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Сравнили защитные реакции растений рапса в ответ на обработку 24-эпибрассинолидом (10 нМ,
ЭБЛ) до начала действия солевого стресса (этап предадаптации) или в условиях хлоридного засоле-
ния (150 мМ NaCl). Показали, что солевой стресс на 30–35% ингибирует некоторые ростовые пока-
затели. ЭБЛ вне зависимости от способа обработки растений проявлял выраженный протекторный
эффект, прежде всего на уровне ассимилирующей поверхности, основных фотосинтетических пиг-
ментов и фотохимической активности фотосистемы II. Впервые установлено, что предобработка
растений ЭБЛ с последующим солевым стрессом сопровождается подавлением NaCl-индуцирован-
ного накопления пролина и повышением активности супероксиддисмутазы, тогда как добавление
гормона при солевом стрессе увеличивает содержание каротиноидов, что приводит к снижению
уровня перекисного окисления липидов.
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За последние полвека в два раза снизилась до-
ступность пахотных земель в результате увеличе-
ния скорости урбанизации и деградации почв [1].
Одним из основных факторов загрязнения почв
является их избыточное засоление, которое имеет
как природное, так и техногенное происхожде-
ние. По данным продовольственной и сельскохо-
зяйственной организация ООН (ФАО), в той или
иной степени засоленные почвы занимают
огромные площади и составляют около 25% всей
поверхности суши [2].

Избыточное засоление приводит к нарушению
осмотического и ионного статуса растений, след-
ствием чего являются возникновение ионного
дисбаланса, генерация активных форм кислорода
(АФК) и развитие окислительного стресса [3].
АФК приводят к инактивации ферментов, повре-
ждению белков и нуклеиновых кислот, наруше-

нию функционирования мембран. Инициация и
развитие осмотического и окислительного стрес-
сов вызывают повреждение структуры фотосин-
тетического аппарата и, как следствие, снижение
продуктивности растений [4].

Данная экологическая проблема усложняется
тем, что предотвращение поступления техноген-
ных солей в почву крайне затруднено. Самоочи-
щение почвы представляет собой невероятно
длительный процесс, а существующие техноло-
гии очистки почв характеризуются высокой энер-
гоемкостью, малой эффективностью и низкой
экологической безопасностью [5, 6]. По этой
причине использование засоленных почвенных
ресурсов в интересах аграрного производства
нуждается в повышении солеустойчивости хо-
зяйственно ценных сортов растений. Подобная
ситуация предполагает изучение физиологиче-
ских механизмов адаптации растений к засолен-
ным местообитаниям.

Ключевую роль в повышении солеустойчиво-
сти растений играют факторы гормональной при-
роды, прежде всего, брассиностероиды, которые
характеризуются экологической безопасностью и
способностью вызывать биологические эффекты
в крайне низких, по сравнению с другими гормо-
нами, концентрациях. Брассиностероиды, как и
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другие фитогормоны, потенциально могут реали-
зовать свое защитное действие на разных этапах
адаптации, регулируя формирование и функцио-
нирование защитных систем и тем самым повы-
шая устойчивость растений [7, 8]. При этом про-
должительность гормонального воздействия так-
же может сильно варьировать [9–11]. В настоящее
время обычно изучают протекторный эффект
гормонов при его совместном действии с повре-
ждающим фактором, в то время как остается сла-
бо исследованным защитный эффект гормонов,
действующих на других этапах стрессорного отве-
та. Решение этого вопроса имеет не только фун-
даментальный интерес, но и важное значение для
разработки эффективных технологий использо-
вания биорегуляторов в интересах агропромыш-
ленного комплекса.

Цель нашей работы заключалась в том, чтобы
выяснить, на каком этапе стрессорного ответа
проявляется протекторное действие брассино-
стероида – до начала засоления (этап предадапта-
ции) или во время солевого стресса, а также по-
нять, в чем в этих условиях проявляется специфи-
ка защитного ответа растения на избыточное
засоление.

