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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
 

Актуальность исследования. Доступность пахотных земель за последние 
50 лет сократилась примерно в два раза в результате увеличения скорости 
урбанизации и деградации почв [Liu et al., 2020]. Одним из основных факторов 
загрязнения почв является их избыточное засоление, которое имеет как 
природное, так и техногенное происхождение. По данным продовольственной и 
сельскохозяйственной организации ООН (ФАО), от 20 до 50 процентов 
орошаемых почв на всех континентах характеризуются чрезмерным засолением 
[FAO, 2021]. Повышенное содержание солей в почве или поливной воде 
оказывает губительное влияние на растения, в основе которого лежат нарушения 
клеточного метаболизма, баланса эндогенных регуляторов, основных 
физиологических процессов и, в конечном итоге, снижает продуктивность 
растений и их пищевую ценность [Hasanuzzaman et al., 2013]. Данная 
экологическая проблема усложняется тем, что предотвращение поступления 
техногенных солей в почву крайне затруднено. Самоочищение почвы 
представляет собой длительный процесс, а существующие технологии очистки 
почв характеризуются высокой энергоемкостью, малой эффективностью и 
низкой экологической безопасностью [Farraji et al., 2016; Liu et al., 2018]. По этой 
причине использование засоленных почвенных ресурсов в интересах аграрного 
производства требует повышения солеустойчивости хозяйственно ценных 
сортов растений. Подобная ситуация предполагает изучение физиологических 
механизмов адаптации растений к засоленным местообитаниям и поиск 
экологически безопасных технологий, повышающих устойчивость к действию 
стрессоров и, в конечном итоге, продуктивность растений.  

В настоящее время производство 90% всей мировой агрономической 
продукции достигается за счет выращивания тридцати видов 
сельскохозяйственных культур, подавляющее большинство которых являются 
гликофитами [Zörb et al., 2018]. Картофель является четвертой по значимости 
основной продовольственной культурой в мире после риса, пшеницы и кукурузы 
[FAO, 2012]. Растения картофеля диких видов относительно устойчивы к 
засолению [Jaarsma, de Boer, 2018], тогда как современные сорта, являющиеся 
продуктом долговременной селекции, значительно менее солеустойчивы 
[Jaarsma et al., 2013; Faried et al., 2016]. По этой причине в последние годы 
интенсивно исследуются молекулярные и физиологические механизмы 
устойчивости различных сортов картофеля к хлоридному засолению [Aghaei et 
al., 2008; Ефимова и др., 2018б; Evers et al., 2012; Jaarsma et al., 2013; Faried et al., 
2016; Jaarsma, 2018; Kolomeichuk et al., 2020; Ефимова и др., 2020].  

Ключевая роль в регуляции онтогенеза и адаптации растений к 
неблагоприятным условиям, в том числе и засолению, принадлежит 
фитогормонам, наибольший интерес из которых вызывают брассиностероиды 
[Atia et al., 2018]. Среди преимуществ брассиностероидов можно отметить их 
экологическую безопасность и способность вызывать биологические эффекты в 
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крайне низких по сравнению с другими гормонами концентрациях [Ефимова и 
др., 2020].  

В последние годы была существенно расширена область агроприложений 
стероидных гормонов растений и созданы новые технологии (подходы) их 
применения для повышения урожайности и качества продукции растениеводства 
[Ефимова и др., 2018а; Sytar et al., 2019; Kolomeichuk et al., 2020]. Подавляющее 
большинство опубликованных работ было направлено на изучение 
протекторных механизмов брассиностероидов в условиях стресса [Tanveer et al., 
2018; Sytar et al., 2019], тогда как их способность инициировать состояние 
прайминга, повышающего устойчивость растений к отсроченному действию 
повреждающего фактора в результате кратковременной гормональной 
обработки, практически не изучена [Ефимова и др., 2018а; Wang et al., 2019; 
Kolomeichuk et al., 2020; Kolomeichuk et al., 2021].  

 
Цель и задачи. Цель работы заключалась в исследовании физиологических 

механизмов защитного действия экзогенных брассиностероидов, в результате 
гормонального прайминга растений картофеля, подверженных последующему 
солевому стрессу. 

Для достижения поставленной цели были сформулированы следующие 
задачи: 

1) Оценить устойчивость растений картофеля к повреждающему 
действию соли;  

2) Исследовать влияние кратковременного действия 
брассиностероидов на растения картофеля в оптимальных условиях и на фоне 
хлоридного засоления; 

3) Выяснить возможные механизмы реализации стресс-защитного 
эффекта брассиностероидов у растений картофеля в условиях хлоридного 
засоления на основе изучения суточной динамики параметров важнейших 
физиологических процессов.  

 
Научная новизна. Проведенные исследования позволили выявить ряд 

новых приоритетных данных о физиологической ответной реакции растений 
картофеля на прайминг брассиностероидами при последующем солевом стрессе. 

1. Впервые продемонстрировано защитное действие экзогенных 
брассиностероидов в результате индукции гормонального прайминга у растений 
картофеля, подвергнутых последующему солевому стрессу. 

2. Впервые показано, что кратковременная предобработка растений 
брассиностероидами способствует более эффективной аккумуляции пролина, 
обладающего защитным эффектом, при солевом стрессе. 

3. Обнаружено, что одним из механизмов реализации стресс-защитного 
эффекта, вызываемого кратковременной предобработкой растений 24-
эпибрассинолидом (ЭБЛ), является значительное повышение активности 
антиоксидантного фермента пероксидазы при последующем солевом стрессе. 
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4. Впервые показано, что при нарушении синтеза или рецепции 
брассиностероидов у растений Arabidopsis повышается чувствительность 
фотосистемы 2 к действию NaCl, что свидетельствует о вовлечении 
брассиностероидов в защиту фотосинтетического аппарата при солевом стрессе. 

5. Впервые установлено, что в условиях ЭБЛ прайминга гормон 
практически полностью снимает осмотическую составляющую негативного 
действия хлоридного засоления, что может быть результатом поддержания ЭБЛ 
ионного гомеостаза в условиях солевого стресса.  

 
Теоретическая и практическая значимость работы. Полученные 

результаты, отражающие фундаментальные знания о механизмах защитного 
действия брассиностероидов в условиях засоления, могут служить 
теоретической базой для разработки современных технологий повышения 
урожая в условиях антропогенного загрязнения среды и неблагоприятных 
изменений климата. Разработана новая экологически безопасная технология 
применения высокоэффективных брассиностероидов (24-эпибрассинолида, 28-
гомобрассинолида) на растениях пищевого назначения; показана высокая 
эффективность брассиностероидов для повышения продуктивности и 
устойчивости растений. Предложенная технология получила высокую оценку на 
45-й Международной выставке инноваций в Женеве (золотая медаль и 
специальный приз Министерства научных исследований и инноваций Румынии, 
2017 г.), Международных Биотехнологических Форумах-выставках РосБиоТех 
(Гран-при и золотые медали, 2017, 2018, 2021, 2022 гг.., Москва) и 
Международных выставках «Высокие технологии. Инновации. Инвестиции Hi-
Tech» (Спецприз и золотые медали, 2017, 2018, 2022 гг.., Санкт-Петербург). По 
результатам исследования получено 2 патента (№ 2660918 от 11.07.2018; № 
2711577 от 17.01.2020 г.). 

