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Аннотация. Как известно, самое высокое содержание ауксинов обнаруживается в областях 
активного деления клеток: в молодых листьях, апикальных меристемах, в камбии, в эмбри-
онах и эндосперме, а также в развивающихся плодах, что определяет среди прочего габи-
тус растений и размер плодов. В агрокультуре и биотехнологии ауксины (индол-3-масляная 
(ИМК) и индол-3-уксусная кислоты (ИУК) используются для стимуляции образования боковых 
корней, в том числе подвоев яблони. Несмотря на важнейшую роль эндогенной ИМК в укоре-
нении, ее наличие в тканях яблони до сих пор не было подтверждено, хотя ее содержание 
in planta показано для многих других растений. Поэтому целью представляемой работы был 
сравнительный анализ состава и содержания ауксинов в 2-х типах тканей яблони сибирской 
карликовой и высокорослой форм, а также выявление наличия в них ИМК. В качестве объек-
та исследования использовали ткани завязи и коры яблони сибирской (Malus baccata L. Borkh.)  
2-х форм (карликовой и высокорослой), произрастающих на экспериментальном участке Сибир-
ского института физиологии и биохимии растений СО РАН. Образцы коры отбирали с побегов 
1-го года на стадии интенсивного сокодвижения. Образцы завязи собирали в июле на стадии 
активного роста. Очистку ауксинов проводили методом твердофазной экстракции, анализи-
ровали методом ГХ-МС. Результаты проведенных исследований показали, что помимо ИУК-3, 
в быстрорастущих тканях яблони сибирской как в камбиальном слое однолетнего прироста во 
время интенсивного сокодвижения, так и в завязавшихся плодах на стадии активного роста 
содержались следующие ауксины: ИМК, индол-1-уксусная кислота, индол-3-карбоновая кислота, 
индол-3-пропионовая кислота. Как и в ряде других растений, содержание этих ауксинов было 
существенно ниже уровня эндогенной ИУК.
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Abstract. It is known that the highest content of auxins is found primarily in the areas of active mitosis, 
including young leaves, apical meristems, cambium, embryos and endosperm, as well as developing 
fruits, which determines, among other things, plant habitus and fruit size. In agriculture and biotechnology, 
auxins (indole-3-butyric acid (IBA) and indole-3-acetic acid (IAA) are used to stimulate lateral development, 
including in apple tree rootstocks. Despite the crucial role of endogenous IBA in rooting, its presence in 
apple tree tissues remains unconfirmed, although its content in planta was shown for many other plants. 
Therefore, in this work, the composition and content of auxins in 2 tissue types of Siberian apple tree of 
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ВВЕДЕНИЕ
Как известно, ауксины – один из пяти основных 

видов фитогормонов. Они являются производными 
индола и обычно синтезируются из аминокислоты 
триптофана. Будучи неотъемлемым компонентом 
всех растительных тканей, ауксины контролируют 
ростовые процессы, рост клеток растяжением, раз-
витие сосудов, инициацию листьев и цветков, рост 
корней и формирование придаточных (боковых) 
корней [1, 2]. Самое высокое содержание ауксинов 
обнаруживается в областях активного деления 
клеток: в молодых листьях, апикальных меристе-
мах, в камбии, в эмбрионах и эндосперме, а также 
в развивающихся плодах, что определяет среди 
прочего габитус растений и размер плодов [2–5]. 
Индол‑3-уксусная кислота (ИУК) является самым 
распространенным природным ауксином. Помимо 
породных стимуляторов, в настоящее время син-
тезирован ряд искусственных стимуляторов роста, 
например, нафтилуксусная кислота. В агрокультуре 
и биотехнологии ауксины служат индуктором уко-
ренения, в том числе для стимуляции образования 
боковых корней [1, 2, 6, 7].

Яблоня – одно из растений, укоренение кото-
рого является сложной задачей. Поэтому добав-
ление различных комбинаций ауксинов в почву 
и почвенные субстраты активно используется для 
корнеобразования при вегетативном размноже-
нии яблочных подвоев [1, 6]. В качестве первого 
подобного стимулятора была использована ИУК 
[8]. Тогда же было обнаружено, что синтетический 
ауксин – индол‑3-масляная кислота (ИМК) – тоже 
способствовал укоренению, а в некоторых случа-
ях был более эффективным, чем ИУК [9]. С этого 
момента ИМК активно использовалась для успеш-
ного клонирования растений. Были разработаны 
оптимальные условия укоренения с помощью ИМК 
для многих видов растений [7, 10]. Более высокая 
эффективность ИМК в отношении формирования 
придаточных корней по сравнению с ИУК объяс-
нялась ее большей стабильностью как в растворе, 
так и in vivo [11]. К настоящему времени показано, 
что стимулирующее действие ИМК частично осу-
ществляется через ее влияние на содержание ИУК: 
это непосредственный биосинтез ИУК из ИМК [12]; 
обнаруженное увеличение эндогенного содержания 

