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Äëÿ âûÿñíåíèÿ âîçìîæíîé ðîëè æàñìîíàòíîãî ñèãíà-
ëèíãà â ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ óñòüèö ïðè ñîëåâîì ñòðåñ-
ñå èññëåäîâàëè âëèÿíèå îáðàáîòêè õëîðèäîì íàòðèÿ 
(50–200 ìÌ) è/èëè ìåòèëæàñìîíàòîì (200 ìêÌ) ëè-
ñòüåâ ðàñòåíèé Arabidopsis thaliana L. äèêîãî òèïà è 
ìóòàíòîâ, äåôåêòíûõ ïî æàñìîíàòíîìó ñèãíàëèíãó. 
2–3-÷àñîâîå âîçäåéñòâèå NaCl èíäóöèðîâàëî çàêðûâà-
íèå óñòüèö ó ðàñòåíèé äèêîãî òèïà (Col-0). Íàèáîëåå 
çàìåòíûé ýôôåêò íàáëþäàëñÿ ïîä âëèÿíèåì 100 ìÌ 
õëîðèäà íàòðèÿ. Â òî æå âðåìÿ îáðàáîòêà NaCl ëè-
ñòüåâ ìóòàíòà jin1, äåôåêòíîãî ïî ãåíó, êîäèðóþùå-
ìó òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð JIN1/MYC2, ïðàêòè-
÷åñêè íå âëèÿëà íà ñîñòîÿíèå óñòüèö. Ó ðàñòåíèé ãå-
íîòèïà coi1 – ìóòàíòîâ ïî ãåíó, êîäèðóþùåìó áåëîê 
COI1, êîòîðûé ó÷àñòâóåò â óäàëåíèè ðåïðåññîðîâ 
òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ æàñìîíàòíîãî ñèãíà-
ëèíãà, ïîä âëèÿíèåì ñîëè ïðîèñõîäèëî ëèøü íåçíà÷è-
òåëüíîå óìåíüøåíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû. 3-÷àñîâàÿ 
îáðàáîòêà ëèñòüåâ 200 ìêÌ ìåòèëæàñìîíàòîì âû-
çûâàëà çàìåòíîå çàêðûâàíèå óñòüèö ó ðàñòåíèé äè-
êîãî òèïà, íî íå ó ìóòàíòîâ jin1 è coi1. Ïðè êîì-
áèíèðîâàííîì âîçäåéñòâèè ìåòèëæàñìîíàòà è ñîëè 
íà ëèñòüÿ àðàáèäîïñèñà òðåõ ãåíîòèïîâ òåíäåíöèÿ 
ê äîïîëíèòåëüíîìó óìåíüøåíèþ óñòüè÷íîé àïåðòóðû 
ïðîÿâëÿëàñü òîëüêî ó ðàñòåíèé äèêîãî òèïà. Ñäåëàíî 
çàêëþ÷åíèå î ðîëè æàñìîíàòà è ñèñòåìû òðàíñäóêöèè 
åãî ñèãíàëà â ðåãóëÿöèè óñòüè÷íûõ äâèæåíèé ïðè ñî-
ëåâîì ñòðåññå. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Arabidopsis thaliana, óñòüèöà, ñîëåâîé 
ñòðåññ, æàñìîíàòíûé ñèãíàëèíã, ìåòèëæàñìîíàò.  

Ââåäåíèå. Ñîëåâîé ñòðåññ ìîæåò ïðèâîäèòü ê 
âîçíèêíîâåíèþ ó ðàñòåíèé ñóùåñòâåííîãî âî-
äíîãî äåôèöèòà è èîííîãî äèñáàëàíñà, ñâÿ-
çàííîãî ñ íàêîïëåíèåì òîêñè÷íûõ èîíîâ Na+ 
è Cl– [1, 2]. Ýôôåêò îñìîòè÷åñêîãî ñòðåññà ó 
ðàñòåíèé â îòâåò íà ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè 
ñîëåé â ñðåäå ïðîÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî áûñòðî è 
ïðèâîäèò ê ðåçêîìó ñíèæåíèþ óñòüè÷íîé ïðî-
âîäèìîñòè [3, 4]. 

Çàêðûâàíèå óñòüèö ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì 
àêòèâíîñòè èîííûõ êàíàëîâ è âûõîäîì èîíîâ 
èç çàìûêàþùèõ êëåòîê, ÷òî ìîæåò ïðèâåñòè ê 
óìåíüøåíèþ èõ îáúåìà íà 40 % óæå çà 10 ìèí 
[5]. Ñîîáùàåòñÿ îá àêòèâàöèè ïîä âëèÿíèåì 
èîíîâ íàòðèÿ K+

out-êàíàëîâ è âûõîäà êàëèÿ èç 
çàìûêàþùèõ êëåòîê [6]. Òàêèì îáðàçîì, âëèÿ-
íèå ñîëåé íà ñîñòîÿíèå óñòüè÷íîãî àïàðàòà ñâÿ-
çàíî íå òîëüêî ñ îñìîòè÷åñêèìè ýôôåêòàìè. 