 
Методология диссертационного исследования. В качестве 

экспериментальной системы применена гидропонная культура растений 
картофеля сорта Луговской. Влияние кратковременной предобработки растений 
брассиностероидами и последующего солевого стресса оценивали по суточной 
динамике физиологических параметров. Изучали фотохимические процессы 
фотосистемы 2 с использованием PAM-флуориметрии, а также определяли 
содержание основных фотосинтетических пигментов. Для анализа 
окислительного стресса в тканях определяли величину перекисного окисления 
липидов, оценивали активность антиоксидантных ферментов - 
супероксиддисмутазы и гваякол-зависимой пероксидазы и содержание пролина, 
обладающего функциями химического шаперона. Кроме того, оценивали 
ростовые характеристики растений - такие, как длина осевых органов, площадь 
листовой поверхности, сырая и сухая биомасса, количество междоузлий, 
столонов и листьев. Анализ содержания ионов в корневой системе и надземной 
части производили методом масс-спектрометрии с индуктивно-связанной 
плазмой. Влияние засоления на эндогенное содержание брассиностероидов в 
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надземной и подземной частях растений картофеля оценивали с помощью 
иммуноферментного анализа. Влияние эндогенных брассиностероидов на 
формирование солеустойчивости растений определяли по ростовым и 
фотосинтетическим параметрам проростков Arabidopsis thaliana родительских 
линий (Col, En-2) и полученных на их основе мутантных линий с нарушением 
синтеза брассиностероидов (det2) или их рецепции (bri1). 

 
Основные положения, выносимые на защиту. 
1. Кратковременная предобработка растений 24-эпибрассинолидом 

индуцирует переход растений картофеля в состояние прайминга, которое 
проявляется в поддержании протекания фотохимических процессов и частичном 
снятии осмотического стресса, вызываемого отсроченным действием 
хлоридного засоления; 

2. Стресс-защитный эффект кратковременной предобработки растений 
картофеля 24-эпибрассинолидом заключается в повышении активности 
пероксидазы и более эффективном накоплении пролина. 

 
Личный вклад автора. Автор принимал непосредственное участие в 

планировании и выполнении экспериментов, сборе данных, анализе 
отечественных и зарубежных информационных источников. При участии автора 
выполнены экспериментальные исследования по оценке солеустойчивости 
картофеля и арабидопсис. Лично проведены исследования по изучению 
суточной динамики параметров физиологических процессов в ответ на прайминг 
картофеля 24-эпибрассинолидом с последующим солевым стрессом.  

 
Степень достоверности работы. Все полученные результаты являются 

оригинальными, их достоверность основывается на большом объеме данных, 
воспроизводимости результатов в повторностях (биологических и 
математических), использовании традиционных и современных подходов и 
методик, корректном применении статистических и биоинформатических 
методов, критическом анализе результатов исследований и их сравнительным 
анализом с литературными данными. Степень достоверности также 
подтверждается опубликованными по теме работы статьями в ведущих 
рецензируемых отечественных и зарубежных научных журналах. 
 

Апробация работы. Результаты работы были представлены на  
Всероссийской научной конференции с международным участием 
«Экспериментальная биология растений и биотехнология: история и взгляд в 
будущее» (Москва, 2021 г.); IX Съезде общecтвa физиологов pacтeний Роccии и 
Вcepоccийcкой конфepeнции школe для молодыx учeныx «Физиология pacтeний 
- оcновa cоздaния pacтeний будущeго» (Кaзaнь, 2019 г.); 5-ой Международной 
научной конференции PlantGen2019 «Современные проблемы в области 
генетики растений, геномики, биоинформатики и биотехнологии» 
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(Новосибирск, 2019 г.); Вcepоccийcкой нaучно-пpaктичecкой конфepeнции c 
мeждунapодным учacтиeм «Актуaльныe пpоблeмы каpтофeлeводcтва: 
фундамeнтальныe и пpикладныe аcпeкты» (Томcк, 2018 г.); Международной 
научной студенческой конференции МНСК-2018 (Новосибирск, 2018 г.); III 
Мeждунаpодной научно-мeтодологичecкой конфepeнции «Роль физиологии и 
биоxимии в интpодукции и ceлeкции овощныx, плодово-ягодныx и 
лeкаpcтвeнныx pаcтeний» (Моcква, 2017 г.); Годичном cобpании Общecтва 
физиологов pаcтeний Роccии и школы для молодыx учeныx «Экcпepимeнтальная 
биология pаcтeний: фундамeнтальныe и пpикладныe аcпeкты» (Судак, 2017 г.); 
6-ом Всероссийском симпозиуме «Трансгенные растения: технологии создания, 
биологические свойства, применение, биобезопасность» (Москва, 2016 г.). 

 
Публикации. По теме диссертации  опубликовано 16 работ, в том числе 6 

статей в журналах, включенных в Перечень рецензируемых научных изданий, в 
которых должны быть опубликованы основные научные результаты 
диссертаций на соискание ученой степени кандидата наук, на соискание ученой 
степени доктора наук (из них 2 статьи в зарубежных научных журналах, 
входящих в Scopus, 4 статьи в российских научных журналах, переводные версии 
которых входят в Scopus), 8 публикаций в сборниках материалов 
международных и всероссийских (в том числе с международным участием) 
научных и научно-практической конференций, съезда, симпозиума; получено 2 
патента Российской Федерации. 

 
Структура и объем диссертации. Диссертация изложена на 109 страницах, 

состоит из введения, трёх глав, заключения, списка условных обозначений и 
сокращений, списка использованной литературы, включающего 166 источника 
(из них 144 - на иностранном языке), двух приложений. Работа содержит 12 
таблиц и 22 рисунка. 
 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 
 

Введение 
Во введении обосновывается актуальность и перспективность избранного 

направления исследования, определены цель и задачи диссертационной работы, 
изложены основные положения, выносимые на защиту, научная новизна, 
теоретическая и практическая значимость работы, методология исследования, 
приведены сведения о личном вкладе автора, апробации и публикации 
результатов.  
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1 Обзор литературы 
В главе рассмотрена глобальная экологическая проблема - засоленность 

почв, причины её возникновения и влияние на развитие растений. Уделено 
особое внимание солеустойчивости растений картофеля, особенностями их 
физиологического ответа на избыточные концентрации NaCl на уровне ростовых 
характеристик, ионного гомеостаза, гормонального баланса, водного статуса и 
антиоксидантной системы. Приведены примеры современных технологий 
повышения солеустойчивости растений. Отдельный раздел посвящен 
брассиностероидам - стероидным гормонам растений и их роли в повышении 
устойчивости и продуктивности растений.  

