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Арбускулярную микоризу (АМ) образуют 92 % семейств наземных растений с грибами 
отдела Glomeromycota. АМ может определять продуктивность растений и их адаптацию к небла-
гоприятным факторам среды, особенно при низком количестве питательных веществ в почве. 
Показано, что доступность неорганического фосфора (Pi) — ключевой фактор развития АМ 
симбиоза. Развитие АМ симбиоза приводит к морфофизиологическим модификациям в корневой 
системе растений, что указывает на возможность АМ-индуцированных изменений активности 
эндогенных регуляторов роста. В последние несколько лет выявлена роль ауксина в становлении 
взаимоотношений между растением-хозяином и АМ грибом. При экзогенной обработке ауксином 
показано ускорение прорастания спор АМ гриба, интенсификация процесса колонизации и по-
следующего роста гиф. В настоящем исследовании впервые проведена оценка динамики эндоген-
ной концентрации индолилуксусной кислоты (ИУК) в корнях и листьях у сильно микотрофной 
линии люцерны хмелевидной (Medicago lupulina L. var. vulgaris Koch) в условиях низкого содер-
жания доступного для растений фосфора в почве. В качестве модели была выбрана люцерна хмеле-
видная, сортопопуляция ВИК32, линия MlS-1. Для инокуляции использовали штамм RCAM00320 
АМ гриба Rhizophagus irregularis из коллекции Всероссийского НИИ сельскохозяйственной мик-
робиологии. Содержание ИУК определяли в корнях и надземных частях. В фазу семядолей (1-е сут 
после посадки) были взяты семядоли, в фазу первого настоящего листа (14-е сут) — округлый и 
1-й настоящий лист, в фазу второго настоящего листа (21-е сут) — округлый, 1-й и 2-й настоя-
щий листы, в фазу стеблевания (35-е сут) — 2-й, 3-й и 4-й лист, в фазу цветения (50-е сут) — 
три верхних листа до первого соцветия (3-й, 4-й и 5-й листы). При низком содержании фосфора 
в почве растения в контроле очень медленно увеличивали биомассу корней и побегов. Суще-
ственное накопление биомассы было отмечено только в фазу цветения. Инокуляция практически 
не влияла на увеличение массы корня (вплоть до фазы цветения), но индуцировала многократное 
увеличение массы надземной части. Первый отклик на микоризацию был выявлен для побегов с 
14-х сут. Наиболее значительный прирост надземной массы АМ растений наблюдался в фазу 
стеблевания. Анализ степени микоризации показал, что арбускулы играют ключевую роль в фор-
мировании эффективного симбиоза у люцерны в фазу 1-го и 2-го листа: значение a/(1-a), харак-
теризующее кратность превышения обилия арбускул над обилием внутрикорневого мицелия, воз-
растало до 8,0±0,7 и 18,5±1,3; в более поздние фазы (стеблевание и цветение) роль арбускул 
снижалась в сравнении с развитием внутрикорневого мицелия. Увеличение содержания ИУК в 
корнях в фазу 1-го листа (в 2,2 раза), то есть уже на самых ранних этапах формирования АМ 
симбиоза, привело к ингибированию роста корня. В то же время повышение количества эндоген-
ной ИУК в листьях в фазу 2-го листа (в 1,8 раза) предшествовало увеличению масса надземных 
частей, а значит, рост концентрации ИУК существенно интенсифицировал развитие надземных 
частей в фазах стеблевания и цветения.  
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тическая эффективность, Rhizophagus irregularis, Medicago lupulina. 

 

Арбускулярная микориза (АМ) — широко распространенный в 
природе симбиоз, формируемый большинством семейств растений (92 %) 
с грибами отдела Glomeromycota. Она обладает значительным разнообрази-
ем морфотипов и играет ключевую роль в луговых и лесных экосистемах, 
способствуя существенному усилению минерального (особенно фосфатно-
го) питания растений (1, 2). АМ может определять продуктивность расте-
ний и их адаптацию к неблагоприятным факторам среды, особенно при 
низком количестве питательных веществ в почве. Показано, что доступ-
ность неорганического фосфора (Pi) — ключевой фактор развития АМ 
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симбиоза. При недостатке фосфора длина корня может увеличиваться бо-
лее чем на 80 % благодаря развитию гриба (3), тогда как рост доступности 
Pi значительно снижает интенсивность колонизации (4). В то же время 
развитие арбускулярной микоризы не всегда сказывается на длине корня: 
АМ может влиять на число боковых корней, модулируя его архитектуру. 
Предполагают, что такое изменение приводит к увеличению числа аппрес-
сориев. Подтверждением этой гипотезы служат данные об индукции фор-
мирования боковых корней у Medicago truncatula при прорастании грибных 
спор, а также увеличение числа боковых корней у lrt1 мутанта кукурузы при 
формировании АМ (5, 6). Морфофизиологические модификации в корне-
вой системе растений указывает на возможность АМ-индуцированных из-
менений в активности эндогенных регуляторов роста. Согласно современ-
ным представлениям, многие из фитогормонов участвуют в индукции 
корнеобразования при фосфатном голодании (7-11). Поскольку ауксин иг-
рает ключевую роль в регуляции развития корня, возникло предположе-
ние, что этот гормон может влиять и на развитие AM (12, 13).  