Íåïîñðåäñòâåííîå äåéñòâèå ñîëåâîãî ñòðåñ-
ñà íà ñîñòîÿíèå óñòüèö èçó÷åíî ïîêà ëèøü â 
åäèíè÷íûõ ðàáîòàõ. Ïîêàçàíî, ÷òî èíêóáàöèÿ 
àáàêñèàëüíîãî ýïèäåðìèñà ëèñòüåâ ãàëîôèòà
Aster tripolium â 25–100 ìÌ ðàñòâîðàõ NaCl âû-
çûâàëà ÷àñòè÷íîå çàêðûâàíèå óñòüèö [6]. Óìåíü-
øåíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû ïðè âîçäåéñòâèè 
ðàçíûõ êîíöåíòðàöèé õëîðèäà íàòðèÿ çàðåãè-
ñòðèðîâàíî è ó ðàñòåíèé Amaranthus tricolor [7]. 
Â ðàáîòå Ma è ñîàâò. [8] íà ýïèäåðìèñå ëèñ-
òüåâ áîáîâ (Vicia faba) ïîêàçàíî, ÷òî âûçûâàå-
ìîå äåéñòâèåì 100 ìÌ NaCl çàêðûâàíèå óñòüèö 
óãíåòàëîñü àíòèîêñèäàíòàìè è àíòàãîíèñòàìè 
ñåðîâîäîðîäà, ÷òî óêàçûâàåò íà èõ ðîëü êàê 
ñèãíàëüíûõ ïîñðåäíèêîâ â ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ 
ñîëè íà óñòüè÷íûé àïïàðàò. 

Èçâåñòíî, ÷òî ñîñòîÿíèå óñòüèö çàâèñèò îò 
ìíîãèõ ôàêòîðîâ, â òîì ÷èñëå ýíäîãåííûõ, è 
íàõîäèòñÿ ïîä ÷àñòè÷íûì êîíòðîëåì ôèòîãîð-
ìîíîâ è ñèãíàëüíûõ ïîñðåäíèêîâ. Îäíèì èç 
êëþ÷åâûõ ãîðìîíîâ, âëèÿþùèõ íà óñòüè÷íûé 
àïïàðàò, ÿâëÿåòñÿ àáñöèçîâàÿ êèñëîòà (ÀÁÊ), 
ñèíòåç è íàêîïëåíèå êîòîðîé àêòèâèðóåòñÿ ïðè 
îñìîòè÷åñêîì è ñîëåâîì ñòðåññàõ [9]. Îäíàêî 
ÀÁÊ äàëåêî íå åäèíñòâåííûé ðåãóëÿòîð ñîñòîÿ-
íèÿ óñòüèö. Â èõ çàêðûâàíèè ìîãóò ó÷àñòâîâàòü 
äðóãèå ñòðåññîâûå ôèòîãîðìîíû, â ÷àñòíîñòè, 
ýòèëåí, ñàëèöèëîâàÿ è æàñìîíîâàÿ êèñëîòû 
[10–12]. Ðîëè ïîñëåäíåé è åå ïðåäøåñòâåí-
íèêîâ è ïðîèçâîäíûõ â ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ 
óñòüèö ó ðàñòåíèé ïðè äåéñòâèè áèîòè÷åñêèõ è 
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Ó÷àñòèå êîìïîíåíòîâ æàñìîíàòíîãî ñèãíàëèíãà â èíäóöèðóåìîì ñîëåâûì ñòðåññîì 

àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîâ â íàñòîÿùåå âðåìÿ óäå-
ëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíîå âíèìàíèå [13–16]. 

