста. Так, при использовании этрела в качестве 
дефолианта хлопчатника наблюдается быстрое повы
шение содержания АБК, которая может ускорить ста
рение и опадение листьев. В случае применения этрела 
для прореживания завязей в последних повышается кон
центрация АБК, что является причиной опадения части 
формирующихся плодов [364].

По мнению некоторых физиологов, АБК способна 
выполнять функцию корреляционного ингибитора, ответ
ственного за торможение роста определенных органов 
растения, которое необходимо для нормального функ
ционирования других органов. Во всяком случае, име
ются данные об участии АБК в осуществлении апи
кального доминирования, представляющего собой одну 
из форм коррелятивного ингибирования [172, 281,282,
470].

О значении АБК как корреляционного ингибитора 
свидетельствуют, например, результаты опыта, в кото
ром растения дурнишника освещали светом либо с 
красным — дальним красным участком спектра, либо 
без него. В первом случае ярко проявлялось апикаль
ное* доминирование, и латеральные почки, содержащие 
большое количество АБК, пребывали в состоянии по
коя. Во втором варианте происходило пробуждение ла
теральных почек, начинался их рост при значительно 
более низком (в 50—250 раз) содержании АБК [364]. 
Недавно получены примерно такие же данные для то
матов [449, 450]. Конечно, подобные опыты не дают 
уверенности в существовании причинной связи между 
явлениями, тем более что в последние годы картина ус
ложнилась под влиянием сообщений о стимуляции роста 
латеральных побегов декапитированных растений при 
помощи экзогенной АБК [456]. И все же эти данные не 
обесценивают аргументы, поддерживающие ту точку 
зрения, что АБК способна выполнять функции корре
ляционного ингибитора.

Вероятно, и при коррелятивном ингибировании, и 
при гормональной регуляции состояния покоя имеют 
значение одни и те же проявления физиологической ак
тивности АБК. Например, крайне важно, что АБК обус
ловливает вполне обратимое торможение процессов ро
ста: как только содержание ингибитора понижается, 
покоившиеся до того почки пробуждаются, причем от
растающие побеги не имеют признаков повреждения.
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Может быть, такой эф
фект достигается своего ро
да блокированием транс
крипции ДНК, которое реа
лизуется до тех пор, пока в 
клётке имеется достаточ
ное количество ингибитора 
[388]. Во всяком случае, по 
данным некоторых исследо
вателей, АБК действитель
но способна образовывать 
комплекс с ДНК, что ведет 
к торможению активности 
РНК-полимеразы [ 190].
При * определенных услови
ях этот комплекс перестает 
существовать и транскрип
ция ДНК возобновляется.

Хорошо известно участие АБК в регуляции устьич- 
ных движений. Изучение проблемы началось с того на
блюдения, что содержание АБК быстро и резко возрас
тает при подвядании листьев (рис. 28). В случае поте
ри тканями побега только 10% имевшейся в нем воды 
концентрация АБК повысилась почти в 40 раз [364].

Поражает быстрота, с которой происходит вызван
ное обезвоживанием накопление АБК. Например, уже 
через 7 мин после отделения листьев фасоли количество 
АБК составило 9 нг/г, а через 25 мин — 33 нг/г при ис
ходной величине 6 нг/г. При подсыхании листьев неко
торых растений концентрация АБК может повыситься 
даже до 400—500 нг/г (табл. 3). Эксперименты с вве
дением в листья меченой мевалоновой кислоты позво
лили установить, что столь/быстрое накопление АБК 
происходит главным образом за счет интенсификации

3. Содержание АБК в увядающих проростках гороха [248]

Содержание 
воды в пророст

ках, % сырой 
массы

Состояние
проростков

Содержание АБК

мкг/1000 
растений *

мкг/100 г 
сухой массы

90,0 Тургесцентные 25,4 27,5
87,7 Увядающие 163,0 218,0
76,4 Вялые 375,0 552,0

Рис. 28. Зависимость между 
водным потенциалом в листе 
пшеницы, интенсивностью выде
ления этилена и биосинтеза АБК.
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ее синтеза. Вместе с тем не исключено, видимо, также 
высвобождение некоторого количества АБК в резуль
тате гидролиза конъюгатов [364].

Возникло предположение, что быстрое и значитель
ное увеличение концентрации АБК представляет собой 
стрессовую ответную реакцию растительного организма 
на повреждающие воздействия [288]. Однако многие 
другие, кроме обезвоживания, неблагоприятные обстоя
тельства вызывали значительно более слабые изменения 
содержания АБК [476]. На этом основании был сделан 
вывод, что резкий подъем концентрации ингибитора 
представляет собой реакцию, специфически обусловлен
ную недостатком влаги. Оказалось, что увеличение ко
личества АБК ответственно за закрывание устьиц и 
предотвращение благодаря этому дальнейших потерь 
воды. Обработка листьев пшеницы и ячменя раствором 
синтетической АБК приводила к закрыванию устьиц и 
существенному уменьшению потерь воды [461].

Значение АБК как регулятора устьичных движений 
прекрасно продемонстрировано также опытами с ис
пользованием радиационного мутанта томатов сорта 
Рейландс Рам, который очень склонен к увяданию из-за 
того, что устьица его перманентно открыты. Было уста
новлено, что содержание АБК в листьях мутанта на по
рядок ниже уровня, характерного для обычных расте
ний этого сорта. Обогащение растений экзогенной АБК 
способствовало закрыванию устьиц и приобретению 
листьями тургесцентного состояния [360]. Интересно, 
что при увядании некоторых водных растений, не имею
щих устьиц, содержание АБК если и увеличивалось, то 
незначительно [250].

В соответствии с распространенными взглядами 
влияние АБК на устьичные движения осуществляется 
благодаря ее способности ингибировать а-амилазу за
мыкающих клеток, что могло бы служить' причиной за
держки гидролиза крахмала и обусловленного этим не
достатка низкомолекулярных углеводов. Эксперимен
тальные данные подтверждают,- что при обработке 
листьев АБК осмотическое давление в замыкающих 
клетках устьиц снижается, содержание крахмала воз
растает, а ионов калия быстро и резко падает. Указан
ные изменения, естественно, приводят к закрыванию 
устьиц. Таким образом, АБК играет важную роль в ре
гуляции водного режима растений [316, 364].
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Недавно выяснено, что АБК ответственна за подав
ление роста корней под влиянием света и за их геотро - 
гшческую реакцию. Ингибитор обнаружен в корневой 
чехлике, который проявляет повышенную чувствитель
ность и к свету,' и к действию гравитации. АБК пере
двигается из корневого чехлика в базипетальном н а 
правлении, что дает ей возможность накапливаться 'З 
активно растущей части корня и влиять на протекаю
щие здесь процессы [395].

Физиологические функции АБК пока не до конца 
выяснены. Тем не менее не вызывает сомнения, что это 
вещество играет чрезвычайно важную роль в гормо
нальной регуляции физиологических процессов. Именно 
АБК является основным фактором замедления опреде
ленных реакций обмена веществ в связи с той или иной 
физиологической необходимостью. Такие ситуации воз
никают, н-апример, при стрессе, старении тканей и орга
нов, в состоянии покоя, при коррелятивном ингибиро
вании и т. п. Выполнение этих важных функций оказы
вается возможным благодаря способности АБК очень 
энергично накапливаться и подвергаться деградации, а 
также способности обусловливать вполне обратимое 
торможение процессов, которые могут протекать нор
мально после падения концентрации ингибитора.

СОЕДИНЕНИЯ, СТРУКТУРНО ИЛИ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ 
БЛИЗКИЕ АБСЦИЗОВОЙ КИСЛОТЕ

Синтезировано множество аналогов АБК в надежде 
обнаружить другие, может быть, еще более активные 
или более доступные соединения. Изучение большого 
числа таких веществ позволило получить представление 
о зависимости их физиологической активности от строе
ния. Доказано большое' значение эпоксигруппы, а так
же цис, транс — 2,4-пентадиенового остатка. Этерифй- 
кация АБК, приводящая к блокированию карбоксиль
ной группы, не снижала активность ингибитора. Вместе 
с тем показано, что аналоги, имеющие транс, транс-кон
фигурацию, всегда менее активны, чем цис, транс-изо- 
меры [364].

Среди синтетических аналогов АБК пока не удалось 
выявить вещества, превосходящие по активности эндо
генный ингибитор [66, 381]. Лишь З-метил-5-п-хлорфе- 
нил-гра«с, транс-2,4-пентадиеновая кислота приближа-
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лась к АБК по способности 
ингибировать рост нескольких 
тест-объектов [203]. Вместе с 
тем имеется вещество, близкое 
АБК как по строению, так и 
по физиологической активно
сти. Это ксантоксин-2-^ш:-4- 

транс-5 (Г, 2'-эпокси-4/-окси-2/, 6', б'-триметил-Г-цикл о- 
гексил)-3:метилпентадиеналь. Он был обнаружен в 
1967 г., когда Г. Тэйлор и Т. Смит пытались выяснить 
возможность образования АБК в результате деградации 
виолоксантина. Действительно, под действием УФ-света 
в растворе каротиноида появлялся ингибитор, не имев
ший кислотных свойств. Проведенные исследования по
зволили в 1970— 1972 гг. установить его строение 
(рис. 29) [215].

Химически чистый ксантоксин представляет собой 
бесцветную вязкую жидкость. УФ-спектр вещества 
характеризуется максимумом при 281,5 нм. Под действием 
трехокиси хрома в пиридине ксантоксин трансфор
мируется в соединение, способное образовывать абсци- 
зовый альдегид. Это обстоятельство в сочетании с ре
зультатами анализа продуктов фотолиза виолоксантина 
послужило основанием для предположения, что ксан
токсин является предшественником АБК при образова
нии ее в результате деградации каротиноидов. Правда, 
не совсем ясно, протекают ли указанные процессы in 
vivo, хотя накопление ксантоксина при окислении вио
локсантина липоксигеназой доказано экспериментом.

Для обнаружения ксантоксина можно использовать 
его специфическую способность реагировать в тонком 
слое сорбента с 2,4-динитрофенилгидразином, что при 
нагревании приводит к образованию продукта интен
сивного оранжевого цвета. Таким методом можно обна
ружить до 0,1 мкг ксантоксина. Для определения ксан
токсина в растительных тканях ингибитор извлекают 
органическим растворителем, очищают от примесей, в 
частности на тонком слое силикагеля, а затем в виде 
ацетильного производного анализируют с помощью га
зожидкостной хроматографии.

Принимая во внимание характер и уровень физио
логической активности ксантоксина на тест-объектах, 
можно предполагать, что в растениях in vivo он выпол
няет примерно те же функции, что и АБК. Однако име-
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етсй очень мало экспериментальных Данных, Поддержи
вающих или отвергающих это предположение, и, веро
ятно, в данной области всю работу еще предстоит про
делать [215].

В некоторых растениях присутствуют соединения, не 
имеющие структурного сходства с АБК, но, очевидно, 
функционально ей близкие. Подобно АБК, эти вещест
ва были выделены из комплекса «p-ингибитора», за фи
зиологическую активность которого главным образом 
они и были ответственны. Как и АБК в цветковых рас
тениях, эти вещества быстро накапливаются в тканях 
низших растений при разнообразных повреждающих 
воздействиях.

К этой группе ингибиторов нужно отнести прежде 
всего выделенную впервые из Lunujaria cruciata 
3,4'-диоксидибензил-2-карбоновую кислоту, называемую 
обычно лунуларовой, а также 3,4'-диоксибензил-лунула- 
рин [273]. По признаку функционального сходства 
здесь же нужно назвать выделенную вначале из Hyd
rangea macrophylla гидранговую кислоту, гидрангенол 
и 3,4'-диоксистильбен, а также характерные для Diosco- 
геа batatas бататасины (рис. 30) [249, 273, 283].

Рис. 30. Некоторые эндогенные ингибиторы:
/ — лунуларовая кислота (R—СО О Н ) и лунуларин (R—Н); 
2 — .гидранговая кислота (R—СО О Н ) и 3,4-диоксистиль- 
бен (R - H ); 3 — филлодульцин (Ri—ОН , R2—О С Н 3) и гид- 
рагенол (R i—Н, R2—О Н ); 4 — бататасин I I I .
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Вероятно, целесообразно еще раз обратить внима
ние на то, что связь перечисленных соединений с АБК 
условна, и их с равным успехом можно было бы рас
сматривать вместе с фенолами. Эти вещества и синте
зируются при помощи механизмов, функционирование 
которых обычно связывают с осуществлением биосин
теза фенольных соединений. Показано, например, что 
лунуларовая и гидранговая кислоты образуются из фе
нилаланина с участием фенилаланинаммиаклиазы и па- 
ра-гидроксилазы коричной кислоты, то есть путем, ха
рактерным для биосинтеза фенольных соединений [273].

ФЕНОЛЬНЫЕ СОЕДИНЕНИЯ

Фенольные соединения присутствуют во всех растениях, 
во всех их тканях, за исключением семядолей покоя
щихся семян. Это очень многочисленная группа природ
ных веществ: сейчас их насчитывается более 2000, причем 
исследователи ежегодно выявляют и идентифици
руют все новые соединения. Разнообразие структур оп
ределяет многообразие функций фенолов в растениях — 
от участия в транспорте электронов при дыхании и 
фотосинтезе до биосинтеза лигнина, являющегося важ
ным компонентом вторичных клеточных стенок. Неко
торые фенолы могут оказывать влияние на процессы 
роста и развития, что и роднит их с другими эндоген
ными физиологически активными веществами [35, 
442].

Тем не менее поведению, да и проявлениям актив
ности фенольных соединений присущи такие особенно
сти, которые заставляют отвести им особое место в ре
гуляторном комплексе растений. Прежде всего эти ве
щества в отличие от подлинных фитогормонов, видимо, 
обычно не передвигаются по сосудам растения (во вся
ком случае, по флоэме). Кроме того, физиологическая 
активность большинства фенолов реализуется при кон
центрациях, на 2—3 порядка превышающих уровень 
концентраций, который необходим для проявления 
действия ауксинов, гиббереллинов, цитокининов или

АБК. !
И тем не менее, поскольку фенолы все же прини

мают определенное участие в регуляции роста растений, 
здесь следует привести самые краткие сведения об их 
биосинтезе, поведении и действии.
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Биосинтез, поведение, метаболизм. Общим для всех 
фенольных соединений предшественником является ши- 
кимовая кислота, образующаяся из фосфоенолпирови- 
ноградной кислоты и эритрозо-4-фосфата через 2-кето-
3-дезокси-7-фосфо-.0-арабогептоновую, 5-дегидрохинную 
и 5-дегидрошикимовую кислоты. Дальнейшие транс
формации, включая аминирование, приводят к образо
ванию фенилаланина и тирозина. Затем при участии 
фенилаланинаммиаклиазы и парагидроксилазы ко
ричной кислоты синтезируются коричная и пара-кума- 
ровые кислоты, дающие начало всему разнообразию 
фенольных веществ (рис. 31).

Суммарное количество синтезируемых растительной 
клеткой фенольных соединений довольно велико, причем 
многие из них в разной степени токсичны для фермен
тов, однако обыкновенно их токсичность не реализуется. 
Это достигается «связыванием» феноЛов с различ
ными метаболитами, при котором блокируются реак
ционноспособные гидроксильные и карбоксильные груп
пы (если речь идет о фенолкарбоновых кислотах). Ве
роятно, чаще всего фенолы связываются с углеводами, 
что приводит к образованию О-гликозидов и эфиров.

Гликозидирование фенолов имеет очень важные по
следствия. Во-первых, оно резко снижает токсичность 
фенольных соединений для ферментов. Вогвторых, гли
козидирование повышает гидрофильность веществ, а 
это сказывается на характере их внутриклеточной лока
лизации или, как говорят, компартментации. По всей 
вероятности, гликозидирование обусловливает возмож
ность накопления фенольных соединений в вакуоли, то 
есть способствует выведению их из сферы метаболиз
ма. Последнее особенно важно в тех случаях, когда да
же после гликозидирования некоторые гидроксильные 
группы остаются незаблокированными (что характерно, 
например, для ряда флавоноидов). Кроме того, гли
козидирование, очевидно, способствует транспорту фе
нолов в направлении клеточных стенок, где они исполь
зуются для синтеза лигнина, или в направлении секре
торных канальцев (желёзок), которые у ряда растений 
служат вместилищем таких веществ.

Таким образом, в растениях содержатся главным об
разом «связанные» фенольные соединения, локализо
ванные преимущественно в вакуолях, стенках клеток, 
секреторных канальцах. Есть основания предполагать,
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Рис. 31. Образование фенольных соединений через шикимовую 
кислоту:
1 — эритрозо-4-фосфат; 2 — фосфоэнолпировиноградная кислота, 3 — 2-кето-З- 
-дезокси-7-фосфо-глюкогептоновая кислота; 4 — хинная кислота; 5 — 5-дегидро- 
хинная кислота; 6 — 5-дегидрошикимовая кислота; 7 — галловая кислота; 
8 — протокатеховая кислота; 9 — шикимовая кислота; 10 — фосфоэнолпировино
градная кислота; 11 — префеновая кислота; 12 —- фенилпировиноградная кис
лота; 13 — фенилаланин; 14 — коричная кислота; 15 — я-гидроксифенилпиро- 
виноградная кислота; 16 — тирозин; 17 — я-кумаровая кислота; 18 — кофейная 
кислота,



что, кроме обслуживания определенных функций, такая 
локализация обеспечивает выведение потенциально ток
сичных веществ из протопласта. В самом деле, расте
ния располагают, видимо, относительно малоэффектив
ными механизмами деструкции фенольного кольца, 
поэтому изменение кампартментации фенольных соедине
ний служит своеобразным эквивалентом их детоксика
ции [35, 43].

Вместе с тем вполне очевидно, что какая-то, пусть 
небольшая, доля фенольного фонда растений принадле
жит протопласту, поскольку синтез и внутриклеточный 
транспорт этих веществ осуществляются непрерывно. 
Следует думать, что физиологической активностью спо
собны обладать именно эти, находящиеся в цитоплазме 
фенолы [45]. Кстати сказать, методы анализа фенолов 
растений, как правило, не позволяют провести грань 
между «инактивированными» и физиологически актив
ными соединениями [22, 43].

Физиологическая активность. Исследования в обла* 
сти физиологической активности эндогенных феноль
ных веществ начались с выяснения того факта, что син
тетический 2,4-дихлорфенол является эффективным ко
фактором оксидазы ИУК [442]. Вскоре выяснилось, 
что такие же функции могут выполняться эндогенны
ми монофенолами (например, пара-оксибензойной, па- 
ра-кумаровой, феруловой кислотами), а также умбелли- 
фероном. Одновременно установлено, что полифенолы, 
являющиеся субстратами пероксидазы (например, пиро
галлол, гваякол), являются почти столь же эффектив
ными ингибиторами оксидазы ИУК, как цианид. К чис
лу ингибиторов оксидазы ИУК относятся также эндо
генные орто-дифенолы (рис. 32).

Следовательно, одни фенольные вещества, активи
руя оксидазу ИУК, способствуют разрушению ауксина, 
а другие, ингибируя фермент, препятствуют его инак
тивации. Поэтому в первом случае зависимые от ИУК 
процессы могут тормозиться, а во втором — интенсифи
цироваться. Именно в связи с этим эндогенные ингиби
торы оксидазы ИУК сейчас все чаще называют протек
торами ауксина [45].

Имеются некоторые экспериментальные доказатель
ства того, что в растениях in vivo эндогенные фенолы 
могут вести себя по отношению к оксидазе ИУК -так 
же, как в опытах с изолированным ферментом. Так, ко-
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Рис. 32. Кофакторы (Л) и ингибиторы (Б)  оксида
зы ИУК:
1 — я-оксибензойная кислота; 2 — п-кумаровая кислота; 3 — фе- 
руловая кислота; 4 — умбеллиферон; 5 — кофейная кислота; 
6 — хлорогеновая кислота; 7 — синаповая кислота; 8 — кемпфе- 
рол; 9 — скополетин; 10 — кверцетин.

фейная кислота, известная как ингибитор оксидазы 
ИУК in vivo, действительно тормозила декарбоксили- 
рование меченого ауксина в растениях. Может быть, 
благодаря этому кофейная кислота, сама по себе не 
обладающая ростстимулирующей активностью, усили
вает растяжение клеток гипокотилей. Следовательно, 
фенольные соединения, контролирующие уровень актив
ности ИУК-оксидазной функции пероксидазы, можно 
считать компонентами регуляторной системы растений 
[442].

138



Еще одна возможность воздействия фенольных со
единений на ростовые процессы связана с тем, что они 
имеют общий с ИУК предшественник при биосинтезе.
Это послужило основанием для предположения, что ин
тенсификация синтеза фенолов сопряжена с замедле
нием биосинтеза ауксина и наоборот. Возможно, что 
некоторые фенольные соединения способны разобщать 
окислительное фосфорилирование, с чем и связывают 
иногда их влйяние на рост растений. ,

В последнее время обсуждается концепция, которая 
связывает завершение фазы растяжения клетки с уча
стием фенольных соединений. Эта точка зрения базиру
ется на том, что ко времени завершения роста растя
жением начицается формирование вторичной стенки 
клетки, которая импрегнируется лигнином. Лигнин же, 
представляющий собой полимер, образованный феноль- • 
ными мономерами, придает клеточным стенкам такую 
жесткость, которая делает растяжение невозможным.

Фенольные ингибиторы совместно с АБК играют 
важную роль в покое семян, почек, клубней и пр. Это 
доказывается прежде всего существованием хорошо вы
раженной обратной корреляции между содержанием 
этих веществ и интенсивностью ростовых процессов. 
Обычно концентрация фенолов, как и АБК, возрастает 
при наступлении состояния покоя и снижается при его 
завершении. Интересно, что уменьшение содержания 
простых фенолов часто происходит за счет их конденса
ции, которую можно расценивать как одно из средств 
инактивации низкомолекулярных фенольных соедине
ний [43].