В последние несколько лет выявлена роль ауксина в становлении 
взаимоотношений между растением-хозяином и АМ грибом. Экзогенная 
обработка ауксином ускоряла прорастание спор, интенсифицировала про-
цесс колонизации и последующий рост гиф (12). Увеличение концентра-
ции индолилуксусной кислоты (ИУК) наблюдалось при колонизации кор-
ней лука-порея АМ грибами (14) и сопровождалось изменениями в струк-
туре корней — они становились более многочисленными, разветвленными 
и укороченными (15, 16). В тоже время индуцированное АМ накопление 
ИУК не носило системного характера. Инокулируя одну часть корней рас-
тения и сохраняя интактной другую (split-root system), показали, что гор-
мон накапливался только в корнях, непосредственно подвергшихся иноку-
ляции (17). Получены данные об увеличении содержания другого природ-
ного ауксина — индол-3-масляной кислоты (ИМК) при АМ-колонизации 
корней кукурузы (18, 19) (ИМК также известна как регулятор роста корня) 
(20). У мутантов с нарушениями биосинтеза ауксина, таких как «кустистый» 
(«bushy») мутант гороха (Pisum sativum), характеризующийся низким количе-
ством ИУК в побегах и корнях, а также диагеотропический мутант («dia-
geotropica») томата (Solanum lycopersicum), устойчивый к ауксину, отмечена 
сниженная АМ-колонизация (13, 21). Наряду с повышением количества 
свободной ИУК наблюдалось изменение содержания ее конъюгатов с саха-
рами и амидами, что коррелировало с накоплением транскриптов генов, 
кодирующих ИУК-амидосинтетазу и GHЗ-подобный белок при микориза-
ции корней томатов (22). Еще один механизм регуляции количества сво-
бодной ИУК может быть связан с белками — переносчиками ауксина се-
мейства PINs, обеспечивающими его полярный транспорт в осевых органах 
и латеральное перераспределение. Мутанты с нарушением кодирования 
этих переносчиков имели ослабленный симбиоз с АМ грибами, вероятно, 
из-за изменения интенсивности закладки латеральных корней (23, 24). 

Приведенные данные свидетельствуют о существенной динамике 
накопления ауксина в корнях растений при формировании взаимовыгодно-
го АМ симбиоза. В процесс вовлекаются системы синтеза, конъюгации и 
транспорта гормона. Подобная многокомпонентность, по-видимому, служит 
причиной того, что в ряде случаев роль ауксина не прослеживалась или 
проявлялась слабо (25). Активность компонентов может значительно из-
меняться в зависимости от вида, возраста и стадии онтогенеза растения. 

В настоящем исследовании впервые на примере сильно микотроф-
ной линии люцерны хмелевидной продемонстрировано повышение содер-
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жания ауксина в корнях уже на ранних этапах формирования АМ, причем 
микоризация приводила к ингибированию роста корня, но одновременно 
инициировала развитие побега. Впервые высказано предположение о том, 
что АМ опосредованно (через значительное увеличение количества ИУК) 
благотворно влияет на развитие ассимиляционного аппарата. 

Целью нашей работы был анализ эффективности микоризации и 
оценка динамики эндогенной концентрации индолилуксусной кислоты в 
корнях и листьях у люцерны хмелевидной в условиях низкого содержания 
доступного для растений фосфора в почве. 

Методика. В качестве модельного растения была выбрана люцерна 
хмелевидная (Medicago lupulina L. var. vulgaris Koch), сортопопуляция 
ВИК32, линия MlS-1. Для инокуляции использовали штамм RCAM00320 
АМ гриба Rhizophagus intraradices (N.C. Schenck & G.S. Sm.) C. Walker & 
A. Schuessler 2010 (ранее известен как Glomus intraradices N.C. Schenck & 
G.S. Sm. 1982, штамм CIAM8) из коллекции Всероссийского НИИ сель-
скохозяйственной микробиологии, поддерживаемый в лабораторных усло-
виях на плектрантусе (Plectranthus australis R. Br.) (26).  