Â òî æå âðåìÿ âîçìîæíîå ó÷àñòèå æàñìîíà-
òîâ â ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ óñòüè÷íîãî àïïàðà-
òà ðàñòåíèé ïðè ñîëåâîì ñòðåññå äî ñèõ ïîð 
ñïåöèàëüíî íå èññëåäîâàëîñü. Ïðè ýòîì äî-
ñòàòî÷íî äàâíî îáíàðóæåíî ïîâûøåíèå ñî-
äåðæàíèÿ ýíäîãåííûõ æàñìîíîâîé êèñëîòû è
ìåòèëæàñìîíàòà ó ðàñòåíèé ïðè ñîëåâîì ñòðåñ-
ñå [17]. Î âîçìîæíîé ðîëè æàñìîíàòíîãî ñèã-
íàëèíãà â àäàïòàöèè ê çàñîëåíèþ ñâèäåòåëü-
ñòâóåò óñèëåíèå ó ðàñòåíèé ðàçëè÷íûõ âèäîâ 
ýêñïðåññèè ãåíà òðàíñêðèïöèîííîãî ôàêòî-
ðà JIN1/MYC2, ó÷àñòâóþùåãî â æàñìîíàòíîì
ñèãíàëèíãå [18, 19]. Ðàíåå íàìè áûëî ïîêà-
çàíî, ÷òî ìóòàíòû àðàáèäîïñèñà jin1, äåôåêò-
íûå ïî ãåíó, êîäèðóþùåìó áåëîê JIN1/MYC2, 
áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê îáðàáîòêå 200 ìÌ NaCl 
[20]. Ýòî âûðàæàëîñü â áîëåå ñóùåñòâåííûõ ýô-
ôåêòàõ èíãèáèðîâàíèÿ ðîñòà è ïðîÿâëåíèÿ îêèñ-
ëèòåëüíûõ ïîâðåæäåíèé ïðè ñîëåâîì ñòðåññå ïî 
ñðàâíåíèþ ñ ðàñòåíèÿìè äèêîãî òèïà. Òàêæå 
ïîêàçàíî ïîâûøåíèå ñîëåóñòîé÷èâîñòè ðàñòå-
íèé àðàáèäîïñèñà äèêîãî òèïà ïîä âëèÿíèåì 
ýêçîãåííûõ æàñìîíîâîé êèñëîòû è ìåòèëæàñ-
ìîíàòà [20, 21]. Ïðè ýòîì óêàçàííûå ýêçîãåí-
íûå ôèòîãîðìîíû ïî÷òè íå âëèÿëè íà ñîëå-
óñòîé÷èâîñòü ìóòàíòîâ jin1, à òàêæå ãåíîòè-
ïà coi1 (ìóòàíòà ïî ãåíó, êîäèðóþùåìó áåëîê 
COI1, ó÷àñòâóþùèé â óäàëåíèè áåëêîâ-ðåïðåñ-
ñîðîâ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ æàñìîíàò-
íîãî ñèãíàëèíãà). 

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîÿëà â èçó÷å-
íèè ðåàêöèè íà ñîëåâîé ñòðåññ óñòüè÷íîãî àï-
ïàðàòà ðàñòåíèé àðàáèäîïñèñà äèêîãî òèïà 
(Col-0) è ìóòàíòîâ jin1 è coi1, äåôåêòíûõ ïî 
æàñìîíàòíîìó ñèãíàëèíãó. Òàêæå îöåíèâàëè 
âëèÿíèå ýêçîãåííîãî ìåòèëæàñìîíàòà è åãî 
êîìáèíàöèè ñ NaCl íà âåëè÷èíó óñòüè÷íîé 
àïåðòóðû ðàñòåíèé óêàçàííûõ ãåíîòèïîâ. 

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Äëÿ ðàáîòû èñïîëüçî-
âàëè ïÿòèíåäåëüíûå ðàñòåíèÿ Arabidopsis tha-
liana L. äèêîãî òèïà (Col-0) è ìóòàíòîâ jin1 è 
coi1, ñåìåíà êîòîðûõ áûëè ëþáåçíî ïðåäîñòàâ-
ëåíû ïðîô. Æ.-Ì. Íåéãàóçîì (Óíèâåðñèòåò
Íàøàòåëü, Øâåéöàðèÿ). Óêàçàííûå ìóòàöèè 
èíäóöèðóþòñÿ îáðàáîòêîé ñåìÿí àðàáèäîïñè-
ñà Col-0 ýòèëìåòàíñóëüôîíàòîì, ãåíåòè÷åñêàÿ 
õàðàêòåðèñòèêà ìóòàíòîâ jin1 è coi1 ïðèâåäåíà 
â ðàáîòàõ [22, 23]. Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè íà ìî-

äèôèöèðîâàííîé ñðåäå Õîãëàíäà ïðè òåìïåðà-
òóðå 22/17 °Ñ (äåíü/íî÷ü), îñâåùåíèè 6000 ëê 
è ôîòîïåðèîäå 10 ÷ [20]. 

Äëÿ äîñòèæåíèÿ ýôôåêòà îòêðûâàíèÿ óñòüèö 
èíòàêòíûå ðîçåòî÷íûå ëèñòüÿ âûäåðæèâàëè â 
òå÷åíèå 3 ÷ íà õîëîäíîì áåëîì ñâåòó (8000 ëê) 
ïðè òåìïåðàòóðå 22–23 °C [24] â ÷àøêàõ Ïå-
òðè ñ 10 ìÌ ðàñòâîðîì KCl, ïðèãîòîâëåííîì 
íà 10 ìÌ Òðèñ-HCl áóôåðå (pH 6,15) áåç CO2 
[25]. Ïîñëå ýòîãî â ñðåäó èíêóáàöèè äîáàâëÿ-
ëè NaCl äî êîíå÷íûõ êîíöåíòðàöèé 50, 100 è 
200 ìÌ [8]. ×åðåç 0,5, 1, 2 è 3 ÷ ýêñïîçèöèè â 
òåõ æå ñâåòîâûõ óñëîâèÿõ îïðåäåëÿëè àïåðòóðó 
óñòüè÷íîé ùåëè. 