Летучие вещества часто играют важную роль во взаи
модействиях растений между собой и с другими орга
низмами. Достаточно вспомнить о фитонцидах, аттрак- 
тантах, репеллентах, ингибиторах и стимуляторах про
растания пыльцы растений или спор фитопатогенных 
микроорганизмов, чтобы убедиться в справедливости 
этого утверждения. Но среди известных нам эндоген
ных регуляторов роста подобными свойствами обладает 
лишь этилен, представляющий собой газ. Это физиче
ское состояние обусловливает некоторые аномальные 
особенности его поведения в растениях. Например, 
транспорт этилена в отличие от других регуляторов ро
ста не требует каких-то специализированных механиз
мов и осуществляется практически беспрепятственно. 
Для устранения избыточных количеств фитогормона 
наличие специальных систем его инактивации не обяза
тельно, поскольку газ может быть выведен непосредст
венно в окружающее пространство. Своеобразие свойств 
послужило одной из причин того, что только совсем 
недавно, к концу 50-х годов нашего столетия, этилен 
стали безоговорочно относить к числу регуляторов ро
ста растений, хотя его физиологическая активность бы
ла обнаружена на рубеже XIX и XX столетий [178].

КЬгда для освещения городских улиц начали приме
нять светильный газ, оказалось, что вблизи фонарей 
листья деревьев желтели и опадали преждевременно. 
Изучение физиологической активности ингредиентов 
светильного газа позволило прийти к заключению, что 
дефолиация деревьев обусловлена этиленом. Такой вы
вод был сделан в 1901 г. Дмитрием Николаевичем Не- 
любовым — студентом-дипломником ботанического ин
ститута Санкт-Петербурского университета, который 
установил, что ни один из компонентов светильного га
за, кроме этилена и отчасти ацетилена, не вызывал на
рушений гелиотропизма у проростков гороха, то есть не
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обладал физиологической активностью. Позже анало
гичные опыты были проведены в США У. Крокером и 
Л. Найтом, а также Э. Харвеем [178].

Для улучшения окраски снятых с деревьев и подго
тавливаемых к продаже лимонов и апельсинов издавна 
использовали специальные керосиновые горелки. Когда 
в тех же целях попытались применить нагревание ка
мер паром, эффект не достигался. Как выяснилось, от
ветственны за него продукты сгорания керосина, преж
де всего этилен.

Неоднократно отмечалось, что при дальних перевоз
ках и хранении созревание бананов ускоряется, если 
они находятся в одном помещении с апельсинами. Это 
наблюдение еще в 1910 г. побудило Г. Козинса выяс
нить природу продуцируемого апельсинами фактора 
созревания плодов, которым оказался опять-таки эти
лен. Вслед за этим началось всестороннее изучение фи
зиологических эффектов этилена, и к середине 30-х годов 
благодаря главным образом работам ученых Бойс- 
Томпсоновского института (В. Крокер, Ф. Дэнни, А. Хитч
кок, Ф. Уилкоксон, П. Циммерман) спектр его актив
ности был достаточно хорошо известен [178]. По этой 
причине поиски сфер практического применения этиле
на стали более целеустремленными.

В последние годы интерес к этилену возрос, чему 
способствовала разработка очень чувствительных и спе
цифичных методов его определения, а также создание 
и изучение химических препаратов, высвобождающих 
этилен в растительных тканях. Все это позволило изу
чать некоторые проявления действия этилена, недоступ
ные ранее наблюдению, и существенно обогатило пред
ставления о его физиологических функциях и возмож
ностях использования в практике.

СВОЙСТВА, МЕТОДЫ АНАЛИЗА

Этилен (этен) является ненасыщенным углеводородом 
с молекулярной массой 28,05; замерзает при — 181°С, 
кипит при — 103°С. Это бесцветный газ с запахом, слег
ка напоминающим запах диэтилового эфира. При до
статочно высокой концентрации в воздухе может вос
пламеняться. Благодаря наличии) двойной связи этилен 
поглощает ультрафиолет с Яшах 161, 166 и 175 нм при 
коэффициенте молярной экстинкцин 3,94; 3,80 и 3,70
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соответственно. Относительно хорошо растворяется в 
воде.

Крупномасштабное производство этилена связано с 
переработкой нефти или природного газа. Так, одним 
из продуктов крекинга нефти при 700—800°С является 
газ, содержащий 17—20% этилена; относительно про
стая очистка этой фракции приводит к повышению со
держания этилена до 90—‘95%. Дешевый этилен полу
чают также пиролитическим дегидрированием этан-про- 
пановой смеси при 800—900°С. В лаборатории этилен 
можно получить из этилового спирта:

- Н 20

CH3CH20H + H 2S04— >CH3CH20 S 0 3H->CH2 =  
= C H 2+ H 2S04

' Аиоз
или CH3CH20 H - ^C H 2 =  CH2+ H 20.

+375°

Этилен довольно легко вступает в реакцию с гало
генами, водой, серной кислотой и т. д., легко окисляется 
кислородом, озоном, перманганатом калия.

Способность этилена быстро инактивироваться под 
действием окисляющих агентов приобретает практиче
ское значение при хранении плодов. Например, помеще
ние марганцовокислого калия в герметический контей
нер с плодами предотвращает накопление постоянно 
выделяющегося этилена, благодаря чему становится 
возможным длительное хранение яблок, груш и т. д. без 
заметного ухудшения их качества [178].

Эта же легкость взаимодействия с окислителями ис
пользуется при анализе этилена, о количестве которого 
легко судить, например, по уменьшению концентрации 
раствора перманганата калия. Для количественного 
анализа имеет значение также реакция этилена с гало
генами, в частности с бромом. Образующийся при этом 
этилендибромид при посредстве нескольких реактивов 
трансформируется в продукт, интенсивность окраски 
которого может быть измерена на колориметре. Разра
ботаны колориметрические методы определения, осно
ванные на реакции этилена с металлами (например, с 
палладием, ртутью и т. д.), а также на взаимодейст
вии этилена с серной кислотой; образующаяся при этом
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<*тилсерйая кйслота превращается в этанол, который 
окисляется до уксусной кислоты, выявляемой самыми 
разнообразными способами.

Вообще же целям качественного и количественного 
определения этилена могут служить многочисленные ме
тоды [116, 127, 128, 462]. При этом явное предпочтение 
отдается сейчас газохроматографическому методу. К чис
лу его достоинств следует отнести прежде всего такой 
уровень чувствительности, который позволяет выявлять 
этилен в концентрации 0,005 и даже 0,001 мкл/л при 
помощи пламенно-ионизационного детектора. При пра
вильном подборе сорбента и условий хроматографиро
вания метод может быть вполне специфичным. Для 
заполнения хроматографической колонки часто исполь
зуют окись алюминия и реже — полиароматические ге
ли или сил-икагель, причем разделение газовой смеси 
происходит при невысокой, иногда даже при комнатной 
температуре [116, 462].

При анализе этилена основная методическая труд
ность, видимо, заключается в получении пробы газа, 
правильно отражающей -или содержание регулятора, 
или интенсивность его образования. Обычно растения 
или их части помещают в замкнутые сосуды и после 
пребывания их там определенное время при определен
ной температуре отбирают шприцем пробу воздуха, 
которую можно сразу же ввести в хроматограф. Если 
содержание регулятора в таких пробах оказывается ни
же уровня чувствительности метода, прибегают к пред
варительному концентрированию этилена, например на 
силикагеле при температуре сухого льда или каким-то 
другим способом.

В любом случае нужно иметь уверенность в том, что 
результаты анализа не искажены какими бы то ни было 
особенностями приготовления образца [116, 178, 462].

Именно газохроматографический метод количествен
ного анализа позволил получить тот объем знаний, 
который составляет основу современных представлений 
о поведении этилена в растениях. Наверное, по степени 
чувствительности с газожидкостной хроматографией 
сравнима лишь масс-спектрометрия, причем иногда, ви
димо, желательно сочетание газохроматографического 
разделения с масс-спектрометрическим детектированием 
[178,462].

143



ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ АНАЛОГИ И АНТАГОНИСТЫ

Лишь немногие ненасыщенные углеводороды обладают 
физиологической активностью того же спектра, что и 
этилен, причем самые эффективные из них, например 
пропилен или ацетилен, в десятки и сотни раз уступа- 

" ют эндогенному регулятору роста. Замена галоидом од
ного водородного атома влечет за собой примерно 
тысячекратное снижение физиологической активности со
единения [178, 217]. Естественно, что при этих обстоя
тельствах в качестве экзогенного регулятора роста при 
необходимости используют именно этилен, тем более 
что он дешев и вполне доступен. Другое практически 
важное решение заключается в применении веществ, 
которые высвобождают этилен при деградации в расти
тельных тканях, о чем будет сказано ниже.

Окись углерода в некоторых случаях может вызы
вать те же физиологические эффекты, что и этилен, 
причем по уровню активности она приближается к аце
тилену. Окуривание тепличных растений огурца с 
целью повышения доли женских цветков, а следова
тельно, увеличения числа завязей, оказывается эффек
тивным именно благодаря действию окиси углерода 
[82].

Важное практическое значение приобрел тот факт, 
что углекислый газ является антагонистом этилена. 
Считают, что примерно 100 тыс. молекул углекислого 
газа способны противодействовать проявлению активно
сти одной молекулы этилена. В связи с этим смесь га
зов, используемая, в современных хранилищах плодов, 
обязательно содержит углекислый газ в таких количе
ствах, которые бы полностью предотвращали реализа
цию активности эндогенного этилена. Нужно заметить, 
что хранение плодов в регулируемой газовой среде осу
ществляется сейчас в крупных промышленных масшта
бах [79].

БИОСИНТЕЗ, ТРАНСПОРТ, ЛОКАЛИЗАЦИЯ

Основным предшественником этилена в высших расте
ниях является метионин. Это было доказано в 60-х го
дах нашего столетия экспериментами с использованием 
меченого по углероду метионина, который вводили в 
ткань растения,, после чего анализировали продукты 
его метаболизма. Однов'ременно было выяснено, какие
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именно углеродные атомы метионина дают начало эти
лену:

5 4 3 2 1
СНз—S—СН2—СН2—CHNH2—СООН— >

5 4 3 2 1
— >c h 3- s - r + c h 2= c h 2+ n h 3+ h c o o h + c o 2.

Нельзя исключить возможность существования и дру
гих путей биосинтеза этилена (например, через (3-ала
нин), и все же значение метионина как основного его 
предшественника (по крайней мере в высших растени
ях) вполне очевидно [279, 391, 480, 481]. Процесс про
текает с участием ферментов, проявляющих наиболь
шую активность при +30°С, и именно при этой темпе
ратуре созревание сформировавшихся плодов протекает 
особенно быстро. Температурный коэффициент процес
сов биосинтеза этилена в интервале между 10—25°С 
равен 2,8. Если ферменты подавлены либо специфиче
скими ингибиторами белкового синтеза, либо каким-то 
иным путем, образование этилена прекращается. Нуж
но сказать, что при любой интенсивности процессов 
биосинтеза этилена фонд метионина практически не 
уменьшается благодаря его непрерывному пополнению 
и незначительности количества аминокислоты, которое 
расходуется на эти цели.

О локализации процессов биосинтеза этилена, о его 
содержании в тех или иных частях растения известно 
мало. Интересны данные о том, что в делящихся и бы
стро растущих клетках молодых растений этилена 
образуется больше, чем в закончивших рост и дифферен
цировавшихся клетках. По мнению ряда исследовате
лей, количество синтезирующегося' в ткани этилена за
висит от содержания в ней «свободного» ауксина 
[216, 218, 379]. Указанная закономерность может сви
детельствовать, кроме всего прочего, о существовании 
функциональной связи между этими двумя регулятора
ми роста. Однако относительно большое количество 
этилена образуется и в покоящихся почках, и в старе
ющих органах (увядающие цветки, листья перед опа
дением) и в созревающих плодах, где корреляция меж
ду интенсивностью процессов биосинтеза этого регуля
тора и содержанием ауксина не столь очевидна. 
Полагают, что система биосинтеза этилена локализова
на в плазмалемме [358].
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О транспорте этилена в растении можно судить глав
ным образом по косвенным данным, так как метод 
радиоактивных индикаторов, наиболее часто использу
ющийся при изучении такого рода процессов, в данном 
случае оказывается малопригодным. Дело в том, что 
ненасыщенность делает этилен очень лабильным, раз
рушающимся даже под действием p-излучения введен
ного в молекулу радиоактивного углерода. Другие 
методы тоже трудно использовать для изучения транс
порта этилена. Тем не менее имеются основания пола
гать, что этилен способен быстро перемещаться и по 
симпласту, и по апопласту, и по «свободному простран
ству». Во всяком случае, известно, что при обработке 
этиленом одного листа его активность может быстро 
проявиться во всех органах растения [379, 480]. Пере
мещение этилена происходит фактически беспрепятст
венно, и эта особенность позволяет ему выполнять 
функции медиатора в процессе корреляционных взаи
модействий, осуществляемых, при участии фитогор
монов.

Хотя этилен способен включаться в метаболизм, 
претерпевая разнообразные превращения вплоть до об
разования С 02 [199] или окиси этилена [300], можно 
думать, что избыточные количества этого регулятора 
чаще всего просто выделяются в атмосферу без уча
стия каких-то специализированных механизмов его 
инактивации [198, 268].

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ФУНКЦИИ

Физиологические функции этилена многообразны. Суж
дение о них составлены исследователями главным об
разом на основании косвенных доказательств, которы
ми служат результаты экспериментов с экзогенным эти
леном или данные о существовании корреляции между 
динамикой того или иного процесса и интенсивностью 
образования (а чаще выделения) этого регулятора 
роста.

Например, не вызывает никаких сомнений причаст
ность этилена к старению клеток, тканей или органов, 
к торможению деления клеток [188, 310, 336, 455]. Ве
роятно, что действие этилена как фактора опадения 
проявляется прежде всего в специализированных клет
ках, участвующих в формировании отделительного
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слоя. Экзогенный этилен может ускорить старение тка
ни листа, увядание и опадение цветков, формирование 
окраски, характерной для зрелых плодов.

Участие этилена в процессе созревания плодов хо
рошо известно. В настоящее же время метод ускоре
ния созревания плодов в этиленовых камерах приме
няется, в производственных масштабах, причем техно
логия этого приема разработана во всех деталях [117].

Ауксин в определенных концентрациях способен за
тормозить проявление «фитогеронтологического» дейст
вия этилена. Именно ауксин представляет собой тот 
фактор ювенильности, который противодействует быст
рому созреванию не отделенных от материнского расте
ния плодов под влиянием этилена. Этим физиологиче
ским эффектом пользуются, когда хотят задержать 
созревание убранных плодов. Например, в состав воско
вых эмульсий, которыми обрабатывают зеленоватые, 
предназначенные для длительного хранения плоды ли
монов, включают некоторое количество 2,4-Д, играю
щей роль физиологического аналога ауксина.

Чрезвычайно велика роль этилена, индуцированного 
повреждением растения. Этот так называемый стрессо
вый этилен энергично образуется в ответ на экстре
мальные температурные воздействия, ухудшение снаб
жения водой, на повреждения, вызываемые насекомы
ми, возбудителями болезней, на необычно интенсивное 
облучение, механические травмы и др. Предполагают, 
что стрессовый этилен способствует ускорению оттор
жения поврежденных тканей или органов. Проявляю
щаяся при многих заболеваниях сверхчувствительность, 
то есть образование группы некротизированных клеток, 
затрудняющих существование патогена, также обуслов
ливается стрессовым этиленом. В том и другом случае

* индуцированный стрессовым воздействием этилен игра
ет чрезвычайно важную для организма роль: старение 
и отмирание листьев или их участков делает возмож
ным функционирование других тканей и органов расте
ния даже в крайне неблагоприятных условиях [278].

С помощью этилена удается индуцировать зацве
тание некоторых видов растений, например манго или 
ананасов. Для синхронизации зацветания ананасов 
продукты сгорания различных материалов использова
ли еще в прошлом веке, затем выяснилось, что за этот 
эффект ответствен этилен, а в последние десятилетия
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разработаны очень эффективные методы повышения 
концентрации указанного регулятора роста в тканях 
растений. Для этой цели можно опрыскивать их рас
твором этрела, который высвобождает этилен в тканях, 
или раствором одного из физиологических аналогов 
ауксина, которые резко активизируют синтез эндоген
ного этилена [471]. Этилен принимает участие в преры
вании покоя семян [412], чем иногда пользуются в прак
тике борьбы с сорняками.

Ранее уже говорилось о том, что этилен может из
менять соотношение женских и мужских цветков у не
которых сортов огурца, способствуя увеличению завя
зей. Этилен принимает участие в регуляции процессов 
образования и секреции некоторых вторичных продук
тов обмена веществ растений, что демонстрируется ре
зультатами действия экзогенного регулятора роста на 
интенсивность выделения латекса каучуковыми деревья
ми. Повышение сбора каучука становится особенно 
значительным в случае обработки гевеи этрелом, кото
рый служит источником этилена в растительных тка
нях [471].

Наконец, следует отметить отношение этилена к 
изодиаметрическому растяжению клеток, которое, в 
частности, предшествует дедифференциации клеток и 
пролиферации тканей при действии гормональных гер
бицидов или при накоплении чрезмерно больших коли
честв. ауксина. Вероятно, этилен способствует измене
нию ориентации микротрубочек, благодаря чему вновь 
синтезируемые фибриллы целлюлозы начинают распо
лагаться вдоль новой оси растяжения клетки [178].

Возможно, в описанном случае действие этилена ре
ализуется именно в изменении ориентации микротру
бочек, но совершенно очевидно, что многие другие про
явления активности этого регулятора роста должны 
иметь какие-то иные объяснения. Так, некоторые иссле
дователи считают, что вызванное этиленом опадение 
листьев обусловливается способностью регулятора спе
цифически индуцировать биосинтез целлюлазы путем 
активизации синтеза РНК и белка [229]. По мнению 
других авторов [391, 442], действие этилена проявля
ется в торможении транспорта ИУК или активизации 
оксидазы ИУК. Считается вероятным связывание эти
лена с металлсодержащими белками, обладающими 
ферментной активностью. Наиболее, распространено
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представление, что этилен изменяет проницаемость 
клеточных стенок, оказывая влияние на интенсивность 
множества метаболических процессов [249, 229]. Меха
низмы действия этилена изучены недостаточно, поэтому 
большую ценность представляют сведения о взаимоот
ношениях этилена с другими компонентами регулятор
ного комплекса растений, о действии которых известно 
несколько больше.

ЭТИЛЕН КАК КОМПОНЕНТ РЕГУЛЯТОРНОГО 
КОМПЛЕКСА РАСТЕНИЙ

Вначале следует рассмотреть связь между этиленом и 
ауксином, поскольку их взаимоотношения наиболее 
демонстративны. Давно замечено, что интенсификация 
образования этилена часто является следствием повы
шения концентрации ауксина (рис. 33) или его фиаио- 
логических аналогов, таких, как# 2,4-Д, НУК и т. п. 
Этот факт послужил в свое время основанием для пред
положения, 'что многие проявления действия ауксина 
опосредованы этиленом. Действительно, вызываемые 
иногда экзогенными ауксинами опадение листьев, по
давление роста корня, стебля или почек и т. д. обус
ловлены не этими веществами непосредственно, а инду
цированным ими этиленом [216].

Рис. 33. Интенсивность биосинтеза этилена в суб- 
апикальной (А) и апикальной (Б) зонах эпико- 
тилей гороха под влиянием экзогенной ИУК: 
/ — ИУК; 2 — без ИУК,
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Точно такая же ситуация складывается в случаях, 
когда физиологические аналоги ауксина применяют, 
как уже об этом говорилось, для синхронизации зацве
тания ананасов или стимуляции выделения латекса 
каучуковыми деревьями. Выяснено, что указанные эф
фекты обусловлены этиленом, который бурно образует-* 
ся в ответ на обработку растений ауксином. И не уди
вительно, что теперь тот же самый физиологический 
результат достигается более прямым путем, так как для 
обработки растений используется не ауксин, а донор 
этилена — этрел.

Утверждение о том, что физиологическая активность 
экзогенных ауксинов часто определяется их способно
стью активизировать образование этилена, основано на 
многочисленных доказательствах. Во-первых, динамика 
интенсивности регулируемых ауксином процессов и об
разования этилена часто бывает однотипной. Во-вто- 
рых, удаление индуцированного ауксином этилена из 
растительной ткани путем его отсасывания или погло
щения каким-то адсорбентом непременно ослабляет 
действие ауксина, хотя и не устраняет его совершенно, 
потому что невозможно добиться полного отсутствия 
этилена. В-третьих, углекислый газ, являющийся анта
гонистом этилена, в ряде случаев предотвращает про
явление действия ауксина. В-четвертых, циклогекси- 
мид — специфический ингибитор синтеза белка — почти 
одновременно подавляет и активность ферментов, уча
ствующих в биосинтезе этилена, и проявления действия 
эндогенных ауксинов [178].

Функции ауксина во всем их разнообразии, естест
венно, не могут быть отнесены только за счет активиза
ции биосинтеза этилена. Так, вызываемое ауксином 
растяжение клеток осуществляется, по всей вероятно
сти, без участия этилена. И тем не менее в очень мно
гих случаях связь между этими регуляторами роста 
вполне очевидна даже тогда, когда они действуют в 
противоположном направлении, как это происходит при 
регуляции процессов опадения или старения органов. 
По некоторым наблюдениям, между названными фи
тогормонами существует также обратная связь и под 
действием этилена концентрация ИУК может снижать
ся [335].

