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биосинтеза компонентов клеточной стенки до фото-
синтеза, дыхания, донорно-акцепторных отношений, 
роста, онтогенеза и продуктивности [3–6].

Помимо этого БС являются эффективными 
стресспротекторными соединениями, защитное 
действие которых во многом определяется их спо-
собностью к мобилизации или синтезу компонен-
тов клеточной антиоксидантной системы [4,  7]. 
Подавляющее большинство опубликованных 
до настоящего времени работ в этой области было 
направлено на изучение протекторных механиз-
мов действия БС в условиях стресса, тогда как их 
способность индуцировать состояние прайминга 
в результате кратковременной гормональной пред
обработки растений до стрессорного воздействия 
практически не изучено. Исследованию механиз-
мов прайминга картофеля под действием БС и по-
священо настоящее сообщение.

Работу проводили на растениях Solanum tubero­
sum L. среднеспелого сорта Луговской (идентифика-
тор 8301891), широко распространённого в Централь-
ных регионах России и в Сибири. Картофель данного 
сорта даёт стабильно высокий урожай, его клубни ха-
рактеризуются высокой лёжкостью и устойчивостью 
к ряду заболеваний, в том числе к фитофторозу. Оздо-
ровлённые растения-регенеранты картофеля in vitro 
получали из апикальной меристемы и на протяжении 
25 сут культивировали на агаризованной питатель-
ной среде Мурасиге–Скуга (МС) с половинным со-
держанием макро- и микроэлементов. По окончании 
культивирования корни растений отмывали от ага-
ризованной среды и проводили двухнедельную адап-
тацию микроклонов к жидкой среде МС и условиям 
воздушной среды под люминесцентными лампами 

Под праймингом растений понимают процесс 
приобретения организмом после первичного кон-
такта со стрессовым фактором способности повы-
шать устойчивость к стрессу в ответ на действие 
того или иного повреждающего фактора в буду-
щем. Индукторами (стимулами) перехода расте-
ния в состояние прайминга могут быть природные 
стрессоры или химические соединения [1]. Меха-
низмы, которые лежат в основе перехода растения 
из нормального состояния в состояние праймин-
га, практически не исследованы. Наибольший ин-
терес представляет использование в качестве сиг-
налов прайминга химических соединений, напри-
мер, фитогормонов, поскольку кратковременная 
предобработка семян (прайминг семян) или рас-
тений может привести к значительному повыше-
нию устойчивости к самым разным абиотическим 
и биотическим повреждающим воздействиям [2].

Среди фитогормонов наиболее перспективными 
кандидатами на роль индукторов прайминга являют-
ся стероидные гормоны растений – брассиностерои-
ды (БС). Брассиностероиды обладают выраженным 
плейотропным действием. Они являются регулято-
рами протекания многих молекулярных и интеграль-
ных физиологических процессов: от стимуляции син-
теза ДНК, РНК и белков, активации деления клеток, 
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сырой массы растений картофеля на 15–17% от кон-
троля в ответ на обработку ЭБЛ и ГБЛ), суммарной 
листовой поверхности (на 36–44%) и числа столонов 
(на 27–32%). Тем не менее сухая масса растений, сум-
марная листовая поверхность и содержание фотосин-
тетических пигментов (хлорофилла а, хлорофилла b 
и каротиноидов) в ответ на воздействие брассино-
стероидов не изменились (данные не представлены).

Выращивание растений картофеля в  течение 
144 ч на  среде МС, содержавшей 100 мМ NaCl, 
привело к снижению суммарной площади листьев 
в 1,6 раза, числа столонов в 3,8 раза и количества 
ярусов (рис. 1). Сырая и сухая биомассы растений 
снизились в 1,4–1,7 раза (данные не представле-
ны). Уровень фотосинтетических пигментов (хло-
рофилла а и каротиноидов) в листьях картофеля 
снизился в 1,6 раза (рис. 2б).

Известно, что NaCl в высоких концентрациях 
оказывает не только прямое токсическое действие 
на клеточный метаболизм и вызывает осмотиче-
ский стресс, но и стимулирует генерацию активных 
форм кислорода (АФК) и развитие окислительного 
стресса. Основная причина окислительного стрес-
са в этом случае связана с  закрыванием устьиц, 
снижением доступности СО2 и повышением энер-
гии возбуждения электронов, что сопровождается 
интенсивной генерацией АФК [8]. Другой причи-
ной увеличения продукции АФК при засолении 
является нарушение дыхания [9].

