
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2023, том 70, № 1, с. 58–70

58

ИЗМЕНЕНИЕ СОСТАВА И СОДЕРЖАНИЯ ЛИПОФИЛЬНЫХ 
СОЕДИНЕНИЙ В ПРОРОСТКАХ Triticum aestivum L. ПРИ ДЕЙСТВИИ 
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Действие на растения биотических и абиотических стрессовых факторов приводит к изменениям в
составе и содержании метаболитов различной химической природы, в том числе липофильных со-
единений. Одним из способов моделирования стрессовой ситуации является экзогенная обработка
растений фитогормонами. Настоящая работа посвящена изучению органоспецифичности состава
липофильных соединений, а также изменения их содержания в проростках пшеницы Triticum aes-
tivum L. при экзогенном действии “стрессовых фитогормонов”: абсцизовой кислоты (АБК), сали-
циловой кислоты (СК) и метилжасмоната (МеЖ). Установлено, что корни и листья проростков
пшеницы имеют одинаковый состав липофильных соединений, но значительно отличаются по их
содержанию. В листьях количество углеводородов, включая сквален, а также тритерпенов, стеринов
и фосфатидилхолина значительно больше, чем в корнях. В листьях преобладают гликоцерамиды
1 типа, содержащие в своем составе ЖК остаток с α-гидроксильной группой, а в корнях, наоборот,
превалируют гликоцерамиды 2 типа, в ЖК остатках которых отсутствует α-гидроксильная группа.
Кроме того, в липидных экстрактах листьев содержатся липофильные пигменты (хлорофилл a и b,
каротиноиды) и гидрофобные фенольные соединения, представленные оксикоричными кислота-
ми. Действие “стрессовых фитогормонов” приводит к существенным изменениям ростовых пока-
зателей, интенсивности фотосинтеза, профиля липофильных соединений проростков пшеницы в
зависимости от органа растения и химической природы фитогормона. При воздействии АБК и
МеЖ наблюдалось угнетение роста корней и листьев, повышался уровень нефотохимического ту-
шения, изменялось содержание фотосинтетических пигментов. Необычный эффект наблюдался
при действии МеЖ, который повышал уровень холестерина и фосфатидилсерина. Отличительной
особенностью действия СК был органоспецифический характер изменений в содержании продук-
тов мевалонатного пути, тритерпенов и стеринов. Таким образом, моделирование стрессовых усло-
вий путем экзогенного воздействия фитогормонов на проростки пшеницы оказало существенное
влияние на состав липофильных соединений. Специфические изменения в липидном составе, ин-
дуцированные гормонами, могут вносить вклад в адаптационные структурные перестройки клеточ-
ных мембран, а изменения в содержании гидрофобных фенольных метаболитов и фотосинтетиче-
ских пигментов усиливать антиоксидантную защиту растений при стрессе.
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ВВЕДЕНИЕ
В естественной среде обитания растения посто-

янно испытывают действие различных стрессовых
факторов биотической и абиотической природы.

Адаптация растений к действию стрессоров явля-
ется сложным многокомпонентным процессом и
сопровождается изменениями в составе и содер-
жании метаболитов различной химической приро-

Сокращения: ГлЦер – гликоцерамиды, ЖК – жирные кислоты, МеЖ – метилжасмонат, ПМ – плазматическая мембрана,
СК – салициловая кислота, ФС – фосфатидилсерин, ФХ – фосфатидилхолин, ФЭ – фосфатидилэтаноламин, Хл а –
хлорофилл a, Хл b – хлорофилл b.
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ды, в том числе липофильных соединений. Состав
липофильных соединений растений очень разнооб-
разен. Большинство из них являются жизненно
значимыми и выполняют в растениях важные био-
логические функции. Например, фосфолипиды,
гликолипиды, а также стерины являются основ-
ными структурными компонентами клеточных
мембран. В последние годы появляется все больше
данных, свидетельствующих о том, что мембран-
ные липиды участвуют в инициации защитных
реакций в качестве сигнальных посредников [1–4].
Кроме того, состав и содержание таких липо-
фильных соединений, как фотосинтетические
пигменты (хлорофилл a и b), каротиноиды, жиро-
растворимые витамины, терпеноиды, также из-
меняются при стрессовом ответе. В связи с этим,
актуальным является исследование профиля липо-
фильных соединений, вовлеченных в формирова-
ние адаптации растений к действию стрессовых
факторов. В большинстве работ, главным образом,
анализируются отдельные классы липидов – жир-
ные кислоты, стерины, различные фосфолипиды
и гликолипиды, обладающие важными биологи-
ческими функциями. Для получения целостной
картины вовлечения липофильных соединений в
процессы адаптации пшеницы к различным
стрессовым воздействиям окружающей среды ак-
туальным является комплексный анализ всего
пула этих соединений.