Â îïûòàõ ïî èçó÷åíèþ äåéñòâèÿ ýêçîãåí-
íîãî ìåòèæàñìîíàòà íà àïåðòóðó óñòüèö åãî â 
êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 200 ìêÌ [26] òàêæå 
äîáàâëÿëè â ñðåäó èíêóáàöèè ëèñòüåâ, êîòîðûå 
áûëè âûäåðæàíû íà ñâåòó, êàê îïèñàíî âûøå. 
Âðåìÿ âîçäåéñòâèÿ ìåòèæàñìîíàòà ñîñòàâëÿëî 
3,5 ÷. Â îïûòàõ ñ êîìáèíèðîâàííûì äåéñòâè-
åì ìåòèæàñìîíàòà è ñîëåâîãî ñòðåññà èíòàêò-
íûå ëèñòüÿ èíêóáèðîâàëè 0,5 ÷ íà ñðåäå ñ
200 ìêÌ ìåòèëæàñìîíàòîì, çàòåì â íåå äîáàâ-
ëÿëè 100 ìÌ NaCl è ïðîäîëæàëè èíêóáàöèþ â 
òå÷åíèå åùå 3 ÷. 

Âî âñåõ ýêñïåðèìåíòàõ ïî îêîí÷àíèè ýêñ-
ïîçèöèè íà èññëåäóåìûõ ðàñòâîðàõ ñ àáàêñè-
àëüíîé ñòîðîíû ëèñòüåâ ñíèìàëè ýïèäåðìèñ è 
îïðåäåëÿëè óñòüè÷íóþ àïåðòóðó, êàê îïèñàíî 
ðàíåå [27]. 

Â êàæäîì âàðèàíòå îöåíèâàëè àïåðòóðó íå 
ìåíåå 60 óñòüèö íà ëèñòüÿõ, âçÿòûõ ñ øåñòè
ðàçíûõ ðàñòåíèé. Ïîâòîðíîñòü íåçàâèñèìûõ 
îïûòîâ 4-êðàòíàÿ. Íà ðèñóíêàõ ïðèâåäåíû 
ñðåäíèå âåëè÷èíû è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè. 
Êðîìå ñëó÷àåâ, îãîâîðåííûõ îòäåëüíî, îáñóæ-
äàþòñÿ ýôôåêòû, äîñòîâåðíûå ïðè P � 0,05. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. Â 
òå÷åíèå ïåðâîãî ÷àñà ýêñïîçèöèè ëèñòüåâ íà 
ðàñòâîðàõ õëîðèäà íàòðèÿ ðàçíûõ êîíöåíòðà-
öèé âåëè÷èíû àïåðòóðû óñòüèö ó ðàñòåíèé âñåõ 
òðåõ èññëåäóåìûõ ãåíîòèïîâ äîñòîâåðíî íå èç-
ìåíÿëèñü (ðèñ. 1). ×åðåç 2 ÷ âîçäåéñòâèÿ 100 è 
200 ìÌ NaCl ó ðàñòåíèé äèêîãî òèïà îòìå÷à-
ëîñü óìåíüøåíèå ðàçìåðà óñòüè÷íîé ùåëè. Ïðè 
ýòîì ó ðàñòåíèé coi1 îíà äîñòîâåðíî íå èçìå-
íÿëàñü. Ó ìóòàíòà jin1 ÷åðåç 2 ÷ ýêñïîçèöèè íà 
50 è 100 ìÌ ðàñòâîðå õëîðèäà íàòðèÿ ñîñòîÿ-
íèå óñòüèö íå èçìåíÿëîñü, à ïðè âîçäåéñòâèè 
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200 ìÌ NaCl ïðîèñõîäèëî óâåëè÷åíèå àïåðòó-
ðû óñòüèö (ðèñ. 1). 

×åðåç 3 ÷ ó ðàñòåíèé äèêîãî òèïà îòìå÷à-
ëîñü óìåíüøåíèå âåëè÷èíû óñòüè÷íîé ùåëè 
ïðè îáðàáîòêå õëîðèäîì íàòðèÿ â êîíöåíòðà-
öèè 50 ìÌ, åùå áîëåå çàìåòíûì áûë ýôôåêò 
ïîä âëèÿíèåì 100 ìÌ NaCl (ðèñ. 1, à). Â òî 
æå âðåìÿ â ëèñòüÿõ, ïîäâåðãíóòûõ âîçäåéñòâèþ
200 ìÌ õëîðèäà íàòðèÿ, âåëè÷èíà àïåðòóðû 
óñòüèö óâåëè÷èâàëàñü äî çíà÷åíèé êîíòðîëÿ. Ó 

