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Изучали некоторые физиологические (фитогормональ­
ные, осмотические) процессы механизма регуляции онто­
генеза свеклы обыкновенной первого года жизни. Показа­
но, что формирование корнеплода и подготовка его к пе­
реходу в покой складываются из двух фаз: опережающего 
роста объема корнеплода с ведущим участием АБК в этом 
процессе на первой фазе и определяющего значения низ­
кого осмотического потенциала в накоплении сахаров в 
заключательной фазе формирования корнеплода.

Родиной свеклы ( B e t a  
vulgaris L.) является Среди­
земноморье. В условиях сре­
диземноморского климата с 
жарким засушливым летом и 
холодной непродолжитель­
ной зимой растения вырабо­
тали специфическое приспо­
собление для перенесения 
кратковременных заморозков 
при температурах, близких 
к 0°С: сахароза, крахмал и

другие сложные углеводы 
гидролизуются до моносаха­
ров, повышающих осмоти­
ческое давление и снижаю­
щих температуру замерза­
ния клеточного сока.

Благодаря приспособи­
тельным реакциям обеспечи­
вается размножение расте­
ний и распространение вида. 
Способность растений ис­
пользовать природные усло-
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вия и управлять циклами 
развития осуществляется 
через рост побегов или кор­
ней, что в дальнейшем со­
здает необходимые условия 
для образования многочис­
ленных, хорошо сформиро­
ванных репродуктивных ор­
ганов.

В процессе онтогенеза 
организм реагирует на вне­
шние условия, преобразо­
ванные в виде специфичес­
ких сигналов. В качестве сиг­
нальных агентов могут 
выступать ионы, например 
К+, и фитогормоны [13, 17]. 
Установлено, что в растени­
ях появление концентраци­
онных пулов сигнальных 
агентов связано с аттракци­
ей питательных веществ, 
причем в качестве аттраги- 
рующих центров выступают 
зоны интенсивного роста. 
Регуляторные механизмы, 
частичное координируемые 
фитогормонами в физиологи­
ческих концентрациях (от 
пико- до наномоль) [5, 7, 8], 
обеспечивают регуляцию 
уравновешенного снабжения 
всего организма элементами 
питания, необходимыми для 
гармоничного и адаптивного 
формирования органов [1,31]. 
В то же время некоторые 
исследователи [20] рассмат­
ривают рост как самодоста­
точный механизм регуляции 
онтогенеза растений, что в 
сочетании с теорией массо­
вого оттока [13] определяет

разрастание корнеплода как 
первичный механизм регуля­
ции имматурного периода 
онтогенеза корнеплодного 
растения. Теория массового 
оттока [13] предполагает на­
правление тока веществ по 
градиенту концентрации к 
соответствующим зонам их 
потребления (точкам роста 
побегов и корней).

В литературе рассматри­
вается еще один возможный 
участник процесса передви­
жения ассимилятов — осмо­
регуляция. Регулирование 
содержания осмотически ак­
тивных веществ в цитоплаз­
ме клеток может осуществ­
ляться путем отложения за­
пасных веществ в вакуолях 
клеток посредством механиз­
ма активного транспорта че­
рез тонопласт [25, 28]. На 
сегодняшний день вопросы 
взаимодействия двух регуля­
торных механизмов (гормо­
нального и осмотического) и 
их участие в процессах рос­
та и развития растения ос­
таются недостаточно изучен­
ными.

Наша задача состояла в 
исследовании различных фи­
зиологических механизмов 
регуляции онтогенеза свеклы. 
Для достижения этого изу­
чали динамику изменения 
гормонального и углеводного 
статуса растений в онтогене­
зе с учетом имеющихся дан­
ных по биосинтезу ИУК че­
рез малонилтриптофан [9,19],
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оценивали корреляционную 
связь между изменением 
концентрации фитогормонов, 
ионов, углеводов и осмоти­
ческого потенциала в первый 
год роста. Рассчитанные ко­
эффициенты корреляции 
были использованы для по­
строения графической моде­
ли возможных механизмов 
регуляции онтогенеза свеклы.

Методика
Корнеплод Beta vulgaris 

развивается из главного кор­
ня и гипокотиля. С 12-14-го 
дня жизни проростка начи­
наются процессы преобразо­
вания корня в корнеплод. При 
активации камбия возникает 
перестройка первичного 
строения на вторичное, а за­
тем сразу и на третичное в 
результате перехода от мо- 
нокамбиальности к поликам- 
биальности. Поликамбиаль- 
ность возникает в результа­
те деления клеток перицикла 
и протофлоэмы. Этот доба­
вочный «камбиальный» слой 
откладывает мощное кольцо 
паренхимы снаружи от цен­
трального цилиндра. Часть 
клеток этой запасающей па­
ренхимы не утрачивает ме- 
ристематическую активность 
и продолжает делиться, уве­
личивая диаметр корнепло­
да. Всего камбиальных колец 
может быть до 8. Число ко­
лец в основном соответству­
ет числу листьев, деленно­
му на 2.