Одним из подходов для изучения механизмов
адаптации растений к неблагоприятным услови-
ям является моделирование стрессового состоя-
ния у растений путем экзогенного воздействия на
них фитогормонов, таких как абсцизовая кислота
(АБК), салициловая кислота (СК) и метилжасмо-
нат (МеЖ) [5]. Несмотря на то, что СК и МеЖ не
подходят под строгое определение фитогормо-
нов, в настоящее время в литературе они рассмат-
риваются в качестве сигнальных интермедиатов и
“стрессовых фитогормонов” [6, 7]. Настоящая ра-
бота посвящена изучению изменений в содержании
состава липофильных соединений в корнях и ли-
стьях проростков пшеницы Triticum aestivum L. при
экзогенном действии фитогормонов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Реактивы. В работе использовали CaCl2 (Fluka
Chemie AG, Швейцария); СК (Экрос, Россия);
АБК, МеЖ, фосфатидилхолин (ФХ), смесь гли-
коцерамидов (ГлЦер1, ГлЦер2), β-ситостерин,
циклоартенол, олеиновую кислоту, триолеин,
сквален (Sigma-Aldrich, США, степень чистоты
не менее 95%).

Объект исследования. Объектом исследования
являлись проростки яровой пшеницы (Triticum
aestivum L.) сорта “Казанская юбилейная”. Расте-
ния выращивали в течение 4 сут на 0.25 мМ вод-

ном растворе CaCl2 при температуре 22 ± 1°C и
освещенности 100 Вт/(м2 с) 12 ч фотопериодом,
затем их помещали на 12 ч в 100 мкM растворы
фитогормонов АБК, СК, МеЖ, приготовленные
на 0.25 мМ водном растворе CaCl2.

Анализ морфофизиологических параметров.
Флуоресценцию хлорофилла измеряли с помо-
щью флуориметра Hansatech FMS1 + (Hansatech
Instruments, Великобритания) со стандартной ли-
стовой клипсой с использованием красного све-
тодиода. После периода темновой адаптации
продолжительностью не менее 10 мин произво-
дили вспышку насыщающего света интенсивно-
стью 2000 мкмоль фотонов/(м2 с) в точке c и изме-
ряли максимальную эффективность фотосисте-
мы II (ФС II; FV/FM), где FM – максимальная
флуоресценция, FV – переменная флуоресценция
(FM – F0; F0 – минимальный выход флуоресцен-
ции в адаптированном к темноте состоянии).
Кривые быстрого светового отклика относитель-
ных скоростей переноса электронов (rETR) были
измерены путем увеличения актиничного света в
7 шагов по 30 с каждый от 0 до 436 мкмоль фото-
нов/(м2 с) (при 20, 54, 87, 113, 209, 246 и 436 мкмоль
фотонов/(м2 с)) с вспышками насыщающего све-
та в конце экспозиции для каждого уровня осве-
щенности. rETR рассчитывался по следующей
формуле (1):

(1)

где PAR – фотосинтетически активное излуче-
ние, а ΦPSII – эффективный квантовый выход
фотохимии ФС II, рассчитываемый как (  –
Ft)/FM (где  – максимальный выход флуорес-
ценции в адаптированном к свету состоянии, а Ft –
стабильный сигнал флуоресценции на свету).

Экстракция и анализ состава липофильных со-
единений проростков пшеницы методом высокоэф-
фективной тонкослойной хроматографии. Экс-
тракцию липофильных соединений из корней и
листьев проростков осуществляли по методу Ни-
колса с модификациями [8]. Анализ состава ли-
пофильных соединений проводили с помощью
высокоэффективной тонкослойной хроматогра-
фии (ВЭТСХ) (CAMAG, Швейцария). Для хро-
матографии использовали ТСХ-пластины (Cat.N
1.05626.0001, Merck KGaA, Германия). Нанесение
экстрактов и стандартов на ТСХ-пластину вы-
полняли на автоматическом аппликаторе Linomat
5 в виде треков шириной 8 мм. Разделение липо-
фильных соединений проводили в автоматической
камере для элюирования ADC 2, линия фронта
подвижной фазы – 80 мм. В качестве подвижной
фазы использовали смесь хлороформ : метанол :
вода (65 : 25 : 4); петролейный эфир : этиловый
эфир : уксусная кислота (80 : 20 : 1). Денситомет-
рическое сканирование ТСХ-пластин после элю-