Существует предположение, что этилен выполняет 
функции медиатора, то есть посредника во взаимоотно-
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Рис. 34. Изменение интенсивности биосинтеза этиле
на (А) и содержания «свободной» (В) и «связан
ной (С) абсцизовой кислоты в мезокарпе созреваю
щих плодов авокадо (на горизонтальной оси указа
но время в часах).

шениях между другими эндогенными регуляторами ро
ста. Имеются, например, сообщения о том, что в ста
реющих или испытывающих недостаток воды тканях 
цветка, листа, а также в созревающих плодах интен
сивность биосинтеза этилена повышается параллельно 
увеличению концентрации АБК [179, 213, 359, 475]. По 
мнению некоторых исследователей, интенсификация 
процессов образования этилена предшествует накопле
нию АБК и служит одной из его причин [213]. Таким 
образом, гормональным фактором старения и опадения 
органов, а также созревания плодов, может быть, яв
ляется не только этилен, но и АБК, биосинтез которой 
может интенсифицироваться под влиянием этилена или 
одновременно' с активизацией процессов образования 
этилена (рис. 34).

Даже в тех случаях, когда ускоренное образование 
этилена происходит в ответ на повышение содержания 
ауксина, параллельно возрастает концентрация АБК. 
Это показано, в частности, на примере растений, обра
ботанных физиологическими аналогами ауксина [171].

Возможно, что повышение концентрации ауксина в 
одном органе растения приведет к накоплению этилена 
и АБК в других, удаленных от него органах. При 
таком положении вещей должно иметь место корреля
тивное ингибирование, в частности апикальное домини
рование. Это явление играет в жизни растения важную 
роль, поскольку торможение роста одних органов яв
ляется необходимым условием нормального формиро
вания и развития других * органов. При апикальном 
доминировании ауксин, синтезирующийся делящимися
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клетками апекса, мог бы индуцировать образование 
определенного количества этилена, который, в свою оче
редь, поддерживал бы на необходимом уровне концент
рацию АБК в покоящихся пазушных почках.

ПРАКТИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ

Как только выяснилась роль этилена в созревании пло
дов, исследователи стали изучать возможность управ
ления этим процессом при помощи экзогенного этиле
на. Это простое и доступное вещество оказалось эф
фективным средством ускорения созревания плодов, в 
качестве которого он с успехом применяется и до на
стоящего времени.

Хорошо освоена технология использования этилена 
для управления процессом созревания бананов. Бана
ны убирают обычно незрелыми, потому что в таком 
состоянии они хорошо сохраняются при длительных пе
ревозках. В местах потребления плоды выдерживают в 
этиленовых камерах, после чего они приобретают ха
рактерный* вкус и привычный внешний вид. Длитель
ность обработки зависит от степени зрелости плодов и 
концентрации этилена, поддерживаемой в камерах.

Столь же эффективно применение этилена для уско
рения созревания томатов, которые зачастую убирают 
с поля зелеными. Это специфическая проблема север
ных районов выращивания томатов, и в ее решение 
внесли большой вклад Ю. В. Ракитин и другие совет
ские ученые [117].

Достижения в области физиологии этилена исполь
зуются и при длительном хранении плодов. Так как 
многие плоды выделяют этилен, ускоряющий созрева
ние и сокращающий тем самым срок их хранения, Кидд 
и Уэст еще в 20-е годы предположили,, что интенсив
ность процесса может регулироваться путем изменения 
газового состава атмосферы хранилища. Повышение 
концентрации С 02 до 5— 10% препятствовало реализа
ции физиологической активности этилена, а уменьше
ние содержания 0 2 до 5— 10% резко замедляло обра
зование этилена , в течение других метаболических 
процессов в тканях плодов. Таким путем достигалось 
продолжительное хранение плодов хорошего качества, 
особенно если при этом поддерживалась невысокая 
плюсовая температура.
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Описанная технология хранения плодов не утратила 
своего значения и до наших дней. Сейчас хранение пло
дов в регулируемой газовой среде осуществляется во 
многих странах, в том числе и в СССР [79]. Нужно 
упомянуть и о хранении плодов- под вакуумом (до 
150 мм ртутного столба), чем достигается постоянное 
удаление этилена из тканей. Если к тому же этот эти
лен чем-то поглощается или разрушается, условия хра
нения плодов оказываются благоприятными [178].

Учитывая высокую активность этилена, исследова
тели пытались найти возможности его использования 
для регуляции физиологических процессов у вегетирую
щих растений. В 1941 г. Винчестер обнаружил, что 
синхронизировать з*ацвета^ие ананасов можно путем 
опрыскивания растений водой, насыщенной ацетиленом. 
После этого предпринимались попытки достичь того же 
эффекта при помощи специально приготовленного пре
парата, который представлял собой этилен, сорбиро
ванный на бентоните и способный при определенных 
условиях высвобождаться.

Результаты таких экспериментов не только свиде
тельствовали об - эффективности экзогенного этилена, 
но и дали представление о, казалось бы, непреодоли
мых трудностях применения газообразного регулятора 
роста. В связи с этим возникло предположение, что хи
мические соединения, которые смогут проникать в ткани 
растения и подвергаться в них деградации с выде
лением этилена, должны обладать физиологической ак
тивностью. В 1955 г. такое соединение было обнаружен 
но. Им оказался (2-оксиэтил) -гидразин, который, как 
установили Гоуинг и Липер, способен индуцировать 
цветение ананасов за счет выделяющего в раститель
ных тканях этилена [178].

В последующем были выявлены еще более эффек
тивные продуценты этилена, среди которых наибольшую 
известность приобрела 2-хлорэтилфосфоновая кислота. 
Это вещество впервые было синтезировано и описано в 
1946 г. советскими исследователями М. И. Кабачником 
и П. А. Российской, а его физиологическая активность 
обнаружена в 1967 г. Вернером и Леопольдом. Эффек
тивность 2-хлорэтилфосфоновой кислоты оказалась на
столько высокой, что'уже в 1968 г. было начато ее про
изводство. С тех пор масштабы применения вещества 
постоянно расширялись, и сейчас оно относится к чис
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лу регуляторов роста, имеющих наиболее серьезное 
значение для сельского хозяйства [471]. -

Препараты, содержащие соли 2-хлорэтилфосфоновой 
кислоты, производятся во многих странах и имеют в 
связи с этим множество торговых названий: этрел, эте- 
фон, хлормекват, СЕРА, амхем 66—329 и т. д. В дан
ной книге и сама 2-хлорэтилфосфоновая кислота, и пре
параты, содержащие ее соли, именуются этрелом.

2-хлорэтилфосфоновая кислота представляет собой 
кристаллическое вещество с температурой плавления 
74—75°С, обладающее низкой токсичностью для теп
локровных: LD50 д л я  крыс при пероральном введении 
4220 мг/кг. В воде при pH выше 4,1—4,5 довольно бы
стро гидролизуется с выделением этилена:

/ °
С1СН2СН2Р — (ОН)а— ►СН2 =  СН2+НС1+НзР04.

По-видимому, физиологическая активность этрела 
обусловлена главным образом именно этой способно
стью высвобождать этилен в клетках растений [73,
471]. При этом не исключено, что в растениях in vivo 
гидролиз этрела осуществляется при участии фермен
тов. Во всяком случае, несомненно, что этрел свобод
но передвигается по растению и довольно продолжи
тельное время сохраняется в тканях неизмененным; 
превращение этрела с высвобождением этилена проис
ходит постепенно, что может служить подтверждением 
обоснованности предположения об участии ферментов 
в этом процессе [246, 247, 5122, 465].

Многие другие химические соединения, подобно 
2-хлорэтилфосфоновой кислоте гидролизующиеся с вы
свобождением этилена, также обладают физиологической 
активностью. К их числу нужно отнести (СН3—О— 
С2Н4—О) 3Si—СН2СН2С1 [2-хлорэтил-трис- (2-метоксиэ- 
токси)-силан], известный как алсол, (CH30 )3Si— 
СН2СН2С1 [2-хлорэтил-трис- (метокси) -силан], получив
ший название цетримс, и многие другие [6, 178]. По 
характеру действия на растения они почти идентичны 
этрелу, и это служит одним из доказательств того, что 
физиологическая активность обусловлена общей для 
них способностью высвобождать этилен в раститель
ных тканях.

Как правило, все названные соединения по эффек
тивности не превосходят этрел, однако иногда все же
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предпочитают применять не этрел, а другие доноры 
этилена. Например, при обработке оливковых деревьев 
для облегчения отделения плодов при механизирован
ной уборке алсол оказывается более эффективным, чем 
этрел [197, 413]. Именно для этой цели некоторое ко
личество алсола производится сейчас химической про
мышленностью [6].

Можно предположить, что уровень физиологической 
активности того или иного донора этилена определяет
ся не только количеством выделяющегося при его де
градации регулятора роста, но и скоростью его проник
новения в клетки и подвижностью в тканях. Вероятно, 
эффективность алсола при обработке оливкового дере
ва связана с тем, что указанное вещество лучше, 
чем этрел, преодолевает кутикулу листьев этих рас
тений.

Все же этрел остается пока основным препаратом, 
продуцирующим этилен при деградации в растительных 
тканях. Это объясняется, кроме всего прочего, доступ
ностью соединения, его относительно невысокой стои
мостью. При производстве этрела вначале получают 
2-хлорэтиловый эфир 2-хлорэтилфосфоновой кислоты 
из трис-(2-хлорэтил) -фосфита по способу М. И. Кабач- 
ника, а затем эфир гидролизуют при помощи хлористо
го водорода [73].

Этрел облегчает отделение плодов и ягод от мате-, 
ринского растения, поэтому предуборочная обработка 
этим препаратом признана сейчас необходимым усло
вием успешного использования современных плодоубо
рочных машин. При этом одним из результатов пред
уборочного опрыскивания является ускорение созревания 
плодов, улучшение окраски. Препарат можно приме
нять и для послеуборочной обработки плодов, что 
вполне заменяет помещение их в этиленовую камеру с 
целью ускорения дозревания.

С помощью этрела значительно повышают продук
тивность плантаций гевеи. По мнению некоторых иссле
дователей, стоимость дополнительно получаемого бла
годаря этому латекса превосходит все затраты на изу
чение синтетических регуляторов роста растений 
[464, 471].

Прекрасные результаты дает применение этрела (до
4,5 кг/га) для синхронизации зацветания ананасов, и в 
этом случае препарат превосходит по эффективности
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какие-либо другие синтетические регуляторы роста 
[471].

Способность этрела резко изменять соотношение 
женских и мужских цветков огурца и других растений 
семейства тыквенных делает целесообразным его при
менение в семеноводстве гибридов этих культур [471].

Приведенными здесь примерами не исчерпываются 
возможности применения этрела. Исследователи изы
скивают все’ новые сферы его использования в плодо
водстве, овощеводстве, декоративном садоводстве. Ши
рокое применение этрела во всех отраслях сельского хо
зяйства возможно, в частности, и потому, что он не 
накапливается в растительных тканях и других объек
тах биосферы. При его разрушении образуется этилен, 
который не отличается от эндогенного регулятора и лег- 
го выделяется в атмосферу, а также фосфорная кисло
та, включающаяся в состав многих нормальных мета
болитов растения.

Тем не менее некоторые исследователи предлагают 
считаться с тем, что в течение нескольких дней после 
обработки плоды могут содержать заметные (до 1 —
7 мг/кг) количества этрела, поэтому определение остат- 
ков иногда оказывается необходимым. В связи с этим 
предложено несколько аналитических процедур, осно
ванных на газожидкостной хроматографии метилиро
ванной 2-хлорэтилфосфоновой кислоты или на выявле
нии количества этилена, образующегося в результате 
деградации этрела при pH 11 — 12 [293].



После того как в начале 40-х годов были обнаружены 
физиологические аналоги ауксина, синтетические регу
ляторы роста стали во все более широких масштабах 
использоваться в растениеводстве. Это дало толчок ис
пытанию новых физиологически активных веществ, и к 
настоящему времени создано множество синтетических 
регуляторов роста, способствующих дальнейшей интен
сификации сельскохозяйственного производства.

К весьма неоднородной группе синтетических регу
ляторов роста относятся вещества, различающиеся и 
по строению, и по физико-химическим свойствам, и по 
характеру физиологической активности. Общей для них 
является лишь способность влиять на интенсивность 
физиологических и морфогенетических процессов рас
тений без каких-либо проявлений фитотоксичности. Не
которые синтетические регуляторы описаны в главах I 
и V, где речь шла об имеющих практическое значение 
физиологических аналогах ауксина и соединениях, про
дуцирующих этилен при метаболизме в растительных 
тканях. Однако для современного растениеводства наи
большее значение имеют ретарданты, которым посвя
щена настоящая глава. Кроме того, здесь же говорится 
и о некоторых других синтетических регуляторах роста, 
причем одни (например, ГМК) применяются относи
тельно давно во многих отраслях растениеводства, а 
другие только еще становятся доступными для широко
го изучения. В соответствии с этим разные физиологи
чески активные вещества охарактеризованы с неодина
ковой детализацией.

Многие синтетические регуляторы роста растений 
пока не применяются в Советском Союзе либо потому, 
что не прошли санитарно-гигиенического изучения, ли
бо по каким-то иным причинам. Однако и им уделено 
внимание, чтобы дать представление о возможности
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РЕТАРДАНТЫ И НЕКОТОРЫЕ ДРУГИЕ 
СИНТЕТИЧЕСКИЕ РЕГУЛЯТОРЫ 
РОСТА



использования препаратов, созданных в разных стра
нах и применяющихся в разных масштабах с различ
ным экономическим эффектом.

РЕТАРДАНТЫ

Ретарданты представляют собой вещества, неоднород
ные по химическому составу и объединяемые по спо
собности тормозить рост растений (от латинского reta- 
ге — задерживать, замедлять). Эти соединения, как пра
вило, вызывают укорачивание и утолщение стебля, 
расширение пластинок листьев, увеличивают интенсив
ность зеленой окраски листьев, способствуют росту корне
вой системы и вместе с тем не влияют на органы плодоно
шения, не вызывают структурных аномалий и, что осо
бенно важно, часто повышают продуктивность растений. 
Действие ретардантов направлено главным образом 
на клетки субапикальной меристемы, деление и растя
жение которых замедляются. На другие меристемы они 
действуют значительно слабее. Ингибируя рост побегов 
и стеблей, ретарданты оказывают положительное влия
ние на репродуктивные органы; одновременно повыша
ется устойчивость растений к неблагоприятным факто
рам внешней среды.

Ретарданты характеризуются сравнительно низкой 
молекулярной массой, легко растворимы в воде и сво
бодно проникают в растения. Общим химическим свой
ством многих ретардантов является наличие органиче
ских катионов, которые, по современным представлени
ям, играют большую роль в энергетических процессах 
клетки (рис. 35).

Ретарданты были открыты в середине XX века. 
В 1949— 1950 гг. появились сообщения о ретардантной 
активности ряда четвертичных аммониевых соедине
ний [356]. Немного позже были обнаружены ретар
данты среди гидр^зиновых и фосфониевых соединений 
[34, 226].

В 1958— 1959 гг. американский биохимик Н. Тол
берт, изучавший механизмы транспорта фосфатов в 
растении, установил, что синтезированный им в каче
стве специфического ингибитора указанного процесса 
препарат обладает сильной ретардантной активностью 
[445, 446]. Всесторонне изучив физиологическую ак
тивность названного препарата на зерновых культурах,
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Рис. 35. Структурные формулы некоторых- ретардантов:
/  — хлористый (триметил-|3-хлорэтиламмоний) (ССС)^ 2 — N, N -диметил* 
гидразид янтарной кислоты (алар); 3 — хлористый дихлорбензилтрибутил- 
аммоний (фосфон S); 4 — хлористый дихлорбензилтрибутилфосфоний (фос- 
фон Д ); 5 — гидроксилэтилгидразин (ВОН); 6 — анцимидол; 7 — морфол; 
8 — 1-2',4'-хлористый дихлорбензил-1-метил-2-(З'-пиридил)-пирролидиний.

австрийские ученые Линзер,„ Майер и Бодо предложи
ли применять его для борьбы с полеганием [338]. Вско
ре новый регулятор роста, который принято сокращен
но называть ССС (от начальных букв английского 
Chloro Choline Chloride — хлорхолинхлорид), стал все 
более широко применяться в сельском хозяйстве.

Хлорхолинхлорид

Химически чистый хлористый (2-хлорэтил)-триметилам- 
моний (ССС)— белое кристаллическое гигроскопичное 
вещество с температурой плавления +245°С, молеку
лярной массой 158,1. Хорошо растворяется в воде, спир
те и в других полярных растворителях. В водных рас
творах GCC полностью диссоциирует с образованием
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ионов хлора и р-хлорэтил- 
триметил аммония. Произ
водство ССС не вызывает 
больших затруднений, так 
как его получают односта
дийно, путем взаимодейст
вия дихлорэтана с триме- 
тиламином [73]. В щелоч
ной среде ССС легко транс
формируется в холин.

ССС дает специфиче
ские реакции четвертичных 
солей аммония, образуя, 
например, с солью Рейнеке 
и фосфоромолибденовой 
кислотой характерные осад
ки. Соединения с общей фор
мулой (CH3)3N+CH2CH2R 
активны, если радикал 
представлен Вг, С1 или СН2. 
При замещении хотя бы 
одной из метальных групп 
соединение становится не
активным [445, 446]. Тем
пература замерзания 10%- 
ного водного раствора 
ССС — 0,5°С, а 70%-ного — 
8°С. Это свойство ССС име
ет большое практическое 
значение, потому что отече- 

ственный препарат, выпускаемый в виде 60%-ного вод
ного раствора, может храниться при минусовых темпе
ратурах.

ССС обладает относительно невысокой токсичностью 
для теплокровных: LD50 для крыс при тгероральном 
введении составляет 660 мг/кг, поэтому по крайней ме
ре в применяемых дозах препарат не представляет 
опасности для человека и теплокровных животных 
[40, 73]. Препарат может проникать в организм жи
вотного как через слизистые оболочки дыхательных пу
тей, так и через кожу. Препарат не аккумулируется в 
организме, не разлагается и через 48 ч почти полностью 
выводится из него. Он не обладает канцерогенным и 
терратогенным свойствами.

Рис. 36. Влияние ССС на рас
тяжение и дифференциацию 
клеток стебля пшеницы: 
слева — обработка ССС; справа — 
контроль.
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Действие ССС и его аналогов проявляется главным 
образом в торможении растяжения клеток субапикаль- 
ной меристемы (рис. 36) [109, 226]. Видимо, именно по 
этой причине обработка растений пшеницы в конце ку
щения— начале выхода в трубку, когда формируются 
ткани нижних междоузлий стебля, сопровождается наи
более заметным ретардантным эффектом [327, 337].

Полость стебля на уровне нижних междоузлий поч
ти вся заполняется паренхимной тканью; возрастает 
количество сосудисто-волокнистых пучков. Повышение 
удельного веса механических тканей и обусловливает 
упрочнение соломины [109, 111]. Под действием ССС 
увеличивается содержание клетчатки и лигнина в со
ломине [72].

Наиболее широкое признание получила точка зрения 
на механизмы действия ССС, относящая проявление 
его активности на счет способности тормозить биосин
тез гиббереллинов, недостаток которых и является при
чиной замедления роста растяжением [29, 34, 39, 161]. 
Обоснованность этого предположения показана экспе
риментами с меченой мевалоновой кислотой, превраще
ние которой в гиббереллин. ингибировалось в присутст
вии ретардантов [174, 189, 411]. Антигиббереллиновые 
эффекты ССС, отмечаемые для растений, относящихся 
к различным семействам, являются подтверждением ан
тагонистического действия ССС по отношению к гиб- 
береллину [94, 226, 446].

Возможно, чхо за торможение роста клеток стебля 
частично ответственны некоторые эндогенные феноль
ные соединения, содержание и активность которых воз
растает под действием ССС.

Повышение под влиянием ССС активности делений 
клеток субапикальной меристемы в поперечном направ
лении, приводящее к утолщению стенки соломины и 
увеличению ее диаметра, связано с возрастанием актив
ности цитокининов. Способность ССС оказывать дейст
вие на активность цитокининов отмечена у ячменя [48].

Поскольку ретардант вызывает увеличение диамет
ра и утолщение стенки соломины, укорачивание стебля 
обычно не сопровождается уменьшением его массы 
[226, 327].

Выявлена повышенная продуктивная кустистость 
растений пшеницы, опрыснутых ССС [34, 112, 478]. Ши
рина листовых пластинок у этих растений немного уве
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личивается, ркраска становится более интенсивной — 
темно-зеленой, а иногда даже синевато-зеленой благо
даря заметному повышению содержания хлорофилла 
[161, 446].

Увеличение содержания хлорофилла в 1,5—2 раза, 
обнаруженное под влиянием ССС на 5—6-й день после 
обработки в листьях пшеницы, ячменя, хлопчатника, 
картофеля и многих других растений, связано как с 
увеличением синтеза хлорофилла, так и с задержкой 
его разрушения [48].

Интересно отметить, что деревья и кустарники реа
гируют на ССС иначе, чем травянистые растения: как 
правило, вызванное ретардантом торможение роста вет
вей и побегов приводит к очень заметному сокращению 
ювенильного периода и ускорению их зацветания и пло
доношения [166].. Этот факт еще ждет своего объяс
нения.

Очень важно, что, обладая высокой физиологической 
активностью, ССС не проявляет признаков фитотоксич
ности, даже если дозу препарата на зерновых культу
рах увеличивают до 12 кг/га [109]. При обработке зе
леных растений ССС довольно быстро проникает в тка
ни листа и передвигается с током ассимилятов. Затем 
подвижность препарата заметно снижается благодаря 
энергичной его трансформации [417].