Добавочные камбиальные 
слои образуют преимуще­
ственно запасающую светло­
окрашенную паренхиму. Кро­
ме запасающей паренхимы, 
дополнительная меристема 
образует также ксилему и 
флоэму, образующие темно- 
окрашенное кольцо. Так воз­
никает слоистость корнепло­
дов свеклы [11]. Известно 
также, что формирование 
органов запасания связано 
с переходом от линейного 
роста клеток к изодиаметри- 
ческому с увеличением их 
объема [10, 21]. Увеличение 
объема клеток может сопро­
вождаться снижением кон­
центрации всех осмотиче­
ски активных соединений и, 
согласно теории массового 
оттока, определять направ­
ление транспорта запасае­
мых веществ.

Мы изучали динамику из­
менения осмотического по­
тенциала, концентрации фи­
тогормонов, ионов и сахаров 
в тканях в период от фазы 7 
настоящих листьев до пол­
ного формирования корнеп­
лодов (с 21-го до 98-го дня 
от появления всходов). Пробы 
для биохимического анализа 
представляют собой гомогенат 
всех частей корнеплода (го­
ловка, шейка, корень). Вы­
деление и количественный 
анализ абсцизовой кислоты 
(АБК) и ауксинов проводили 
по ранее описанным методам 
[14, 19]. Содержание цитоки-
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нинов (ЦК) и гиббереллино- 
подобных веществ (ГПВ) изу­
чали по известным методи­
кам [12, 15]. Осмотический 
потенциал сока определяли 
на осмометре ОМКА 1Ц-01, 
содержание зольных элемен­
тов — на пламенном фото­
метре [18], содержание са­
харов — по методу М. В. Тур- 
киной [22].

В работе приведены дан­
ные не менее 5 биологичес­
ких и 3 аналитических по­
вторностей. Для статистичес­
кой обработки материала 
применяли методы, позволя­
ющие рассчитать средние 
арифметические значения, 
дисперсию, коэффициент 
корреляции и его ошибку, а 
также достоверность по ме­
тоду Фишера [6].

Результаты

В первый год роста свек­
лы, в период формирования 
корнеплодов наблюдали опе­
режающий рост корнеплодов 
на уровне шейки корня по 
сравнению с увеличением 
сухой массы корня (рис. 1), 
что указывает на опережа­
ющий рост объема клеток по 
сравнению с накоплением в 
них сухих веществ.

Значение осмотического 
потенциала сока корнеплодов 
(с 21-го дня от появления 
всходов) идентично значе­
нию осмотического потенци­
ала сока черешков листьев и 
было в 2 раза ниже значе­
ния потенциала сока листо­
вых пластинок (рис. 2). У ра­
стений с полностью сформи-

Рис. 1. Динамика изменения сухой массы (1), диаметра шейки 
( 2 ) ,  осмотического давления (3) и содержания К+ ( 4 )  в разрастаю­
щемся корнеплоде свеклы. Заметно, что увеличение сухой массы 
корнеплода (до 70-го дня от появления всходов) происходит не 
согласно увеличению диаметра корня в основной запасающей его 
части.
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Рис. 2. Осмотический потенци­
ал сока в корнеплодах (]), лис­
тьях ( 2 )  и черешках (3) свеклы. 
В полном соответствии с теори­
ей массового оттока осмотичес­
кий потенциал сока корнеплодов 
к концу первого года роста, по 
сравнению с таковым черешков 
и листьев, остается низким.

рованным корнеплодом (на 
98-й день от появления всхо­
дов) значение осмотическо­
го потенциала сока корнеп­
лодов было в 4 раза ниже, 
чем в черешках и листовых 
пластинках. Таким образом 
установлена динамика осмо­
тического потенциала сока 
корнеплодов, черешков и 
листовых пластинок расте­
ний свеклы: в изучаемый пе­
риод значение осмотическо­
го потенциала сока корнеп­
лодов снижалось, а черешков 
и листовых пластинок, на­
против, увеличивалось, что, 
в соответствии с теорией мас­
сового оттока, определяет 
перенос продуктов ассимиля­
ции из листьев в корнеплод.

Статистический анализ 
данных показал тесную по­
ложительную корреляцион­
ную связь (r = +0,87 ± 0,07) 
между изменением сухой 
массы и диаметра корня, тес­
ную отрицательную связь 
между изменением сухой 
массы и осмотического по­
тенциала (r = -0,99 ± 0,07) и 
между изменением диаметра 
корня в шейке и осмотичес­
ким потенциалом (r = -0,90 
±0,07). Последующий анализ 
данных по методу Z, пред­
ложенному Фишером, под­
твердил достоверность коэф­
фициентов корреляции при 
99,9% уровне значимости.

