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Исследовали влияние обработки 28 нМ агглютинином зародыша пшеницы (АЗП) в течение 24 ч на
гормональный баланс и митотическую активность клеток корней проростков ячменя и риса в усло-
виях 2%-ного натрий-хлоридного засоления и в пост-стрессовый период. Предобработка АЗП до
воздействия засоления вызывала накопление ИУК, цитокининов, уменьшала уровень АБК, оказы-
вала защитное действие на деление меристематических клеток корней проростков ячменя и риса.
Обработка АЗП после воздействия стресса вызывала увеличение содержания ИУК и цитокининов,
а также ускоряла репарацию роста клеток корней проростков ячменя и риса.
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ВВЕДЕНИЕ
Глобальное потепление и опустынивание при-

водит к увеличению засоления пахотных земель.
На сегодняшний день по всему миру насчитыва-
ется ≈7% засоленных почв. Стрессовые факторы
среды, включая засоление, существенно тормозят
рост растений, а также снижают продуктивность
и качество сельскохозяйственной продукции.
На сегодняшний день актуальны исследования
защитных стратегий таких важных для продо-
вольственной безопасности растений, как пше-
ница, рис, ячмень. В регуляции стресс-устойчи-
вости растений на молекулярном уровне участву-
ют геном, транскриптом, протеом и метаболом
[1]. Многие растительные белки, в том числе ре-
цепторы фитогормонов, нуждаются в гликозилиро-
вании для правильного процесса сворачивания по-
липептидной цепи в определенную пространствен-
ную структуру (фолдинга) и их эффективного
функционирования [2]. В то же время в растениях
присутствуют лектины – белки, способные специ-
фично, нековалентно и обратимо взаимодейство-

вать с углеводами [3]. Лектины выполняют широ-
кий спектр разнообразных функций в растениях,
в том числе вовлекаются в регуляцию стресс-
устойчивости [4–10].

Известно, что лектины злаков характеризуют-
ся гомологией до 90%. Агглютинин зародыша
пшеницы (АЗП) – белковый димер с молекуляр-
ной массой 36 000 Да, состоящий из 2-х идентич-
ных нековалентно связанных субъединиц с моле-
кулярной массой 18 000 Да. Интересно, что АЗП,
а также лектины ячменя и овса обладают специ-
фичностью к N-ацетил-D-глюкозамину, имеют
одинаковую субъединичную структуру и молеку-
лярную массу и иммунологически неотличимы от
АЗП, что и позволяет рассматривать АЗП в каче-
стве типичного представителя лектинов злаков
[3, 4, 11]. В то же время лектин риса, сходный по
молекулярной массе и аминокислотному составу
с другими лектинами семейства злаковых, отли-
чается от них субъединичной структурой [3]. Лек-
тин риса, 90% субъединиц которого проявляются
в виде двух полипептидов – 8000 и 10000 Да, име-
ет сходство с АЗП по углеводсвязывающей специ-
фичности, при этом степень иммунологического
сродства у лектина риса меньше, чем такового у
лектина ячменя [3, 11].

1 Работа выполнена в рамках госзадания (№ темы АААА-
А16-116020350029-1) при частичной поддержке РФФИ
(грант № 17-04-01853_а) с привлечением приборного пар-
ка ЦКП “Биомика” (Отделение биохимических методов
исследований и нанобиотехнологии РЦКП “Агидель”) и
УНУ “КОДИНК”.
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Биотические и абиотические стрессовые фак-
торы вызывают в вегетирующих растениях пшени-
цы обратимое накопление АЗП, которому пред-
шествует увеличение содержания АБК [12, 13].
АЗП не только является активным участником
АБК-контролируемых реакций растений пшени-
цы в ответ на стрессовые воздействия, но и экс-
кретируется в область апикальной меристемы
корней [12, 14]. Выделившийся наружу АЗП мо-
жет способствовать сохранению митотического
потенциала корневых клеток при стрессе и возоб-
новлению интенсивного деления клеток апи-
кальной меристемы корней в пост-стрессовый
период. Действительно, полученные данные сви-
детельствуют об эффективности обработки АЗП в
снижении уровня повреждающего действия на
митотическую активность апикальной меристе-
мы корней в условиях засоления, гипотермии, при-
сутствия ацетата кадмия [4, 13–15]. Обнаружено,
что стресс-индуцированное увеличение содержа-
ния АЗП и экскреция данного лектина из корней в
наружную среду может предохранять ризосферу
растений пшеницы, ослабленных вследствие воз-
действий стрессовых факторов, от возможной поч-
венной инфекции, а также привлекать к корне-
вой системе полезные бактерии, продуцирующие
ростстимулирующие гормоны или индуцирую-
щие их накопление в растениях [16, 17]. Известно,
что АЗП относится к характерным белкам пше-
ницы в ходе всего онтогенеза, в связи с чем, не-
удивительно, что в различных тканях как семян,
так и интактных растений, обнаруживается пул
запасных лектиновых мРНК и предшественни-
ков АЗП [18]. Другие фитолектины, в частности,
конканавалин А и фитогемагглютинин, выделен-
ные из растений Canavalia ensiformis (L.) DC. и
Phaseolus vulgaris L. соответственно, также харак-
теризуются митогенной активностью [19, 20].