Для оценки уровня окислительного стресса в рас-
тениях картофеля при засолении мы оценили интен-
сивность перекисного окисления липидов, измеряе-
мую по содержанию малонового диальдегида (МДА) 

L36W/77 Fluora (“Osram”, Германия) при плотности 
потока квантов фотосинтетически активной радиа
ции 200–250 мкмоль ⋅ м-2 ⋅ с-1 в фитотроне с 16-ча-
совым фотопериодом и температурой 20 ± 3 °C. По-
сле двухнедельного роста на гидропонной установке 
в среде МС растения переносили на 4 ч в ту же са-
мую среду в отсутствие (контрольный вариант) или 
в присутствии брассиностероидов в диапазоне кон-
центраций от 10-11 до 10-8 М. В качестве активных 
брассиностероидов использовали 24-эпибрассино-
лид (ЭБЛ) и 28-гомобрассинолид (ГБЛ), которые 
различались как по количеству атомов углерода в мо-
лекуле – С28 (24-эпибрассинолид) и С29 (28-гомо
брассинолид), так и по конфигурации заместителей 
в боковой цепи – 24R-метил (24-эпибрассинолид) 
и 24S-этил-(28-гомобрассинолид).

После четырёхчасовой гормональной обработки 
растения переносили в раствор МС без добавления 
брассиностероидов на 20 ч. В дальнейшем их поме-
щали в питательную среду МС в отсутствие (кон-
трольный вариант) или в присутствии 100 мМ NaCl 
(опытные варианты). Через 6 сут растительный ма-
териал фиксировали в жидком азоте и использовали 
для проведения анализов. Оценку ростовых и физио
логических показателей проводили согласно методи-
кам, описанным ранее [4]. Эксперименты повторя-
ли не менее трёх раз. Достоверность различий меж-
ду опытными и контрольными образцами оценивали 
с помощью критерия t Стьюдента.

Кратковременная обработка растений ЭБЛ и ГБЛ 
в концентрациях 10-11 и 10-10 М в некоторой степе-
ни активировала их рост спустя 164 ч после действия 
гормонов (табл. 1). Это проявлялось в увеличении 

Таблица 1. Влияние четырёхчасовой обработки растений картофеля 24-эпибрассинолидом (ЭБЛ) 
и 28-гомобрассинолидом (ГБЛ) на основные ростовые показатели

Вариант обработки
Число столонов Суммарная площадь 

листьев Суммарная масса растений

шт. % см2 % г %

Контроль 5,00 ± 0,38 100 45,52 ± 4,36 100 5,45 ± 0,31 100

10-11 М ЭБЛ 6,63 ± 0,46* 132 62,10 ± 4,32* 136 6,35 ± 0,53 117

10-10 М ЭБЛ 5,78 ± 0,64 116 65,49 ± 5,46* 144 6,26 ± 0,63 115

10-9 М ЭБЛ 4,89 ± 0,54 98 55,76 ± 4,65 122 5,67 ± 0,39 104

10-8 М ЭБЛ 5,18 ± 0,81 104 50,92 ± 5,22 112 5,78 ± 0,50 106

10-11 М ГБЛ 6,36 ± 0,58* 127 57,57 ± 4,19 126 5,92 ± 0,40 109

10-10 М ГБЛ 5,00 ± 0,47 100 53,03 ± 5,30 116 5,27 ± 0,28 97

10-9 М ГБЛ 3,70 ± 0,90 74 47,11 ± 6,34 103 5,03 ± 0,55 92

10-8 М ГБЛ 4,63 ± 0,97 93 49,97 ± 5,36 110 5,62 ± 0,54 103

Здесь и на рис. 1 и 2 M ± m, n = 3; *p < 0,05 при сравнении с контролем.
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в реакции с тиобарбитуровой кислотой. Величи-
на этого показателя в реакционной среде возросла 
на 58–60% при использовании растений S. tuberosum, 
подвергнутых солевому воздействию, по сравнению 
с контрольными образцами (рис. 2а).

Как известно, для снижения негативного влия
ния окислительного стресса в растениях активи-
руются антиоксидантные защитные системы, дей-
ствие которых направлено на гашение АФК. Повы-
шенный интерес в этой связи могут представлять 
ферментные (супероксиддисмутаза, каталаза, пе-
роксидаза и др.) и неферментные системы антиок-
сидантной защиты (каротиноиды, низкомолеку-
лярные фенольные соединения, пролин и др.) [10].