В первый год роста расте­
ний свеклы концентрации 
исследуемых фитогормонов 
в тканях были в физиологи­
ческих пределах (от 10-13 до 
310-6 М) и их значения были 
сопоставимыми между собой 
(рис. 3) и с литературными 
данными: ИУК — от 10-13 до 
310-8 М [5], АБК — от 210-8 
до 10-6 М [8], ЦК — от 5∙10-12 
до 3-10-6 М [12, 26, 32], 
ГПВ — от 10-13 до 5∙10-7 М 
[15, 27, 29].

В корнеплодах развиваю­
щихся растений (с 21-го дня 
от появления всходов) по 
сравнению с другими фито­
гормонами доминировали 
ГПВ и ЦК (зеатин) (рис. 3). 
Известно, что в целом рас­
тении ЦК и ГПВ преоблада­
ют в камбиальной ткани кор­
ней, так как корни являют-
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Рис. 3. Изменение концентрации фитогормонов в растущих и 
созревающих корнеплодах по сравнению с уровнем в листьях: 1  и 
2  — ИУК и ИААм в корнеплодах, 3  и  4  — в листьях, сответствен- 
но, 5 — ЦК, 6 — АБК, 7 — ГПВ в корнеплодах. Наиболее массо­
выми фитогормонами в разрастающихся корнеплодах являются ци- 
токинины.

ся местом их синтеза [12, 32]. 
М. К. Эллиот с соавторами [24] 
показали, что повышенное 
содержание ЦК в тканях кор­
неплодов свеклы может быть 
связано с цитокинезом, а пос­

ледующее увеличение содер­
жания ГПВ происходит в пе­
риод разрастания клеток.

В литературе широко об­
суждается способность ЦК 
усиливать аттракцию пласти­
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ческих веществ в зону нане­
сения фитогормонов. В мо­
дельных экспериментах уста­
новлено, что эффективными 
в отношении аккумуляции 
сахаров оказались повышен­
ные концентрации кинетина 
[7]. Накопление сахаров в 
клетках происходит также в 
условиях задержки роста, а 
в некоторых случаях и при 
торможении биосинтеза 
крахмала [30]. В нашем слу­
чае, напротив, приток асси- 
милятов из листьев в корнеп­
лоды и содержание эндоген­
ных ЦК в их тканях 
отрицательно коррелировали 
(г = -0,99 ± 0,10 при 99,9% 
уровне значимости) и кроме 
того без задержки роста.

На основании полученных 
данных и анализа литерату­
ры можно предположить, 
что в тканях корнеплодов ЦК 
и ГПВ могут участвовать в 
ростовых реакциях в период 
разрастания корнеплода.

Концентрация ИУК была 
более высокой в тканях мо­
лодых листьев (с 21-го дня 
от появления всходов), у ко­
торых площадь листовой 
пластинки составляла 1/5 
площади взрослого листа 
(рис. 3). Динамика концентра­
ции ИУК и индолилацетоа- 
мида (ИААм), предшествен­
ника ее биосинтеза, в лис­
тьях совпадала. По мере 
старения листьев концентра­
ция ауксинов в них снижа­
лась.

По сравнению с листьями 
концентрация ауксинов в 
тканях корнеплодов была в 
1,5-2 раза ниже и по мере 
роста корнеплодов концент­
рация ИУК снижалась, а 
концентрация ИААм остава­
лась постоянной в течение 
всего этого периода (рис. 3).

Концентрация АБК в тка­
нях корнеплодов развиваю­
щихся растений (с 21-го дня 
от появления всходов) была 
высокой (рис. 3). С возрастом, 
по мере созревания корне­
плодов, концентрация фито­
гормона снижалась. В тка­
нях созревших корнеплодов 
(с 98-го дня от появления 
всходов) АБК присутствова­
ла в следовых количествах.

Известно, что в листьях 
растений концентрация АБК 
выше, чем в корнях, но 
транспортируется она пре­
имущественно в корни и се­
мена, где запасается в виде 
коньюгированных соедине­
ний [8]. Физиологическая 
роль АБК в регуляции рос­
товых процессов установле­
на и широко обсуждается в 
литературе [17, 23]. В отли­
чие от общеизвестных пред­
ставлений о ростингибирую- 
щей функции АБК в [4] ука­
зывается положительная 
корреляция увеличения ко­
личества этого фитогормона 
с интенсификацией роста 
побегов чая и снижения — в 
период покоя. Точно также 
и в наших исследованиях, в
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первый год роста свеклы кон­
центрация АБК была выше 
в интенсивно растущих рас­
тениях.