ИУК после обработки экзогенной ИМК [13, 14] и т. д. 
Различие в способности к корнеобразованию у раз-
ных растений также объясняли различиями в ме-
таболизме ауксинов [13, 15]. Например, у трудно 
укореняющихся сортов Prunus avium происходила 
конъюгация ИМК с аминокислотами и глюкозой, а ги-
дролиз этих конъюгатов был затруднен в сравнении 
с сортами, легко образующими боковые корни [15].

Основные пути биосинтеза ИУК у растений, в том 
числе у яблони, довольно хорошо изучены [3, 4]. 
По эндогенному содержанию прекурсоров просле-
жен основной путь биосинтеза ауксинов, начиная 
с триптофана [16]. Показана ключевая роль в этом 
процессе флавин-зависимых монооксигеназ YUC [17]. 
Но, несмотря на важнейшую роль эндогенной ИМК 
в укоренении, наличие этого ауксина в тканях яблони 
до сих пор не было подтверждено, хотя ее содержа-
ние in planta показано для многих других растений.

Поэтому целью представляемой работы был 
сравнительный анализ состава и содержания аук-
синов в 2-х типах тканей яблони сибирской карли-
ковой и высокорослой форм и выявление наличия 
в них ИМК.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ
В качестве объекта исследования использова-

ли ткани завязи и коры яблони сибирской (Malus 
baccata L. Borkh.) 2-х форм (карликовой и высо-
корослой) [18], произрастающих на эксперимен-
тальном участке Сибирского института физиоло-
гии и биохимии растений СО РАН (52º16´ с. ш., 
104º17´ в. д.). Образцы коры отбирали с побегов 
1-го года на стадии интенсивного сокодвижения. 
Отделяли камбиальный (зеленый) слой с флоэмной 
частью без первичной коры и древесины. Образцы 
завязи собирали в июле на стадии активного роста. 
Весь собранный материал фиксировали жидким 
азотом и хранили до анализа при температуре 
минус 70 ºС. 

Экстракция фитогормонов. Растительный 
материал (1 г) гомогенизировали в жидком азоте. 
В качестве внутреннего стандарта использовали 
4-метоксибензойную кислоту (Fluka, США). Экс-
тракцию фитогормонов [19] проводили 80%-м 
метанолом (в качестве антиоксиданта исполь-
зовали диэтилтиокарбонат натрия) в течение 

low- and high-growing forms, along with the presence of IBA in them, was compared. Tissues of ovary and 
bark of Siberian apple tree (Malus baccata L. Borkh.) of 2 forms (low and tall) growing on an experimental 
plot of Siberian Institute of Plant Physiology and Biochemistry SB RAS were used in the study. Bark samples 
were collected from the 1st year shoots at the stage of intensive sap flow. The ovary samples were collected 
in July at the stage of active growth. Auxins purified by solid-phase extraction were analysed by GC-MS. In 
addition to IAA-3, the following auxins were found in fast-growing tissues of the Siberian apple tree both in 
the cambium layer of annual gain during intensive sap flow and set fruit during the active growth stage: IBA, 
indole-1-acetic acid, indole-3-carboxylic acid and indole-3-propionic acid. Similar to other plants, the content 
of these auxins was significantly lower than that of endogenous IAA.