ìóòàíòîâ jin1 ïîñëå 3-÷àñîâîé ýêñïîçèöèè íà
50 è 100 ìÌ ðàñòâîðàõ NaCl àïåðòóðà óñòüèö 
äîñòîâåðíî íå îòëè÷àëàñü îò çíà÷åíèé êîíòðî-
ëÿ (ðèñ. 1, á). Â âàðèàíòå ñ èñïîëüçîâàíèåì 
200 ìÌ NaCl ÷åðåç 2–3 ÷ âîçäåéñòâèÿ ðàçìåð 
óñòüè÷íîé ùåëè ó jin1 ïðåâûøàë çíà÷åíèÿ êîí-
òðîëÿ. Ó ðàñòåíèé coi1 ÷åðåç 3 ÷ ýêñïîçèöèè 
ïðîÿâëÿëàñü òåíäåíöèÿ ê íåêîòîðîìó óìåíü-
øåíèþ óñòüè÷íîé àïåðòóðû â âàðèàíòàõ ñ 50 è 
100 ìÌ NaCl (ïðè âîçäåéñòâèè 100 ìÌ NaCl 
ýòîò ýôôåêò áûë äîñòîâåðíûì ïðè P � 0,1). 
3-÷àñîâàÿ îáðàáîòêà 200 ìÌ õëîðèäîì íàòðèÿ, 
íàîáîðîò, âûçûâàëà òåíäåíöèþ ê íåçíà÷èòåëü-
íîìó óâåëè÷åíèþ ðàçìåðà óñòüè÷íîé ùåëè ó 
ðàñòåíèé coi1 (ðèñ. 1, â). 

Òàêèì îáðàçîì, â öåëîì ìîæíî êîíñòàòè-
ðîâàòü íàèáîëåå âûðàæåííîå óìåíüøåíèå ðàç-
ìåðà óñòüè÷íîé àïåðòóðû ÷åðåç 2–3 ÷ âîçäåé-
ñòâèÿ 100 ìÌ NaCl íà ëèñòüÿ ðàñòåíèé äèêîãî 
òèïà. Ó ìóòàíòîâ, äåôåêòíûõ ïî æàñìîíàòíîìó 
ñèãíàëèíãó, òàêîé ýôôåêò áûë ñëàáîâûðàæåí-
íûì (ó coi1) ëèáî âîîáùå îòñóòñòâîâàë (ó jin1). 

Â ñëåäóþùåé ñåðèè îïûòîâ èçó÷àëè âëèÿ-
íèå ýêçîãåííîãî ìåòèëæàñìîíàòà íà ñîñòîÿíèå 
óñòüèö ó ðàñòåíèé òðåõ ãåíîòèïîâ. Êàê è îæè-
äàëîñü, îáðàáîòêà ìåòèæàñìîíàòîì óìåíüøàëà 
âåëè÷èíó óñòüè÷íîé àïåðòóðû òîëüêî ó ðàñòå-
íèé äèêîãî òèïà, ó îáîèõ ìóòàíòîâ ïî æàñìî-
íàòíîìó ñèãíàëèíãó îíà íå èçìåíÿëàñü (ðèñ. 2). 
Ïðè ñî÷åòàíèè âîçäåéñòâèÿ ìåòèëæàñìîíàòà è 
õëîðèäà íàòðèÿ ó ðàñòåíèé äèêîãî òèïà ðàçìåð 
àïåðòóðû ñòàíîâèëñÿ íåìíîãî ìåíüøå, ÷åì âà-
ðèàíòàõ ñ îáðàáîòêîé ýòèìè ñîåäèíåíèÿìè ïî 
îòäåëüíîñòè. Îäíàêî ýòîò ýôôåêò íå áûë äî-
ñòîâåðíûì ïðè P � 0,05. Ó ìóòàíòîâ jin1 è coi1 
â âàðèàíòàõ ñ êîìáèíèðîâàííûì âîçäåéñòâèåì 
ìåòèëæàñìîíàòà è NaCl âåëè÷èíà àïåðòóðû 
óñòüèö ïî÷òè íå îòëè÷àëàñü îò òàêîâîé â âàðè-
àíòå ñ îäíèì õëîðèäîì íàòðèÿ. Ïðè ýòîì ïîä 
âëèÿíèåì 100 ìÌ NaCl óñòüè÷íàÿ àïåðòóðà, êàê 
è â ïðåäûäóùåé ñåðèè îïûòîâ, ó ìóòàíòîâ jin1 
íå èçìåíÿëàñü, à ó coi1 íåìíîãî óìåíüøàëàñü. 

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû äàþò îñíîâàíèÿ ïî-
ëàãàòü, ÷òî çàêðûâàíèå óñòüèö â îòâåò íà äåé-
ñòâèå õëîðèäà íàòðèÿ ó ðàñòåíèé àðàáèäîïñè-
ñà ïðîèñõîäèò ñ ó÷àñòèåì æàñìîíàòíîãî ñèãíà-
ëèíãà. Ó îáîèõ ìóòàíòîâ, äåôåêòíûõ ïî ðàçíûì 
çâåíüÿì æàñìîíàòíîãî ñèãíàëèíãà, âëèÿíèå îá-
ðàáîòêè ëèñòüåâ õëîðèäîì íàòðèÿ íà óñòüè÷íóþ 