В ответ на засоление достоверных изменений 
активности ключевых антиоксидантных фермен-
тов (супероксиддисмутаза, пероксидаза) мы не за-
регистрировали (данные не представлены), но име-
ло место пятикратное увеличение по сравнению 
с  контрольными растениями уровня пролина  – 
ключевого компонента неферментативной систе-
мы антиоксидантной защиты (рис. 2в).

Кратковременное внесение стероидных гормонов 
в питательную среду снизило отрицательное влияние 
засоления (100 мМ NaCl), наступившего через 20 ч 
после окончания гормональной обработки, на ро-
стовые показатели – число столонов, суммарную 

Рис. 1.  Влияние засоления (100 мМ NaCl, 144 ч) и  четырёхчасовой предобработки брассиностероидами 
(24-эпибрассинолидом – ЭБЛ или 28-гомобрассинолидом – ГБЛ) с последующим “отсроченным” засолением 
(100 мМ NaCl, 144 ч) на основные ростовые показатели растений картофеля. *p < 0,05; **p < 0,01 (контрольный 
вариант vs воздействия NaCl); #p < 0,05; ##p < 0,01 (NaCl vs воздействия брассиностероидами на фоне засоления).

Рис. 2.  Влияние засоления (100 мМ NaCl, 144 ч) 
и четырёхчасовой предобработки брассиностероида-
ми (24-эпибрассинолидом – ЭБЛ или 28-гомобрас-
синолидом – ГБЛ) с последующим “отсроченным” 
засолением (100 мМ  NaCl, 144 ч) на  содержание 
МДА – (а), на содержание основных фотосинтетиче-
ских пигментов – (б) и на содержание пролина – (в).
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брассиностероидами индуцирует переход расте-
ний картофеля в состояние прайминга, которое 
проявляется в их способности отвечать на “отсро-
ченный” солевой стресс более эффективной ку-
муляцией пролина и каротиноидов, обладающих 
выраженными антиоксидантными и стресспротек-
торными свойствами. Последнее обстоятельство, 
очевидно, лежит в основе снижения уровня окис-
лительного стресса и повышения солеустойчиво-
сти в клетках картофеля.

листовую поверхность и сырую массу растений, что 
свидетельствовало о повышении солеустойчивости. 
При этом число столонов и размер листовой поверх-
ности возросли в 3,0–3,2 и в 1,3–1,5 раза соответ-
ственно при минимальной концентрации брасси-
ностероидов (10-11 М), тогда как число ярусов уве-
личивалось на 25–26% по сравнению с растениями, 
подвергнутыми лишь солевому стрессу (рис. 1).

Экзогенное внесение гормонов во всем диапа-
зоне исследуемых концентраций на фоне засоле-
ния способствовало уменьшению уровня МДА, что 
свидетельствовало о снижении степени перекисного 
окисления липидов и интенсивности окислительного 
стресса (рис. 2а) и явилось одной из вероятных при-
чин повышения солеустойчивости растений.

Содержание фотосинтетических пигментов (хло-
рофилл а и каротиноиды) также возросло при обра-
ботке растений ЭБЛ (от 10-10 до 10-8 М) и ГБЛ (10-9 
и 10-8 М), достигнув в ряде случаев контрольных зна-
чений (рис. 2б). Как известно, накопление каротино-
идов является одной из стратегий снижения интен-
сивности окислительного стресса [11]. Каротиноиды 
участвуют в тушении радикала 1О2

• и перекиси водо-
рода, которые генерируются при избыточном возбуж-
дении хлорофилла.

Помимо накопления каротиноидов при адапта-
ции растений к водному дефициту и токсическому 
действию избытка неорганических ионов, прежде 
всего натрия, важная роль принадлежит амино-
кислоте пролину – совместимому осмолиту с вы-
раженными свойствами антиоксиданта и химиче-
ского шаперона [12, 13].

Как следует из полученных нами данных, крат-
ковременная предобработка брассиностероидами 
изменила метаболизм в клетках картофеля таким 
образом, что они приобрели способность отвечать 
на “отсроченное” действие солевого стресса бо-
лее активной (в 2,0–2,7 раза) кумуляцией пролина 
по сравнению с растениями, подвергнутыми лишь 
действию 100 мМ NaCl (рис. 2в).

Таким образом, полученные нами результаты 
свидетельствуют о том, что транзиентная обработка 