Keywords: auxins, indole-3- butyric acid, Malus baccata L. Borkh.
For citation: Stolbikova A. V., Dudareva L. V., Rudikovskii A. V., Stavitskaya Z. O., Kopytina T. V., Rudikovskaya 
E. G. Characteristics of composition and content of auxins in tissues of Siberian apple tree Malus baccata 
L. Borkh. Izvestiya Vuzov. Prikladnaya Khimiya i Biotekhnologiya = Proceedings of Universities. Applied 
Chemistry and Biotechnology. 2022;12(4):620-626. (In Russian). https://doi.org/10.21285/2227-2925-2022-
12-4-620-626.
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10 мин в ультразвуковой бане при температуре 
4 °C. Центрифугировали (центрифуга Allegra 64R, 
Beckman Coulter, США) 20 мин при 20000 g и тем-
пературе 4 °C. Супернатант подкисляли муравьи-
ной кислотой (до концентрации 0,5 %). Далее 
очищали образец от пигментов с использованием 
картриджей для твердофазной экстракции Sep-
Рak С18 (Waters Associates, Ирландия). Метанол 
выпаривали на роторном испарителе при 30 ºС, 
затем объем пробы доводили до 5 мл деионизо-
ванной водой, подкисляли муравьиной кислотой 
(0,5 %) и наносили на патрон Oasis Max (Waters 
Associates, Ирландия). Патрон последовательно 
промывали 5 %-м NH4OH и 100 %-м метанолом. 
Пробу смывали 2 %-й муравьиной кислотой в ме-
таноле, выпаривали на роторном испарителе 
досуха и получали триметилсилильные произво-
дные, нагревая 30 мин при температуре 70 °C с N, 
O‑бис (триметилсилил) трифторацетамид (BSTFA, 
Sigma, США). В качестве стандартных образцов 
использованы 4-метоксибензойная кислота (вну-
тренний стандарт); индол‑1-уксусная кислота 
(ИУК‑1); индол‑3-уксусная кислота (ИУК‑3); ин-
дол‑3-карбоновая кислота (ИКК); индол‑3-пропи-
оновая кислота (ИПК); индол‑3-масляная кислота 
(ИМК) (Sigma, США).

Хромато-масс-спектрометрия. Анализ подготов-
ленных образцов проводили методом газожидкостной 
хроматографии с использованием хромато-масс-спек-
трометра 5973N/6890N MSD/DS (Agilent Technologies, 
США). Объем вводимой пробы составил 2 мкл, тем-
пература испарителя – 250 °C, источника ионов – 
230 °C, детектора – 150 °C, линии, соединяющей хро-
матограф с масс-спектрометром, – 280 °C. Диапазон 
сканирования – 41–450 а. е. м. Капиллярная колонка 
HP‑5MS (30 м × 0,250 мм × 0,50 мкм), неподвижная 
фаза – 5 %-й фенил-метилполисилоксан, градиент 
температуры – от 70 до 280 °C со скоростью 5 °C/мин,  
затем – от 280 до 300 °C со скоростью 20 °C/мин.  
Подвижная фаза – гелий, скорость потока газа  
1 мл/мин. Разделение потоков 5:1. Масс-спектрометр – 
квадруполь, способ ионизации – электронный удар 
(EI) (энергия ионизации – 70 эВ). Анализ проводили 
в режиме поиска отдельных ионов (SIM). Характер-
ные ионы 4-метоксибензойной кислоты и TMS‑про-
изводных: 4-метоксибензойная кислота (внутренний 
стандарт) – 267, 223, 193, 282, 268; ИУК‑1–130, 248, 
232, 247; ИУК‑3–202, 319, 129, 304, 203; ИКК – 246, 
305, 290, 216; ИПК – 202, 333, 203, 215; ИМК – 202, 
347, 215, 130, 203. Для идентификации фитогормонов 
использовали сравнение времени их удерживания 
со временем удерживания стандартов, а также би-
блиотеки масс-спектров NIST05 и WILEY7.

Обработку полученных результатов проводи-
ли с помощью однофакторного дисперсионного 
анализа One Way ANOVA в программе SigmaPlot 
12.5. Результаты представлены в виде boxplot-ди-
аграммы с медианными значениями концентрации 
фитогормона (нг/г сухой массы), с 25 и 75 %-ми 
квартилями, max и min значениями параметра. 
Достоверность различий сравниваемых значений 
оценивали с помощью метода Стьюдента–Ньюма-
на–Кеулса (P˂0,05).

 ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты проведенных исследований показа-

ли, что, помимо ИУК‑3, в тканях яблони сибирской 
содержались следующие ауксины: индол‑3-масля-
ная кислота, индол‑1-уксусная кислота, индол‑3-кар-
боновая кислота, индол‑3-пропионовая кислота.