Исследования проводили в условиях вегетационного эксперимента, 
(27) при выращивании на субстрате с низким содержанием доступного 
фосфора (Рд). Использовали дерново-подзолистую легкосуглинистую поч-
ву с содержанием P205 и K2O по Кирсанову — соответственно 3,9 и 7,0 мг 
на 100 г, органического вещества — 3 %, pHKCl после известкования — 
6,1. Субстратом служила воздушно-сухая почвенно-песчаная смесь в соот-
ношении 2:1, которую дважды (с интервалом 2 сут) автоклавировали в те-
чение 1 ч  при 134 С и 2 атм. (токсичность после обработки отсутствова-
ла). Растения высаживали по 4 на один сосуд, наполненный 210 г почвен-
но-песчаной смеси, и выращивали при неактивной вентиляции в световом 
боксе, который предварительно подвергали УФ-стерилизации. Режим сме-
ны дня и ночи — 18 ч/6 ч, температура воздуха — 24-26 С, световой по-
ток — 1500-1700 лм. В опытном варианте выполняли инокуляцию корня-
ми плектрантуса, микоризованными RCAM00320, в контроле — немико-
ризованными корнями плектрантуса.  

Для количественной оценки микоризации (обилия арбускул а, %) 
использовали мацерацию и окрашивание корней растений с АМ (28) и 
световую микроскопию (29) согласно описанию (30). Метод усовершен-
ствован с помощью разработанной компьютерной программы в оболочке 
Microsoft Excel (31). Симбиотическую эффективность АМ определяли по 
прибавке сырой биомассы надземных частей и корней (32).  

Содержание ауксина (ИУК) определяли в корнях и надземных ча-
стях (по фазам роста). Отбирали семядоли (1-е сут после посадки, фаза 
семядолей), округлый и 1-й настоящий лист (14-е сут, фаза 1-го настояще-
го листа), округлый, 1-й и 2-й настоящий листы (21-е сут, фаза 2-го насто-
ящего листа), 2-й, 3-й и 4-й лист (35-е сут, фаза стеблевания) и три верх-
них листа (3-й, 4-й и 5-й лист) до первого соцветия (50-е сут, фаза цвете-
ния). Растительный материал (лиофилизированные корни и листья) гомо-
генизировали и экстрагировали 80 % этанолом (1:10 масса/объем) в тече-
ние 16-20 ч при 4 С. Спиртовой экстракт отделяли центрифугированием 
и упаривали до водного остатка. Экстракцию ауксинов в диэтиловый эфир 
из подкисленного водного остатка спиртового экстракта с последующей 
экстракцией в раствор соды и реэкстракцией в диэтиловый эфир (после 
подкисления соды) проводили с уменьшением объема на каждом этапе экс-
тракции-реэкстрации (33). После метилирования определяли количество 
ауксинов с помощью твердофазного иммуноферментного анализа (33). 
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На рисунках представлены средние (M) и стандартные ошибки 
средних (±SEM). Различия оценивали по t-критерию Стьюдента и считали 
статистически значимыми при Р < 0,05. 

Результаты. Метод вегетационного эксперимента позволяет обес-
печить оптимальные условия для развития АМ и избежать спонтанного 
заражения ризобиями и иными симбиотическими микроорганизмами (27). 
Люцерна хмелевидная (2n = 16) — один из наиболее широко распростра-
ненных видов рода Medicago, подрод Lupularia (Ser.) Grossh., сем. Legum-
inosae Endl. Способна к значительному отклику на микоризацию грибом 
R. irregularis при низком содержании Рд в почве (28), семенная продуктив-
ность — до 2500 шт. с растения (иногда более при выращивании в теплице 
для размножения). Это самоопылитель с размером генома  500 Мб. Расте-
ния линии MlS-1, использованные в исследовании, демонстрировали при-
знаки карликовости при отсутствии инокуляции АМ грибом и низком ко-
личества почвенного Рд. Штамм RCAM00320 — облигатный симбионт  (26). 