rETR 0.5 ΦPSII PAR,= × ×

M'F
M'F
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ирования проводили на приборе TLС Scanner 4
при параметрах: режим – отражательная абсорб-
ция, длина волны – 220 нм, щель – 8.00 × 0.40 мм,
скорость сканирования – 20 мм/с, разрешение –
100 мкм/шаг. Для всех обнаруженных пиков были
получены электронные спектры находящихся в
них веществ в диапазоне длин волн 200–600 нм
при параметрах: щель – 8.00 × 0.40 мм, скорость
сканирования – 20 нм/с, разрешение – 1 нм/шаг.
Далее ТСХ-пластины опрыскивали 5% раствором
H2SO4 в этаноле с помощью пульверизатора (Лен-
хром, Россия), высушивали и нагревали 20 мин
при температуре 150°C. Денситометрическое ска-
нирование ТСХ-пластин после дериватизации
проводили на TLС Scanner 4 при параметрах: ре-
жим – отражательная абсорбция, длина волны –
490 нм, щель – 8.00 × 0.40 мм, скорость сканиро-
вания – 20 мм/с, разрешение – 100 мкм/шаг. Коли-
чественное определение индивидуальных липидов
в исследуемых экстрактах из корней и листьев про-
ростков осуществляли с помощью калибровоч-
ных уравнений (табл. 1).

Статистическая обработка данных. Все опыты
проводили в трех биологических и в 3–10 аналити-

ческих повторностях. Статистическая обработка
экспериментальных данных проводилась в про-
грамме Microsoft Excel 2013 путем расчета стан-
дартного отклонения с использованием t-критерия
Стьюдента. Обработку результатов денситометрии
проводили в программе winCATS 1.4.9 со встроен-
ным математическим фильтром Savitsky-Golay 7.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ ростовых показателей проростков пше-
ницы и переменной флуоресценции хлорофилла а в
листьях при действии фитогормонов. Обнаружено,
что 12 ч воздействие фитогормонов АБК и МеЖ
на проростки пшеницы приводит к ингибированию
роста корней и листьев в 1.5–2 раза. При воздей-
ствии СК не наблюдалось существенных измене-
ний ростовых показателей проростков (рис. 1).

Анализ переменной флуоресценции Хл а в ли-
стьях проростков пшеницы показал, что скорость
переноса электронов достоверно увеличивалась
после воздействия АБК при низкой интенсивно-
сти излучения в 35 и 112 мкмоль фотонов/(м2 с) и
достоверно снижалась при высоких значениях
интенсивности излучения 222–745 мкмоль фото-
нов/(м2 с). При этом нефотохимическое тушение,
наоборот, было понижено при низкой интенсив-
ности (35 мкмоль фотонов/(м2 с)) и повышено
при значениях интенсивности излучения 143–
404 мкмоль фотонов/(м2 с) (рис. 2). Обработка
листьев проростков СК и МеЖ не вызывала ка-
ких-либо достоверных изменений в интенсивно-
сти флуоресценции Хл а в ФС II, что может сви-
детельствовать об отсутствии влияния этих фито-
гормонов на энергетический статус клеток.

Анализ изменения содержания липофильных со-
единений в проростках пшеницы при действии фи-
тогормонов. Проанализирован качественный со-
став и количественное содержание полярных ли-
пидов в экстрактах корней и листьев проростков
пшеницы при действии фитогормонов с помо-

Таблица 1. Калибровочные уравнения для количественного определения липидов.