С возрастом (с 98-го дня от 
появления всходов) концен­
трация сахаров в корнепло­
дах увеличивалась в 10 раз, 
в листьях и черешках — в 
3-4 раза (рис. 4). В разви­
вающихся корнеплодах по­
ступающие из листьев асси- 
миляты депонировались в 
тканях корнеплодов с 21-го 
дня от появления всходов, 
вероятно, путем отложения 
в вакуолях.

В литературе обсуждает­
ся возможная роль фитогор­
монов в регуляции поступ­
ления и перераспределения 
углеводов в клетки и их ком- 
партменты [2, 16]. Для выяв­

Рис. 4. Содержание сахаров в 
соке корнеплодов (1), черешков 
(2) и листьев (3) свеклы. Накоп­
ление сахаров происходит пос­
ле окончания ростовых процес­
сов.

ления коррелятивных связей 
между изученными осмоти­
ческим и фитогормональным 
элементами механизма регу­
ляции разрастания корнепло­
да мы провели статистический 
анализ данных с построением 
графической модели возмож­
ных физиологических меха­
низмов регуляции онтогенеза 
свеклы (рис. 5).

Рис. 5. Схема взаимосвязи изу­
ченных физиологических меха­
низмов регуляции онтогенеза 
свеклы, по рассчитанным коэф­
фициентам корреляции (см. так­
же таблицу). Заштрихованные 
круги обозначают отрицатель­
ную корреляцию, незаштрихо- 
ванные — положительную.
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Статистический анализ 
позволил выявить положи­
тельную корреляционную 
связь между содержанием в 
корнеплодах различных фи­
тогормонов. Изменение со­
держания ИУК, АБК и ГПВ 
положительно коррелиро­
вало с содержанием К+ (г= 
=+0,98±0,10, r=+0,95±0,16 
и r =+0,95 ± 0,16 соответст­
венно).

Для использования теории 
массового оттока ключевое 
значение имеет изучение 
осмотического потенциала. 
Как показано на рис. 2, ос­
мотический потенциал кле­
точного сока корнеплодов в 
заключительной фазе фор­
мирования был ниже, чем в 
листьях и черешках. Роль 
ионов К+ в регуляции осмо­
тического потенциала хоро­
шо известна [13]. В нашем 
случае К+ можно рассматри­
вать как медиатор действия

фитогормонов на осмотичес­
кий потенциал. Величина ос­
мотического потенциала по­
ложительно коррелировала с 
содержанием ГПВ. ИУК и К+ 
(r = +0,96 ±0,11 — в первом 
случае, r = +0,93 ± 0,18 — 
во втором, r = +0,94 ±0,18 — 
в третьем) и отрицательно — 
с содержанием углеводов (г = 
= —0,96 ± 0,11), что может 
быть связано с компартмен- 
тализацией последних, как 
это полагают в [16] и [25].

Последующий анализ по 
методу Фишера подтвердил 
достоверность коэффициен­
тов корреляции при 99,5- 
99,9% уровне значимости.

Построение графической 
модели взаимосвязи различ­
ных элементов регуляторных 
механизмов позволило выя­
вить ключевую роль АБК в 
этих процессах (рис. 5 и таб­
лица), как это показано в 
[2, 3].

Значение коэффициентом корреляции изученных элементов 
физиологических механизмов регуляции с изменением сухой 
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Таким образом, установ­
лен опережающий рост объе­
ма корня по сравнению с уве­
личением его сухой массы, 
но при положительной кор­
реляции роста объема корня 
с накоплением сахаров. Тес­
ная корреляция величины 
осмотического потенциала с 
содержанием ГПВ. ИУК и К+ 
предполагает участие этих 
регуляторов в накоплении 
сахаров.

Если рассматривать накоп­
ление сахаров как ведущую 
стратегию первого года он­
тогенеза растений свеклы, 
то регуляция этого этапа 
онтогенеза складывается из 
2 фаз: опережающего роста 
объема корнеплода с веду­
щим участием АБК в этом 
процессе на первой фазе; 
затем из определяющего 
значения низкого осмотичес­
кого потенциала в накопле­
нии сахаров в заключитель­
ной фазе формирования кор­
неплода и при подготовке его 
к переходу в фазу покоя, что 
согласуется с теорией массо­
вого оттока.
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SUMMARY
The strategy of the first year of sugar beet growth is the 

transport of sucrose in beet. The participation of two regulation 
mechanism (osmotic and phytohormone) in the regulation of 
growth and sugar status was considered. The important role 
of ABA was proposed of beginning the growth of sugar beet 
and the osmotic potential of sugar status.
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