В развитии люцерны 
имеется несколько этапов: 
фаза 1-го и 2-го настоящего 
листьев, стеблевание и цве-
тение. Ранее было установ-
лено, что в фазу 1-го насто-
ящего листа (на 14-е сут от 
посадки) происходит пер-
вичная колонизация AM, 
формирование первых арбу-
скул и внутрикорневых ве-
зикул, начинается образова-
ние боковых корней и на-
блюдается первичный ро-
стовой отклик на микориза-
цию. В следующую фазу (на 
21-е сут), когда формирует-
ся 2-й  настоящий лист, вы-
является существенный ро-
стовой отклик на микориза-
цию, развиваются арбуску-
лы в корне. В фазу стебле-
вания (35-е сут) активно об-

разуются симбиотические структуры (арбускулы и везикулы). В начале цве-
тения (50-е сут) усиливается развитие везикул (26). Таким образом, эти сро-
ки наиболее важны для растения и образования АМ. 

При низком содержании фосфора в почве растения в контроле 
очень медленно увеличивали биомассу корней и надземных частей (рис. 
1). Динамика изменения массы оказалась сходной для обеих анализируемых 
частей растений. Существенное накопление биомассы отмечали  только в 
фазу цветения. Инокуляция растений практически не влияла на рост корня, 
но индуцировала многократное увеличение массы надземной части. Первый 
отклик на микоризацию наблюдали у побегов с 14-х сут, наиболее значи-
тельный прирост надземной массы — в фазу стеблевания. 

На ранних этапах онтогенеза растений резко интенсифицировалось 
развитие R. irregularis, в первую очередь образование арбускул. На разветв-
лениях периарбускулярной мембраны локализованы основные транспорте-
ры, отвечающие за перенос фосфата, воды и других веществ. Доля арбускул 

 
Рис. 1. Динамика накопления сырой биомассы в надзем-
ной части (а, в) и корнях (б, г) у растений люцерны хме-
левидной (Medicago lupulina) без инокуляции (а, б) и при 
инокуляции грибом  Rhizophagus irregularis (в, г) в услови-
ях низкого содержания доступного фосфора в почве. Звез-
дочкой отмечены варианты, в которых различия с расте-
ниями без инокуляции (контроль) статистически значи-
мы при P < 0,05. 
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может существенно меняться по 
мере развития растения, что, веро-
ятно, обусловлено ограниченным 
временем жизни (4-5 сут) арбуску-
лы, причем ее деградация может 
занимать всего 2,5-5,5 ч (34). По 
мнению ряда авторов, растение 
контролирует число арбускул по-
средством перераспределения по-
тока углеродсодержащих соедине-
ний (35). Ранее было показано (26), 
что арбускулы интенсивно разви-
ваются и на более поздних сроках. 
Полученные нами результаты, по-
видимому, отражают интенсивное 
развитие мицелия (рис. 2). 

На 21-е сут эффективность 
микоризации в корнях станови-
лась отрицательной (рис. 3) и уве-
личение числа арбускул не под-
креплялось интенсивным ростом 
корня. На более поздних стадиях 
развития растений эффективность 

микоризации имела небольшие положительные значения. Напротив, сим-
биотическая эффективность надземной части всегда была положительной, 
к фазе стеблевания достигала 120 % и далее не изменялась. 

Приведенные данные в це-
лом согласуются с общеприняты-
ми представлениями о динамич-
ном развитии АМ. Известно, что 
в процессе микоризации уменьша-
ется соотношение биомассы корня 
и побега (1, 36, 37), поскольку уси-
ленное потребление органических 
веществ корнями инициирует раз-
витие фотосинтезирующих орга-
нов. По некоторым данным, от 4 
до 20 % фотоассимилятов может 
быть направлено в микоризован-
ную корневую систему (38-40). 
Нарушения их транспорта суще-
ственно ингибирует развитие АМ, 
что может рассматриваться как 
действенный механизм регуляции. 
В свою очередь, развитие арбускул 
и внутрикорневого мицелия обес-
печивает потребности растения в 
минеральном питании (41). 

Предложенная симбиоти-
ческая модель (сильно микотроф-

ная линия MlS-1—R. irregularis) позволила охарактеризовать динамические 
процессы у гриба и растения-хозяина. Особенно интересны разнонаправ-
ленные изменения в накоплении биомассы между побегом и корнем и в 

Рис. 2. Соотношение a/(100 %  a),  характеризу-
ющее кратность превышения обилия арбускул a (%) 
над обилием внутрикорневого мицелия гриба Rhiz-
ophagus irregularis 100 %  a (%) у растений лю-
церны хмелевидной (Medicago lupulina) в условиях 
низкого содержания доступного фосфора в почве. 
Звездочкой отмечены варианты, различия между 
которыми статистически значимы при P < 0,05.  