Основным направлением метаболизма ССС в расте
ниях следует считать протекающее с относительно не̂  
высокой скоростью образование холинхлорида, холина, 
а затем бетаина, являющегося продуктом нормального 
обмена веществ растения (рис. 37). У большинства об
работанных ССС растений наблюдается увеличение со
держания холина и бетаина [109, 114, 115, 304], что, 
по-видимому, объясняется образованием последнего при 
деградации ССС. Эти выводы подтверждаются резуль
татами изучения превращений ССС, меченного N15 и 
С14 [201].

Продукт деградации ССС в растении — природное 
соединение холин — в дальнейшем включается в нор
мальный обмен веществ. Такой путь детоксикации ССС 
в растении снижает опасность загрязнения окружаю
щей среды [75].

Проявление физиологических эффектов ССС зависит 
от концентрации неизмененного (активного) регулятора 
роста в растительных тканях, причем деградация его
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Рис. 37. Схема детоксикации хлорхолинхлорида в рас
тении:
1 хлорхолинхлорид; 2 — холин; 3 — бетаин; 4 — диметилгли- 
цин; 5 — саркозин; 6 — глицин; 7 — серин; 8 — пировиноград-- 
ная кислота.

в растениях разных видов протекает с неодинаковой 
скоростью. Это может служить одной из причин изби
рательности его действия. Так, меньшую (по сравнению 
с пшеницей) чувствительность ячменя к ССС связывают 
прежде всего со способностью^ этого растения гораздо 
быстрее инактивировать ретардант, при этом в тканях 
ячменя возрастает активность холинэстераз и холинки- 
наз [441].

По мнению большинства исследователей, для инак
тивации CCC в растениях пшеницы (при обычно при
меняемых дозах препарата) требуется 2—4 недели. Во 
всяком случае, через 6 недель после опрыскивания, как 
правило, удается обнаружить в растениях лишь сле
ды препарата. Зерно с обработанных участков обычно 
не содержит остатков препарата или они ничтожно ма
лы, меньше 0,1 мг/кг [114, 115, 478].

Горький вкус и неприятный запах препарата исклю
чают возможность отравления им. Рассчитанный фактор 
безопасности для CCC оказался намного выше, чем это 
допустимо международными нормами для веществ, не 
обладающих кумулятивными свойствами. Допустимый 
уровень CCC колеблется в различных странах от 0,1 до
1,5 мг/кг зерна и от 1 до 5 мг/кг соломы [40, 65, 114, 
321]. Учитывая, что ССС обладает горьким вкусом, его 
незначительные остаточные количества можно опреде
лить органолептически.

Следует отметить, что основное количество обнару
живаемого в зерне препарата приходится на пленки и
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кроющие чешуйки, поэтому в муке почти никогда не на
ходят ССС в существенных количествах [110].

ССС, попавший в почву, не оказывает существенно
го влияния на микрофлору и быстро разлагается [303]. 
Скорость разложения препарата зависит от температу
ры и влажности почвы. Оптимальными условиями для 
разложения ССС в почве является температура около 
25°С и влажность почвы около 60% полной влагоемко
сти [205].

Для определения остаточных количеств ССС в про
дуктах урожая разработал ряд методов, причем все они 
обязательно включают хроматографическое отделение 
ССС от холина и бетаина. В нашей стране пользуются 
модификацией упомянутого метода определения оста
точных количеств ССС [304]. Ретардант извлекают из 
растительного материала этанолом, затем экстракт под
вергают ионообменной хроматографии на колонке с 
катионитом, после чего содержащую ССС фракцию хро
матографируют на тонком слое силикагеля; для выяв
ления ретарданта применяют реактив Драгендорфа 
[304]. О количестве ССС судят по результатам сравне
ния площади и интенсивности окраски пятен, получен
ных при анализе растительного образца и стандартных 
растворов.

Фосфон Д и морфол

Кроме ССС, известны и другие ониевые соединения, 
способные тормозить рост растений. Некоторые из этих 
веществ нашли применение в качестве достаточно эф
фективных ретардантов. К их числу можно отнести 
фосфон Д и морфол.

Фосфон Д — наиболее распространенное торговое на
звание хлористого (2,4-дихлорбензил) -трибутилфосфо- 
ния (см. рис. 35). Ретардантную активность фосфона Д 
обнаружили еще в 1955 г., и вскоре это вещество было 
всесторонне изучено [34]. Выяснилось, что 'вызванный 
фосфоном Д значительный ретардантный эффект часто 
сопровождается проявлением фитотоксичности, из-за 
чегб вещество и не получило широкого распростране
ния. * • .

Тем не менее некоторые растения, чувствительные 
к ретардантному действию фосфона Д, совершенно не 
повреждаются этим регулятором роста. К числу таких
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растении относятся, например, лйлйи й хризантемы, йрй 
выращивании которых фосфон Д успешно применяется 
до настоящего времени [446].

Морфол. • Хлористый N.N-диметилморфолиний, кото
рый чаще всего называют морфолом, является перспек
тивным ретардантом (см. рис. 35). Отличительная и очень 
иажная для практики особенность этого вещества заклю
чается в его способности замедлять рост стеблей ячменя, 
но отношению к которому ССС практически неэффективен.' 
Хорошие результаты получены при обработке морфо
лом растений хлопчатника. Замедление роста приводи- 
ло к упрочнению стебля, что, очевидно, и служило при
чиной повышения устойчивости этих растений к некото
рым вредителям и возбудителям грибных заболеваний 
[6, 73, 74]. Отмечено, что морфол заметно ускоряет 
развитие хлопчатника. Раскрытие коробочек на обра
ботанных ретардантом растениях может начинаться на
8 10 дней раньше, чем в контроле [108]. Для боль
шинства хлопкосеющих районов СССР этот эффект 
морфола будет, очевидно, иметь очень важное значение.

Алар

Алар — одно из наиболее распространенных названий 
препаратов, содержащих аминную соль N, N-диметил- 
гидразида янтарной кислоты (см. рис. 35). В литерату
ре разного времени и разных стран встречается мно
жество названий этого ретарданта (даминозид, ДИМГ, 
SA/JH, В-9 или В-995); это же вещество является 
действующим началом отечественного препарата 
«Нора».

Физиологическая активность, алара была показана 
в 1962 г., и он очень быстро сделался одним из самых 
популярных ретардантов, особенно широко' применяю
щихся в различных отраслях садоводства [251, 290].

Алар — кристаллическое вещество с температурой 
плавления 154— 156°С. Практически нетоксичен для 
теплокровных: LD50 для крыс при пероральном введе
нии 8400 мг/кг. В промышленности получается вааимо- 
действием диметилгидразина с янтарным ангидридом

Алар с успехом используется в яблоневых и груше- 
ных садах. Обработка деревьев препаратом в дозе
7,5 кг/га через 2—4 недели после цветенйя приводит к
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заметному торможенйю роста побегов й стймулйрует 
формирование большего числа цветковых почек. Благо
даря этому ослабляется периодичность плодоношения, 
крона деревьев становится гораздо более компактной. 
Одним из результатов весенней обработки аларом яв
ляется существенное уменьшение предуборочного опа
дения плодов. Под влиянием ретарданта молодые де
ревья быстрее переходят от ювенильного состояния к 
плодоношению, что способствует интенсификации садо
водства. Препарат в дозах до 7,5 кг/га применяют так
же для ускорения созревания черешни и персиков [290].

Ретардантное действие алара представляет большой 
интерес'для декоративного садоводства, поскольку бла
годаря ему удается добиться укорочения и упрочнения 
цветоносов, формирования более компактных растений, 
а также продлить жизнь срезанных цветовЛ

Одно из достоинств алара — полное отсутствие фито
токсичности, что, конечно, верно для того диапазона 
доз, в котором этот препарат обычно применяют. Ала- 
ру присуща довольно высокая персистентность в расти
тельных тканях, благодаря чему его действие может 
проявляться на протяжении почти всего вегетационного 
периода. Тем не менее он все же постепенно трансфор
мируется, причем одним из основных метаболитов ала
ра в растениях,'видимо, является N-диметиламиносук- 
цинимид [389]. (

Замедленный метаболизм обусловливает возмож
ность присутствия остаточных количеств алара в рас
тительных тканях. Поэтому в США допускается содер
жание алара в сельскохозяйственных продуктах до 
0,2 мг/кг, причем иногда даже небольшое нарушение 
технологии обработки растений может привести к тому, 
что концентрация ретарданта в растительных тканях 
превысит этот допустимый уровень [73].

Естественно, что при этих обстоятельствах особенно 
важно располагать удобными и чувствительными мето
дами анализа остатков препарата. В соответствии с ре
комендованной прописью проводят щелочной гидролиз 
гомогената, что приводит к образованию несимметрич
ного диметилгидразина, который полностью окисляется 
до формальдегида с помощью двуокиси селена. Обра
зовавшийся формальдегид отгоняют и ^количественно 
определяют на спектрофотометре после взаимодействия 
с 2-гидразинбензотиазолом [348]. *
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Анцимидол

Анцимидол — относительно новый высокоэффективный 
ретардантный препарат, содержащий а-циклопропил-а- 
(4-метоксифенил) -5-пиримидинметанол (см. рис. 35). 
Чаще всего используется торговое название A-Rest; 
иногда именуется как EL-531, или Квел. По уровню ре
тардантной активности в отношении ко многим расте
ниям в сотни раз превосходит ССС или алар [251].

Нашел применение как средство, способствующее 
получению низкорослых компактных хризантем, лилий 
и некоторых других цветочных культур. Эффективен 
как при опрыскивании листьев, так и при внесении в 
почву. Содержание остатков препарата в растениях и 
почве может быть проконтролировано при помощи га
зохроматографического метода [260].

ГИДРАЗИД МАЛЕИНОВОЙ КИСЛОТЫ

Гидразид малеиновой кислоты (ГМК) был впервые син
тезирован в конце прошлого века, а его физиологиче
ская активность установлена относительно недавно — в 
1949 г. Возможны три таутомерные формы циклическо
го ГМК, причем, в кристаллическом состоянии он суще
ствует как 1,2-дигидропиридазиндион-3,6 (рис. 38) [73, 
120]. Это кристаллическое вещество белого цвета, сла
бо растворяющееся в воде и органических растворите- • 
лях. Плавится (с разложением) при 300—310°С. Взаи
модействуя со щелочами, ведет себя как одноосновная 
кислота. Последнее обстоятельство используется при 
промышленном приготовлении солей, хорошо раствори
мых в воде и потому удобных для применения. В СССР 
производится натриевая соль ГМК, неплохо растворяю
щаяся в воде (до 20%) и представляющая собой кри
сталлическое вещество белого цвета [27, 120].

Натриевая соль практически нетоксична для тепло
кровных (LD50 для крыс 6900 мг/кг), она неканцероген- 
па и не обладает кумулятивными свойствами. Благода
ря этому препарат можно использовать даже в таких 
ситуациях, когда нельзя избежать накопления доволь
но больших его количеств в продуктах растениеводства. 
Действующими в нашей стране санитарно-гигиенически
ми нормами допускается присутствие ГМК в съедобных 
частях овощей и корнеплодов до 14 мг/кг [80, 120].
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Рис. 38. Синтетические регуляторы роста растений:
1 — ТИБК; 2 — глифосин; 3 — дикегулак; 4 — релиз; 5 — Пик- 
офф; 6 — дизугран; 7 — хлорфлуореколметил; 8 — 3-оксипирида- 
зон-6 (ГМК); 9 '— 1,2-дигидропиридазиндион-3,6.

Для определения остаточных количеств регулятора 
в растениях разработан метод, основанный на гидриро
вании ГМК при помощи едкого натра и цинковой пыли, 
последующей отгонке образовавшегося гидразина и 
взаимодействии последнего с р-аминобензальдегидом; 
о концентрации вещества судят по интенсивности ок
раски, измеряемой при 455 нм [101].

Получают ГМК достаточно простым способом: либо 
конденсацией мдлеинового ангидрида с гидразином, ли
бо взаимодействием малеиновой кислоты с сернокислым 
гидразином [27, 73]. Доступность и относительно низ
кая стоимость ГМК делают его одним из самых попу
лярных регуляторов роста. В США, например, ГМК 
продают на сумму, равную стоимости всех других син
тетических регуляторов роста [74, 251].
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ГМК используется для предуборочной обработай 
картофеля и овощных культур в целях задержки про
растания и улучшения лежкости клубней, корнеплодов 
или луковиц [120, 122, 123, 130]. Рекомендуется приме
нять регулятор роста в дозах 2—2,5 кг/га за 12— 15 дней 
до уборки урожая, но обязательно в то время, когда 
листья остаются зелеными, способными поглощать и 
транспортировать вещество в запасающие органы [8, 
!), 32, 68, 131]. Соблюдение этого условия необходимо 
потому, что продление покоя хранящихся клубней, 
корнеплодов и „луковиц, торможение их меристематиче- 
ской активности обеспечивается присутствием в расти
тельных тканях достаточных количеств ГМК [124].

Считается, что концентрация ГМК, обеспечивающая 
торможение физиологических процессов, создается в за
пасающих органах через 10— 15 дней после обработки 
зеленых листьев [124].

Задерживая прорастание клубней, корнеплодов и лу
ковиц, регулятор существенно уменьшает расход пита
тельных веществ, способствует сохранению высокока
чественной продукции до конца хранения, и все это 
имеете взятое делает мероприятие экономически оправ
данным [68, 120].

При возделывании табака ГМК применяется для 
першкования и пасынкования. Если растения обраба
тывают 1,0— 1,5%-ным раствором ГМК в начале цвете
ния, происходит массовое опадение бутонов и цветков, 
а также подавление роста пасынков. Тем самым пол
ностью исключаются затраты ручного труда на прове
дение этих агроприемов. Таким образом, примененне 
регулятора роста позволяет уменьшить затраты труда 
па выращивание табака, -который является одной из 
самых трудоемких культур.

Одновременно проявляется ряд побочных эффектов 
ГМК, также имеющих хозяйственное значение. Ускоря
ется созревание листыев, что позволяет раньше начать 
п раньше закончить уборку, а это особенно важно для 
северных табаководческих районов. Во многих случаях 
обработка способствует некоторому повышению каче
ства табачного сырья. Кроме того, ГМК вызывает ги
бель паразитирующей на табаке заразихи. Применение 
ГМК для вершкования табака получило широкое рас
пространение в США и в некоторых других странах 
1251 ]. Проведенные в нашей стране исследования под-
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тЁврдйлй высокую эффективность этого прйема [33, 
120].

ГМК способен также тормозить отрастание кустар
ника в живых’ изгородях, а также газонных трав, при
чем опрыскивание этих растений регулятором роста 
позволяет добиться больше декоративности, чем механи
ческой стрижкой или скашиванием. Кроме этого, хими
ческая обработка часто оказывается более экономичной 
[96, 121].

ГМК легко проникает в ткани листа и довольно бы
стро перемещается по растению в направлении зон вы
сокой меристематической активности.. Метаболизм его 
в растительных тканях протекает относительно медлен
но, так что длительное время регулятор остается неиз
мененным, чем объясняется* сравнительно высокая про
должительность его действия [124, 246]. Правда, опре
деленная доля ГМК подвергается конъюгированию с 
углеводами [246] и другими метаболитами растения 
[102]. Неизмененный ГМК может выделяться через 
корни в почвенный раствор [246], после чего он быстро 
подвергается деградации под влиянием почвенных мик
роорганизмов [120].

Физиологическая активность ГМК обусловливается 
видимо, главным образом его структурным сходством 
с урацилом. В соответствии с наиболее распространен
ной точкой зрения ГМК, будучи антиметаболитом ура- 
цила, ингибирует процессы биосинтеза нуклеиновых 
кислот, что служит причиной прекращения деления кле
ток в меристемах [5, 41, 69, 120]. В этом, видимо, и за
ключается основная причина торможения роста побегов 
или индукция состояния покоя почек под влиянием 
ГМК, хотя нельзя исключить и других путей реализа
ции физиологической активности этого регулятора ро
ста [120].

ТИБК

2,3,5-трийодбензойная кислота (ТИБК) стала приме
няться как регулятор роста растений с 1967 г. (см. 
рис. 38). Это белое кристаллическое вещество с темпе
ратурой плавлеиця 230,8—331,2°С, плохо растворимое 
в воде и большинстве органических растворителей. По
лучают его йодированием атраниловой кислоты хлори
стым йодом с последующим диазотированием образо
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вавшейся при этом 3,5-дийодантраниловой кислоты и 
заменой диазогрупп на йод. В состав выпускающихся 
промышленностью препаратов (Флоральтон и Ред- 
жим-8) входит диметиламинная соль ТИБК, хорошо 
растворяющаяся в воде [73, 251].

ТИБК может применяться для ослабления периодич
ности плодоношения яблони. Примерно через 4 недели 
после начала цветения деревья опрыскивают раствором 
регулятора (25 мг/л). Такая обработка способствует 
формированию цветковых почек, обеспечивающих уро
жай следующего года. Опрыскивание яблони раствором 
ТИБК вдвое более высокой концентрации весной сразу 
после распускания листьев приводит к улучшению кро
ны деревьев, что достигается увеличением угла откло
нения веток от скелетных ветвей.

Указанные физиологические эффекты проявляются 
благодаря способности ТИБК ослаблять апикальное 
доминирование. Считается вероятным, что регулятор 
играет роль антиауксина или ингибитора транспорта 
эндогенного ауксина и гиббереллинов [77, 251].

Физиологйческую активность ТИБК пытались ис-  ̂
пользовать также на посевах сои, отдельные сорта 
которой реагировали на регулятор улучшением плодо- 
образования и повышением урожая семян. Однако 
обработка многих других сортов сои не приводила к 
ощутимым результатам, поэтому казавшийся вначале 
перспективным прием так и не получил широкого рас
пространения [290].

ГЛИФОСИН

N,N-6hc- (фосфонометил) -глицин,. изучавшийся вначале 
под шифром СР-41845, впоследствии стал называться 
глифосином или поларисом (см. рис. 38). В качестве 
регулятора роста глифосин начали изучать в конце 
60-х годов нашего столетия, а к середине 70-х годов 
было организовано промышленное производство этого 
препарата.

Физиологическая активность глифосина проявляется 
особенно ярко при обработке сахарного тростника. Пред
уборочное опрыскивание растений этим препаратом ак
тивизирует отток продуктов фотосинтеза из листьев в 
стебли, благодаря чему содержание сахара в последних 
повышается на 10— 15%,
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Механизм действия глифосииа изучен слабо. Счита
ется вероятным, что интенсификация оттока углеводов 
связана с подавлением апикального роста, однако та
кое объяснение вряд ли можно йризнать исчерпываю
щим. Имеются сообщения о том, что глифосин сущест
венно снижает активность инвертазы в тканях стеблей 
сахарного тростника, но почти не оказывает влияния 
на фермент в листьях. Возможно, это и служит одной 
из причин повышения содержания сахарозы в стеблях 
[182].

Широкому использованию глифосина на плантациях 
сахарного тростника способствует низкая токсичность 
препарата для теплокровных: LD50 для крыс при перо
ральном введении 3900 мг/кг [251, 382].

ДРУГИЕ СИНТЕТИЧЕСКИЕ РЕГУЛЯТОРЫ РОСТА 
РАСТЕНИЙ

Кроме описанных регуляторов роста, многие другие ве
щества обладают способностью изменять интенсивность 
определенных физиологических процессов в целях до
стижения существенного производственного эффекта.

Появились сообщения о новом средстве ослабления 
апикального доминирования — 2,3; 4,6 ди-О-изопропили- 
ден-2-кето-а-гулонате (дикегулак). (см. рис. 38). Это 
вещество рекомендуется применять для пинцировки де
коративных растений, а также для задержки отраста
ния кустарников в живых изгородях при одновременной 
стимуляции роста боковых побегов [204].

Относительно недавно разработаны два новых сред
ства ускорения созревания плодов, облегчающих рх  от
деление от материнского растения. Это 5-хлор-З-метил-
4-нитропиразол (Релиз, АВС-3030) и этандиальдоксим 
(Пйк-офф, CGA-22911) (см. рис. 38). Оба они рекомен
дованы для предуборочной обработки апельсиновых 
деревьев, а Пик-офф, кроме того, и для опрыскивания 
оливковых деревьев-[6, 251].

Метиловый эфир 3,6-дихлор-2-метоксибензойной кис
лоты, называемой обычно Ракуца или Дизугран (см. 
рис. 38), широко изучается как средство повышения со
держания сахаров в стеблях сахарного тростника, в 
корнях сахарной свеклы, плодах грейпфрута и виногра
да за счет ускорения оттока продуктов фотосинтеза из 
листьев [251, 435, 446].
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Можно упомя'нуть также о производных морфакти- 
на, из которых производственное значение приобрел 
метиловый эфир 2-хлор-9-оксифлуорен-9-карбоновой 
кислоты (хлорфлуор^колметил, CF-125, IT-3456) (см. 
рис. 38). Вещество энергично тормозит рост многих 
растений, а эта его способность может проявляться при 
обработке газонов с целью замедления отрастания зла
ковых трав. В этой ситуации указанный регулятор ро
ста по спектру своей активности напоминает ГМК 

[418].

* * *

. В краткой главе не могли быть приведены сведения 
о многих других синтетических регуляторах роста расте
ний, которые интенсивно изучаются в последние годы 
[6, 74]. Исследования в указанной области постоянно 
расширяются по мере того, как значение экзогенных ре
гуляторов для современного растениеводства становит
ся все более очевидным [253]. Следует полагать, что в 
ближайшем будущем этим веществам будет уделяться 
еще большее внимание, так как их применение способст
вует повышению производительности труда в сельском 
хозяйстве.