Ðèñ. 1. Äèíàìèêà èçìåíåíèÿ àïåðòóðû óñòüèö àðà-
áèäîïñèñà ãåíîòèïîâ Col-0 (à), jin1 (á) è coi1 (â) 
ïðè äåéñòâèè NaCl. 1 – êîíòðîëü; 2–4 – NaCl â 
êîíöåíòðàöèÿõ 50, 100 è 200 ìÌ, ñîîòâåòñòâåííî
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àïåðòóðó îòëè÷àëîñü îò òàêîâîãî ó ðàñòåíèé 
äèêîãî òèïà. Òàê, ó ìóòàíòîâ coi1 ÷åðåç 2–3 ÷
ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè ëèñòüåâ õëîðèäîì íà-
òðèÿ îòìå÷àëàñü òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ óñ-
òüè÷íîé àïåðòóðû. Îäíàêî ýòîò ýôôåêò áûë 
çíà÷èòåëüíî ìåíüøèì ïî ñðàâíåíèþ ñ ðàñòå-
íèÿìè äèêîãî òèïà. Ó ìóòàíòîâ jin1 òàêîé ýô-
ôåêò ïðàêòè÷åñêè íå ïðîÿâëÿëñÿ. Íàîáîðîò, 
áîëåå çàìåòíûì ýôôåêòîì ó ðàñòåíèé ãåíîòèïà 
jin1 áûëî óñèëåíèå îòêðûâàíèÿ óñòüèö ÷åðåç 2–
3 ÷ âîçäåéñòâèÿ 200 ìÌ NaCl (ðèñ. 1, á). Âîç-
ìîæíî, ÷òî ìóòàöèÿ ïî ãåíó jin1, êîäèðóþùåìó 
òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð JIN1/MYC2, áîëåå 

ñóùåñòâåííî ñêàçûâàåòñÿ íà ïðîöåññàõ óñòüè÷-
íîé ðåãóëÿöèè, ïîñêîëüêó ýòîò áåëîê ó÷àñòâóåò 
â òðàíñäóêöèè ñèãíàëîâ íå òîëüêî æàñìîíàòà, 
íî è ÀÁÊ [23, 28]. Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî 
ó ìóòàíòîâ jin1, â îòëè÷èå îò ðàñòåíèé äèêîãî 
òèïà, íå ïðîèñõîäèëî çàêðûâàíèÿ óñòüèö â îò-
âåò íà îáðàáîòêó ýïèäåðìèñà ëèñòüåâ ÀÁÊ [26]. 
Òàêæå íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî æàñìîíîâàÿ 
êèñëîòà ìîæåò âëèÿòü íà ñîñòîÿíèå óñòüèö çà-
âèñèìûì è íåçàâèñèìûì îò ÀÁÊ ñïîñîáàìè. Â 
ïåðâîì ñëó÷àå ÀÁÊ âûñòóïàåò â ðîëè ïîñðåä-
íèêà â ðåàëèçàöèè ýôôåêòà æàñìîíîâîé êèñ-
ëîòû [29]. 

Ðèñ. 2. Ðàçäåëüíîå è êîìáèíèðîâàííîå âëèÿíèå ìåòèëæàñìîíàòà è NaCl íà àïåðòóðó óñòüèö àðàáèäîïñèñà 
ãåíîòèïîâ Col-0 (à), jin1 (á) è coi1 (â). 1 – êîíòðîëü; 2 – ìåòèëæàñìîíàò (200 ìêÌ); 3 – NaCl (100 ìÌ); 
4 –ìåòèëæàñìîíàò (200 ìêÌ) + NaCl (100 ìÌ). Ýêñïîçèöèÿ íà ðàñòâîðàõ, ñîäåðæàùèõ ìåòèëæàñìîíàò –
3,5 ÷, NaCl – 3 ÷
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Îáðàáîòêà ëèñòüåâ ýêçîãåííûì ìåòèëæàìî-
íàòîì, êàê è âîçäåéñòâèå NaCl, âûçûâàëà óìåíü-
øåíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû ó ðàñòåíèé äèêîãî
òèïà, íî íå ìóòàíòîâ jin1 è coi1 (ðèñ. 2). Â òî 
æå âðåìÿ ñî÷åòàííîå äåéñòâèå ìåòèëæàñìîíàòà 
è ñîëåâîãî ñòðåññà ïî÷òè íå óñèëèâàëî âëèÿ-
íèÿ êàæäîãî èç ýòèõ ôàêòîðîâ ïî îòäåëüíî-
ñòè. Ïî-âèäèìîìó, íàáëþäàåìûé ó ðàñòåíèé 
äèêîãî òèïà ýôôåêò çàêðûâàíèÿ óñòüèö áûë 
ñîïðÿæåí ñ èçìåíåíèåì ýíäîãåííîãî ñîäåðæà-
íèÿ æàñìîíàòîâ è/èëè àêòèâàöèåé æàñìîíàò-
íîãî ñèãíàëèíãà â öåëîì. Êàê óæå îòìå÷àëîñü, 
â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î ïîâûøåíèè 
ýíäîãåííîãî ñîäåðæàíèÿ æàñìîíîâîé êèñëîòû 
ó ðàñòåíèé â îòâåò íà ñîëåâîé ñòðåññ [17]. Áî-
ëåå òîãî, ó ðàñòåíèé Arabidopsis thaliana [18] è 
Nicotiana benthamiana [19] ïðè ñîëåâîì ñòðåññå 
îáíàðóæåíî óñèëåíèå ýêñïðåññèè ãåíà, êîäè-
ðóþùåãî îäèí èç êëþ÷åâûõ áåëêîâ æàñìîíàò-
íîãî ñèãíàëèíãà – òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð 
JIN1/MYC2. Êðàòêîâðåìåííîå óñèëåíèå ýêñ-
ïðåññèè ýòîãî ãåíà ïðè äåéñòâèè NaCl áûëî 
îáíàðóæåíî è ó âèíîãðàäà [30]. 

Ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, æàñìîíîâàÿ êèñëîòà 
è åå ïðîèçâîäíûå ó÷àñòâóþò âî ìíîãèõ ïðî-
öåññàõ, ñâÿçàííûõ ñ àäàïòàöèåé ðàñòåíèé ê ñî-
ëåâîìó ñòðåññó. Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî ýêçîãåííûé 
ìåòèëæàñìîíàò ïðè ñîëåâîì ñòðåññå îêàçûâàë 
ïîëîæèòåëüíîå âëèÿíèå íà àêòèâíîñòü àíòè-
îêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ ó ðàñòåíèé àðàáèäîï-
ñèñà äèêîãî òèïà, íî íå ìóòàíòîâ, äåôåêòíûõ 
ïî æàñìîíàòíîìó ñèãíàëèíãó [21]. Êðîìå òîãî, 
ïîëó÷åíû ðåçóëüòàòû, óêàçûâàþùèå íà ó÷àñòèå 
æàñìîíàòíîãî ñèãíàëèíãà â ðåãóëÿöèè ñîäåð-
æàíèÿ ïðîëèíà, ñàõàðîâ, à òàêæå ôëàâîíîèä-
íûõ ñîåäèíåíèé ïðè ñîëåâîì ñòðåññå [20]. Èìå-
þòñÿ ñâåäåíèÿ, ÷òî êëþ÷åâîé òðàíñêðèïöèîí-
íûé ôàêòîð æàñìîíàòíîé ðåãóëÿöèè JIN1/
MYC2 ïðè÷àñòåí ê êîíòðîëþ ñèíòåçà òîêîôå-
ðîëà [31]. Çàêðûâàíèå óñòüèö, ïî-âèäèìîìó,
ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç æàñìîíàò-çàâèñèìûõ ðåàê-
öèé ðàñòåíèé íà ñîëåâîé ñòðåññ. Ïðèìå÷àòåëü-
íî, ÷òî ýêçîãåííûé ìåòèëæàñìîíàò ïðè ñîëå-
âîì ñòðåññå ñïîñîáñòâîâàë ïîääåðæàíèþ áëèç-
êîé ê íîðìàëüíîé îâîäíåííîñòè òêàíåé ó
ðàñòåíèé àðàáèäîïñèñà äèêîãî òèïà [21]. Âîç-
ìîæíî, ÷òî îäíîé èç ïðè÷èí òàêîãî ýôôåê-
òà ÿâëÿåòñÿ âëèÿíèå æàñìîíàòà íà ñîñòîÿíèå 
óñòüèö. Â öåëîì, åñòü îñíîâàíèÿ ðàññìàòðèâàòü 
æàñìîíàò è ñâÿçàííûé ñ íèì ñèãíàëüíûé êàñ-

êàä [32], íàðÿäó ñ äðóãèìè ôèòîãîðìîíàìè, â 
÷àñòíîñòè ñ ÀÁÊ [29], â êà÷åñòâå âàæíûõ ñî-
ñòàâëÿþùèõ àäàïòàöèè ðàñòåíèé ê ñîëåâîìó 
ñòðåññó. 

Ñîîòâåòñòâèå ýòè÷åñêèì ñòàíäàðòàì. Íàñòî-
ÿùàÿ ñòàòüÿ íå ñîäåðæèò êàêèõ-ëèáî èññëåäî-
âàíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ëþäåé è æèâîòíûõ â 
êà÷åñòâå îáúåêòîâ. 
Êîíôëèêò èíòåðåñîâ. Àâòîðû çàÿâëÿþò îá îò-
ñóòñòâèè êîíôëèêòà èíòåðåñîâ. 
Ôèíàíñèðîâàíèå. Ýòî èññëåäîâàíèå íå ïîëó÷àëî 
êàêîãî-ëèáî êîíêðåòíîãî ãðàíòà îò ôèíàíñè-
ðóþùèõ ó÷ðåæäåíèé â ãîñóäàðñòâåííîì, êîì-
ìåð÷åñêîì è íåêîììåð÷åñêîì ñåêòîðàõ. 