Высокая гомология лектинов у эволюционно
близких пшенице видов злаков, таких как ячмень
и рис [3], позволила предположить, что АЗП спо-
собен проявлять защитный эффект на деление
клеток корней не только пшеницы [13], но и
близких ей видов злаков, а именно, риса и ячме-
ня, лектины которых, как выше было упомянуто,
характеризуются гомологией с АЗП.

Цель работы – исследование влияния экзоген-
ной обработки АЗП на гормональный статус и де-
ление клеток апикальной меристемы корней про-
ростков риса и ячменя, подвергнутых натрий-
хлоридному засолению.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

В качестве объекта использовали проростки
ячменя Hordeum vulgare L. сорта Первенец и риса
Oryza sativa L. сорта Новатор. Для этого семена
ячменя после стерилизации 96%-ным этанолом
проращивали 3-е сут в кюветах на фильтроваль-
ной бумаге, смоченной водопроводной водой,
при 21–23°С, 16-часовом фотопериоде и освещен-
ности 270 мкМ/(м2 с) ФАР. Семена риса предвари-
тельно 2 ч выдерживали в горячей воде при 55°С,
после чего проращивали их в течение 4-х сут, пол-
ностью затопив семена водой.

С целью исследования защитного эффекта
АЗП на растения ячменя и риса, подвергнутых за-
солению, использовали две постановки опытов:
1–3-суточные проростки ячменя или 2–4-суточ-
ные проростки риса, изолированные от эндоспер-
ма, перекладывали корнями на раствор 2%-ной са-
харозы в присутствии или отсутствие 28 нМ АЗП
на 24 ч, после чего растения переносили на 7 ч на
смесь 2%-ной сахарозы и 2%-ного NaCl, затем
после отмывки от соли 4–5-суточные проростки
ячменя и риса переносили на раствор 2%-ной са-
харозы еще на 24 ч; 2–4-суточные проростки яч-
меня и 5-суточные проростки риса перекладыва-
ли корнями на смесь 2%-ного NaCl и 2%-ной са-
харозы на 7 ч, после отмывки корней от соли
проростки на 24 ч перекладывали на раствор, содер-
жащий 28 нМ АЗП, приготовленный на 2%-ной са-
харозе, после чего 5-суточные проростки ячменя
и 6-суточные проростки риса перекладывали на
раствор 2%-ной сахарозы еще на 24 ч.

Для подсчета митотического индекса (МИ)
апикальную часть корней проростков вместе с
корневым чехликом фиксировали в смеси уксус-
ной кислоты с этанолом (в соотношении объем :
объем = 1 : 3) в течение 1.5 ч. После фиксации рас-
тительный материал отмывали водопроводной во-
дой и обрабатывали в течение 1 ч смесью 5%-ной
пектиназы (EC 3.2.1.15) (ICN, USA) и 5%-ной
целлюлазы (EC 3.2.1.4) (ICN, USA) при 37°С.
Каждый вариант 3–5 независимых опытов содер-
жал не менее 40 проростков. Давленые препараты
окрашивали ацетокармином, приготовленном на
45%-ной уксусной кислоте. Используя микро-
скоп AxioImager M1 (“Carl Zeiss”, Германия),
оснащенный объективом N-Achroplan 63×/0.85
M27, подсчитывали МИ клеток апикальной кор-
невой меристемы как сумму клеток апикальной
корневой меристемы в стадии профазы, метафа-
зы, анафазы и телофазы, выраженную в доле (%)
от общего числа подсчитанных клеток [14], ана-
лизируя по 5000 клеток в каждом варианте. Доку-
ментацию изображения осуществляли с исполь-
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зованием микроскопической цветной камеры
AxioCam HSс и программного обеспечения Axio
Vision 4.7 для управления камерой и микроско-
пом (“Carl Zeiss”).