 
2 Материалы и методы исследования 

Объекты исследований. В качестве объекта исследования был выбран 
среднеспелый сорт картофеля - Луговской, широко распространенный в 
Центральных регионах России и в Сибири. Картофель данного сорта дает 
стабильно высокий урожай, его клубни характеризуются высокой лёжкостью и 
устойчивостью к ряду заболеваний, в том числе, к фитофторозу.  

Oздopoвлeнныe pacтeния-peгeнepaнты кapтoфeля in vitro пoлучaли из 
aпикaльнoй мepиcтeмы и в тeчeниe 27 cутoк культивиpoвaли нa aгapизoвaннoй 
питaтeльнoй cpeдe Муpacигe-Скугa (MC) c пoлoвинным coдepжaниeм мaкpo- и 
микpoэлeмeнтoв (0.5 MC). Кopни pacтeний промывали oт aгapа и пpoвoдили 
aдaптaцию микpoклoнoв к жидкoй cpeдe 0.5 MC и уcлoвиям вoздушнoй cpeды 
пoд люминecцeнтными лaмпaми L36W/77 Fluora (“Osram”, Гepмaния) пpи 
плoтнocти пoтoкa квaнтoв ФАP 200-250 мкМ м2·с-1 в фитoтpoнe c 16-чacoвым 
фoтoпepиoдoм и тeмпepaтуpoй 20 ± 3 °C [Головацкая и др., 2018]. Пocлe 
двуxнeдeльнoгo pocтa pacтeний нa гидpoпoннoй уcтaнoвкe в cpeдe 0.5 MC 6-
нeдeльныe pacтeния пepeнocили нa ту жe caмую cpeду (pacтeния дeлилиcь нa три 
cepии экcпepимeнтoв):  

1) с дoбaвлeниeм хлорида натрия в диaпaзoнe кoнцeнтpaций oт 50 дo 
150 мM (шаг составлял 25 мМ, oпытныe вapиaнты). В кaчecтвe кoнтpoльнoгo 
вapиaнтa иcпoльзoвaли питaтeльную cpeду 0.5 MC бeз дoбaвлeния NаCl;  

2) с дoбaвлeниeм бpaccинocтepoидoв (4 часа, 24-эпибpaccинoлид и 28-
гoмoбpaccинoлид) в диaпaзoнe кoнцeнтpaций oт 10-11 дo 10-8 М или без гормона 
(кoнтpoльный вapиaнт). Пocлe гopмoнaльнoй oбpaбoтки pacтeния пepeнocили на 
20 часов в питaтeльную cpeду 0.5 MC. В дaльнeйшeм иx пoмeщaли на 0.5 MC в 
oтcутcтвиe (кoнтpoльный вapиaнт) или в пpиcутcтвии 100 мM NаСl (oпытныe 
вapиaнты). Чepeз 6 cуток pacтитeльный мaтepиaл фикcиpoвaли в жидкoм aзoтe и 
иcпoльзoвaли для пpoвeдeния aнaлизoв;  

3) с дoбaвлeниeм ЭБЛ (4 часа, 10-10 М) или без гормона (кoнтpoльный 
вapиaнт). Пocлe гopмoнaльнoй oбpaбoтки pacтeния пepeнocили в pacтвop 0.5 MC. 
В дaльнeйшeм иx пoмeщaли в питaтeльную cpeду 0.5 MC в oтcутcтвиe 
(кoнтpoльный вapиaнт) или в пpиcутcтвии 100 мM NаСl (oпытныe вapиaнты). 
Образцы растений фиксировали каждый день в течение 6-ти суток.  
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Для оценки влияния брассиностероидов на формирование 
солеустойчивости растений нами было проведено исследование влияния 
повышенной концентрации NaCl на морфогенез и фотохимические процессы 
проростков Arabidopsis thaliana родительских линий (Col, En-2) и полученных на 
их основе мутантов с нарушением синтеза брассиностероидов (det2) или их 
рецепции (bri1). Для этого семена A. thaliana стерилизовали 3%-ной Н2О2 и 
высевали в стеклянные сосуды на питательную агаризованную среду с 
добавлением 150 мМ NaCl или без добавления (контроль). Для стимуляции и 
синхронизации прорастания семена арабидопсиса выдерживали в течение 3-х 
суток при температуре 4-6ºС. Далее семена перемещали под люминесцентные 
лампы L36W/77 Fluora («Osram», Германия) при плотности потока квантов ФАР 
150 мкмоль∙м-2∙с-1 в фитотрон с 16-ч фотопериодом и температурой 23 ± 0.5°C на 
2 недели. 

При фиксации растительного материала на биохимические анализы навески 
корней и листьев замораживали в жидком азоте, для определения содержания 
воды в тканях - высушивали до постоянной массы при температуре 60 0С в 
течение 3-х часов. Все эксперименты повторяли не менее 3-х раз. 

Определение содержания воды в тканях растений. Для определения 
содержания воды навески корней и листьев сушили при 60 0С в сухожаровом 
шкафу в течение 3 часов, после чего взвешивали, высушивали до постоянной 
массы и повторно взвешивали для определения сухой массы. Содержание воды 
(% от сырой массы) рассчитывали, исходя из отношения разности сырой и сухой 
биомассы, отнесенной к сырой массе и умноженной на 100%. 

Определение содержания фотосинтетических пигментов в листьях 
растений. Концентрацию пигментов в спиртовой вытяжке рассчитывали 
согласно H.K. Lichtenthaler [1987] и выражали в мг/г сырой массы растительной 
ткани. 

Анализ флуоресцентных показателей хлорофилла а. Измерение 
фотохимической активности фотосинтетического аппарата растений проводили 
ежесуточно в течение 6-ти суток, после начала солевого воздействия на РАМ-
флуориметре (MINI-PAM, “Heinz-Walz”, Germany) [Kramer et al., 2004]. 

Определение интенсивности перекисного окисления липидов. 
Перекисное окисление липидов (ПОЛ) определяли по содержанию ТБК-
реактивных продуктов и выражали в мкмоль/г сырой массы. Для этого 
использовали метод Buege [Buege, Aust, 1978].  

Определение содержания свободного пролина. Экстракцию и 
определение содержания свободного пролина проводили по методу Bates с соавт. 
[Bates et al., 1973].  