Исследования проводили на растениях рапса
(Brassica napus L.) сорта Вестар канадской селек-
ции. Семена проращивали в перлите на дистил-
лированной воде в течение 7 сут, после чего про-
ростки переносили на жидкую питательную среду
Хогланда-Снайдера (ХС) для дальнейшего куль-
тивирования под люминесцентными лампами
L36W/77 Fluora (“Osram”, Германия) при плот-
ности потока квантов ФАР 100 мкмоль м–2 с–1 в
фитотроне с 16-часовым фотопериодом и темпе-
ратурой 23 ± 0.5°C (при освещении) и 20 ± 0.5°C
(ночью). После 2-недельного роста на гидропон-
ной установке в среде ХС часть растений перено-
сили на ту же среду с добавлением 24-эпибрасси-
нолида (ЭБЛ) в концентрации 10 нМ на 4 ч. В
дальнейшем растения помещали на 6 сут на пита-
тельную среду ХС (без ЭБЛ) со 150 мМ NaCl. Дру-
гую часть растений переносили на питательную
среду ХС со 150 мМ NaCl и 10 нМ ЭБЛ. Контроль-

ные растения росли на стандартной среде ХС в
течение всего эксперимента. Через 6 сут расти-
тельный материал фиксировали в жидком азоте и
использовали для проведения анализов. Концен-
трации ЭБЛ и NaCl и продолжительность воздей-
ствия гормона и соли были подобраны в предва-
рительных экспериментах. Весовым методом
оценивали площадь листовой поверхности, сы-
рую и сухую биомассы растений. Интенсивность
окислительного стресса оценивали в образцах
растений по уровню перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ), критерием которого служило со-
держание ТБК-реагирующих продуктов [12].
Определение активности ключевых антиокси-
дантных ферментов супероксиддисмутазы (СОД)
проводили по методу Beauchamp и Fridovich [13],
гваяколовой пероксидазы согласно методу, пред-
ложенному Shevyakova [14]. Определение содер-
жания растворимого белка проводили по методу
Esen [15]. Содержание пролина оценивали по ме-
тоду Bates [16]. Содержание хлорофилла а, хлоро-
филла b и каротиноидов определяли согласно
Lichtenthaler [17]. Фотохимическую активность
фотосинтетического аппарата растений оценива-
ли на PAM-флуориметре (Mini-PAM II, “Heinz-
Walz”, Germany).

Полученные данные показали, что 150 мМ NaCl
снижал площадь ассимилирующей поверхности
(на 30–35%) и сырую биомассу растений (на 20–
25%) относительно контроля. Экзогенный ЭБЛ
частично снимал негативный эффект соли на ро-
стовые параметры рапса, за исключением сырой
массы надземной части в варианте добавления
гормона на этапе стресса (табл. 1).

Интегральным показателем реакции растения
на стресс является оценка эффективности функ-
ционирования фотосистемы II. Полученные дан-
ные свидетельствуют о том, что в условиях соле-
вого стресса наблюдаются падение показателей
максимального (Fv/Fm) и эффективного (Y(II))
квантовых выходов фотосистемы II на 55 и 65% и
увеличение квантового выхода нерегулируемой
диссипации энергии (Y(NO)) в 2 раза относитель-
но контроля (рис. 1а–1в).

Таблица 1. Влияние 24-эпибрассинолида (10 нМ, ЭБЛ) и NaCl (150 мМ) на ростовые параметры растений рапса

*p < 0.05 при сравнении с контрольным значением; #p < 0.05 при сравнении с NaCl; ХС – среда Хогланда–Снайдера.
*p < 0.05 compared to the control value; #p < 0.05 compared to NaCl.