Вещества-стандарты Количество
вещества, мкг

Полученное 
калибровочное уравнение 

(по площади пиков)
r; sdv

Фосфатидилхолин 4; 6; 8 у = 4368 + 896.3х 0.99; 1.21
Гликоцерамид 1 2.4; 3.6; 4.8 у = 4703 + 2020х 0.99; 1.44
Гликоцерамид 2 1.6; 2.4; 3.2 у = 2336 + 2365х 0.99; 0.53
β-Ситостерин 4; 6; 8 у = 4948 + 730.9х 0.99; 0.65
Циклоартенол 4; 6; 8 у = 3075 + 377.7х 0.99; 1.20
Олеиновая кислота 4; 6; 8 у = 2512 + 519.2х 0.99; 0.97
Триолеин 0.4; 0.6; 0.8 у = – 109.7 + 4.33х 0.99; 2.50
Сквален 4; 6; 8 у = 4081 + 651х 0.99; 3.07

Рис. 1. Длина (мм) корней и листьев 4-суточных про-
ростков пшеницы при 12-часовом действии фитогор-
монов: 1 – корни, 2 – листья. Разница достоверна при
P ≤ 0.05 (*), ≤ 0.01 (**), n = 10.
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щью ВЭТСХ. Разделение экстрактов из листьев
выявило наличие четырех окрашенных зон с Rf =
= 0.81; 0.86; 0.93; 0.98 (рис. 3а). Для идентификации
веществ в обнаруженных зонах были получены их
электронные спектры в диапазоне λ = 200–600 нм
непосредственно с ТСХ-пластины. По спектраль-
ным характеристикам, а также специфической
окраске зон на пластине в видимом свете содержа-
щиеся в них вещества можно отнести к каротино-
идам (желтая зона с Rf = 0.86, λmax = 425 нм), хло-
рофиллу b (Хл b) (серо-зеленая зона с Rf = 0.93,
λmax = 440, 650 нм), Хл а (темно-зеленая зона с
Rf = 0.98, λmax = 420, 660 нм). Зона с Rf = 0.81 имеет
синее окрашивание, λmax= 225, 280 нм, что харак-
терно для простых фенольных соединений класса
оксикоричных кислот [9].

По интенсивности окраски зон видно, что ко-
личество обнаруженных пигментов и фенольных
соединений в листьях проростков пшеницы при
воздействии фитогормонов по сравнению с кон-
тролем различается (рис. 3а). Это подтвердилось
результатами денситометрии ТСХ-пластин после

дериватизации 5% раствором H2SO4 в этаноле
(табл. 2). Доля каротиноидов в листьях пшеницы
увеличивалась в 4.5 раза после обработки АБК и
МеЖ и в 6 раз после обработки СК (табл. 2). В ли-
стьях пшеницы контрольного варианта содержа-
ние Хл а было почти в 3 раза больше, чем содержа-
ние Хл b. Воздействие фитогормонов не оказало
влияния на содержание Хл а в листьях. Доля Хл b
увеличивалась в 2–2.7 раза при действии АБК и
СК и, напротив, уменьшалась в 4.5 раза при дей-
ствии МеЖ. Содержание фенольных соедине-
ний, сопутствующих липофильным соединени-
ям, в экстрактах из листьев в контроле составляло
около 4% (табл. 2). Их количество сопоставимо,
например, с содержанием в листьях Хл b и важных
липидных соединений (ГлЦер, ЖК) (табл. 2, 3).

Рис. 2. Флуоресценция Хл а антенных комплексов
ФС II, измеренная с помощью PAM-технологии. По
оси ординат слева – скорость линейного переноса
электронов через фотосистемы (сплошные линии на
графиках), по оси ординат справа – Штерн-Фольме-
ровское тушение (прерывистые линии на графиках):
1, 5 – контроль (закрашенный круглый маркер), 2, 6 –
АБК (незакрашенный квадратный маркер), 3, 7 – СК
(закрашенный треугольный маркер), 4, 8 – МеЖ (за-
крашенный ромбовидный маркер). Разница досто-
верна при P ≤ 0.01 (**), ≤ 0.001 (***), (n = 5).
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Рис. 3. (а) Визуализация ТСХ-пластины разделения
липофильных соединений экстрактов из листьев
пшеницы в системе растворителей хлороформ : мета-
нол : вода (65:25:4) в видимом свете. 1 – контроль, 2 –
АБК, 3 – СК, 4 – МеЖ. (б) Электронный спектр
окрашенной зоны с Rf = 0.81. На спектре указаны
максимумы поглощения λ (нм).
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Таблица 2. Состав и содержание полярных липидов в экстрактах из корней и листьев проростков пшеницы при
действии фитогормонов (n = 3)

* Рассчитано по площади пиков на денситограмме. ** Отнесение путем сопоставления Rf пятна с Rf вещества-стандарта.
*** Отнесение по окраске зоны на ТСХ пластине и данным спектрального анализа.