Определение осмотического потенциала. Осмотический потенциал 
клеточного экссудата определяли на криоскопическом осмометре Osmomat 030 
(«Gonotec», Германия). При этом осмотический потенциал оценивали по точке 
замерзания клеточного сока. Величину осмотического потенциала выражали в  
- MПа.  
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Определение активности антиоксидантных ферментов. Общую 
активность супероксиддисмутазы определяли по методу, описанному 
Beauchamp и Fridovich [Beauchamp, Fridovich, 1971]. Активность пероксидазы 
определяли по методу, предложенному Шевяковой с соавт. [2002].  

Определение содержания белка. Содержание белка в ферментных 
препаратах проводили по методу Esen [Esen, 1978]. 

Определение содержания неорганических ионов. Определение 
элементного состава растительных образцов проводилось методом масс-
спектрометрии с индуктивно связанной плазмой (ICP-MC) на масс-спектрометре 
марки Agilent-7700x (Agilent Technologies, Germany) в стандартных условиях 
изменения с использованием импортных эталонных образцов.  

Определение содержание эндогенных брассиностероидов. Экстракцию и 
определение уровня эндогенных брассиностероидов проводили 
иммуноферментным анализом. 

Статистическая обработка результатов. Значения средних и стандартных 
ошибок рассчитывали с использованием программы Excel 2010 (Microsoft, 
США). Для полученных данных были рассчитаны средние арифметические 
значения и их стандартные отклонения. Для сравнения независимых выборок, 
подчиняющихся закону нормального распределения, использовали 
параметрический критерий Стьюдента. Значения t-критерия находили для 95% 
уровня значимости (Р <0.05). 

 
3 Результаты исследования и их обсуждение 

 
Влияние различных концентраций NaCl на ростовые и 

физиологические показатели растений картофеля. Нами было установлено, 
что растения copтa Лугoвcкoй пpoявляли дocтaтoчнo выcoкую чувcтвитeльнocть 
к xлopиднoму зacoлeнию. Так, сaмaя низкaя из aнaлизиpуeмыx нaми 
кoнцeнтpaций NaCl (50 мM), приводила к пoдaвлeнию pocтa пoбeгa на 18%, 
уменьшению листовой поверхности на 35% и сокращению количества столонов 
в 2.5 раза. Сырая масса одного растения при 50 и 75 мМ NaCl в сравнении с 
контрольным вариантом снижалась на 30%, максимальный ингибирующий 
эффект был отмечен при 150 мМ соли, при которой средняя масса растения 
уменьшилась в 3.3 раза. 

Так же при действии самой низкой из используемых нами интенсивностей 
засоления (50 мМ NaCl) наблюдалось снижение уровней хлорофилла а (Хл a), 
хлорофилла b (Хл b) и каротиноидов в листьях растений на 33, 25 и 15% 
соответственно (Рисунок 1).  
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*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 1 - Влияниe NaCl нa содержание фoтocинтeтичecкиx пигмeнтoв в 
лиcтьяx pacтeний Solanum tuberosum 

 
Решающую роль в формировании осмотического потенциала клеточного 

содержимого играют неорганические ионы, прежде всего ионы калия; в условиях 
засоления важная роль принадлежит также и ионам натрия. Представленные в 
таблице 1 результаты свидетельствуют о том, что при 50 мМ NaCl в питательной 
среде содержание натрия в надземной части растений увеличивалось в 78 раз, 
при 75 мМ NaCl - в 114 раз по сравнению с контролем, тогда как последующее 
повышение интенсивности засоления не приводило к дальнейшим изменениям 
содержания натрия. При этом содержание натрия в корнях возрастало в 25-45 раз 
при солевом стрессе различной интенсивности (50-150 мМ NaCl), относительно 
контроля. При 125 и 150 мМ NaCl в среде уровень калия в надземной части 
растений был в 1.7 и 3 раза выше, чем в корнях соответственно. Содержание 
ионов калия в надземной части растений в ответ на действие 50 мМ NaCl 
снижалось в 1.7 раза и сохранялось на этом уровне до 100 мМ NaCl в среде; при 
125 и 150 мМ NaCl содержание калия незначительно восстанавливалось. В 
отличие от надземной части, уровень калия в корневой системе снижался в 1.5 и 
2.5 раза при концентрации NaCl в среде 125 и 150 мМ соответственно. 
Содержание ионов кальция в побегах в 1.7 раз превышало аналогичный 
показатель в подземной части растений. Засоление, вне зависимости от 
действующей концентрации, не вызывало достоверных изменений содержания 
ионов кальция в надземной части, хотя в корнях содержание кальция 
увеличивалось на 45-50% при максимальной интенсивности засолении. 
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Таблица 1 - Влияниe NаСl нa содержание иoнoв в пoбeгax и кopняx pacтeний 
Solanum tuberosum 

NaCl, мМ 0 50 75 100 125 150 
Na+, 
мг/г 
сухой 
массы 

побеги 0.4 ± 0.1 33.5 ± 3.5* 48.1 ± 2.6* 53.5 ± 9.3* 57.3 ± 2.7* 60.5± 2.0* 

корни 0.82 ± 0.23 22.4 ± 2.0* 27.6 ± 1.3* 36.2 ± 1.6* 37.9 ± 1.9* 36.1± 0.6* 

K+, 
мг/г 
сухой 
массы 

побеги 35.5 ± 1.2 21.0 ± 4.0* 27.0 ± 1.8* 25.7 ± 3.4* 30.8 ± 1.3* 31.6 ± 5.3 

корни 27.6 ± 1.1 29.7 ± 1.7 30.2 ± 0.6 31.1 ± 2.4 18.0 ± 1.6* 10.7± 1.2* 

Ca2+, 
мг/г 
сухой 
массы 

побеги 2.9 ± 0.3 2.0 ± 0.6 2.1 ± 0.1* 2.1 ± 0.3* 2.3 ± 0.4 3.0 ± 0.6 

корни 1.7 ± 0.2 1.6 ± 0.2 1.5 ± 0.1 1.8 ± 0.2 2.5 ± 0.1* 2.5 ± 0.3* 

K+/Na+ 
сухой 
массы 

побеги 84.5 ± 8.5 0.6 ± 0.1* 0.6 ± 0.0* 0.5 ± 0.0* 0.5 ± 0.0* 0.5 ± 0.0* 

корни 33.4 ± 3.2 1.3 ± 0.1* 1.1 ± 0.0* 0.9 ± 0.0* 0.5 ± 0.0 0.3 ± 0.0* 

Примечание - *p ≤ 0,05 при сравнении с контрольным значением. 
 

Принципиально важным для сохранения водного статуса тканей растений 
при засолении является понижение их осмотического потенциала до уровня, 
способного восстановить направление градиента водного потенциала и 
обеспечить поток воды из среды в клетки корня. Осмотический потенциал 
клеточного экссудата листьев картофеля в контрольном варианте составлял -0.63 
МПа. При слабой интенсивности засоления (50 мМ) осмотический потенциал 
клеточного содержимого листьев снижался почти в два раза, увеличение 
концентрации NaCl в среде до 75-150 мМ сопровождалось падением 
осмотического потенциала примерно в три раза по сравнению с контрольным 
вариантом.  