Концентрацию свободных форм ИУК, АБК и
цитокининов определяли методом иммуноанали-
за. Для этого навеску, состоящую из 10–15 про-
ростков, растирали в жидком азоте и экстрагиро-
вали фитогормоны 80%-ным этанолом 16 ч при
4°С. После центрифугирования в течение 10 мин
при 18000 g супернатант упаривали в токе воздуха
до водного остатка, в аликвоте которого опреде-
ляли суммарное содержание иммунореактивных
к анти-зеатинрибозидной сыворотке форм цито-
кининов. Из оставшегося водного остатка экс-
трагировали серным эфиром индолилуксусную и
абсцизовую кислоты, метилировали их диазоме-
таном и после упаривания сухой остаток раство-
ряли в 80%-ном этаноле, в аликвоте которого
определяли количество ИУК и АБК. Последова-
тельность ступеней иммуноанализа фитогормо-
нов описана ранее [21].

Результаты обрабатывали статистически, ис-
пользуя стандартное отклонение и t-тест. Разни-
цу считали достоверной при P ≤ 0.05. На рисунках
представлены средние арифметические 3–4-х не-
зависимых опытов, каждый из которых проведен
в 2–3-х биологических повторностях, и стандарт-
ные ошибки средних величин.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Ранее нами было выявлено, что обработка 28

нМ АЗП в течение 1 сут вызывает транзиторное
накопление АБК, ИУК и цитокининов и актива-
цию деления клеток апикальной меристемы кор-
ней риса и ячменя [22]. В настоящей работе про-
вели анализ влияния защитного эффекта экзо-
генного АЗП на гормональный статус и рост
клеток корней риса и ячменя делением в условиях
засоления (рис. 1). Показано, что воздействие
2%-ным NaCl в течение 7 ч вызвало торможение
ростовых процессов в большей степени у риса в
сравнении с ячменем. Например, МИ в корнях
растений риса при действии хлорида натрия сни-
зился на 30, ячменя – на 10%, что вполне законо-
мерно, поскольку ячмень более устойчив к засо-
лению, чем рис [23]. В то же время предобработка
АЗП проростков риса и ячменя предотвратила
повреждающее действие засоления на деление
клеток апикальной меристемы корней. МИ кле-
ток корней этих растений в условиях стресса
оставался на уровне контроля, а в проростках яч-
меня 1 сут спустя после удаления соли из среды
даже несколько превышал его (рис. 1б). Таким

образом, предобработка АЗП проростков иссле-
дованных культур оказывала защитный эффект
на митотическую активность клеток апикальной
меристемы корней в условиях засоления, сопо-
ставимый с таковым для растений пшеницы [13],
что в свою очередь позволило предполагать нали-
чие не только у АЗП, но и лектинов ячменя и риса
свойств регуляторов роста.

Ключевая роль в регуляции формирования за-
щитных реакций растений при засолении отво-
дится гормональной системе [24]. В основе за-
щитного действия предобработки АЗП на рост
клеток корней пшеницы при стрессе и в пост-
стрессовый период также лежит его способность
активно влиять на состояние гормональной си-
стемы растений [22, 25]. Вероятно, это происхо-
дит вследствие способности лектинов взаимодей-
ствовать с фитогормонами [26] и изменять их
концентрацию и/или активность. Анализ содер-
жания в одних и те же растениях ИУК, цитокини-
нов и АБК позволил получить комплексную кар-

Рис. 1. Эффект предобработки АЗП на МИ пророст-
ков риса (а) и ячменя (б) при 7-часовом засолении и
через 1 сут после воздействия 2%-ным NaCl. Пред-
ставлены средние и их стандартные отклонения. До-
стоверно различающиеся между собой величины
каждого показателя (при Р ≤ 0.05) обозначены разны-
ми буквами. То же на рис. 3.
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тину изменений в состоянии гормональной си-
стемы проростков ячменя и риса.

В предобработанных АЗП проростках пшени-
цы содержание АБК транзиторно увеличивалось
[25]. Поскольку АБК участвует в регуляции стрес-
совых программ, можно было предполагать, что
предобработанные АЗП растения становятся пред-
адаптированными к последующему воздействию
стресса. Действительно, АЗП-предобработанные
растения характеризовались большей устойчиво-
стью к повреждающему действию стрессора на ми-
тотический индекс корней проростков в сравнении
с растениями, необработанными лектином (рис. 1).