Варианты обработок Площадь листовой 
поверхности, см2

Надземная часть Подземная часть

4 ч 6 сут сырая масса, г сухая масса, г сырая масса, г сухая масса, г

ХС ХС 83.84 ± 5.39 3.49 ± 0.36 0.36 ± 0.04 0.49 ± 0.03 0.050 ± 0.006
ХС +NaCl 52.19 ± 4.83* 2.73 ± 0.26* 0.31 ± 0.03 0.43 ± 0.04 0.035 ± 0.005*
+ЭБЛ +NaCl 68.38 ± 5.07*,# 3.07 ± 0.35 0.34 ± 0.03 0.54 ± 0.04# 0.042 ± 0.004

XC +NaCl 59.96 ± 3.12* 2.63 ± 0.35* 0.33 ± 0.03 0.51 ± 0.05 0.044 ± 0.004
+ЭБЛ
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Вне зависимости от способа обработки ЭБЛ
оказывает выраженный протекторный эффект на
фотохимическую активность фотосистемы II,
поддерживая исследуемые показатели на уровне
контрольных значений.

Одной из возможных причин поддержания
функциональной активности фотосистемы II при
стрессе может быть задержка гормоном деграда-
ции основных фотосинтетических пигментов.
Хлоридное засоление снижало содержание хло-
рофиллов и каротиноидов в листьях на 35 и 20%
соответственно относительно контроля (рис. 1г).
Вне зависимости от способа обработки растений
ЭБЛ способствовал частичному или полному
снятию отрицательного действия соли на содер-
жание пигментов. Кроме того, добавление ЭБЛ
на этапе стресса, но не на этапе предадаптации,
приводило к увеличению содержания каротинои-
дов в листьях на 20% относительно контроля, что
может повышать клеточный антиоксидантный

потенциал, понижая тем самым интенсивность
окислительного стресса при засолении (рис. 1г).

Одним из негативных последствий действия
засоления на растения является окислительный
стресс, связанный, прежде всего, с нарушениями
процессов фотосинтеза и дыхания. В ответ на
хлоридное засоление в листьях растений ПОЛ
усиливалось на 30% (рис. 2а). Предобработка рас-
тений ЭБЛ до действия соли достоверно не влия-
ла на уровень окислительного стресса, хотя ЭБЛ,
добавленный в условиях солевого стресса, полно-
стью снимал NaCl-зависимый окислительный
стресс в листьях растений.

Для поддержания водного гомеостаза между
основными внутриклеточными компартментами
в условиях засоления, важная роль принадлежит
совместимым осмолитам, одним из которых яв-
ляется пролин. Хлоридное засоление повышало
уровень пролина в листьях в 31 раз по сравнению
с контрольным вариантом (рис. 2б). Обработка
растений ЭБЛ снижала накопление пролина; при

Рис. 1. Влияние 24-эпибрассинолида (10 нМ, ЭБЛ) и NaCl (150 мМ) на флуоресцентные параметры фотосистемы II:
максимальная фотохимическая эффективность – Fv/Fm (а), эффективный квантовый выход Y(II) (б), квантовый вы-
ход нерегулируемой диссипации световой энергии Y(NO) (в) и содержание основных фотосинтетических пигментов
в листьях рапса (г). Обозначения: 1 – контроль, 2 – 150 мM NaCl, 3 – 10 нМ ЭБЛ (4 ч), затем 150 мМ NaCl (6 сут), 4 –
10 нМ ЭБЛ + 150 мМ NaCl (6 сут). *p < 0.05 при сравнении с контрольным значением; #p < 0.05 при сравнении с NaCl.
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этом интенсивность влияния определялась спо-
собом воздействия гормона. Обработка растений
ЭБЛ до солевого стресса практически полностью
блокировала NaCl-индуцированную аккумуля-
цию пролина, что свидетельствует о регуляции
гормоном осмотического статуса, возможно, за
счет синтеза органических осмолитов иной приро-
ды. Действие ЭБЛ при солевом стрессе не облада-
ло столь выраженным ингибирующим эффектом
на накопление пролина при хлоридном засолении.