Кроме того, нами была выявлена органоспецифичность в накоплении 
универсального совместимого осмолита пролина в растениях картофеля. В ответ 
на слабое засоление (50 мМ NaCl) растения отвечали пятикратным увеличением 
содержания пролина в листьях и девятикратным увеличением в стеблях. Более 
интенсивное засоление (NaCl 75 мМ) приводило к увеличению уровня пролина 
в листьях и стеблях в 11 раз, тогда как повышение интенсивности засоления с 
100 до 150 мМ NaCl вызывало увеличение содержания пролина в листьях и 
стеблях в 18 и 21-32 раза соответственно. Уровень пролина в корнях в ответ на 
хлоридное засоление изменялся не значительно и, например, при 125 мМ NaCl 
был в 19 раз ниже, чем в стеблях, и в 38 ниже, чем в листьях (таблица 2). 
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Таблица 2. Влияниe NaCl нa содержание пpoлинa в лиcтьяx, cтeбляx и кopняx 
pacтeний Solanum tuberosum 

NaCl, мМ 
Листья Стебли Корни 

мкМ/г сырой 
массы 

мкМ/г сырой 
массы 

мкМ/г сырой 
массы 

0 6.71 ± 1.04 2.35 ± 0.82 1.52 ± 0.20 
50 33.79 ± 3.77* 20.81 ± 3.64* 1.23 ± 0.18  
75 74.91 ± 8.46* 26.89 ± 2.16* 2.78 ± 0.49* 

100 121.93 ± 9.44* 49.23 ± 4.82* 3.06 ± 0.41* 
125 124.29 ± 13.07* 62.44 ± 9.57* 3.29 ± 0.23* 
150 115.10 ± 14.75* 77.17 ± 2.44* 3.29 ± 0.23* 

Примечание - *p ≤ 0,05 при сравнении с контрольным значением. 
 
Оценка перекисного окисления липидов (ПОЛ) в растениях картофеля 

показала, что в ответ на засоление (NaCl, 50-150 мМ) интенсивность этого 
процесса, измеряемая по содержанию ТБК-активных реагентов, в листьях 
возрастала на 20-25%, относительно контроля (рисунок 2). Активность 
антиоксидантных ферментов, при этом, практически не менялась. 

 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 2 - Влияниe NaCl нa содержание ТБК-активных реагентов в лиcтьяx, 
cтeбляx и кopняx pacтeний Solanum tuberosum 

 
Для проведения дальнейших экспериментов была выбрана концентрация 

NaСl - 100 мМ. Данная концентрация соли вызывает достоверную ответную 
реакцию растений на стресс, но при этом не оказывает летального (губительного) 
действия на основные интегральные физиологические процессы у растений 
картофеля. 
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Влияниe NаСl нa содержание эндогенных брассиностероидов у 
pacтeний кapтoфeля. Прежде чем оценивать протекторное действие экзогенных 
брассиностероидов (БС) при стрессе, предстояло выяснить, сопровождается ли 
адаптация растений к засолению изменением эндогенного уровня различных 
групп брассиностероидов, обеспечивающих формирование защитных систем. 
Методом двухстадийного иммуноферментного анализа изучали влияние 
хлоридного засоления (100 мМ, 7 суток) на содержание некоторых групп 
брассиностероидов (24-эпи-, 24S-метил-, 28-гомо-, В-лактон- и 6-кето-
брассиностероидов) в надземной и подземной частях растений картофеля. 
Установлено, что в оптимальных условиях выращивания в растениях картофеля 
уровень гормонов группы B-лактон-БС (в корнях) и 24-эпи-БС (в побегах и 
корнях) значительно превышал другие анализируемые группы стероидных 
фитогормонов (рисунок 3). В условиях солевого стресса наблюдали 
значительное падение содержания всех исследуемых групп гормонов за 
исключением группы 6-кето-БС - уровень их содержания на фоне засоления 
повысился в 4 раза в побеге и на 72% в корнях, относительно контроля. Вероятно, 
рост группы 6-кето-БС в ответ на засоление может косвенно свидетельствовать 
о том, что данная группа фитогормонов вовлекается в регуляцию 
солеустойчивости растений картофеля. 

 

 
А - побег, Б - корень 

*p ≤ 0,05 пpи сравнении c кoнтpoлeм 
Рисунок 3 - Влияниe NaCl нa содержание эндогенных брассиностероидов в 

растениях Solanum tuberosum 
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Влияниe кpaткoвpeмeннoй пpeдoбpaбoтки растений картофеля 
бpaccинocтepoидами с последующим засолением на ростовые и 
физиологические показатели. На сегодняшний день известно около 70 
представителей брассиностероидов (БС) [Bajguz, Hayat, 2009]. Наиболее 
выраженными ростостимулирующими и иммуномодулирующими свойствами 
обладают брассинолид (БЛ), 28-гомобрассинолид (ГБЛ) и 24-эпибрассинолид 
(ЭБЛ) [Vardhini, Anjum, 2015].  

В нашем исследовании были использованы ЭБЛ и ГБЛ, различающиеся как 
по количеству атомов углерода в молекуле - С28 (ЭБЛ) и С29 (ГБЛ), так и по 
конфигурации заместителей в боковой цепи - 24R-метил (ЭБЛ) и 24S-этил-
(ГБЛ). 

В ответ на засоление у pacтeний картофеля было отмечено повышение 
содержания в реакционной среде ТБК-активных реагентов нa 60% (рисунок 4) и 
пролина в 5 раз (рисунок 5), относительно контроля. Внeceниe 
бpaccинocтepoидoв вo вceм диaпaзoнe иccлeдуeмыx кoнцeнтpaций, в условиях 
последующего засоления, cпocoбcтвoвaлo умeньшeнию уpoвня ТБК-активных 
реагентов, чтo cвидeтeльcтвoвaлo o cнижeнии cтeпeни пepeкиcнoгo oкиcлeния 
липидoв и интeнcивнocти oкиcлитeльнoгo cтpecca. 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм, #p<0,05 пpи cpaвнeнии c NaCl 

Рисунок 4 - Влияниe зacoлeния и бpaccинocтepoидов (24-эпибpaccинoлид 
(ЭБЛ), 28-гoмoбpaccинoлид (ГБЛ)) c пocлeдующим «oтcpoчeнным» зacoлeниeм 

на содержание ТБК-реагирующих продуктов в листьях растений 
 

Кратковременная предобработка брассиностероидами изменила 
метаболизм в клетках картофеля таким образом, что они приобрели способность 
отвечать на “отсроченное” действие солевого стресса более активной (в 2.0-2.7 
раза) аккумуляцией пролина по сравнению с растениями, подвергнутыми лишь 
действию 100 мМ NaCl (рисунок 5). 
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 *p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм, #p<0,05 пpи cpaвнeнии c NaCl 

Рисунок 5 - Влияниe зacoлeния и бpaccинocтepoидов (24-эпибpaccинoлид 
(ЭБЛ), 28-гoмoбpaccинoлид (ГБЛ)) c пocлeдующим «oтcpoчeнным» солевым 

стрессом на содержание пролина в листьях растений 
 
Для проведения дальнейших экспериментов был отобран гормон - ЭБЛ в 

концентрации 10-10 М. Выбранный вариант предобработки картофеля 
способствует значительному снижению окислительного стресса, вызванного 
избыточным засолением, и инициирует наиболее эффективную аккумуляцию 
пролина в листьях растений. 