Синтетические регуляторы роста растений применяются 
в сельском хозяйстве немногим более 30 лет, но и за 
такой сравнительно короткий период произошло мно
жество событий, имевших очень серьезное значение для 
развития этой отрасли прикладной фитофизиологии. 
Ежегодно пополнялся список веществ, способных изме
нять интенсивность физиологических процессов расте
ний в направлениях, желательных земледельцу, непре
рывно расширялись области использования таких ве
ществ, совершенствовались приемы обработки растений. 
По мере накопления практического опыта, а также 
получения данных о факторах эффективности регулято
ров роста, о механизмах действия, о путях метаболизма 
в растениях и о разнообразных побочных явлениях, 
связанных с их использованием, обновлялся ассорти
мент препаратов, которые стали играть все более важ
ную роль в различных отраслях растениеводства.

Именно в последние годы регуляторы роста стали 
применяться на многих сельскохозяйственных культу
рах в больших количествах. Они успешно используются 
для борьбы с полеганием зерновых культур, для за 
держки роста молодых побегов плодовых деревьев с 
целью регулирования плодоношения, для предотвраще
ния прорастания клубней картофеля и во многих дру
гих случаях, где с их помощью можно управлять разви
тием хозяйственно-полезных признаков у растений.

Обработка ССС посевов зерновых культур стала 
обычным агротехническим приемом во многих странах 
Европы и в СССР. Широко применяются этрел для у с 
корения созревания плодов и овощей, повышения сбо
ров латекса у гевеи, глифосин в качестве стимулятора 
накопления углеводов в стеблях сахарного тростника. 
В СССР и США на бессемянных сортах винограда при
обрел популярность гиббереллин. Особенно эффективно
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использование регуляторов роста на зерновых, овощ
ных культурах и в садоводстве, где эти вещества дают 
возможность интенсифицировать и механизировать мно
гие производственны^ процессы и т. п.

В настоящей глав4̂ рассматриваются разнообразные 
примеры успешного использования синтетических регу
ляторов роста в растениеводстве, причем уделено вни
мание и тем приемам, которые пока не получили обще
го признания. В ряде случаев речь идет о препаратах, 
которые мало известны в СССР. По этой причине содер
жащиеся здесь материалы не должны рассматриваться 
как рекомендации по практическому применению регу
ляторов роста; задача этой главы — дать читателю 
представление о больших возможностях применения 
этих веществ в целях сохранения и повышения урожая, 
улучшения его качества.

ПРЕДОТВРАЩЕНИЕ ПОЛЕГАНИЯ ЗЕРНОВЫХ КУЛЬТУР 
ПРИ ПОМОЩИ ХЛОРХОЛИНХЛОРИДА

Полегание зерновых культур неизбежно приводит к су
щественным потерям урожая, особенно в условиях вы
сокой влажности воздуха, обильных летних осадков, 
применения орошения и высоких доз азотных удобре
ний. Возделывание длинностебельных высокопродуктив
ных сортов на плодородных почвах делает проблему 
еще более острой [109]. Разработка агротехнических 
мероприятий, направленных на ослабление отрицатель
ных последствий этого крайне нежелательного явления, 
оказалась трудной задачей.

Создание высокоурожайных короткостебельных ус
тойчивых к полеганию сортов зерновых культур в зна
чительной мере изменило ситуацию, однако- во многих 
земледельческих районах полегание зерновых культур 
продолжает наносить ущерб урожаю, а уборка полег
ших посевов связана с большими трудностями и допол
нительными затратами средств. Вторым по значению 
событием, позволившим успешно бороться с полегани
ем зерновых, стало создание эффективных ретардан
тов, способных избирательно тормозить рост стебля без 
ущерба для других физиологических процессов расте
ний, и в первую очередь без снижения урожая зерна.

Одним из наиболее эффективных средств предотвра
щения полегания зерновых культур явился ССС, широ-
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кому признанию которого способствовали также его до
ступность, простота получения, умеренная токсичность 
для теплокровных, невысокая персистентность в расте
ниях, почве и других объектах окружающей среды.

ССС способен проникать в /растения как через 
листья, так и через корни. Одндко данные многочис
ленных опытов с очевидность^ свидетельствовали о 
том, что для предотвращения полегания зерновых зла
ковых культур опрыскивание листьев растений гораздо 
эффективнее, чем внесение ретарданта в почву или до
посевная обработка семян этим препаратом [34, 109, 
338]. Причины уменьшения эффективности ССС при 
внесении в почву заключаются в относительно быстрой 
его деградации с участием микроорганизмов, а также 
в инактивации значительной доли регулятора в расти
тельных тканях до того, как его физиологическая ак
тивность может реализоваться [303, 337].

Различные зерновые культуры неодинаково реаги
руют на ССС. Наиболее высокую чувствительность к 
ретарданту проявляет озимая пшеница, несколько 
меньшую — яровая пшеница и озимая рожь; ячмень и 
овес наименее чувствительны к ССС. В соответствии с 
этим препарат используется как средство предотвраще
ния полегания пшеницы и ржи, но почти не применяет
ся д^я обработки посевов ячменя и овса. Хотя у ячменя 
и овса при использовании ССС в максимальной до
зе — 4 кг/га на некоторых сортах наблюдается ограни
чение роста стебля и повышение урожая, эффективность 
этого препарата как средства предупреждения полега
ния этих культур в целом пока еще не высокая [113, 
337].

Эффективность ССС в посевах ячменя, овса, ржи 
может быть повышена добавлением к нему антиаук
синов, в частности калиевой соли трийодбензойной кис
лоты, что было использовано при разработке способа 
борьбы с полеганием этих культур [11, 113].

Эффективность ССС в определенной мере зависит от 
сортовых особенностей пшеницы или ржи; и самые 
хорошие результаты дает обработка длинностебельных 
сортов [34, 109, 139].

Оптимальным временем опрыскивания пшеницы и 
ржи считают период, когда растения находятся в фазе 
кущения — начала выхода в трубку, прощупывается 
первый узел и длина зародышевого колоса не превы-
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шает 3 мм [109, 4^8j. Именно ё это  время формируются 
ткани нижних междоузлий стебля, длина клеток кото
рых под действием ретарданта существенно уменьшает
ся [109]. Впоследствии это приводит к уменьшению 
длины и повышению прочности нижнего междоузлия, 
что и обусловливает упрочнение всей соломины [109, 
Ш , 337].

По имеющимся данным, опрыскивание растений в 
оолее ракгние сроки может привести к уменьшению чис
ла колосков в колосе и, следовательно, к некоторому 
уменьшению урожая зерна. Обработка же в поздние 
(по сравнению с оптимальными) сроки способна вы
звать некоторое уменьшение длины лишь верхних меж
доузлий, что не сопровождается повышением прочности 
стебля и не всегда предотвращает полегание [109,478].

Ретардантное действие ССС усиливается при увели
чении дозы от 1 до 8 кг/га; дальнейшее повышение до
зировки не дает заметных результатов. Чрезвычайно 
важно то обстоятельство, что препарат даже в дозе 
24 кг/га не обладает фитотоксичностью [109, 111]. Мно
гочисленные эксперименты позволили установить, что 
для достижения ощутимого хозяйственного эффекта сле
дует применять ССС в дозах не выше 4 кг/га; это огра
ничение обусловлено нежелательностью накопления 
излишне больших количеств ретарданта в зерне [110]. 
При определенных условиях доза ССС может быть да
же уменьшена с учетом ̂ погодно-климатических усло
вий, степени чувствительности конкретного сорта к пре
парату и т. д. [337].

Эффективность применения ССС в значительной ме
ре определяется водным и пищевым режимами почвы. 
Условия, благоприятные для растений, как правило, 
способствуют проявлению физиологической активности 
ретарданта. К таким условиям нужно отнести прежде 
всего достаточное и избыточное увлажнение, а также 
высокую обеспеченность элементами питания, особенно 
азотом [337, 478]. Именно по этим причинам ССС ока
зывается особенно эффективным в северо-западных 
районах нашей страны, а также повсеместно на оро
шаемых участках при внесении высоких доз азотных 
удобрений, где полегание пшеницы и ржи обычно при
водит к значительному недобору зерна. В этих услови
ях обработка ретардантом дает прекрасные результаты. 
По данным многих советских и зарубежных исследова
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телей, применение ССС на озимой пшенице дает при
бавку урожая от 3,3 до 8,7 ц/га (при 42—57 ц/га в 
контроле) и на яровой пшенице около 3 ц/га (при 
22 ц/га в контроле) [3, 139, 156J. ССС может косвен
но способствовать получению даже еще более значи
тельной прибавки урожая зерна, поскольку обработка 
ретардантом делает возможным внесение высоких доз 
азотных удобрений без повышения склонности растений 
к полеганию [34, 139].

В наших опытах, проведенных на полях Нечерно
земной зоны — в НИИСХЦРНЗ (Немчиновка, Москов
ская область), применение ССС (фирменное название 
отечественного препарата — тур) обеспечило увеличение 
урожая на 8 ц/га, а устойчивости к полеганию на 3 бал
ла (табл. 4, рис. 39).

Характер действия ССС на компоненты урожая ози
мой и яровой пшеницы проявляется в увеличении числа 
продуктивных боковых побегов, зерен в колосе и неко
тором уменьшении массы 1000 зерен; индекс урожая 
(отношение между урожаем зерна и сухой массы 
растения) увеличивается при- обработке ССС [114, 
115, 478].

Рис. 39. Пшенично-пырейный гибрид 186 в условиях применения 
трех поливов и высоких доз азотных удобрений: 
слева — контроль; справа — опрыскивание ССС (4 кг/га).
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4. Влияние ССС на устойчивость к полеганию и урожай озимой 
пшеницы Мироновская 808 (полевой опыт, 1970 г.)

Вариант опыта
Урожай 

зерна, ц/га
Оценка полегае
мости, баллы, *

2 0  т навоза на 1 ra+N 95 (контроль) 
20 т навоза на 1 ra+Ngs+CCC

. 31,1 2

( 2  кг/га) 39,2 . 5

20 т навоза на 1 га+N95+CCG
38,6 -(4 кг/га) 5

* 1 — балл сплошное полегание; 5 — отсутствие полегания.

Следует заметить, что ССС сам по себе лишь в не
большой степени увеличивает урожай зерна и его поло
жительное влияние в основном обусловливается предот
вращением полегания растений, поэтому прибавка уро
жая бывает тем значительнее, чем сильнее полегание 
на не обработанных препаратом участках [3, 478]. В ре
зультате непосредственного влияния ретарданта на 
стебель масса соломины обычно несколько уменьшается.

Обработка пшеницы и ржи ССС не ухудшает каче
ство зерна, полученной из него муки и хлеба. При не
которых условиях (например, при орошении на фоне 
высоких доз азота) может повыситься содержание 
клейковины в белке, улучшаются и некоторые другие 
технологические показатели (табл. 5) [114, 115, 139].

5. Влияние ССС на качество зерна и хлеба из озимой пшеницы 
Мироновская 808 (научно-экспериментальное хозяйство АН СССР 
«Снегири», Московская область)

Зерно, % Мука

Вариант опыта
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1

Контроль (без 
обработки) 8 6 27,3 15,6 31,80 144 51 240-103 510 3,3

ССС, 3 кг/га 85 27,4 15,4 31,00 159 77 344-103 560 3,3
ССС, 4 кг/га 75 27,7 15,7 34,30 167 72 424-Юз 640 3,5

Опрыскивание ССС в дозе 4 кг/га посевов озимой 
пшеницы площадью 22 тыс. га в Краснодарском крае
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/
на высокоплодородных черноземных почвах при осенне- 
зимней подкормке аммиачной селитрой (30 кг/га) пре
дупреждало полегание и повышало урожай на 2—Зц/га. 
В 1975 г. опрыскивание посевов Мироновской 808 тур 
в дозе 2 кг/га (по д. в.) совместно с гербицидом 2,4-Д 
(2 кг/га по д. в.) на площади 22 500 га в Калининград
ской области приводило к предупреждению полегания 
и дополнительному сбору зерна до 6 ц/га [156].

Последействие ССС на зерновых злаках при исполь
зуемых дозах препарата обычно не проявляется. Мор
фологические и физиологические параметры, величина 
и качество урожая поколения пшеницы, выросшего из 
семян обработанных ССС растений, не отличались от 
поколения необработанных растений: Уменьшение дли
ны стебля наблюдалось в последующем поколении пше
ницы при обработке растений ССС в дозах свыше 
30 кг/га [139, 478].

ПОВЫШЕНИЕ УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ 
К НЕБЛАГОПРИЯТНЫМ УСЛОВИЯМ ПРОИЗРАСТАНИЯ

Как уже говорилось, ССС действует на водообмен рас
тений, делая их менее требовательными к воде и более 
устойчивыми к засухе. Обработанные ССС зерновые 
злаки обладают рядом свойств, характерных для засу
хоустойчивых растений: мощно развитая, глубоко про
никающая корневая система, низкорослость, уменьше
ние интенсивности транспирации, повышение оводнен- 
ности ткани листьев и стебля, уменьшение проницаемости 
протоплазмы для электролитов и др. Эти свойства 
появляются как при опрыскивании растений ретардан
том, так и при допосевной обработке семян. Последний 
способ был разработан в СССР и оказался очень удоб
ным для практического использования [34]. Выясни
лось, что ретардант, использованный для предпосевной 
обработки семян, способствует повышению устойчиво
сти растений к неблагоприятным условиям произраста
ния. Механизм этого влияния не вполне понятен, одна
ко ясно, что достигаемое такой обработкой углубление 
узла кущения на 0,5—2 см имеет в этом случае важное 
значение (рис. 40).

Для достижения указанного эффекта семена обра
батывают ССС из расчета 10—25 л 5— 15%-ного рас-
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Рис. 40. Растения пшеницы сорта Безостая 1 в период
прекращения осенней вегетации:
слева — контроль; справа — селена обработаны ССС.

твора на 1 т за 3—5 дней до посева (эту операцию 
можно совмещать с протравливанием ядохимикатами). 
Обработанные ретардантом семена высевают несколЪко 
ранее принятых в конкретном районе сроков, поскольку 
появление всходов в этом случае задерживается при
мерно на 3 дня. Растения из семян, обработанных ре
тардантом, не теряли способности к фотосинтезу в 
жестких метеорологических условиях, когда температу
ра на поверхности почвы достигала 55°С, температура 
воздуха в посевах пшеницы 35°С, относительная влаж
ность воздуха понизилась'до 5% [34]. В опытах на 
станции искусственного климата Института физиологии 
растений Академии наук СССР у растений пшеницы и 
ячменя, выросших из семян, обработанных препаратом 
тур, жароустойчивость повышалась на 2—3°С.

Предпосевная полусухая обработка семян ССС за
метно повышает устойчивость пшеницы к засухе и зим
ним холодам, что при определенных обстоятельствах
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способствует существенному увеличений) урожая зерна. 
Так, в хозяйствах Свердловской области этот прием 
обеспечил в 1975 г. получение дополнительного урожая 
до 4 ц/га яровой пшеницы Уральская 52 [156]. Отме
чено повышение устойчивости таких растений- к кор
невым гнилям Cercosporella herpotrichoides [34, 327, 
397].

Простота и высокая эффективность предпосевной 
обработки семян ССС обусловили широкое распростра
нение этого прием» в колхозах и совхозах, и в настоя
щее время обработанными таким образом семенами 
ежегодно засевают миллионы гектаров яровой и озимой 
пшеницы в основном на Украйне и в Курганской обла
сти [34].

Кроме зерновых злаков, повышение устойчивости к 
низким температурам под действием ССС зарегистриро
вано у картофеля и овощных культур.

В полевых опытах, проведенных сотрудниками Ин
ститута биологии Карельского филиала АН СССР, оп
рыскивание раствором ССС посадок картофеля повы
шало устойчивость растений к холоду, что имеет суще-' 
ственное значение для выживания растений во время 
июньских заморозков [21]. По-видимому, ССС, задер
живая рост надземных органов растений, создавая ком
пактные формы куста, тем самым повышает холодостой
кость. Однако наличие остаточных количеств ССС в 
клубнях обработанных ССС растений картофеля тре
бует усовершенствования приемов практического ис
пользования ССС на этой культуре [75].

РЕГУЛИРОВАНИЕ ПЛОДОНОШЕНИЯ

Многим породам плодовых деревьев свойственна перио
дичность плодоношения, которая проявляется в том, что 
годы высокого и низкого урожая чередуются. Иногда 
же вслед за годами обильного урожая плоды могут 
совсем отсутствовать. Это явление обусловлено многи
ми причинами. Одна из них заключается в том, что в 
благоприятный год цветков и завязей образуется го
раздо больше того количества, которое необходимо для 
обеспечения максимально возможного урожая; эти 
«избыточные» плодоэлементы истощают дерево, что 
проявляется в уменьшении закладки цветковьр почек — 
основы урожая следующего года. Естественно, что в год

/ ■
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низкого урожая питательные вещества направляются
на формирование избыточного числа цветковых почек 
[77, 170]. „

Иногда удается сделать плодоношение более регу
лярным с помощью разнообразных агротехнических 
мероприятий, детальной обрезки, когда вместе с ненуж
ными ветвями удаляется и часть плодушек, или с по
мощью так называемой нормировки, то есть ручного 
удаления цветков и завязей. Но эти способы либо недо
статочно надежны, либо очень трудоемки, из-за чего и 
неприемлемы для современного крупного производства 
[170].

Тем не менее сама по себе возможность ослабления 
периодичности плодоношения путем удаления части 
цветков послужила основанием для разработки методов 
химического прореживания цветков и завязей. Эта цель 
оказалась вполне достижимой, исследования первых же 
лет позволили рекомендовать обработку цветущих де
ревьев растворами 2,4-динитро-орто-крезолята аммония 
(ДНОК), солей а-нафтилуксусной кислоты (НУК) или 
а-нафтилацетамида (НААм) [7, 19, 99].

Указанные вещества с успехом применялись, на про
тяжении ряда лет. Физиологическая сущность действия 
этих- веществ неодинакова, а вследствие этого различа
ются и способы их использования. Так, ДНОК за счет 
контактного действия повреждает пыльцу и рыльца пе
стиков, поэтому чувствительность к нему проявляют 
раскрывшиеся, но еще не оплодотворенные цветки. 
Следовательно, эффективность ДНОК в очень большой 
мере зависит от точности выбора времени обработки 
[252].

В отличие от ДНОК соли а-нафтилуксусной кислоты 
и ;а-н,афтилацетамид в концентрациях 0,001—0,005)% 
могут применяться на протяжении гораздо более -дли
тельного времени: от полного цветения до опадения 
лепестков и даже спустя 1—2 недели после него. Это 
означает, что опрыскивание можно проводить после 
того как будет выяснено действительное количество за
вязей. Физиологическая активность производных а-наф
тилуксусной кислоты, по-видимому, обусловлена их спо
собностью интенсифицировать биосинтез этилена, иг
рающего важную роль в опадении органов растений. 
Вполне понятно, что как только стал доступен этрел, 
являющийся донором больших количеств экзогенного
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этилена, сразу же была исследована возможность его 
применения для прореживания цвётков и завязей.

Выяснено, что этрел в концентрации Л0,2—2,0 г/л 
способен вызвать опадение и цветков и завязей, причем 
обработка препаратом может проводиться и в момент 
цветения, и через 1—2 недели после опадения лепест
ков. Этрел совершенно не повреждает листья, в то вре
мя как НУК может вызвать их эпинастию, что произ
водит неблагоприятное впечатление, хотя и не ведет к 
отрицательным последствиям [252].

Нужно отметить также высокую эффективность кар- 
барила (1-нафтил-М-метилкарбамата), который в виде 
0,075%-ного раствора применяют для опрыскивания 
яблони через 7— 10 дйей после того, как опадает при
мерно 80;% лепестков [466].

На химическое прореживание не все сорта яблони 
реагируют одинаково, поэтому крупномасштабной об
работке должны предшествовать опыты с небольшим 
числом деревьев. Важно, что те препараты, которые 
применяют для прореживания цветков и завязей ябло
ни, могут быть эффективными также по отношению к 
груше, оливковому дереву, персику (конечно, при неко
тором изменении доз и сроков обработки). Например, 
опрыскивание деревьев персика раствором этрела (30— 
150 мг/л) рекомендуют проводить в период так назы
ваемого цитокинеза — длящегося примерно четыре дня 
процесса формирования клеточной организации эндо
сперма [77].

Своевременно проведенное химическое прорежива
ние цветков и завязей способствует уменьшению числа 
плодов на дереве и соответствующему увеличению их 
размеров. Но главный результат заключается в том, 
что опрыснутые деревья/закладывают больше цветко
вых почек, благодаря чему плодоношение становится 
более регулярным. Так, при обработке деревьев яблони 
сорта Серинка через 5— 10 дней после начала цветения 
урожай яблок с дерева на следующий год составил 
37 кг, а в контроле (без обработки)— 2 кг. И даже 
если в год опрыскивания произойдет некоторое умень
шение массы плодов, то суммарный за два года урожай 
обычно превышает сбор плодов с необработанных де
ревьев [138, 147, 170].

В последние годы изучается возможность достиже
ния большей регулярности плодоношения не прорежи
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ванием цветков и завязей, а путем осенней обработки 
этрелом, которая способна оказывать влияние на завя
зывание плодов в следующем году [471]. Опыты дали 
неплохие результаты, но такой прием пока не получил 
практического применения. Тем не менее сам подход к 
решению задачи очень интересен.

Своеобразный эффект применения гиббереллина на 
апельсинах описан в Австралии [183]. Широко рас
пространенный здесь сорт Валенсия характеризуется 
резко выраженной периодичностью плодоношения. При
меняя опрыскивание раствором гиббереллина (25 мг/л) 
непосредственно перед обильным цветением, удается 
несколько снизить число плодов в урожайньш год и 
резко повысить в следующий — неурожайный. С по
мощью этого метода разница между двумя последую
щими урожаями сократилась с девяти до двух раз, что 
имеет большое экономическое значение. При этом в 
целом за два сезона сбор апельсинов увеличивается 
примерно на 10%.