Рис. 3. Симбиотическая эффективность арбуску-
лярной микоризы, рассчитанная по сырой массе 
надземных частей (а) и корней (б), у растений 
люцерны хмелевидной (Medicago lupulina) при ино-
куляции грибом Rhizophagus irregularis в условиях 
низкого содержания доступного фосфора в почве. 
Звездочкой отмечены варианты, в которых раз-
личия с растениями без инокуляции (контроль) 
статистически значимы при P < 0,05. 
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эффективности симбиоза.  
 Содержание ИУК в сырой 

массе корней без АМ было низким 
в фазу проростка и постепенно воз-
растало, незначительно увеличиваясь 
к фазе цветения (в 1,4 раза в надзем-
ных частях, в 1,8 раза — в корнях) 
(рис. 4). Отметим, что содержание 
ИУК в корнях было ниже, чем в 
побегах (исключение — фаза стеб-
левания), что соответствует совре-
менным представлениям о балансе 
ИУК в тканях и органах (42-44). 
Несмотря на отсутствие симбиоти-
ческой эффективности, рассчитанной 
по массе корней, первым откликом 
на микоризацию было именно увели-
чение в них количества ИУК в фазу 
1-го настоящего листа (см. рис. 4). 
Содержание ИУК в корнях АМ рас-
тений далее оставалось выше кон-
трольных значений в 1,6-2,2 раза и 
достигало максимума на стадии стеб-
левания. В надземных частях отклик 

на микоризацию по содержанию ИУК был зафиксирован в фазу 2-го насто-
ящего листа, после чего количество ИУК не повышалось. 

Итак, при инокуляции растений люцерны хмелевидной грибом 
Rhizophagus irregularis в условиях низкого содержания фосфора в почве 
наблюдалось достоверное увеличение количества индолилуксусной кисло-
ты в корнях и побегах. Повышение содержания ауксина в корне происхо-
дило уже на самых ранних этапах формирования арбускулярной микори-
зы. При этом инокуляция растений практически не влияла на увеличение 
его массы корня, но приводила к значительному увеличению массы 
надземной части. Вероятно, присущий ауксину эффект аттрактанта служит 
пусковым механизмом для усиления транспорта углеродсодержащих со-
единений в корень. 
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A b s t r a c t  
 

The investigation is focused on the elucidation of symbiotic effectiveness mechanisms of ar-
buscular mycorrhiza (AM) which is one of the most widespread symbiosis, developed between 
Glomeromycota fungi and 92 % of land plants. The role of auxin in regulation of plant development 
with AM fungi symbiosis might be considered as one of such mechanisms, since this plant hormone 
plays a key role in root development and accelerates spore germination, intensifies the infection pro-
cess and subsequent growth of the hyphae after exogenous addition. This study is aimed to identify 
for the first time the dynamics of endogenous indole acetic acid (IAA) concentration in roots and 
leaves of strongly mycotrophic black medick line (Medicago lupulina) under conditions of low-
phosphorus available for plants nutrition in the soil. Analyses were carried out in the course of plant 
development. On day 14 after sowing (DAS), at the stage of the first true leaf development, we ob-
served primary infection, the formation of the first arbuscules (a, %) and vesicles in roots, and the 
beginning of lateral root formation and primary growth response to mycorrhization manifested in the 
development of above-ground plant parts. On DAS 21 (the second leaf stage) there was a significant 
growth response to mycorrhization and arbuscule development in roots. On DAS 35, at shooting 
stage, the arbuscule development and active development of vesicles in roots occurred. Finally, on 
DAS 50 (at flowering start) the vesicles development was more active. Analysis of mycorrhization 
level showed that arbuscules played a key role in the formation of effective symbiosis in black medick 
at the stages of the first and second leaf, and the a/(100 %  a) value increased to 8.0±0.7 and 
18.5±1.3, respectively. At later stages of shooting and flowering, their role diminished as compared to 
the mycelium development in the roots. The efficiency of the inoculation with AM Rhizophagus ir-
regularis symbiotic fungi tested by weight of aboveground parts significantly increased starting with 
the phase of the second leaf, and remained high until the end of the experiment (above 120 %). At 
the same time, the weight response was absent in roots until the phase of flowering. A 2.2-fold in-
crease in IAA level in roots at the phase of the first leaf, i.e. at the earliest stages of AM symbiosis 
establishing, led to inhibition of the root growth. On the other hand, the 1.8-fold increase in endog-
enous IAA in leaves at the second leaf phase was preceded by the elevation of AM efficiency by 
weight for aboveground parts, and, therefore, a shift in IAA concentration significantly intensified 
development of the aboveground parts at the shooting and flowering. 

 

Keywords: auxin, indolilacetic acid, arbuscular mycorrhiza, symbiotic efficiency, Rhizophagus 
irregularis, Medicago lupulina. 