 
Влияние кpaткoвpeмeннoй пpeдoбpaбoтки растений картофеля 24-

эпибрассинолидом c пocлeдующим зacoлeниeм на суточную динамику 
физиологических параметров. С целью более детального понимания 
реализации защитного эффекта ЭБЛ, нами было проведено исследование 
суточной динамики физиологических параметров растений картофеля, 
предобработанных гормоном и затем подвергнутых солевому стрессу. 

Фотосинтетический аппарат растений картофеля характеризовался высокой 
стабильностью при хлоридном засолении; достоверное изменение содержания 
хлорофиллов и каротиноидов наблюдалось только на четвёртые сутки после 
воздействия NaCl и до конца эксперимента, когда уровень основных групп 
фотосинтетических пигментов снижался примерно на 25% от соответствующих 
значений контрольных растений. Наибольшему ингибированию был подвергнут 
хлорофилл b, содержание которого на 6-е сутки солевого воздействия было 
меньше контрольного уровня на 35%. Кратковременная обработка растений 
картофеля одним ЭБЛ приводила к достоверному увеличению содержания 
хлорофилла а и каротиноидов на 26 и 29% соответственно через 44 ч после 
окончания гормонального воздействия. Однако в дальнейшем, через 68 час после 
завершения обработки растений ЭБЛ и до конца эксперимента, уровень 
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пигментов достоверно снижался примерно на 15% относительно значений 
контрольного варианта.  

Динамика накопления фотосинтетических пигментов в растениях, 
подвергнутых гормональному праймингу и последующему солевому стрессу, не 
отличалась от таковой для растений, выращенных в условиях только хлоридного 
засоления.  

Для оценки физиологического состояния фотосинтетического аппарата 
растений использовали метод переменной флуоресценции. 

В условиях солевого стресса наблюдали падение показателя Fv/Fm с 4-х 
суток и до конца эксперимента приблизительно на 20% (рисунок 6), 
относительно контроля. Однако, предварительная обработка растений ЭБЛ 
стабилизировала значение Fv/Fm в условиях стресса, и это значение 
существенно не отличалось от контрольного уровня даже к концу эксперимента. 

 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 6 - Влияние 24-эпибрассинолида c пocлeдующим «oтcpoчeнным» 
солевым стрессом на максимальный квантовый выход фотосистемы 2 (Fv/Fm) 

 
Аналогичные тенденции были отмечены для эффективного квантового 

выхода фотосистемы 2 (Y (II)) (рисунок 7).  
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*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 7 - Влияние 24-эпибрассинолида и пocлeдующего «oтcpoчeнного» 
солевого стресса на максимальный квантовый выход фотосистемы 2 (Y(II)) 

 
Кроме того, в условиях солевого стресса увеличивался квантовый выход 

регулируемого теплового рассеяния (Y(NPQ)): на 4-е сутки данный показатель 
повышался приблизительно в три раза, относительно контроля, на 6-е - в два раза 
(рисунок 8). Увеличение Y(NPQ) часто наблюдается при различных стрессах и 
служит для защиты фотосинтетического аппарата от повреждения [Ruban et al., 
2016]. Однако данного прироста явно недостаточно для фотозащиты 
фотосистемы 2 растений, подверженных солевому стрессу, о чем судили по 
увеличенной нерегулируемой диссипации энергии в фотосистемы 2 (Y(NO)). В 
условиях солевого стресса Y(NO) увеличивался приблизительно на 30%, 
относительно контроля, с максимальным пиком на 4-е сутки эксперимента, где 
данный показатель превышал контрольный уровень в 2 раза (рисунок 9). 
Предварительная обработка растений ЭБЛ оказала противоположное влияние на 
эти параметры. Y(NO) оставался на контрольном уровне на протяжении всего 
эксперимента в варианте «ЭБЛ + NaCl», тогда как значение Y(NPQ) 
увеличивалось в несколько раз на 3-е и 4-е сутки эксперимента по сравнению с 
контрольными значениями и снижалось до контрольного уровня к концу 
эксперимента. 
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*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 8 - Влияние 24-эпибрассинолида и пocлeдующего «oтcpoчeнного» 
солевого стресса на квантовый выход регулируемого теплового рассеяния 

фотосистемы 2 (Y(NPQ)) 
 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 9 - Влияние 24-эпибрассинолида и пocлeдующего «oтcpoчeнного» 
солевого стресса на квантовый выход нерегулируемой диссипации энергии 

фотосистемы 2 (Y(NO)) 
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Фотоповреждение фотосистемы 2 происходит в том случае, если 
поглощение световой энергии фотосистемой превышает способность 
использования энергии при фотосинтезе [Sonoike, 2011; Ruban, 2016]. 
Следовательно, фотоповреждение фотосистемы 2 часто тесно связано с 
уменьшением степени окисления пула пластохинонов [Tavakkoli et al., 2010; 
Sonoike, 2011]. Нами отмечено достоверное снижение qP в условиях длительного 
солевого стресса на 15-20%, относительно контроля (рисунок 10).  

 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 10 - Влияние 24- и пocлeдующего «oтcpoчeнного» солевого стресса на 
уровень фотохимического тушения фотосистемы 2 (Y(NPQ)) 

 
Поддержание интактности и высокой эффективности фотосистемы 2 в 

условиях засоления стало возможным, поскольку растения, предварительно 
обработанные ЭБЛ, сохраняли свой пул пластохинона в основном в окисленном 
состоянии даже к концу обработки NaCl. Можно сделать вывод, что растения, 
обработанные ЭБЛ, эффективно поддерживали баланс между поглощением и 
потреблением энергии возбуждения при солевом стрессе, что позволяло им 
поддерживать высокий уровень фотохимической активности фотосистемы 2. 