УМЕНЬШЕНИЕ ОПАДЕНИЯ ПЛОДОВ

Преждевременное опадение плодов может причинить 
садоводству огромный ущерб. Так, предуборочное опа
дение может превратить в нестандартную падалицу 
30—70% выращенных плодов. Существенное значение 
может иметь и так называемое июньское опадение за
вязей, которое часто усиливается случающимися в это 
время заморозками. Следует сказать, что само понятие 
июньского опадения относится исключительно к плодо
вым культурам, выращиваемым в зоне умеренного кли
мата. По всей вероятности, это опадение завязей целе
сообразно, поскольку таким путем достигается какое-то 
соответствие между потенциальными возможностями 
дерева и реальным количеством плодов, остающихся 
до созревания, однако для современного садоводства 
такая стихийная регуляция не всегда приемлема [7, 
19, 77].

Установлено, что периоды наиболее интенсивного 
опадения завязей и плодов совпадают с наиболее низ
ким содержанием ауксина в их тканях, поэтому синте
тические вещества с ауксинной активностью стали пер
выми средствами уменьшения опадения. Конечно, раз
меры опадения плодов определяются не только уровнем
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содержания ауксинов, но и обеспеченностью влагой, 
питательными веществами и т. д.

В случаях, когда июньское опадение может привести 
к заметному снижению урожая плодов, хорошие резуль
таты может дать опрыскивание деревьев 0,0001 — 
0,001 %-ным раствором НУК через 6 недель после оп
лодотворения завязей. Очень важно, что такая обра
ботка способна ослабить губительное влияние заморозка. 
Подобные результаты могут быть достигнуты также 
при помощи 2,4,5-Т или 2,4,5-ТП [7].

Доуборочное опадение плодов доставляет гораздо 
больше хлопот, поэтому; разработке способов его пре
дотвращения всегда уделялось очень серьезное внима
ние, причем имеется громадный опыт использования ре
гуляторов роста в этих целях.

В 50—60-х годах нашего столетия для предотвраще
ния или ослабления доуборочного опадения плодов при
меняли 0,0001— 0,001 %-ные растворы НУК и различных 
галоидфеноксикислот — 2,4-Д, 2,4,5-Т и 2,4,5-ТП. Бы
ло выяснено, что обработку сада нужно проводить в то 
время, когда опадение плодов только начинается, учи
тывая при этом, что длительность действия НУК не 
превышает 1—2 недель, тогда как эффект галоидфено
ксикислот может проявляться 3—5. недель [99, 118] . Ес
ли во время опрыскивания и в последующий период 
температура воздуха остается достаточно высокой, эф
фективность регуляторов повышается. При правильной 
обработке и благоприятных обстоятельствах применение 
средств доуборочного опадения плодов давало прекрас
ные результаты [7, 99].

Одновременно было замечено, что применение ука
занных веществ иногда может привести к нежелатель
ным последствиям. Во-первых, даже при очень тща
тельном контроле дозировок не удавалось совершенно 
исключить возможность частичного повреждения. пло
довых деревьев галоидфеноксикислотами, обладающими 
высокой фитотоксичностью. Во-вторых, в некоторых 
случаях ухудшалась лежкость плодов, обработанных 
этими веществами [146, 148]. Указанные обстоятельст
ва обусловили изыскание более действенных и безопас
ных средств предотвращения доуборочного опадения 
плодов.

В середине 60-х годов нашего столетия выяснилось, 
что алар может быть очень эффективным средством

186



Предотвращения йредуборочйогб опадеййя йлоДоё Мйб- 
гих садовых культур. По способности уменьшать опа
дение плодов он не уступал рекомендованным до той 
поры препаратам, причем сразу же проявились его не
которые несомненные достоинства (табл. 6).

6. Влияние алара на доуборочное опадение плодов яблони 
сорта Делишес [191]

Вариант опыта

Доуборочное опадение, % общего 
урожая (учет через 166—188 дней 

после цветения)

1964 г. 1965 г.

Контроль (без обработки) 54 47
Алар через 14—20 дней после

цветения:
1 г/л — ■ 11

2 г/л 4 ' 10

Алар не фитотоксичен в тех концентрациях, которые 
позволяют получить необходимый физиологический эф
фект (обычно применяют растворы 1,5—3,0 г/л), что 
выгодно отличает его от галоидфеноксикислот. Обра
ботку аларом можно проводить на протяжении доволь
но продолжительного периода (чаще всего через 2—4 
недели после,* цветения), что, естественно, упрощает 
мероприятие. Действует алар настолько долго, что его 
влияние проявляется при любом реально возможном 
сроке снятия плодов. Следовательно, не существует 
опасности, что препарат перестанет действовать раньше, 
чем начнется уборка урожая. Это обстоятельство может 
играть и отрицательную роль в случае машинной убор
ки, так как обработка аларом может существенно по
низить эффективность механизированного отряхивания 
плодов. Однако выход’ из положения был найден. Ока
залось, что, если находящиеся под влиянием алара де
ревья за 5—7 дней до уборки обработать этрелом, от
деление плодов будет существенно облегчено [252].

В качестве средства, предотвращающего предубо
рочное опадение плодов, алар может использоваться 
для обработки яблони, груши, персика, сливы, вишни, 
черной смородины и других плодовых деревьев и ягод
ных кустарников. Применительно к той или иной куль
туре изменяются дозы препарата и сроки опрыскивания. 
Как характерный пример, можно привести результаты
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опрыскивания аларом черной смородины через 2 неде
ли после цветения. Плоды этого растения созревают 
неодновременно, поэтому приходится либо перманентно 
убирать созревшие ягоды, либо смириться с осыпанием 
значительной их доли [18]. Применение регулятора ро
ста тормозило рост молодых побегов, что способство
вало росту ягод. Это обстоятельство в сочетании с уст
ранением осыпания приводило к очень существенному 
(до 50%) увеличению урожая (табл. 7).

7. Влияние обработки аларом на урожай черной смородины сорта 
Память Мичурина (.в кг с куста) [42]
----------щ--------------

Вариант опыта
Однократная 
обработка, 

1973 г.

Двукратная 
обработка, 

1973 г.

Последействие 
(следующий, 1974 г. 
после однократной 

обработки 
в 1973 г.)

Контроль (без обработ
ки) 1 ,0 1 ,0 1,3

Алар:
1 г/л 1,3 1,4 1,3

5 г/л | 1,4 1,4 1,5

Хорошо изучены и побочные результаты обработки 
плодовых деревьев аларом. Одна группа побочных яв-

* лений вытекает из того факта, что указанный регулятор 
роста представляет собой эффективный ретардант. По 
этой причине под действием алара замедляется вегета
тивный рост, укорачиваются побеги и параллельно 
увеличивается число цветковых почек. Подобные прояв
ления  ̂физиологической активности алара представляют 
большую ценность для современного садоводства.

Другие последствия использования алара следует 
признать нежелательными. По наблюдению ряда иссле
дователей, применение регулятора может привести к 
уменьшению размера плодов. И хотя считается, что это, 
во-первых, происходит далеко не всегда, а во-вторых, 
размеры указанного эффекта не столь значительны, иг
норировать это обстоятельство нельзя [78]. Видимо, 
необходимо дальнейшее изучение реакции разных сор
тов плодовых и ягодных культур на алар, уточнение 
эффективных дозировок и сроков' обработки, после чего 
перспективы использования этого интересного препара
та для предотвращения предуборочного опадения пло
дов и ягод станут более определенными.
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Предотвращение или уменьшение предуборочного 
опадения плодов и ягод по-прежнему является одной 
из важных задач, стоящих перед специалистами в об
ласти практического использования регуляторов роста 
растений.

При этом проблема со временем не становится ме
нее острой, поскольку преждевременное опадение пло
дов сейчас служит препятствием использования машин 
для уборки урожая.

УСКО РЕН ИЕ Н А Ч А Л А  П Л О Д О Н О Ш Е Н И Я

Ускорение перехода плодовых деревьев от ювенильного 
состояния к плодоносному стало актуальной задачей в 
связи со всесторонней интенсификацией садоводства. 
Достижение такого результата оказалось в значитель
ной мере связанным с использованием современных ре
тардантов— алара и ССС [77].*

Ретардантное действие алара имеет особое значение 
для ускорения перехода молодых деревьев к плодоно
шению. Именно в этой ситуации Наилучшим образом 
проявляются достоинства ретарданта.

На алар хорошо реагируют молодые яблони [77] и 
некоторые косточковые породы [372, 451]. Опрыскива
ние 0,2—0,5%-ным раствором препарата проводят обыч
но в июне, примерно через 2 недели после окончания 
цветения, во в'сяком случае, раньше того, как начина
ется формирование цветковых почек. Торможение роста 
побегов, проявляющееся уже в год обработки, остается 
заметным или даже усиливается в следующем году 
[30, 95]. При этом уменьшение длины побегов достига
ется за счет укорачивания междоузлий, а не сокраще
ния их числа, поэтому кол-ичество листьев и площадь 
листовой поверхности остаются неизменными.

Ретардант стимулирует закладку цветковых почек, 
хотя степень проявления этого эффекта у разных сор
тов неодинакова [256]. Как правило, весной следующе
го года цветков и плодов на обработанных аларом рас
тениях образуется гораздо больше, чем в контроле 
[347].

Таким образом, обработка аларом позволяет уско
рить плодоношение молодых садов. Кроме того, благо
даря уменьшению длины побегов крона деревьев стано
вится более компактной, а это дает возможность раз-

189



мещатъ на той же площади в 2—3 раза больше растений, 
чем обычно.

Применение алара является очень важным элемен- 
том новой интенсивной системы садоводства, которую 
называют луговым садом. Эта технология, предложен
ная известным английским садоводом Лакуиллом [347], 
пока ещё не вышла из стадии эксперимента, но иссле
дователи многих стран, в том числе советские ученые, 
выявляют возможности ее применения в широких мас
штабах. Эта система хорошо иллюстрирует важную 
роль регуляторов роста в современном садоводстве.

Луговой сад представляет собой очень плотное на
саждение (30— 100 тыс. яблонь на гектаре), которое в 
первый же год .опрыскивают 0,15—0,25%-ным раство
ром алара для индукции цветения уже в следующем 
году. Даже если используемый сорт может зацветать 
на второй год без дополнительных воздействий, обра
ботка ретардантом необходима для уменьшения длины 
побегов. Осенью второго года яблони скашивают на 
пень, а отрастающие побеги обеспечивают следующий 
двухгодичный цикл.

Технология такого типа привлекательна потому, что 
она позволяет избегать затрат ручного труда jsa обрез
ку и уборку урожая, то есть на выполнение тех опера
ций, которые в традиционном саду являются самыми 
трудоемкими. Немалое значение имеет и возможность 
существенного повышения урожая.

Если в качестве средства ускорения плодоношения 
яблони, сливы, вишни, черешни, персика алар пока не 
имеет конкурентов, то груша реагирует на него слабее, 
чем на ССС. Этот ретардант проникает в растения мед
леннее и разлагается быстрее, чем алар, отчасти по
этому его применяют в несколько более высоких дозах. 
Деревья груши обрабатывают ССС в дозе 1 кг/га при
мерно через 2 недели после окончания цветения, а луч
ше 0,5 кг/га в указанное время и еще 0,5 кг/га через - 
3 недели, потому что препарат сохраняется в раститель
ной ткани примерно 6 недель и на протяжении того же 
времени проявляется его физиологическая активность 
[27]. ССС индуцирует заложение цветковых почек, но * 
на длину побегов оказывает относительно слабое влия
ние. Кроме того, в отличие от алара ССС не предотвра
щает предуборочное опадение плодов, так как не спо
собен, видимо, оказывать влияние на биосинтез этилена.
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Во многих научных учреждениях нашей страны по
лучены данные о целесообразности и эффективности 
применения ССС для ускорения плодоношения и умень
шения размеров деревьев яблони. При этом ССС, хотя 
и уступает алару, все же довольно активен, благодаря 
чему названный прием заслуживает дальнейшего все
стороннего изучений (табл. 8).

8. Влияние ССС на размеры и структуру кроны 4—5-летних 
деревьев яблони [49]

Осеннее полосатое

Вариант опыта

площадь 
листьев, см2 

на 1 см длины 
побега

объем кроны, 
м3

площадь 
проекции 
кроны, м2

1971 г. 1972 г. 1971 г. | 1972 г. Д971 г. | 1972 г.

Контроль (без обработ
ки) 30,4 2,75 4,40 2,39 3,86

ССС 0,3 кг/га+0,3 кг/га 
(через 3, недели) 34,6 г‘ 52,1 1,94 3,15 1,93 2,97

ССС, 1,2 кг/га 32,5 “ 57,4 2,02 3,25 2,03 3,01
ССС, 2,4 кг/га 31,3 .120,3 2,12 2,98 2,01 2,98

Продолжение
Антоновка Обыкновенная

Вариант опыта

площадь 
листьев, 

см2 на 1 см 
длины побега

объем 
кроны, м3

площадь 
проекции 
кроны, м2

J971 г. 1972 г. 1971 г. [ 1972 г. 1971 г. 1972 г.

Контроль (без обработ
ки) 14,9 15,2 1Д4 1,42 1,39 1,52

ССС 0,3 кг/га+0,3 кг/га 
(через 3 недели) 18,5 20,2 1,04 1,31 1,12 1,47

ССС, 1,2 кг/га 16,7 19,6 0,90 1,16 1,09 1,33
ССС, 2,4 кг/га 17,0 35,4 0,80 0,95 0,92 0,96

Следует упомянуть о возможности применения в тех 
же целях 2,4,5-трийодбензойной кислоты (ТИБК). Это 
соединение, являющееся специфическим ингибитором 
транспорта ауксинов, а возможно, и гиббереллинов, в 
некоторых опытах продемонстрировало способность за
медлять вегетативный рост и усиливать заложение цвет
ковых почек у яблони [472]. То же самое нужно заме



тить и по поводу осеннего (послеуборочного) или ран
невесеннего применения этрела на яблонях и грушах. 
Препарат в этом случае тормозит рост побегов и акти
визирует цветение деревьев [471].

РЕГУЛЯТОРЫ РО СТА И М Е Х А Н И З И Р О В А Н Н А Я  
УБ О Р К А  П Л О Д О В

Уборка урожая плодов, особенно ягод, чрезвычайно 
трудоемкая операция. Считается, что на сбор урожая 
ягод приходится 60% всех трудовых затрат, связанных 
с возделыванием ягодных культур.

Сейчас созданы уборочные машины, обеспечиваю
щие вибрацию ствола, благодаря5* которой достигается 
отделение плодов и ягод от материнских растений. При 
одних и хех же режимах работы может быть убрана 
неодинаковая доля плодов и ягод в завйсимости от од
новременности созревания, готовности их к опадению. 
Оказалось, что отделение плодов можно существенно 
облегчить при помощи этрела, который высвобождает 
в растительных тканях этилен, способствующий интен
сификации процессов старения, созревания, формирова
ния отделительного слоя и т. п. [149, 150, 471].

Предуборочное опрыскивание плодовых деревьев 
этрелом получило широкое распространение во многих 
странах. Установлено, что опрыскивание раствором эт
рела (250—500 мг/л для косточковых пород и 500— 
750 мг/л для семечковых) нужно проводить за 5— 14 
дней до предполагаемой даты механизированной убор
ки. Это позволяет более чем вдйое уменьшить усилие, 
требующееся для стряхивания плодов.

Этрел делает возможной механизированную уборку 
таких ягод, которые до последнего времени из-за био
логических особенностей растений собирали исключи
тельно вручную. Так обстоит дело, например, с облепи
хой, ягоды которой’ являются очень ценным сырьем для 
фармацевтической промышленности, но из-за колючек 
и короткой плодоножки представляют собой очень труд
ный объект для ручного сбора. Примерно то же самое 
следовало бы сказать и об уборке крыжовника, черно
плодной рябины и многих других культур. Препарат 
применяется при механизированной уборке маслин, бес
семянного винограда, персика, черной смородины, цит
русовых, кофе и т. д. [344, 399, 471].
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Иногда концентрацию этрела повышают до 1,0—* 
2,0 г/л, иногда снижают до 0,1 г/л, но всегда изменение 
диктуется сортовыми особенностями, возрастом или га
битусом растений, условиями климата, погоды и т. д. 
Обычно такого рода указания содержатся в рекомен
дациях, которые разрабатываются для конкретного сель* 
скохозяйственного региона. При разработке подобных 
рекомендаций, как и при их использовании, учитывают, 
что превышение дозировки может привести к опадению 
листьев и вследствие этого к ухудшению цветения в 
следующем году или к солнечному ожогу терминаль
ных побегов.

Такие нежелательные эффекты не проявляются, если 
к раствору этрела добавить физиологические аналоги 
ауксина — НУК или 2,4-Д [471].

Предуборочная обработка этрелом, как правило, 
приводит к улучшению качества плодов: окраска их ин
тенсифицируется, они быстрее становятся готовыми к 
потреблению [274]. Этрел, использованный для пред
уборочного опрыскивания цитрусовых, заменяет после
уборочное выдерживание плодов в этиленовых камерах, 
которое обязательно проводится в районах с влажным 
климатом, где апельсины и грейпфруты долго остаются 
зеленоватыми [484].

Существуют и некоторые другие (кроме этрела) 
физиологически активные препараты, облегчающие ме
ханизированную уборку плодов. К ним относится, на
пример, алзол-2-хлорэтил-трис-2 (метоксиэтокси) -силан, 
действующий так же, как и этрел, поскольку он дегра
дирует в растительных тканях с высвобождением эти
лена. Алзол хорошо зарекомендовал себя при предубо
рочной обработке оливковых деревьев, облегчая меха
низированную уборку в большей мере, чем этрел. Этот 
регулятор в концентрации 3 г/л применяют за 2—3 дня 
до предполагаемой уборки, так как он трансформиру
ется и проявляет активность быстрее, чем этрел [197, 
413].

УСКО РЕНИЕ И З А Д Е Р Ж К А  СО ЗРЕВАНИЯ П Л О Д О В

Плоды многих растений зачастую приходится убирать, 
не дожидаясь полного их созревания. Это происходит 
в случаях, когда культура возделывается на северной 
границе своего ареала и испытывает недостаток тепла.
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Именно так обстоит, например, дело с томатами в сред
ней Полосе или с цитрусовыми и хурмой в субтропиках 
СССР. Кроме того, иногда плоды убирают недозрелы
ми в предвидении дальних перевозок. Это относится 
прежде всего к нежным сочным плодам, легко повреж
дающимся при транспортировке (томаты, персики, сли
вы, абрикосы, груши, дыни, бананы и т. д.). При этих 
обстоятельствах возникает необходимость использова
ния средств ускорения' или замедления послеуборочного 
созревания плодов [117].

Приемы, ускоряющие послеуборочное дозревание 
плодов, были известны в глубокой древности. В Китае, 
например, твердые груши и хурму окуривали дымом ла
дана. В Японии было принято выдерживать хурму в 
бочках из-под рисовой водки. Многие другие народы 
издавна применяли аналогичные методы обработки не
дозревших плодов. И только в начале XX века было 
установлено,' что во всех подобных случаях за ускоре
ние созревания плодов ответствен, этилен и некоторые 
его физиологические аналоги [178, 465].

Выяснение физиологических функций этилена позво
лило разработать очень эффективные методы ускорения 
послеуборочного дозревания плодов. Эти методы успеш
но применяются и до настоящего времени. Вместе с 
тем создание этрела привело к расширению возможно
стей управления процессами созревания плодов, по
скольку этот препарат, как и некоторые другие соеди
нения, высвобождающие этилен в растительных тканях, 
эффективен также и при обработке материнских рас
тений [178, 471].

Важное значение имело выяснение того факта, что J 
некоторые экзогенные регуляторы роста, обладающие" 
ауксинной % активностью, способны задерживать созре
вание плодов. Оказалось, что в ряде случаев -такой эф
фект не менее желателен и выгоден, чем ускорение со
зревания плодов.

Наконец, накопление опыта применения регуляторов 
роста в садах позволило установить, что часто ускоре
ние или задержка 'созревания плодов проявляются в 
качестве побочного эффекта обработок, проводящихся 
с целью прореживания завязей или предотвращения 
опадения плодов. Иногда эти побочные явления приоб
ретают серьезное хозяйственное значение, и с цими при
ходится считаться [465],
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Ускорение созревания плодов при помощи послеубо
рочной обработки регуляторами роста. Технология об
работки этиленом плодов, способных дозревать будучи 
отделенными от материнского растения, в нашей стране 
детально разработана Ю. В. Ракитиным [117, 119]. 
Появление ^этрела внесло существенные изменения в 
технологию * послеуборочной обработки плодов. Оказа
лось, что кратковременное (на 0,5—3,0 мин) погруже
ние недозревших плодов в раствор этрела дает такой 
же результат, как и относительно длительное выдержи
вание их в этиленовой камере. Для обработки бананов 
рекомендуется раствор этрела 0,5—2,0 г/л, груш — 
0,25— 1,0 г/л, томатов, дынь— 1,0—4,0 г/л [471].

Таким же образом обрабатывают цитрусовые либо 
в целях ускорения послеуборочного дозревания, либо 
для придания полностью сформировавшимся плодам 
характерной окраски. Последнее имеет особенно боль
шое значение для цитрусовых, выращиваемых в очень 
влажных районах, из-за чего даже полностью созревшие 
плоды сохраняют непривлекательную зеленоватую ок- 

х раску, поэтому нуждаются в «дегрининге», который до
стигается этиленом или этрелом [265].

Зеленоватые лимоны, апельсины, грейпфруты или 
мандарины выдерживают в растворе этрела 1 г/л строго 
определенное время (от 3 с до 10.мин, в зависимости от 
состояния плодов). Затем в течение 7— 10 дней плоды 
должны находиться в теплом (не ниже 25°С) помеще
нии, после чего они приобретают характерную яркую 
окраску и могут быть реализованы [471].