Rf
Содержание, %* Отнесение

контроль АБК СК МеЖ

Корни
0.04 0.27 ± 0.01 0.70 ± 0.01 0.28 ± 0.01 0.16 ± 0.01 Не идентифицировано
0.09 0.99 ± 0.01 1.48 ± 0.01 1.07 ± 0.01 0.87 ± 0.01 Не идентифицировано
0.12 0.49 ± 0.02 0.52 ± 0.01 0.42 ± 0.02 0.81 ± 0.01 Не идентифицировано
0.16 1.52 ± 0.02 1.55 ± 0.01 1.50 ± 0.01 4.01 ± 0.01 Фосфатидилсерин**
0.24 2.46 ± 0.05 2.15 ± 0.01 2.52 ± 0.02 2.51 ± 0.01 Фосфатидилинозитол**
0.27 19.47 ± 0.01 18.90 ± 0.01 16.10 ± 0.01 18.46 ± 0.03 Фосфатидилхолин**
0.33 7.02 ± 0.05 8.00 ± 0.01 10.42 ± 0.02 8.32 ± 0.01 Фосфатидилглицерин**
0.37 3.62 ± 0.02 2.73 ± 0.02 3.52 ± 0.03 3.71 ± 0.01 Дифосфатидилглицерин**
0.39 4.32 ± 0.02 3.58 ± 0.02 2.70 ± 0.02 4.34 ± 0.02 Не идентифицировано
0.44 0.23 ± 0.02 0.57 ± 0.01 0.44 ± 0.01 0.31 ± 0.03 Не идентифицировано
0.54 16.08 ± 0.02 12.88 ± 0.01 15.51 ± 0.03 15.15 ± 0.01 Фосфатидилэтаноламин**
0.57 1.75 ± 0.02 1.44 ± 0.01 2.21 ± 0.02 2.00 ± 0.02 Дигалактозилдиацилглицерид**
0.61 2.13 ± 0.01 2.85 ± 0.01 1.95 ± 0.01 1.85 ± 0.01 Не идентифицировано
0.66 6.68 ± 0.01 6.55 ± 0.02 6.61 ± 0.01 6.58 ± 0.01 Гликоцерамид 1**
0.68 6.85 ± 0.01 7.60 ± 0.03 6.70 ± 0.01 5.19 ± 0.01 Гликоцерамид 2**
0.75 4.36 ± 0.01 3.85 ± 0.01 4.10 ± 0.07 5.73 ± 0.03 Не идентифицировано
0.80 4.04 ± 0.01 5.31 ± 0.01 4.48 ± 0.03 4.14 ± 0.03 Не идентифицировано
0.82 3.38 ± 0.01 4.93 ± 0.03 3.38 ± 0.03 2.60 ± 0.02 Не идентифицировано
0.90 5.70 ± 0.03 4.96 ± 0.03 7.14 ± 0.01 5.23 ± 0.01 Моногалактозилдиацилглицерид**
0.98 8.58 ± 0.01 6.09 ± 0.01 8.95 ± 0.01 8.00 ± 0.01 Не идентифицировано