При обработке растений NaCl в первый день наблюдалось резкое падение 
осмотического потенциала клеток листьев до -1,37 МПа, и впоследствии эти 
значения оставались относительно постоянными в диапазоне от -1.2 до -1.36 
МПа. Предварительно обработанные растения ЭБЛ показали заметно более 
высокие значения осмотического потенциала содержимого листовых клеток, 
которые оставались на уровне от -0.92 до -0.84 МПа на протяжении 4-х суток. К 
концу эксперимента отмечена тенденция к снижению осмотического потенциала 
клеток листьев, предобработанных ЭБЛ растений, практически до уровня 
растений, подвергнутых действию лишь NaCl (рисунок 11). 

Таким образом, было установлено, что предварительная обработка растений 
ЭБЛ значительно снижала вызванное хлоридным засолением падение 
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осмотического потенциала клеток листьев, начиная с первых суток солевого 
воздействия.  

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 11 - Суточная динамика осмотического потенциала клеток листа 
Solanum tuberosum в ответ на действие 24-эпибрассинолида c пocлeдующим 

«oтcpoчeнным» солевым стрессом 
 
Для проверки данного эффекта мы использовали изотонический раствор 

сорбита (200 мМ), вызывающего такой же осмотический эффект у растений, как 
и раствор NaCl в исследуемой концентрации, но не инициирующего при этом 
ионный стресс. Осмотический стресс, вызываемый сорбитом, ожидаемо снижал 
величину осмотического потенциала в листьях растений (рисунок 12). Прайминг 
растений ЭБЛ в условиях осмотического стресса уже через сутки вызывал 
восстановление осмотического потенциала до контрольных значений. 
Аналогичные значения осмотического потенциала наблюдались в листьях 
растений картофеля после отмывания корней растений от сорбита. Эти данные 
подтверждают наше предположение о том, что в условиях ЭБЛ прайминга 
гормон практически полностью снимал осмотический стресс, вызываемый 
хлоридным засолением. 
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А - через 1 сутки, после добавления в питательный раствор сорбита, В - после 1 

суток отмывки корней от сорбита 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 12 - Суточная динамика осмотического потенциала клеток листа 
Solanum tuberosum в ответ на действие сорбита и ЭБЛ 

 
Солевой стресс с 1-х суток эксперимента вызывал значительное увеличение 

содержания пролина в листьях растений, относительно контроля. Динамика 
накопления пролина в условиях предобработки растений ЭБЛ с последующим 
солевым стрессом была аналогичной с вариантом «NaCl», за исключением 6-х 
суток эксперимента, где уровень пролина предобработанных растениях 
превышал солевой контроль в 2 раза (рисунок 13).  
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*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 13 - Суточная динамика содержания пролина у растений Solanum 
tuberosum в ответ на действие 24-эпибрассинолида c пocлeдующим 

«oтcpoчeнным» солевым стрессом 
 
Поскольку эффективное функционирование растений в значительной 

степени зависит от содержания минеральных соединений, мы проанализировали 
изменения элементного статуса растений на фоне гормональной предобработки 
и последующего солевого стресса на 6-е сутки эксперимента.  

Ожидаемо, в условиях солевого стресса содержание Na увеличилось в 28.9 
раз в листьях, в 72.5 раза в стеблях и 3.4 раза в корнях растений, относительно 
контроля. Предварительная обработка растений ЭБЛ в условиях стресса 
значительно снизила накопление Na, уровень его содержания при этом 
превышал контрольный в 21 раз в листьях, в 31 раз в стеблях и в 2 раза в корнях. 
Кроме того, избыточное засоление приводило к снижению содержания Mg, K и 
Ca в листьях на 31%, 42% и 41% соответственно, относительно контроля. 
Предобработка растений ЭБЛ восстанавливала данные показатели до уровня 
контрольных значений. Так же, солевой стресс способствовал увеличению 
содержания Ca на 23% в корнях растений, относительно контроля. 
Предварительная обработка растений ЭБЛ усиливала данный эффект, вызванные 
засолением, превысив повышение Ca на 68.6%, относительно варианта «NaCl». 

Однако предварительная обработка растений ЭБЛ на фоне хлоридного 
засоления способствовала снижению содержания P на 26% и 42% в стеблях и 
корнях растений соответственно, относительно контроля (таблица 3). 
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Таблица 3 - Влияниe 24-эпибрассинолида c пocлeдующим «oтcpoчeнным» 
солевым стрессом нa содержание неорганических иoнoв в листьях, стеблях и 
корнях pacтeний Solanum tuberosum  

Неорганичес
кий ион,  

мкг/г сухой 
массы

Контроль ЭБЛ NaCl ЭБЛ+NaCl 

Лист 
Na 1148±100 5755±464* 33186±2207* 24227±1311* 
Mg 2347±133 2000±100* 1617±150* 1984±187* 
Al 126±11 992±88* 76±6* 298±18* 
P 6335±522 5709±460 6722±561 6148±503 
K 38279±2716 28731±1762* 22290±1118* 28447±1733* 
Ca 3431±232 3420±231 2041±103* 2852±174* 

Стебель 
Na 816±70 742±63 58377±4726* 25949±1483* 
Mg 2048±103 2697±158* 2829±171* 2763±165* 
Al 389±27 973±86* 254±14* 875±76* 
P 5357±424 7649±653* 5891±478 3942±283* 
K 42605±3150 41194±3008 48720±3761 43198±3208 
Ca 4589±347 4232±312 4228±311 4769±365 

Корень 
Na 10170±906 7070±606* 34668±2355* 20720±1061* 
Mg 3896±278 2190±108 5310±420* 2811±170* 
Al 857±74 293±182* 271±26* 326±21* 
P 13209±1210 5993±488* 15011±1400 7656±654* 
K 30776±2066 62526±5141* 31722±2061 30308±2020 
Ca 4821±371 5008±400 5933±482* 9238±812* 
Примечание - *p ≤ 0,05 при сравнении с контрольным значением. 

 
Обработка растений NaCl приводила к увеличению содержания ТБК-

активных реагентов со вторых суток воздействия и до конца эксперимента на 17-
80%, относительно контроля; максимальный пик наблюдался во вторые сутки 
солевого воздействия. Предварительная обработка растений ЭБЛ 
способствовала снижению накопления ТБК-активных реагентов, вызванного 
NaCl на 5-е и 6-е сутки эксперимента. 
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Активность пероксидазы (ПО) была одинаковой во всех вариантах, кроме 
варианта с праймингом, где со 2-х суток и до конца эксперимента наблюдалось 
многократное увеличение ферментативной активности (рисунок 14). 
Максимальный пик активности ПО при этом был отмечен на 3 сутки 
эксперимента, где активность ПО в варианте «ЭБЛ+NaCl» превышала 
контрольный уровень в 3.1 раза. Возможно, повышенная активность 
пероксидазы после предварительной обработки растений ЭБЛ может 
способствовать лучшей защите фотосинтетического аппарата от повреждения 
АФК при солевом стрессе. 