Ускорение созревания плодов на растениях. Созрева
ние плодов часто ускоряется под влиянием регуляторов 
роста, применяющихся для индукции партенокарпии. 
Так, в результате опрыскивания цветущих томатов рас
творами 2,4,5-Т, ИУК или 4-хлорфеноксиуксусной 
кислоты плоды созревают на 1—2 недели раньше обыч
ных сроков, что имеет большое значение для средней 
полосы и особенно для северных районов возделывания 
томатов [19, 125, 144]. Даже в том случае, когда регу
ляторы роста не увеличивают общий урожай плодов, 
сбор ранних томатов значительно возрастает (рис. 41), 
Это дает значительный экономический эффект и позво
ляет обеспечивать население спелыми томатами там, где 
без применения регуляторов роста зрелые плоды или 
совсем не удается получить, или сбор их составляет не-
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значительную часть об
щего урожая. Даже в 
южных районах страны, 
где все плоды успевают 
созревать на растении, 
использование регулято
ров роста дает хорошие 
результаты для получе
ния ранней продукции 
[144].

Созревание винограда 
ускоряется после обработ

ки цветущих кистей гиббереллином. Это относится преж
де всего к бессемянным сортам и сортам с функциональ* 
но женским типом цветка, но имеется целый ряд данных, 
свидетельствующих об ускорении созревания и некото
рых семенных сортов винограда [84]. Обработка инжи
ра сорта Калимирна 4-хлорфеноксиуксусной кислотой 
с целью получения партенокарпических плодов приво
дит к значительному ускорению их созревания [64].

Обработка растений регуляторами роста в целях 
уменьшения предуборочного опадения плодов также 
сопровождается ускорением их созревания. Это неодно
кратно отмечалось при опрыскивании яблонь раствором 
НУК. Имеются сведения об ускорении созревания пло
дов в результате обработки плодовых деревьев косточ
ковых и семечковых пород 0,002—0,004%-ными раство
рами 2,4,5-Т или 2,4,5-ТП. Заметно уменьшая пред
уборочное опадение плодов, указанные 'вещества могут 
ускорить созревание яблок даже на 2—4 недели. Приме
нение 2,4,5-Т и 2,4,5-ТП в начале затвердевания косто
чек способствует ускорению созревания косточковых 
плодов на 1—2 недели [144, 146, 342].

В ряде случаев созревание ускоряется настолько, 
что происходит чрезмерное размягчение околоплодника 
и даже растрескивание плодов под действием регулято
ров роста. Во избежание подобных последствий опти
мальную дозу регулятора роста предварительно следует 
уточнять на небольшой группе деревьев.

Если предуборочную обработку деревьев проводить 
раствором НУК или 2,4,5-ТП совместно с этрелом, со
зревание будет происходить еще быстрее, а плоды при
обретут особенно яркую окраску. Этрел и сам по себе 
ускоряет созревание плодов, если используется для оп-

Рис. 41. Динамика созревания то
матов на контрольных ( /)  и обра
ботанных 4Х (2) растениях.
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рыскивания деревьев за 2 недели до начала уборки 
[483, 484]. Для яблонь и некоторых других плодовых 
деревьев концентрация раствора этрела должна состав
лять 0,25—0,50 г/л [471].

Задержка созревания плодов. При некоторых об
стоятельствах задержка созревания плодов желатель
на, поскольку благодаря ей можно лучше организовать 
уборку и продлить период реализации продукции. Есте
ственно, достоинства такого приема лучше проявляют
ся в теплых районах, где плоды могут оставаться на 
растениях какое-то время после обработки.

Установлено, что предуборочное опрыскивание ли
монов и апельсинов растворами 2,4-Д существенно за
медляет созревание плодов, которые могут долго оста
ваться на растении зелеными или зеленоватыми. Такие 
плоды лучше хранятся и менее подвержены заболева
ниям, чем необработанные регуляторами роста.

На многих цитрусовых плантациях Калифорнии пред
уборочное опрыскивание деревьев 0,0008%-ным рас
твором 2,4-Д получило широкое распространение, и из 
года в год такая обработка дает устойчивый эффект. 
Существует мнение, что именно это мероприятие дела
ет Калифорнию постоянным и устойчивым поставщи
ком лимонов, апельсинов и грейпфрутов на протяжении 
всего года.

Если цитрусовые не были подвергнуты предубороч
ной обработке регуляторами роста, ее можно провести 
и после уборки плодов. Для этого добавляют 0,01— 
0,1% 2,4-Д в воду, в которой моют плоды, или к воско
вой эмульсии, которой их покрывают перед закладкой 
на хранение. В результате пожелтение лимонов задер
живается, повышается их лежкость, что позволяет дол
го хранить плоды и перевозить их на дальние расстоя
ния [7, 234].

Многократно описано успешное применение на цит
русовых гиббереллина, где он способствует (в условиях 
Калифорнии) задержке созревания, упрочению кожи
цы, предотвращению загнивания плодов [85].

РЕГУЛИРО ВАНИЕ ЦВЕТЕНИЯ

Индукция цветения с помощью физиологически актив
ных веществ давно применяется* на ананасных планта
циях. Будучи культурой тропического климата, ананас
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чрезвычайно чувствителен к понижениям температуры, 
и жители Азорских островов, которые издавна при по
холоданиях окуривали растения дымом, хорошо знали, 
что при этом стимулируется цветение растений. В на
чале 30-х годов нашего столетия было выяснено, что 
такого же результата можно добиться путем обработки 
ананасов этиленом или ацетиленом. Этот прием в свое 
время получил довольно широкое распространение на 
Гавайских островах.

Процесс цветения ананасов обычно растягивается на 
несколько месяцев. Начавшись у отдельных растений в 
ноябре, он длится асю зиму. Соответственно на несколь
ко месяцев растягивается и созревание ананасов, что 
нежелательно, особенно в условиях механизированного 
производства.

После второй мировой войны стали доступными син
тетические физиологические аналоги ауксина, примене
ние которых оказалось эффективным и на ананасах. 
На Гавайских островах получило распространение оп
рыскивание плантаций раствором НУК (25 мг/л), а в 
Пуэрто-Рико — раствором 2,4-Д (5— 10 мг/л). Выясни
лось, что синтетические физиологические аналоги аук
сина активны в данном случае благодаря своей способ
ности резко интенсифицировать биосинтез эндогенного 
этилена. Поэтому естественно, что с появлением этре
ла, представляющего собой эффективный донор этиле
на, ананасные плантации стали одной из первых-сфер 
его практического применения [465, 471].

В настоящее время обработка ананасов этрелом в 
дозах 1,1—4,5 кг/га стала обязательным элементом аг
ротехники. Результатом использования препарата яв
ляется одновременное зацветание абсолютно всех рас
тений и на 2—3 недели более раннее созревание пло
дов. Имеются сообщения о том, что этрел ускоряет также 
цветение манго и ряда других, в том числе декоратив
ных растений.

Другим интересным примером регуляции цветения 
может служить применение физиологически активных 
веществ для изменения соотношения полов у однодом
ных растений, например у огурца. Практика прежнего 
рремени заключалась в «окуривании» тепличных рас
тений огурца, достигших определенного возраста [82]. 
Благодаря такой обработке, резко возрастало число 
женских цветков и соответственно изменялось соотно
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шение женских и мужских цветков. Установлено, что 
такой эффект обусловлен окисью углерода и другими 
продуктами горения, которые в данном случае служили 
физиологическими эквивалентами этилена.

Создание этрела дало возможность изменять соот
ношение полов у огурца более простым способом, точ
нее дозировать физиологически активное вещество и 
обрабатывать им растения не только в теплице, но и в 
поле (табл. 9). Опрыскивание растений с 1—5 настоя
щими листьями раствором этрела 125—500 мг/л может 
привести к тому, что все или почти все образовавшиеся 
цветки будут женскими. В, качестве побочного явления 
отмечается укорачивание междоузлий.

9. Влияние этрела на соотношение полов и урожай огурца 
Висконсин SMR 58 [223]

Вариант опыта

Число цветков на одном 
растении Число

плодов
на

растение

Урожай,
т/га

мужских женских

Контроль (без обработ
ки) 17,8 1 Д 0 ,8 6 ,1

Этрел: 125 мг/л 3,2 8 ,0 2,5 1 2 ,0
240 мг/л 4,5 6 ,0 3,4 15,0

Этрел” способен увеличить ранний сбор или даже 
общий урожай огурца некоторых сортов [223, 361]. 
Однако этот препарат особенно большое значение име
ет для семеноводства. Дело в том, что сейчас в произ
водстве все более широко используются гибриды огур
ца, сбор урожая которых может быть полностью меха
низирован. При гибридизации материнскими являются 
линии с преимущественно женским типом цветения. Та
кие линии получаются теперь с помощью этрела, кото
рый почти исключает необходимость трудоемкого уда
ления мужских цветков, проводившегося ранее вручную.

Нужно отметить, что многие сорта кабачков реаги
руют на этрел примерно так же, как огурец [471]

С ТИ М УЛЯ Ц И Я  П Л О Д О О Б Р А З О В А Н И Я  И П АР ТЕН О КА РП И И

Слабое развитие плодов ряда культур, в частности то
матов, обусловливается иногда плохой погодой в период 
цветения, которая затрудняет опыление и оплодотворе
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ние. Создающийся из-за этого дефицит эндогенных ре
гуляторов роста, особенно ауксинов, служит основной 
причиной мелкоплодное™ или опадения образовавших
ся завязей. То же самое может происходить и с теплич
ными растениями, если не проводится их опыление.

При указанных обстоятельствах опрыскивание цве
тущих растений растворами физиологических аналогов 
ауксина способствует плодообраЗованию, лучшему раз
витию плодов, частичной или полной их бессемянности 
(партенокарпии). Многолетний опыт применения физио
логически активных веществ свидетельствует о том, что 
наиболее подходит для этой * цели 4-хлорфеноксиуксус- 
ная или р-нафтоксиуксусная кислота в концентрациях 
40—50 мг/л. При необходимости используются также
2,4-Д и 2,4,5-Т, которые, однако, отличаются от назван
ных веществ более высокой фитотоксичностью [19, 52, 
64,125,290].

Наиболее характерный результат обработки тома
тов физиологическими аналогами ауксина заключается 
в лучшем развитии первых плодов, образующихся в. 
условиях, не вполне благоприятных для опыления и оп
лодотворения. Благодаря этому возрастает урожай ран
них томатов, и, если даже общий сбор плодов не уве
личивается, эффективность применения регуляторов ро
ста оказывается высокой.

Томаты ряда сортов, предназначенных для выращи
вания в теплице, особенно хорошо реагируют на обра
ботку синтетическими регуляторами роста [125].

р-нафтоксиуксусная кислота в концентрации 42 мг/л 
используется для улучшения плодообразования у зем
ляники, ягоды которой иногда испытывают недостаток 
эндогенных ауксинов.

Очень высока эффективность обработки бессемян
ных сортов винограда гиббереллином. Оказалось, что 
такие сорта характеризуются недостатком эндогенных 
гиббереллинов, что служит одной из причин слабого 
развития бессемянных ягод. Опрыскивание цветущих 
растений раствором гиббереллина (10— 100 мг/л) вызы
вает разрыхление кистей за счет разрастания осей гроз
ди и плодоножек, а также некоторого уменьшения чис
ла ягод (рис. 42). Все это в сочетании с присутствием 
экзогенного регулятора роста способствует значитель
ному повышению урожая бессемянных сортов винограда 
и улучшению качества продукции [85, 290].
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Рис. 42. Влияние обработки гиббереллином в период цветения на 
виноград сорта Кишмиш белый:
слева — без обработки; справа — обработка гиббереллином.

В США (штат Калифорния) широко распростране
на обработка гиббереллином виноградной лозы сорта 
Бессемянный Томпсона. Обработка гиббереллином. че
рез 10 дней после цветения способствует сильному про
реживанию кистей и увеличению размера ягод, что по
зволяет, в частности, исключить трудоемкую операцию 
прореживания [84, 85].

Сходный эффект гиббереллин оказывает и на широ
ко распространенные сорта с функционально женским 
типом цветка (например, Чауш), особенно в неблаго
приятных для естественного опыления и оплодотворе
ния условиях. При этом образуются полноценные бессе
мянные ягоды, исключается трудоемкий прием искусст
венного опыления.

К числу важных побочных эффектов гиббереллина, 
применяемого для улучшения оплодотворения у вино
градной лозы, следует отнести некоторое уплотнение 
кожицы ягод и ускорение их созревания [84].
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В нашей стране накоплен достаточно большой опыт 
применения гиббереллина для повышения урожая ви
нограда бессемянных сортов. В Узбекистане применяют 
опрыскивание в период массового цветения раствором 
гиббереллина в концентрации 100 мг/л; при расходова
нии 300 л/га для обработки 1 га требуется 30 г гиббе
реллина. Основной эффект обработки — увеличение 
размера ягод в 1,5—2,5 раза и повышение урожая на 
50— 100%. На несколько дней ускоряется созревание.

На семенных сортах таких устойчивых положитель
ных результатов, как на бессемянных, не получено. Од
нако в Японии широкое распространение получила об
работка гиббереллином растений сорта Делавар с 
целью получения бессемянных ягод, пользующихся 
большим спросом [84, 85]. Двукратная обработка со
цветий (за 2 недели до цветения) и  гроздей (через 
10 дней после цветения) раствором гиббереллина в кон
центрации 100 мг/л обеспечивает получение почти 100% 
бессемянных ягод; при этом значительно ускоряется со
зревание.

УПРА ВЛ ЕН И Е  П О К О Е М  РАСТЕНИЙ

Покой растений или их органов представляет собой 
эволюционное приспособление к неблагоприятным ус
ловиям в разные периоды жизненного цикла или сезо
на rofta. В покое резко замедляются процессы обмена 
веществ, что обусловлено рядом обстоятельств, в част
ности, значительным повышением содержания АБК и 
других ингибиторов роста. Это'особенно характерно для 
состояния глубокого покоя, которое сохраняется даже 
в том случае, если растение (или его органы) будут 
помещены в благоприятные для роста условия. В со
стоянии же вынужденного покоя количество эндогенных 
ингибиторов роста находится на таком невысоком уров
не, что рост может возобновиться сразу, как только 
условия среды будут благоприятствовать этому.

Поскольку глубина покоя зависит от концентрации 
ингибиторов роста (вернее, от соотношения ингибито
ров и других фитогормонов), существует возможность 
сокращения или увеличения продолжительности этого 
состояния при помощи экзогенных регуляторов роста. 
Некоторые такие приемы используются довольно широ
ко и с большим экономическим эффектом.
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Прекращение покоя или уменьшение его продолжи
тельности. Регуляторы роста с успехом используются 
для нарушения покоя клубней картофеля, Необходи
мость в этом возникает, например, в южных районах 
нашей страны, где полноценный урожай этой культуры 
может быть получен при летней посадке, так как в этом 
случае формирование клубней происходит в относитель
но благоприятных условиях. Между тем в этих районах 
практически невозможно сохранить, клубни на протя
жении почти девяти месяцев, поэтому для летних поса
док используют клубни первого весеннего урожая.

Таким образом, летние посадки осуществляются све
жеубранными клубнями, которые в этот момент нахо
дятся в состоянии глубокого покоя. Оказалось, что по
кой клубней может быть прерван некоторыми физиоло
гически активными веществами. На первых порах для 
этих целей пытались применять этиленхлоргидрин, тио- 
мочевину и ряд других веществ. В конце 50-х годов на
шего столетия было обнаружено, что наиболее эффек
тивным средством нарушения покоя клубней картофеля 
является гиббереллин, а сочетание гиббереллина с тио- 
мочевиной дает самые лучшие результаты [84, 136].

Как показали советские исследователи, погружение 
свежеубранных клубней картофеля на 30 мин в раствор, 
содержащий 20 г/л тиомочевины и 1 мг/л гиббереллина, 
приводит к тому, что через 4—5 дней они начинают 
прорастать, а через 25—30 дней появляются всходы. 
Рекомендованы смеси и более сложного состава, напри
мер 5 мг/л гиббереллина, 2 мг/л янтарной. кислоты, 
1% тиомочевины и 1% роданистого калия [10].

Для обработки клубней некоторых сортов с относи
тельно глубоким покоем (например, Приекульский ран
ний) концентрацию гиббереллина в растворе и продол
жительность экспозиции рекомендуют увеличивать.

Клубни,* предназначенные для летних посадок, долж
ны быть молодыми, убранными в то время, когда ботва 
остается совсем еще зеленой. На мелких клубнях перед 
обработкой делают стимулирующие надрезы, а более 
крупные разрезают. Очень важно обеспечить достаточ
ное увлажнение почвы, в которую высаживают обра
ботанные клубни, так как это .является одним из важ
нейших условий проявления эффекта регуляторов роста.

Картофель проявляет высокую чувствительность к 
гиббереллину, поэтому на обработку клубней перед лет
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ней посадкой расходуется относительно небольшое ко
личество регулятора — от 0,5 до 10 г/га, в зависимости 
от сортовых особенностей и глубины покоя клубней 
[84].

Покой семян ряда растений может быть прерван 
при помощи этрела. Например, в одном йз, опытов про
растало лишь 20% свежеубранных семян земляники, а 
замачивание на протяжении суток в растворах этрела 
1; 2,5 и 5 г/л позволило увеличить их всхожесть до 30, 
50 и 90% соответственно. Так же реагировали на обра
ботку этрелом семена ряда других растений. Интересно, 
что этот препарат позволяет резко повысить процент 
прорастания даже семян стриги (Striga lutea Lowr), 
большая часть которых находится обычно в состоянии 
очень глубокого покоя, чем и обусловлена трудность 
борьбы с этим злостным сорняком. Внесение этрела в 
дозах от 0,01 до 1 г/кг почвы стимулирует появление 
всходов, которые относительно легко можно уничтожить 
различными методами. Кроме того, при этом сокраща
ются запасы семян сорняка в пахотном слое [471].

Если хотят добиться распускания почек или даже 
цветения растений зимой, когда в зоне умеренного кли
мата они находятся в состоянии глубокого покоя, при
бегают к обработке их парами летучих органических 
соединений. Хорошие результаты может дать, например, 
этиленхлоргидрин. Растения помещают в герметичную 
камеру, атмосфера которой насыщена этиленхлоргид- 
рином (5—7 см3 на 0,1 м3 объема). Пребывание сире
ни, азалии, миндаля, яблони и т. д. в такой камере на 
протяжении суток при 20°С приводит к распусканию 
листовых и цветковых почек [136].

Указанный эффект достигается в том случае, когда 
растения перед обработкой находятся в состоянии глу
бокого покоя. Если же обрабатывать растения в состоя
нии вынужденного покоя, этиленхлоргидрин может 
даже затормозить распускание почек. Для прерывания 
глубокого покоя растений, кроме этиленхлоргидрина, 
применяют диэтиловый эфир (30—40 см3 на камеру 
объемом 100 л), четыреххлористый углерод,- дихлор
этан и др.

Подобная обработка требуется и при зимней выгон
ке цветов, например ландышей, нарциссов, тюльпанов 
и т. д. Она помогает также выведению из состояния по
коя свежеубранных клубнелуковиц гладиолуса с целью
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получения очень ранних цветов. Для этого клубнелуко
вицы 1—4 дня выдерживают в камере с этиленхлоргид- 
рином (3—4 см3 в 1 л объема). Клубнелуковицы тех 
сортов гладиолусов, которым свойствен очень глубо
кий покой, обрабатывают этиленхлоргидрином после 
их выдерживания при пониженных положительных тем
пературах (около 5ЮС) на протяжении 3—6 недель [136].

В целях ускорения размножения гладиолусов стре
мятся ускорить прорастание деток, поскольку они на
ходятся в особенно глубоком покое, причем обработка 
этиленхлоргидрином оказывается эффективной только 
через 1—3 месяца после уборки [136].

Продление периода покоя. Продление периода покоя 
клубней корнеплодов, луковиц представляет собой 
очень важную задачу, поскольку за счет преждевремен
ного их пробуждения теряется большое количество пи
тательных веществ, а качество продукции заметно ухуд
шается-

В картофелехранилищах средней полосы нашей 
страны клубни картофеля в марте—апреле начинают 
прорастать даже при вполне благоприятных условиях 
хранения. Удаление ростков может осуществляться 
только вручную, причем эта трудоемкая операция ока
зывается неэффективной. Применение регуляторов ро
ста для продления состояния покоя клубней оказалось 
вполне успешным.

Первые попытки использования физиологически ак
тивных веществ для удлинения покоя были сделаны в 
конце 30-х годов нашего столетия, когда выяснилось, 
что ИУК задерживает прорастание клубней картофеля. 
В 1939 г. американский ученый Гетри 'установил, что 
метиловый эфир а-нафтилуксусной кислоты гораздо бо
лее эффективно, чем ИУК, предотвращает прорастание 
хранящихся клубней картофеля. В нашей стране этот 
препарат, всесторонне изученный Ю. В. Ракитиным с 
сотрудниками, получил название М-1. Специально для 
обработки картофеля промышленностью было налажено 
производство дуста, содержащего 3,5% метилового эфи
ра'НУК  [ЮО, 117, 126, 140].

Рекомендациями предусматривалось опыление клуб
ней дустом М-1 при закладке их в хранилище (3 кг на 
1 т картофеля). Обработка давала стабильные резуль
таты, которые выражались в уменьшении потерь массы 
картофеля и снижении затрат труда на удаление рост
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ков. Это послужило причиной широкого применения 
указанного средства задержки прорастания [130].

Можно предполагать, что физиологическая актив
ность метилового эфира НУК связана в данном случае 
с тем, что он активирует биосинтез этилена, который 
сам по себе или в сочетании с АБК является фактором 
торможения деления клеток в глазках клубней.