Как видно из рис. 1, ауксином в коре обеих 
форм яблони являлась ИУК‑3, содержание кото-

Рис. 1. Содержание (нг/г сухой массы) эндогенных 
ауксинов в коре карликовой и высокорослой  

Malus baccata L. Borkh.  
(ИУК‑1 – индол‑1-уксусная кислота,  
ИУК‑3 – индол‑3-уксусная кислота,  
ИКК – индол‑3-карбоновая кислота,  

ИПК – индол‑3-пропионовая кислота,
ИМК – индол‑3-бутановая (масляная) кислота; n=4)

Fig. 1. Content (ng/g of dry mass) of endogenous auxins 
in the bark of dwarf and tall

Malus baccata L. Borkh.  
(ИУК‑1 – indole‑1-acetic acid,  
ИУК‑3 – indole‑3-acetic acid,

ИКК – indole‑3-carboxylic acid,  
ИПК – indole‑3-propionic acid,  

ИМК – indole‑3-butanoic (butyric) acid; n=4)
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рой у высокорослой яблони составляло 695,9 нг/г  
сухой массы (медианное значение), а у карли-
ковой яблони – 1147,4 нг/г сухой массы (меди-
анное значение). ИУК‑1 в тканях коры обеих 
форм яблони было около 23 нг/г сухой массы. 
Содержание ИКК, ИПК в коре карликовой яблони 
составляло 215,0 и 55,9 нг/г соответственно, 
в коре высокорослой яблони – 112,8 и 156,9 нг/г 
сухой массы (медианное значение) соответствен-
но. Особый интерес представляет факт обнару-
жения в тканях коры обеих форм ИМК, причем 
в коре карликовой формы этого ауксина было 
заметно меньше, чем в коре высокорослой: 86,9 
и 301,2 нг/г сухой массы (медианное значение) 
соответственно. Как уже указывалось выше, 
ранее у растений рода Malus не было показано 
наличие этого соединения.

В результате анализа количественного и ка-
чественного состава ауксинов в тканях завязи 
2-х форм яблони сибирской (рис. 2) было уста-
новлено, что, как и в тканях коры этих 2-х форм, 
основным ауксином является ИУК. Его содержа-
ние в этих органах значительно отличалось: в вы-
сокорослой оно составляло 16719,0 нг/г сухой 
массы (медианное значение), а в карликовой – 
3357,0 нг/г сухой массы (медианное значение). 
ИМК в этих тканях также была обнаружена, и ее 
содержание составляло 52,1 нг/г сухой массы 
(медианное значение) в высокорослых и 73,1 нг/г 
сухой массы (медианное значение) у карликов, 
что сравнимо с соответствующим показателем 
для камбиальных слоев коры соответствующих 
генотипов. Известно, что в развивающихся се-
менах происходит активный синтез ауксинов 
[5]. Поэтому возможно, что сравнительно низ-
кое содержание ауксинов в плодах карликовой 
формы яблони сибирской связано с меньшим 
количеством семян, характерным для карлико-
вого статуса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенными исследованиями впервые об-

наружено присутствие ИМК в быстрорастущих 
тканях яблони сибирской как в камбиальном 
слое однолетнего прироста во время интенсив-
ного сокодвижения, так и в завязавшихся плодах 
на стадии активного роста. Как и в ряде других 
растений, ее содержание было существенно ниже 
уровня эндогенной ИУК [5]. Интересно отметить, 
что в немногочисленных работах, посвящен-
ных способам укоренения яблони сибирской, 
показано, что индукция образования боковых 
корней в черенках возможна и без добавления 
ИМК. Например, в работе [20] была использо-
вана нафтилуксусная кислота. В исследовании 
[22] применяли ИМК, но ее концентрация была 
на порядок меньше, чем обычно используют для 
укоренения яблони домашней [6]. Можно предпо-
ложить, что меньшая чувствительность образо-
вания боковых корней к добавлению экзогенной 
ИМК у черенков яблони сибирской объясняется 
наличием эндогенной ИМК в ее тканях.

Рис. 2. Содержание (нг/г сухой массы) эндогенных 
ауксинов в завязи карликовой и высокорослой  

Malus baccata L. Borkh. (ИУК‑1 – индол‑1-уксусная 
кислота, ИУК‑3 – индол‑3-уксусная кислота,

ИКК – индол‑3-карбоновая кислота,  
ИПК – индол‑3-пропионовая кислота,  

ИМК – индол‑3-бутановая (масляная) кислота.  
*– достоверность различий сравниваемых значений 

рассчитана с помощью метода Стьюдента–Ньюмана–
Кеулса, P˂0,05, n=4)

Fig. 2. Content (ng/g of dry mass) of endogenous auxins 
in the ovary of dwarf and tall

Malus baccata L. Borkh. (ИУК‑1 – indole‑1-acetic acid, 
ИУК‑3 – indole‑3-acetic acid,  

ИКК – indole‑3-carboxylic acid,  
ИПК – indole‑3-propionic acid,  

ИМК– indole‑3-butanoic (butyric) acid.
*– reliability of differences between compared values is 
calculated using the Student–Newman–Keuls method, 

P˂0.05, n=4)
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