Засоление приводило к транзиторному увели-
чению в корнях проростков риса и ячменя содер-

жания АБК с максимумом через 2–3 ч (рис. 2а, г)
и уменьшению содержания ИУК (рис. 2б, д), об-
ладающей, как известно, ярко выраженным рост-
стимулирующим свойством, что в конечном сче-
те привело к торможению деления клеток апи-
кальной меристемы корней (рис. 1). Вместе с тем
корни предобработанных АЗП проростков ячме-
ня и риса при воздействии 2%-ного хлорида на-
трия в целом характеризовались поддержанием
концентрации ИУК на уровне, близком кон-
трольным вариантам.

Иммуноанализ выявил снижение содержания
цитокининов в корнях растений риса (рис. 2в),
подвергнутых воздействию засоления. Подобную
реакцию наблюдали ранее у растений пшеницы

Рис. 2. Влияние предобработки АЗП на динамику содержания АБК (а, г), ИУК (б, д) и цитокининов (в, е) в корнях
5-суточных проростков риса (а, б, в) и 4-суточных проростков ячменя (г, д, е) в ходе воздействия 2%-ным NaCl. Пред-
ставлены средние и их стандартные отклонения, звездочкой отмечены отличия от контроля, достоверные при P ≤ 0.05.
То же на рис. 4.
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[13]. В то же время в корнях проростков ячменя,
напротив, отмечено постепенное накопление ци-
токининов в ответ на засоление (рис. 2е), что, по-
видимому, связано с реализацией механизма со-
леустойчивости ячменя. Важно отметить способ-
ность предобработки АЗП оказывать на пророст-
ки исследованных злаковых культур предадапти-
рующий эффект к последующему воздействию
стресса, о чем свидетельствовали полученные
сведения об увеличении содержания цитокини-
нов в корнях растений как риса, так и ячменя,
подвергнутых засолению (рис. 2в, е).

Известно, что цитокинины увеличивают стрес-
соустойчивость растений, важный вклад в реали-
зацию защитного действия цитокининов вносит
их способность индуцировать экспрессию генов
ряда стрессовых белков, задействованных в фор-
мировании защитных реакций растений к стрессо-
вым факторам среды разной природы [27, 28].
Кроме повышения содержания гормонов-актива-
торов роста ИУК и цитокининов, особенно в случае
слабо чувствительного к NaCl ячменя, предобрабо-
танные АЗП и подвергнутые кратковременному за-
солению проростки характеризовались заметно
меньшим уровнем стресс-индуцированного на-
копления АБК (рис. 2а, г).

Отмеченные изменения в состоянии гормо-
нальной системы привели к нормализации под
влиянием предобработки АЗП показателей роста
клеток корней риса и ячменя как во время дей-
ствия стресса, так и после удаления соли из среды.
Интересно отметить, что АЗП оказывал стимули-
рующее действие на МИ клеток корней ячменя
после удаления NaCl (рис. 1б), что, по-видимому,
было связано с отмеченными изменениями в гор-
мональном балансе в сторону накопления фито-
гормонов-активаторов роста.

Опыты по экзогенной обработке проростков
пшеницы 28 нМ АЗП в период после воздействия
стресса, которые можно рассматривать как моде-
лирующие действие эндогенного и экскретируе-
мого в наружную среду лектина, показали ускоре-
ние репарации митотической активности клеток
апикальной меристемы корней пшеницы по срав-
нению с необработанными [25]. Такая ситуация
возможна и для растений риса и ячменя, перенес-
ших стрессовое воздействие. Действительно, обра-
ботка подвергнутых кратковременному 7-часовому
действию NaCl проростков риса (рис. 3а) и ячменя
(рис. 3б) раствором АЗП ускоряла восстановле-
ние митотической активности клеток кончиков
корней практически в той же мере, что и пророст-
ков пшеницы [25]. Следует отметить, что корни
риса также оказались более чувствительными к
действию соли, чем таковые ячменя: корни ячме-

ня спустя 1 сут после обработки АЗП отличались
восстановлением деления клеток апикальной ме-
ристемы в условиях засоления, тогда как полного
восстановления деления клеток кончиков корней
риса не наблюдали.

Способность предобработки АЗП предотвра-
щать стресс-индуцированное торможение деле-
ния клеток корней проростков риса и ячменя, а
также восстанавливать его после удаления стрес-
сора из среды свидетельствовало об участии этого
лектина в реакциях устойчивости растений. Мож-
но предположить, что лектины риса и ячменя ока-
зывают на “родственные” растительные объекты
схожее действие, но это предположение требует
дальнейшей экспериментальной проверки.