JASMONATE SIGNALING COMPONENTS’ 
PARTICIPATION IN STOMATA CLOSING 
INDUCED BY SALT SRESS
IN ARABIDOPSIS THALIANA 
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To elucidate a possible role of jasmonate signaling in 
stomata regulation under salt stress, we studied the 
effects of treatment with sodium chloride (50–200 mM)
and/or methyl jasmonate (200 �M) of leaves of wild-
type Arabidopsis thaliana L. plants and jasmonate sig-
naling mutants. A 2–3 hour exposure to NaCl induced 
stomata closure in wild-type plants (Col-0). The most 
noticeable effect was observed under the influence of 
100 mM sodium chloride. At the same time, NaCl 
treatment of the leaves of jin1 mutant, defective in gene 
encoding transcription factor JIN1/MYC2, practically 
did not affect the stomata state. In plants of the coi1 
genotype, mutants in gene encoding COI1 protein, 
involved in removal of repressors of jasmonate signaling 
transcription factors, only a slight decrease in stomatal 
aperture occurred under the influence of salt. A 3-hour 
leaf treatment with 200 �M methyl jasmonate caused 
a marked stomata closure in wild-type plants, but not 
in jin1 and coi1 mutants. With the combined effect of 
methyl jasmonate and salt on the leaves of Arabidopsis 
of three genotypes, the tendency to additional decrease 
in stomatal aperture was manifested only in wild-type 
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plants. A conclusion is drawn on the role of jasmonate 
and its signal transduction system in the regulation of 
stomatal movements during salt stress.

Ó×ÀÑÒÜ ÊÎÌÏÎÍÅÍÒ²Â ÆÀÑÌÎÍÀÒÍÎÃÎ 
ÑÈÃÍÀË²ÍÃÓ Â ²ÍÄÓÊÎÂÀÍÎÌÓ ÑÎËÜÎÂÈÌ 
ÑÒÐÅÑÎÌ ÇÀÊÐÈÂÀÍÍ² ÏÐÎÄÈÕ²Â Ó 
ARABIDOPSIS THALIANA 

Ò.Î. ßñòðåá, Þ.ª. Êîëóïàºâ, Ì.À. Øêëÿðåâñüêèé, 
À.². Äÿ÷åíêî, Î.Ï. Äìèòð³ºâ 

Äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ìîæëèâî¿  ðîë³ æàñìîíàòíîãî ñèã-
íàë³íãó â ðåãóëÿö³¿ ñòàíó ïðîäèõ³â ïðè ñîëüîâîìó 
ñòðåñ³ äîñë³äæóâàëè âïëèâ îáðîáêè õëîðèäîì íàòð³þ 
(50–200 ìÌ) òà/àáî ìåòèëæàñìîíàòîì (200 ìêÌ) 
ëèñòê³â ðîñëèí Arabidopsis thaliana L. äèêîãî òèïó ³ 
ìóòàíò³â, äåôåêòíèõ çà æàñìîíàòíèì ñèãíàë³íãîì. 
2–3-ãîäèííèé âïëèâ NaCl ³íäóêóâàâ çàêðèâàííÿ 
ïðîäèõ³â ó ðîñëèí äèêîãî òèïó (Col-0). Íàéá³ëüø 
ïîì³òíèé åôåêò ñïîñòåð³ãàâñÿ ï³ä âïëèâîì 100 ìÌ
õëîðèäó íàòð³þ. Ó òîé æå ÷àñ îáðîáêà NaCl ëèñò-
ê³â ìóòàíòà jin1, äåôåêòíîãî çà ãåíîì, ùî êîäóº 
òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð JIN1/MYC2, ïðàêòè÷íî 
íå âïëèâàëà íà ñòàí ïðîäèõ³â. Ó ðîñëèí ãåíîòèïó 
coi1 – ìóòàíò³â çà ãåíîì, ùî êîäóº á³ëîê COI1, ÿêèé 
áåðå ó÷àñòü ó âèäàëåíí³ ðåïðåñîð³â òðàíñêðèïö³éíèõ 
ôàêòîð³â æàñìîíàòíîãî ñèãíàë³íãó, ï³ä âïëèâîì ñîë³ 
â³äáóâàëîñÿ ëèøå íåçíà÷íå çìåíøåííÿ ïðîäèõîâî¿ 
àïåðòóðè. 3-ãîäèííà îáðîáêà ëèñòê³â 200 ìêÌ ìå-
òèëæàñìîíàòîì âèêëèêàëà ïîì³òíå çàêðèâàííÿ ïðî-
äèõ³â ó ðîñëèí äèêîãî òèïó, àëå íå ó ìóòàíò³â jin1 
³ coi1. Ïðè êîìá³íîâàíîìó âïëèâ³ ìåòèëæàñìîíàòó 
³ ñîë³ íà ëèñòêè àðàá³äîïñèñó òðüîõ ãåíîòèï³â òåí-
äåíö³ÿ äî äîäàòêîâîãî çìåíøåííÿ àïåðòóðè ïðîäèõ³â 
âèÿâëÿëàñÿ ò³ëüêè ó ðîñëèí äèêîãî òèïó. Çðîáëåíî 
âèñíîâîê ïðî ðîëü æàñìîíàòó ³ ñèñòåìè òðàíñäóêö³¿ 
éîãî ñèãíàëó â ðåãóëÿö³¿ ïðîäèõîâèõ ðóõ³â ïðè 
ñîëüîâîìó ñòðåñ³. 
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