В нашей стране под руководством Ю. В. Ракитина 
проведено также изучение эффективности предубороч
ного опрыскивания картофеля ряствором ГМК для уве
личения продолжительности хранения клубней. Полу
чены данные, свидетельствующие о высокой активности 
и перспективности этого регулятора.

Растения картофеля опрыскивают раствором ГМК 
(2,5 кг/га) за 12— 15 дней до начала уборки урожая. 
Нужно, чтобы ботва в это время была зеленой или 
только начинала желтеть. Для лучшего проникновения 
препарата в листья к раствору обязательно добавляют 
смачиватель. Все оставшееся до уборки время ГМК не
прерывно транспортируется в подземные органы, и фи- 
зиологический эффект прямо зависит от концентрации 
препарата в клубнях [120, 122, 126, 129, 131].

Под действием ГМК потери клубней при хранении 
их на протяжении 8— 10 месяцев уменьшаются в сред
нем на 15— 16% по сравнению с 30—33% у необрабо
танного контроля. ГМК снижает интенсивность дыха
ния, подавляет деление клеток, чем и объясняется 
уменьшение расхода питательных веществ клубней при 
хранении [68].

Актуальна проблема уменьшения потерь сахара в 
процессе хранения корнеплодов сахарной -свеклы. Дело 
в том, что хранят их, как правило, в кагатах под от
крытым небом на протяжении нескольких месяцев. Счи
тают, что за сутки 1 т корнеплодов свеклы теряет при
мерно 200 г сахарозы в основном за счет дыхания и 
гидролитического её расщепления до более простых са
харов [435].

Потери могут быть существенно уменьшены путем 
предуборочного (за 12— 15%дней до уборки) опрыскива
ния растений раствором ГМК в дозе 2,5 кг/га. Посколь
ку ГМК задерживает образование ростков, обработан
ные корнеплоды можно помещать на длительное хра
нение без обрезки почек, при которой обычно теряется 
часть сахароносной массы и создаются условия для раз
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вития кагатной гнили. Вообще ГМК уменьшает потери 
сахарозы примерно вдвое, а это позволяет при необхо
димости продлить период хранения корнеплодов [124, 
157].

ГМК можно применять также для предуборочной 
обработки столовой и кормовой свеклы, моркови, тур
непса, брюквы, репы, редьки, пастернака, петрушки, 
сельдерея, лука, чеснока и т. п. Во всех этих случаях ре
гулятор роста способствует удлинению состояния покоя 
корнеплодов или луковиц, сохранению их качества и 
уменьшению потерь массы [8, 68, 122, 123].

В настоящее время советскими учеными исследуется 
возможность продления покоя клубней картофеля и 
корнеплодов сахарной свеклы путем обработки их эт- 
релом при закладке на хранение. Эти эксперименты 
пока не завершены, однако получены обнадеживающие 
результаты. Не исключено, что этот прием со временем 
приобретает серьезное практическое значение.

РЕГУЛЯТОРЫ РОСТА ПРИ ВЕГЕТАТИВНОМ 
РАЗМНОЖЕНИИ РАСТЕНИЙ

Садоводы издавна размножали ценные растения черен
ками, так как это позволяет сохранить их сортовые осо
бенности. Между тем наряду с видами, укореняющими
ся довольно легко,* имеются растения, черенки которых 
или совсем не укореняются, или укореняются очень 
плохо. К числу таких трудноукореняющихся растений 
относятся яблоня, груша, некоторые сорта вишни, сли
ва, черешня, персик, большинство хвойных и орехоплод
ных, многие декоративные древесные породы и т. д. 
Размножение таких растений существенно облегчается 
применением регуляторов роста.

Стеблевые черенки могут быть зелеными (с не пол
ностью одревесневших побегов текущего года) или де
ревянистыми. В последнем случае важно, чтобы они 
были взяты с относительно молодых (2—3-летних по
бегов), так как черенки, взятые со взрослых деревьев, 
слабо реагируют на обработку регуляторами роста [151].

Черенки, которые заготавливают обычно после ли
стопада и хранят до весны в подвале или под слоем 
почвы, обрабатывают регуляторами роста непосредст
венно перед высадкой в питомник. Для этого их связы
вают в пучки так, чтобы нижние срезы находились на
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одном уровне, а затем погружают 7г—7з их длины в 
раствор регулятора роста. Как правило, черенки долж
ны находиться в растворе тем дольше, чем ниже его 
концентрация. Черенки тех растений, которые выделя
ют на поверхность среза смолу или млечный сок, перед 
обработкой раствором регулятора роста необходимо в 
течение 2—3 ч выдержать в воде, а затем сделать све
жий срез. Эта операция необходима для того, чтобы 
облегчить проникновение регуляторов в ткани черенка 
[153].

В качестве регуляторов корнеобразования могут 
быть использованы многие вещества, обладающие аук- 
синной активностью, поскольку именно накопление 
ауксинов является важнейшим фактором дедифференциа
ции клеток и формирования зачатков придаточных кор
ней. Однако применение ряда экзогенных ауксинов свя
зано с определенными трудностями и неудобствами. 
Например, ИУК, которая, казалось бы, должна быть 
заведомо эффективна, для обработки черенков обычно 
не применяют. Дело в том, что в водных растворах, да 
и в тканях растений она довольно быстро разрушает
ся, поэтому ее концентрацию трудно поддерживать на 
необходимом уровне [143].

С другой стороны, применения не разрушающихся 
столь быстро в воде и в растительных тканях 2,4-Д и
2,4-ДМ тоже стараются избегать, но по другой причине. 
Основная сложность заключается в том, что концентра
ции, при которых эти препараты ведут себя как стиму
ляторы корнеобразования, очень близки к тем, при 
которых проявляется фитотоксичность этих веществ. По
нятно, что указанное обстоятельство сильно ограничи
вает использование 2,4-Д и 2,4-ДМ для улучшения уко
ренения черенков [143].

Наибольшее же практическое значение имеют те 
обладающие ауксинной активностью вещества, которые 
относительно стабильны в растворах и нефитотоксичны. 
Такими регуляторами являются НУК и особенно ИМК. 
ИМК получила всеобщее признание как самый эффек
тивный стимулятор корнеобразования.

Рекомендуется погружение черенков на очень корот
кое время (примерно на 5 С) в водно-спиртовой рас
твор (1 : 1), содержащий ИМК в концентрации 2,5—5 г/л. 
Для обработки особенно трудно укореняющихся расте
ний концентрация ИМК может быть повышена до
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8 г/л. Этиловый спирт обеспечивает хорошее проникно
вение регулятора роста в ткани черенка практически 
вне зависимости от окружающих условий [151,290,466].

Несколько иначе обрабатывают черенки водными 
растворами регуляторов роста. Обычно концентрация 
их гораздо ниже, а пребывание черенков в таких рас
творах гораздо более продолжительно. Это связано с 
тем, что регуляторы роста из водных растворов прони
кают в ткани черенка ‘значительно медленнее. Напри
мер, деревянистые черенки погружают в раствор ИМК 
(50—70 мг/л) на 18—24 ч, а зеленые — на 8— 12 ч 
(30—50 мг/л). При этом заботятся о том, чтобы черен
ки не освещались солнцем, а температура раствора на
ходилась в пределах 20—23°С. Описанный способ обра
ботки черенков, вероятно, не менее эффективен, чем 
быстрое погружение в водно-спиртовой раствор регуля
тора [153, 466].

Для стимуляции корнеобразования у черенков, ко
торые не переносят длительного пребывания в воде, 
можно использовать дуст, содержащий регуляторы ро
ста. Если дуст приготавливается непосредственно в хо
зяйстве, к 1 г талька или измельченного древесного уг
ля прибавляют 1—30 мг НУК или ИМК. Нижние части 
черенков смачивают водой, затем обрабатывают дустом 
и сразу высаживают в заранее подготовленные лунки. 
Замечено, что древесный уголь является лучшим напол
нителем, чем тальк, поскольку он наряду с выполнени
ем основных своих функций предохраняет черенки от 
заражения фитопатогенными микроорганизмами.

Кроме стеблевых (деревянистых и зеленых), для ве
гетативного размножения некоторых плодовых и ягод
ных культур используют, хотя и значительно реже, кор
невые и листовые черенки. Укоренение их также улуч
шается под влиянием стимуляторов корнеобразования. 
При этом условия обработки листовых черенков не от
личаются or тех, которые были описаны для зеленых 
стеблевых черенков. Для обработки корневых черенков 
применяют еще более разбавленные растворы и менее 
продолжительные экспозиции [153].

Правильное применение регуляторов роста повыша
ет процент приживаемости черенков и у легкоукореняю- 
щихся пород. При этом корни образуются быстрее и 
более мощные, чем у черенков, не обработанных сти
муляторами. Что касается черенков трудноукореняю-
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щихся пород, та их вегетативное размножение без регу
ляторов роста невозможно, или сопряжено с большими 

■ трудностями. По этим причинам применение физиологи
чески активных веществ для размножения садовых рас
тений получило широкое распространение.

Стимуляторы корнеобразования применяют при пе
ресадке сеянцев, саженцев, а также взрослых деревьев 
и кустарников, что приобретает все более важное зна
чение по мере расширения масштабов озеленительных 
работ. Регуляторы роста в этом случае способствуют 
интенсивному образованию или восстановлению моло
дых корней, которые представляют собой самую актив
ную часть корневой системы, ответственную за обеспе
чение растения водой и питательными веществами. 
Благодаря этому ускоряется нормализация всех физио
логических процессов у пересаженных растений.

Для достижения необходимого эффекта корни са
женцев погружают на 18—24 ч в раствор ИМК или 
НУК (5— 10 мг/л). Обработку проводят при темпера
туре воздуха не ниже 15—20°С, защищая растения от 
прямого солнечного света. После посадки на постоян
ное место корнеобитаемую зону поливают раствором 
регулятора 2—3 раза на протяжении вегетационного 
периода.

При пересадке взрослых деревьев первую обработку 
регулятором роста проводят сразу после выкопки перед 
зашивкой земляного кома в ящик, предназначенный для 
перевозки. Обрезанные корни, выступающие .из земля
ного кома, смазывают сметанообразной массой, состоя
щей из смеси равных объемов глины и торфяной крош
ки, пропитанной водным раствором ИМК или НУК 
(5— 10 мг/л). После посадки в подготовленную яму де
рево поливают 40—50 л раствора регулятора указанной 
концентрации. Такой полив проводят, еще 2—3 раза с 
интервалом в 10— 15 дней. Под влиянием регуляторов 
роста деревья быстрее приживаются на йовом месте, 
быстрее адаптируются к новым условиям, а в дальней
шем характеризуются повышенной интенсивностью ро
ста надземных органов.

РЕГУЛЯТОРЫ РОСТА В ДЕКОРАТИВНОМ САДОВОДСТВЕ

Выращивание цветов в осенне-зимнйй период связано 
с рядом трудностей, вызванных главным образом недо
статком света. Так, чрезмерное вытягивание стеблей в
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результате удлинения междоузлий существенно снижа
ет ценность цветов. Особенно нежелательно удлинение 
и связанное с этим ослабление цветоносов, которое рез
ко сокращает продолжительность жизни растений. Ока
залось, что современные ретарданты позволяют предот
вратить эти отрицательнее явления [253].

Хорошо - изучено действие ретардантов на гвоздику, 
тепличная культура которой распространена особенно 
широко. Растения гвоздики дважды или трижды опрыс
кивают 0,25%-ным раствором ССС, что приводит к 
уменьшению и упрочнению цветоноса, некоторому уко
рочению междоузлий без изменения диаметра цветка. 
Примерно такие же результаты дает полив субстрата 
1 %-ным раствором алара. Указанные изменения улуч
шают внешний вид и продляют жизнь цветка [67].

Регуляторы роста рекомендуется использовать и для 
обработки срезанных гвоздик. Отечественной промыш
ленностью выпускается предназначенный для этого пре
парат «Нора», который содержит 0,07% алара и 0,04% 
оксихинолинсульфата, а также сахарозу. Хранившиеся 
цветы помещают вначале на 2—3 ч в воду, а потом в 
раствор «Норы», который способен продлить жизнь 
срезанных гвоздик до 40 дней [12].

Некоторые сорта хризантем реагируют на алар 
примерно так же, как гвоздика, поэтому с помощью 
ретардантов удается уменьшить рост растений в высо
ту, уменьшить длину и повысить прочность цветонож
ки [221, 406].

Для уменьшения роста в высоту нарциссов, тюльпа
нов, герани можно применить обработку раствором эт
рела в концентрации 0,03—0,05%. Опрыскивание мно
гих растений (например, азалии, розы, астры, цинии, 
петунии и др.) раствором этрела более высокой кон
центрации вызывает подавление апикального роста и 
способствует образованию многочисленных латераль
ных побегов [471]. В последние годы созданы много
численные синтетические регуляторы роста, предназна
ченные для использования в цветоводстве. При этом 
новые препараты характеризуются, как правило, более 
высокой эффективностью и значительно более низким 
уровнем фитотоксичности.

В развитых странах большие площади заняты деко
ративными газонами, периодическое скашивание кото
рых требует значительных затрат труда. Опрыскивание
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газона весной ГМК в дозах от 3 до 6 кг/га эффективно 
задерживает рост злаковых трав, что позволяет сокра
тить число скашиваний травостоя. Поскольку при этом 
кущение растений становится более интенсивным, повы
шаются декоративные качества газона [96].

ГМК применяется также в качестве средства тормо
жения роста кустарников в живых изгородях. Обычно 
стрижка живых изгородей проводится на протяжении 
вегетационного периода многократно, по мере отраста
ния новых побегов. Это довольно трудоемкое мероприя
тие постепенно приводит к ухудшению декоративных 
качеств изгороди, поскольку при стрижке уменьшается 
облиственность растений и оголяются штамбы. Лучшие 
результаты дает опрыскивание куста раствором ГМК. 
Его проводят в самом начале лета, когда кустарники 
становятся хорошо облиственными. Концентрация рас
твора ингибитора меняется от 0,25 до 1,5%, в зависимо
сти от образующей изгородь породы. Например, для 
торможения роста боярышника, бирючины или желтой 
акации требуется меньшее количество ГМК, чем для 
обработки кизильника [121, 466].

" Обработанная ГМК живая изгородь сохраняет при
данную ей форму в течение всего вегетационного перио
да, растения остаются зелеными и хорошо облиствен
ными. При этом оказывается достаточной однократная 
стрижка, которую проводят осенью или весной до рас
пускания почек. Таким образом, затраты труда на уход 
за изгородью сокращаются в несколько раз.

Декоративное садоводство, приобретая ,все большее 
значение, становится, серьезным потребителем физиоло
гически активных веществ. Не удивительно, что многие 
новые синтетические регуляторы роста растений рань
ше всего находят применение именно в этой отрасли 
растениеводства. #

ДРУГИЕ ЭФФЕКТЫ

Ослабление апикального доминирования. У молодых 
деревьев некоторых сортов яблони очень ярко выраже
но апикальное доминирование, то есть образование из 
верхушечных почек сильных побегов, что обусловливает 
слабую возбудимость боковых почек. Такие деревья 
имеют длинные скелетные ветви, отходящие от ствола 
под острым углом, из-за чего формируются непрочные 
кроны, а плодоношение запаздывает.
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Подавить верхушечный рост, а следовательно, осла
бить апикальное доминирование, можно путем обработ
ки деревьев раствором 2,3,5-трийодбензойной кислоты 
(ТИБК), которая тормозит транспорт ауксинов и гиб
береллинов. В результате хорошо развиваются боковые 
побеги, и крона приобретает нужную форму [77].

Иногда в подобных случаях используют 2—3%-ную 
эмульсию метиловых эфиров жирных кислот (Сб—Ci2), 
которая вызывает отмирание верхушечной почки, бла
годаря чему усиливается рост боковых побегов. Опрыс
кивание, проведенное в июне — начале июля, дает наи
лучшие результаты. Такое мероприятие может быть эф
фективным по отношению к яблоне, груше, сливе и 
ряду других плодовых культур с выраженным апикаль
ным доминированием [466].

Установлено, что обработка растений сои ТИБК 
также ослабляет апикальное доминирование. Это спо
собствует увеличению числа бобов на ^растениях, чем 
достигается существенное повышение урожая и некото
рое ускорение созревания семян. Наилучшие результа
ты дает применение 20—50 г/га ТИБК в начале цвете
ния растений [290].

Несмотря на то, что во многих странах продемон
стрирована довольно высокая эффективность ТИБК при 
обработке сои, указанный прием не получил широкого 
признания. Дело в том, что многие распространенные 
сорта сои не реагируют на регулятор роста настолько 
значительно, чтобы его использование было рента
бельным.

Вершкование и пасынкование растений при помощи 
регуляторов роста. Вершкование и пасынкование явля
ются обязательными агротехническими приемами при 
возделывании табака. Затраты ручного труда на вы
полнение этих операций очень высоки, но их удается 
избежать, если обработать начинающие зацветать рас
тения раствором ГМК- Концентрация раствора регуля
тора может изменяться от 1,0 до 2,0%, в зависимости 
от 'условий погоды, сортовых особенностей и т. п.

Обработка вызывает опадение всех плодоэлементов, 
так что по своему эффекту она равносильна ручному 
вершкованию. При этом листья опрыснутых растений 
созревают немного раньше, а качество табачного сырья 
повышается или, во всяком случае, не снижается. Об
щий урожай листьев даже несколько увеличивается.
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Кроме основного, так сказать ожидаемого эффекта, 
ГМК вызывает гибель паразитирующей на табаке зара
зихи и повышает устойчивость растений к тле [33]. .

ГМК настолько хорошо зарекомендовал себя в ка
честве средства химического вершкования и пасынко
вания, что в США этот препарат применяется на 90% 
площадей, занятых табаком всех сортотипов.

Исследователями нашей страны подтверждена вы
сокая эффективность этого приема. Так, в производст
венных условиях в Молдавской ССР опрыскивание рас
тений табака в фазу начала цветения 2,5%-ным рас
твором ГМК приводит к прекращению роста пасынков, 
ускоряет созревание листьев, повышает урожайность на 
2—4 ц/га и улучшает качество табачного сырья. При
менение ГМК на табаке сортов Иммунный 580, Трапе- 
зонд 153, Переможец 153 и другие в Молдавской ССР 
обеспечивает повышение чистого дохода с гектара более. 
чем на 1000 руб.

Активизация транспорта углеводов. Ко времени убор
ки свеклы и сахарного тростника эти растения еще име
ют большую массу листьев, богатых углеводами. Счи
тают, что интенсификация оттока углеводов могла бы 
повысить содержание сахарозы в корнях и стеблях на 
5— 10% [382, 435].

Выяснилось, что такой результат может быть до
стигнут за счет предуборочной обработки растений син
тетическими регуляторами роста. Многолетние исследо
вания дали возможность, установить, что наиболее эф
фективным стимулятором оттока углеводов из листьев 
сахарного тростника является глифосин. Предубороч
ная обработка тростника этим препаратом в дозах 2,0— 
6,4 кг/га позволяет повысить содержание сахара в стеб
лях почти на 10%. Этот прием нашел применение на 
плантациях сахарного тростника [382].

Для сахарной свеклы самым эффективным стимуля
тором оттока углеводов оказалась ракуца. Этот препа
рат проходит сейчас всестороннее изучение во многих 
странах, возделывающих сахарную свеклу [435].

Стимуляция выделения латекса. Давно было извест
но, что при помощи 2,4-Д можно существенно интенси
фицировать процесс выделения латекса каучуковыми 
деревьями.

Когда стало понятно, что многие эффекты физиоло
гических аналогов ауксина обусловлены их способно
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стью активизировать процессы биосинтеза этилена, по
пытались обрабатывать гевею этим регулятором. Ока
залось, что такая обработка предотвращает быструю 
коагуляцию латекса, благодаря чему надрезы на 
коре деревьев функционируют дольше, а общий сбор 
латекса значительно повышается.

Вполне естественно, что с появлением такого эффек
тивного донора этилена, каким является этрел, именно 
этот препарат попытались использовать для обработки 
гевеи. Результаты превзошли самые оптимистические 
ожидания. Под влиянием этрела выделение латекса рез
ко (в несколько раз) возрастало уже через 10 дней 
после обработки, а затем на протяжении десяти месяцев 
сбор латекса существенно (на 50— 100%) превышал уро
вень контроля.

В настоящее время обработка гевеи этрелом стала 
вполне привычным мероприятием, получившим распро
странение и признание. Его успеху способствуют деше
визна препарата и простота обращения с ним. Приме
нение этрела на каучуковых плантациях дает большой 
экономический эффект и служит одной из самых ярких 
иллюстраций важного значения синтетических регуля
торов роста для сельского хозяйства [178].

Улучшение качества рассады некоторых овощных 
культур. Рассада овощных культур часто выращивается 
при недостаточной освещенности, что в сочетании с 
большой густотой посева вызывает ее вытягивание. Та
кие растения плохо переносят пересадку и транспорти
ровку и в конечном счете характеризуются пониженной 
продуктивностью. Выяснилось, что современные ретар
данты позволяют избежать вытягивания рассады и всех 
связанных с этим нежелательных последствий.

Так, обработка рассады томатов 0,3—0,5%-ным рас
твором ССС делала ее гораздо более компактной, а это 
способствует улучшению приживаемости пересаженных 
растений и существенному повышению урожая, причем 
наиболее заметно увеличивался сбор ранних томатов. 
Предотвращая вытягивание рассады, ретардант одновре
менно повышает устойчивость растений к низким тем
пературам и некоторым заболеваниям [71]. Этот эф
фект, полезный для овощных культур, возделываемых 
в средней полосе, может играть особенно важную роль 
в овощеводстве северных и восточных районов страны.
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