Для снижения негативного влияния окисли-
тельного стресса в растениях активируются анти-
оксидантные защитные системы, действие кото-
рых направлено на гашение активных форм кис-
лорода. Солевой стресс достоверно не влиял на
активность СОД и понижал активность ПО на
25%, относительно контроля, в листьях растений
рапса (рис. 2в, 2г). Предобработка растений ЭБЛ
способствовала повышению активности СОД на
50%, относительно контрольных значений (рис. 2в).
Внесение гормона на этапе стресса усиливало со-
левое понижение активности ПО – подавление
составило 57%, относительно контроля (рис. 2г).

Таким образом, нами было впервые показано,
что ЭБЛ оказывает солепротекторный эффект на
некоторые интегральные ростовые показатели

рапса и фотохимическую активность фотосисте-
мы II вне зависимости от способа гормональной
обработки. Защитное действие ЭБЛ проявляется
в повышении максимального (Fv/Fm) и эффек-
тивного (Y(II)) квантовых выходов, и снижении
квантового выхода нерегулируемой диссипации
энергии (Y(NO)) фотосистемы II. В основе этого
эффекта могут лежать антиоксидантные свойства
ЭБЛ и его способность защищать основные фо-
тосинтетические пигменты при солевом стрессе.
Впервые установлено, что предобработка рас-
тений ЭБЛ с последующим солевым стрессом
сопровождается подавлением NaCl-индуциро-
ванного накопления пролина и повышением ак-
тивности супероксиддисмутазы, тогда как добав-
ление гормона при солевом стрессе увеличивает
содержание каротиноидов, которые, как извест-
но, нейтрализуют синглетный кислород и подав-
ляют образование свободных радикалов, что, в
итоге, приводило к снижению уровня перекисно-
го окисления липидов в листьях растений.

ИСТОЧНИК ФИНАНСИРОВАНИЯ

Исследование выполнено при финансовой под-
держке РФФИ в рамках научного проекта № 19-34-
90093.

Рис. 2. Влияние 24-эпибрассинолида (10 нМ, ЭБЛ) и NaCl (150 мМ) на содержание ТБК-реагирующих продуктов (а),
пролина (б), активность супероксиддисмутазы (в) и пероксидазы (г) в листьях растений рапса. Обозначения: 1 – кон-
троль, 2 – 150 мM NaCl, 3 – 10 нМ ЭБЛ (4 ч), затем 150 мМ NaCl (6 сут), 4 – 10 нМ ЭБЛ + 150 мМ NaCl (6 сут).
*p < 0.05 при сравнении с контрольным значением; #p < 0.05 при сравнении с NaCl.
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COMPARISON OF PROTECTIVE REACTIONS OF RAPE SEEDS 
TO CHLORIDE SALINATION AT EXPOSURE TO EPIBRASSINOLIDE 

BEFORE OR DURING SALT STRESS
L. V. Kolomeichuka,#, V. A. Khripachb, Corresponding Member of the RAS V. V. Kuznetsovc,a,

and M. V. Efimovaa

a National research Tomsk State University, Tomsk, Russian Federation
b Institute of Bioorganic Chemistry, National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, Belarus

c Timiryazev Institute of Plant Physiology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russian Federation
#e-mail: kolomeychuklil@mail.ru

We compared the protective reaction of rapeseed plants in response to treatment with 24-epibrassinoldide
(10 nM, EBL) before the onset of salt stress (preadaptation stage) or under conditions of chloride salinity
(150 mM NaCl). Shown that salt stress inhibits some growth parameters by 30–35%. EBL, regardless of the
method of plant treatment, showed a pronounced protective effect, first of all, at the level of the assimilating
surface, the main photosynthetic pigments, and the photochemical activity of photosystem II. It was estab-
lished for the first time that pretreatment of plants with EBL followed by salt stress is accompanied by sup-
pression of NaCl-induced accumulation of proline and some increase in superoxide dismutase activity, while
the addition of a hormone under salt stress increases the content of carotenoids, which leads to a decrease in
the level of lipid peroxidation.

Keywords: brassinosteroids, Brassica napus, salt stress, photosynthetic pigments, photosystem II, lipid perox-
idation, antioxidant enzymes, proline, priming
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