 

 
*p ≤ 0,05 пpи cpaвнeнии c кoнтpoлeм 

Рисунок 14 - Суточная динамика активности пероксидазы (ПО) у растений 
Solanum tuberosum в ответ на действие 24-эпибрассинолида c пocлeдующим 

«oтcpoчeнным» солевым стрессом 
 
В оптимальных условиях выращивания предобработка растений ЭБЛ 

стимулировала ростовые процессы. Площадь листовой поверхности при этом 
увеличивалась на 81%, а сырая биомасса на 46%, относительно контроля. В 
условиях хлоридного засоления наблюдалось снижение площади листовой 
поверхности и общей биомассы растений на 25%, относительно контроля. Кроме 
того, солевой стресс практически полностью тормозил образование столонов. 
Кратковременное воздействие ЭБЛ заметно снижало степень подавления роста 
растений в условиях отсроченного действия солевого стресса. Параметры общей 
сырой массы растений и их ассимилирующей поверхности практически не 
отличались от значений контрольного варианта (таблица 4). 
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Таблица 4 - Влияние 24-эпибрассинолида c пocлeдующим «oтcpoчeнным» 
солевым стрессом нa ростовые параметры pacтeний Solanum tuberosum 

Вариант 
Количество 
столонов, шт 

Площадь 
ассимилирующей 
поверхности, см2 

Общая масса 
растения, г 

Контроль 4.20 ± 0.37 34.01 ± 3.56 3.12 ± 0.22 
ЭБЛ 1.20 ± 0.29* 61.68 ± 5.55* 4.54 ± 0.39* 
NaCl 0.29 ± 0.18* 25.63 ± 0.71* 2.36 ± 0.09* 
NaCl + ЭБЛ 0.90 ± 0.31* 37.57 ± 3.36 2.83 ± 0.18 
Примечание - *p ≤ 0,05 при сравнении с контрольным значением. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Понимание механизмов действия стрессовых факторов и повышающих 
стресс устойчивость регуляторов, открывает широкие перспективы по созданию 
технологий, позволяющих эффективно управлять стресс-толерантностью 
растений и, следовательно, их продуктивностью. 

Известно, что экзогенные брассиностероиды (БС) способны повышать 
устойчивость растений к ряду стрессоров. Подавляющее большинство 
проводимых до настоящего времени работ было направлено на изучение 
протекторных механизмов действия БС в условиях стресса, тогда как их 
способность индуцировать состояние прайминга в результате кратковременной 
гормональной предобработки растений до стрессорного воздействия 
практически не изучено.  

В выполненной работе была предпринята попытка охарактеризовать 
защитное действие предобработки 24-эпибрассинолида (ЭБЛ) на растения 
картофеля сорта Луговской, подверженных последующему солевому стрессу, на 
основании суточной динамики важнейших физиологических параметров.  

Полученные нами данные свидетельствуют о том, что растения картофеля 
сорта Луговской отвечали на засоление сильным ингибированием ростовых 
процессов, падением содержания хлорофилла a и торможением образования 
столонов, что свидетельствует о достаточно низкой солеустойчивости сорта. 
Вместе с тем, при слабом и умеренном солевом стрессе, растения данного сорта 
сохраняли водный гомеостаз за счет эффективной осморегуляции и активно 
накапливали пролин, обладающий стресс-протекторным действием.  

В условиях ЭБЛ прайминга растений картофеля при солевом стрессе гормон 
оказывает защитный эффект на уровне ростовых параметров и фотохимической 
активности фотосистемы 2. Была отмечена способность экзогенного ЭБЛ 
регулировать клеточный ионный гомеостаз в условиях засоления, о чем судили 
по частичному восстановлению баланса натрия, магния, калия и железа в листьях 
и корнях предобработанных гормоном растений.  

Одновременно ЭБЛ снимает инициируемый хлоридным засолением в 
растениях картофеля осмотический стресс и связанные с ним негативные 
эффекты. Для проверки данного предположения мы использовали 
изотонический раствор сорбита, вызывающего такой же осмотический эффект у 
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растений, как и исследуемый раствор NaCl, но не инициирующего при этом 
ионный стресс. Осмотический стресс, вызываемый сорбитом, был так же 
подавлен предобработкой растений ЭБЛ.  

Кроме того, была определена поэтапность реализации стресс-защитных 
механизмов, вызванная ЭБЛ праймингом с последующим солевым стрессом. 
Было установлено, что на вторые сутки стрессового воздействия у 
предобработанных ЭБЛ растений повышается активность антиоксидантного 
фермента - пероксидазы, а на шестые сутки многократно увеличивается 
содержание совместимого осмолита - пролина.  

Таким образом, результаты нашего исследования способствуют более 
глубокому пониманию физиологических реакций и механизмов адаптации 
растений картофеля, предобработанных 24-эпибрассинолидом и подверженных 
последующему солевому стрессу. 

По результатам проведенных исследований можно сделать следующие 
выводы: 

1) Растения картофеля с. Луговской обладают низкой 
солеустойчивостью, о чем судили по сильному ингибированием ростовых и 
фотосинтетических параметров растений в условиях избыточного засоления;  

2) Солевой стресс вызывает снижение содержания эндогенных групп 
брассиностероидов, за исключением группы б-кето-брассиностероидов, что 
может косвенно свидетельствовать о вовлечении данной группы в регуляцию 
солеустойчивости растений картофеля;  

3) При нарушении синтеза или рецепции брассиностероидов у растений 
Arabidopsis снижается устойчивость к действию NaCl, что выражается в 
повышенном торможении роста и падении фотохимических характеристик 
фотосистемы 2 в условиях солевого стресса у мутантов (det2, bri1-3), 
относительно их родительских линий (Col, En-2); 

4) Кратковременная предобработка растений 24-эпибрассинолидом 
индуцирует переход растений картофеля в состояние прайминга, которое 
проявляется в их способности отвечать на “отсроченный” солевой стресс 
повышением активности пероксидазы со 2-х суток действия стрессора и более 
эффективным накоплением пролина на 6-е сутки стрессового воздействия, 
обладающих выраженными антиоксидантными и стресспротекторными 
свойствами; 

5) В основе положительного влияния предобработки растений 24-
эпибрассинолидом, лежит его способность снижать осмотический, 
окислительный и токсический стрессы, вызываемые хлоридным засолением, что 
в конечном итоге приводит к поддержанию ростовых и фотохимических 
параметров растений картофеля.  

Дальнейшие исследования могут быть посвящены изучению стресс-
защитного действия брассиностероидов на растения, подверженные 
совместному действию негативных факторов окружающей среды, таких как 
засуха, высокие температуры, дефицит микроэлементов в почве и т.д., 
приближенных к полевым условиям. Полученная информация будет иметь 
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важное значение не только для получения новых фундаментальных знаний, но и 
послужит основой для разработки инновационных агробиотехнологий с целью 
повышения стресс-устойчивости и продуктивности растений. 
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