Листья
0.04 0.13 ± 0.01 0.14 ± 0.01 0.13 ± 0.01 0.14 ± 0.01 Не идентифицировано
0.07 0.34 ± 0.01 0.33 ± 0.01 0.25 ± 0.03 0.45 ± 0.01 Не идентифицировано
0.12 0.04 ± 0.01 0.29 ± 0.01 0.15 ± 0.01 0.34 ± 0.01 Не идентифицировано
0.16 0.61 ± 0.01 0.61 ± 0.01 0.24 ± 0.01 1.18 ± 0.07 Фосфатидилсерин**
0.18 0.23 ± 0.01 0.52 ± 0.01 0.12 ± 0.02 0.34 ± 0.02 Не идентифицировано
0.25 1.58 ± 0.22 1.75 ± 0.11 1.17 ± 0.06 2.06 ± 0.10 Фосфатидилинозитол**
0.28 18.28 ± 0.28 11.85 ± 0.09 9.71 ± 0.06 17.21 ± 0.13 Фосфатидилхолин**
0.33 3.90 ± 0.02 3.74 ± 0.01 2.97 ± 0.03 6.44 ± 0.16 Фосфатидилглицерин**
0.37 3.85 ± 0.02 4.56 ± 0.01 4.63 ± 0.01 2.81 ± 0.18 Дифосфатидилглицерин**
0.40 8.92 ± 0.01 6.84 ± 0.05 4.92 ± 0.04 8.37 ± 0.25 Не идентифицировано
0.54 19.68 ± 0.02 15.59 ± 0.02 15.23 ± 0.01 19.45 ± 0.02 Фосфатидилэтаноламин**
0.60 3.38 ± 0.01 4.58 ± 0.01 4.66 ± 0.01 3.82 ± 0.01 Дигалактозилдиацилглицерид**
0.65 5.43 ± 0.01 5.33 ± 0.01 5.12 ± 0.01 5.00 ± 0.01 Гликоцерамид 1**
0.68 3.01 ± 0.01 3.84 ± 0.01 3.94 ± 0.01 3.14 ± 0.01 Гликоцерамид 2**
0.75 9.30 ± 0.01 10.63 ± 0.01 11.60 ± 0.01 10.17 ± 0.18 Не идентифицировано
0.81 4.08 ± 0.01 6.15 ± 0.07 6.07 ± 0.08 2.12 ± 0.01 Фенольные соединения***
0.86 0.74 ± 0.01 3.38 ± 0.01 4.52 ± 0.01 3.35 ± 0.01 Каротиноиды***
0.91 3.81 ± 0.02 3.96 ± 0.01 4.38 ± 0.01 2.57 ± 0.01 Моногалактозилдиацилглицерид**
0.93 3.57 ± 0.03 7.33 ± 0.01 9.64 ± 0.01 0.77 ± 0.01 Хлорофилл b***
0.98 9.10 ± 0.04 8.54 ± 0.22 10.54 ± 0.01 10.27 ± 0.01 Хлорофилл a***
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Действие фитогормонов АБК и СК индуцировало
накопление фенольных соединений в листьях
пшеницы в 1.5 раза, а действие МеЖ приводило к
их снижению в 2 раза (табл. 3).

В составе липофильных соединений пророст-
ков пшеницы были идентифицированы поляр-
ные липиды. Анализ фосфолипидного состава
показал, что во всех исследуемых экстрактах наи-
большее количество приходится на ФХ и фосфа-
тидилэтаноламин (ФЭ) – 18–19% и 16–20% от

суммы выделенных липофильных веществ, соот-
ветственно (табл. 2). Действие МеЖ не приводи-
ло к значительным изменениям в содержании ФХ
и ФЭ в проростках пшеницы (табл. 2). Воздей-
ствие АБК и СК вызывало снижение их доли в
листьях в 1.8 и 1.3 раза, соответственно (табл. 2).
Анализ других идентифицированных фосфоли-
пидов не показал значительных изменений их со-
держания в проростках пшеницы при воздей-
ствии фитогормонов. Исключением являлся фос-

Таблица 3. Состав и содержание нейтральных липидов в экстрактах из корней и листьев проростков пшеницы
при действии фитогормонов (n = 3)

* Рассчитано по площади пиков на денситограмме. ** Отнесение путем сопоставления Rf пятна с Rf вещества-стандарта.
*** Отнесение в сопоставлении с литературным данными [10].

Rf
Содержание, %*

Отнесение
контроль АБК СК МеЖ

Корни
0.02 17.52 ± 0.88 16.93 ± 0.14 17.57 ± 0.05 4.30 ± 0.03 Не идентифицировано
0.08 5.42 ± 0.30 5.86 ± 0.21 5.78 ± 0.05 14.57 ± 0.03 Не идентифицировано
0.11 8.58 ± 0.31 7.54 ± 0.14 8.12 ± 0.03 9.33 ± 0.01 Не идентифицировано
0.15 7.30 ± 0.61 5.08 ± 0.07 7.51 ± 0.01 5.22 ± 0.04 Не идентифицировано
0.17 12.60 ± 0.18 7.69 ± 0.14 13.61 ± 0.04 10.03 ± 0.04 Стерины**
0.21 6.49 ± 0.08 2.16 ± 0.07 3.46 ± 0.01 10.42 ± 0.02 Высшие спирты***
0.23 5.85 ± 0.17 5.57 ± 0.08 4.10 ± 0.04 4.84 ± 0.02 Терпеноиды**
0.26 3.84 ± 0.52 5.70 ± 0.07 3.59 ± 0.04 5.15 ± 0.04 Жирные кислоты**
0.30 0.44 ± 0.01 0.41 ± 0.01 0.43 ± 0.01 1.38 ± 0.01 Не идентифицировано
0.45 8.47 ± 0.31 18.53 ± 0.07 6.07 ± 0.05 5.26 ± 0.03 Триглицериды**
0.60 1.56 ± 0.07 2.35 ± 0.04 1.79 ± 0.06 1.75 ± 0.01 Не идентифицировано
0.68 1.09 ± 0.08 1.27 ± 0.01 1.27 ± 0.01 0.88 ± 0.01 Не идентифицировано
0.88 0.69 ± 0.13 0.83 ± 0.02 1.31 ± 0.01 2.13 ± 0.03 Не идентифицировано
0.94 5.39 ± 0.07 4.76 ± 0.02 6.12 ± 0.01 5.86 ± 0.04 Эфиры стеринов***
0.97 15.33 ± 0.06 15.33 ± 0.04 19.32 ± 0.01 18.90 ± 0.03 Углеводороды, сквален**