Поскольку интенсивность ростовых процес-
сов растений находится под контролем фитогор-
монов, далее исследовали влияние засоления и
последующей обработки АЗП на состояние гор-
мональной системы корней проростков риса и
ячменя. Следует отметить, что концентрация
ростстимулирующих фитогормонов (ИУК и ци-
токининов) в корнях проростков риса после воз-
действия 2% NaCl постепенно возвращалась к
контрольному уровню, а в корнях ячменя заметно
превышала контроль. Обработка растений АЗП в

Рис. 3. Эффект засоления и последующей 24-часовой
обработки АЗП, а также через 1 сут после воздействия
лектина на МИ проростков риса (а) и ячменя (б).
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период после действия стресса способствовала
дополнительному накоплению ИУК и цитокини-
нов (рис. 4б, в, д, е) в корнях проростков риса и
ячменя по сравнению с необработанными АЗП и
подвергшимися воздействию засоления пророст-
ками. Исследованные ростстимулирующие эндо-
генные фитогормоны вносили свой вклад в АЗП –
опосредованное восстановление митотической
активности меристематических клеток корней яч-
меня и риса после воздействия засоления (рис. 3).

Что касается АБК, то содержание этого фито-
гормона в корнях ячменя возвращалось к норме в
течение 1 ч (рис. 4г), в корнях риса – в течение 2-х ч
после окончания воздействия засоления (рис. 4а).
В ходе обработки 28 нМ АЗП в пост-стрессовый
период количество АБК в корнях проростков ри-
са и ячменя плавно возвращалось к контрольно-

му уровню, по крайней мере в течение 6 ч обра-
ботки лектином (рис. 4а, г). Важно отметить, что
АБК совместно с другими фитогормонами, вклю-
чая гормоны-активаторы ростовых процессов,
вовлекаются в индуцирование антистрессовых
программ растений [24], что в свою очередь поз-
воляет поддерживать рост клеток корней делени-
ем на уровне близком к контролю.

Сравнительная оценка защитного действия
лектина пшеницы на деление клеток корней про-
ростков ячменя и риса выявила способность АЗП
поддерживать количество делящихся меристема-
тических клеток корней до и после воздействия
засоления на контрольном или близком к кон-
тролю уровне. Такой эффект, вероятно, был обу-
словлен тем, что ячмень и рис являются эволюци-
онно близкими пшенице видами, а их лектины и

Рис. 4. Влияние обработки АЗП на динамику содержания АБК (а, г), ИУК (б, д) и цитокининов (в, е) в корнях 5-су-
точных проростков риса (а, б, в) и 4-суточных проростков ячменя (г, д, е) после воздействия 2%-ным NaCl.
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АЗП обладают высокой степенью гомологии. По-
лученные результаты позволили заключить, что
некоторое стимулирование деления клеток близ-
кородственных видов растений в стрессовых
условиях является характерным свойством для
фитолектинов. Обработка корней проростков ри-
са и ячменя АЗП как до воздействия засоления,
так и после стресса сопровождалась повышением
содержания ИУК и цитокининов в их корнях по
сравнению с необработанными этим лектином
растениями при засолении.

Таким образом, полученные результаты наря-
ду с ранее опубликованными данными [29–32]
подтвердили тесное взаимодействие лектиновой
и гормональной систем в регуляции роста расте-
ний не только в норме, но и при стрессе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Способность агглютинина зародыша пшени-

цы (АЗП) активно воздействовать на состояние
гормональной системы таких злаковых растений
как рис и ячмень до воздействия засоления и в
пост-стрессовый период вносит важный вклад в
реализацию его рострегулирующего и антистрес-
сового действия не только на растения пшеницы,
но и другие злаки.
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Effect of WGA and Salinity on Growth and Hormonal Status
of Roots of Barley and Rice Seedling
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The effect of 28 nm wheat germ agglutinin (WGA) treatment during 24 h on the hormonal balance and mi-
totic activity of root cells of barley and rice seedlings under 2% NaCl and during the post-stress period was
studied. WGA pretreatment caused IAA and cytokinins accumulation, ABA reduction, protection of division
of root apical meristem cells of rice and barley. WGA treatment after stress caused an increase IAA and cyto-
kinins levels and reparation of the growth of barley and rice root cells.

Key words: wheat germ agglutinin, salinity, growth, hormonal status, roots, barley, rice, seedling.
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