Листья
0.01 10.42 ± 0.11 3.18 ± 0.01 3.52 ± 0.03 14.32 ± 0.06 Не идентифицировано
0.06 6.44 ± 0.03 2.43 ± 0.21 2.96 ± 0.06 6.58 ± 0.02 Пигменты
0.08 3.75 ± 0.08 2.10 ± 0.06 2.60 ± 0.06 6.45 ± 0.18 Пигменты
0.13 8.31 ± 0.03 4.55 ± 0.06 4.36 ± 0.08 9.02 ± 0.03 Не идентифицировано
0.15 12.05 ± 0.19 8.63 ± 0.05 9.24 ± 0.06 10.13 ± 0.07 Стерины**
0.18 3.44 ± 0.15 9.50 ± 0.13 7.81 ± 0.08 6.39 ± 0.02 Высшие спирты***
0.20 6.82 ± 0.12 8.72 ± 0.13 9.83 ± 0.06 7.58 ± 0.06 Терпеноиды**
0.21 3.04 ± 0.02 9.87 ± 0.17 7.91 ± 0.06 6.05 ± 0.07 Жирные кислоты**
0.29 0.42 ± 0.02 0.53 ± 0.01 0.41 ± 0.03 0.49 ± 0.01 Не идентифицировано
0.34 6.40 ± 0.07 10.49 ± 0.13 6.34 ± 0.04 4.66 ± 0.02 Триглицериды**
0.49 1.93 ± 0.02 1.61 ± 0.10 2.63 ± 0.04 1.20 ± 0.01 Не идентифицировано
0.57 0.63 ± 0.01 0.70 ± 0.03 0.94 ± 0.09 0.28 ± 0.01 Не идентифицировано
0.80 2.17 ± 0.02 3.80 ± 0.06 3.74 ± 0.06 1.03 ± 0.04 Не идентифицировано
0.93 8.47 ± 0.04 9.69 ± 0.12 9.87 ± 0.06 6.29 ± 0.02 Эфиры стеринов***
0.97 25.76 ± 0.25 24.24 ± 0.09 27.89 ± 0.04 19.58 ± 0.08 Углеводороды, сквален**
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фатидилсерин (ФС), содержание которого при
действии МеЖ возрастало в 2–2.5 раза в корнях и
листьях.

Денситометрия не позволила выявить суще-
ственных изменений в содержании обнаруженных
гликолипидов в экстрактах из корней и листьев
проростков пшеницы после воздействия фитогор-
монов по сравнению с контролем (табл. 2).

С использованием калибровочных уравнений
(табл. 1) было определено количество ФХ и двух
ГлЦер в исследуемых экстрактах. Установлено,
что в контрольном варианте количество ФХ в 3
раза выше в листьях, чем в корнях (табл. 4). При
действии СК и МеЖ количество ФХ в листьях
уменьшалось в 1.5 раза, а при действии АБК не
изменялось (табл. 4). В корнях проростков пше-
ницы при действии АБК и СК наблюдалось
уменьшение количества ФХ в 1.3 раза, а при дей-
ствии МеЖ его содержание не менялось. Обнару-
жено, что в листьях контрольного варианта преоб-
ладающим является ГлЦер 1, а в корнях – ГлЦер 2
(табл. 4). При действии АБК содержание ГлЦер 1
и ГлЦер 2 в корнях уменьшалось в 1.5 и 1.1 раза, а
в листьях, наоборот, увеличивалось в 3 и 4 раза,
соответственно. При действии СК в корнях со-
держание ГлЦер 1 и ГлЦер 2 практически не из-
менялось, тогда как в листьях их количество воз-
растало в 2 и 3 раза, соответственно (табл. 4). При
действии МеЖ в корнях количество ГлЦер 1 уве-

личивалось в 1.3 раза, а количество ГлЦер 2, наобо-
рот, уменьшалось. В листьях наблюдалось умень-
шение практически в 10 раз количества ГлЦер 1,
тогда как уровень ГлЦер 2 снижался незначитель-
но (табл. 4).

Нейтральные липиды в проростках пшеницы
представлены как омыляемыми (триглицериды,
эфиры стеринов), так и неомыляемыми липида-
ми (стерины, терпеноиды, ЖК и др.). При этом
стерины и углеводороды, в том числе сквален, за-
нимают наибольшую долю в сумме липофильных
веществ (табл. 3). По литературным данным [10],
в исследуемых экстрактах были идентифициро-
ваны высшие спирты (Rf = 0.21) и эфиры стери-
нов (Rf = 0.94). Доля высших спиртов в корнях
при действии АБК и СК уменьшалась примерно в
2.5 раза, и наоборот, увеличивалась при действии
МеЖ (табл. 3). В листьях при действии всех фито-
гормонов наблюдалось увеличение доли высших
спиртов. Содержание эфиров стеринов при дей-
ствии фитогормонов незначительно менялось
как в корнях, так и в листьях (табл. 3).

Для идентифицированных нейтральных липи-
дов был проведен расчет точного количества с ис-
пользованием калибровочных уравнений (табл. 1).
Полученные данные коррелируют с результатами
денситометрии (табл. 3, 4). Наиболее значитель-
ные изменения при действии всех фитогормонов

Таблица 4. Количество липидов в проростках пшеницы при действии фитогормонов (n = 3)

* Данные опубликованы ранее Ренкова с соавт. [13].

Количество, мкг/г сырого веса
Варианты

контроль АБК СК МеЖ

Корни
Фосфатидилхолин 160.73 ± 0.86 130.34 ± 0.74 121.22 ± 1.49 169.43 ± 0.95
Гликоцерамид 1 13.80 ± 0.53 8.24 ± 0.31 12.26 ± 0.35 17.00 ± 0.21
Гликоцерамид 2 22.80 ± 0.20 19.72 ± 0.20 20.90 ± 0.30 17.41 ± 0.10
Стерины* 150.93 ± 1.18 160.54 ± 0.72 117.69 ± 2.37 114.87 ± 1.13
Тритерпены* 28.39 ± 1.15 50.99 ± 1.77 14.45 ± 1.18 47.79 ± 0.99
Жирные кислоты 24.35 ± 1.72 70.42 ± 0.71 9.11 ± 1.00 55.51 ± 3.05
Триглицериды 21.26 ± 0.26 46.96 ± 0.17 11.19 ± 0.50 13.10 ± 0.71
Углеводороды, в том числе сквален 185.45 ± 4.16 195.16 ± 4.34 183.54 ± 4.11 240.69 ± 1.51

Листья
Фосфатидилхолин 500.57 ± 5.07 541.69 ± 6.43 333.56 ± 3.99 345.92 ± 4.09
Гликоцерамид 1 22.58 ± 0.62 74.03 ± 0.50 48.17 ± 0.14 2.30 ± 0.17
Гликоцерамид 2 13.88 ± 0.37 55.91 ± 0.87 45.11 ± 0.38 7.56 ± 0.27
Стерины* 305.89 ± 5.41 492.09 ± 2.07 445.37 ± 4.13 576.49 ± 2.29
Тритерпены* 261.71 ± 4.41 544.20 ± 3.14 607.52 ± 10.8 213.62 ± 8.26
Жирные кислоты 38.5 ± 1.32 176.76 ± 1.96 97.64 ± 2.51 85.53 ± 4.04
Триглицериды 21.85 ± 0.60 37.89 ± 0.41 21.65 ± 0.33 20.08 ± 0.27
Углеводороды, в том числе сквален 416.16 ± 7.43 419.03 ± 5.77 453.87 ± 3.76 382.49 ± 8.88
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наблюдались в содержании тритерпенов. Анализ
ЖК в растениях контрольного варианта показал,
что их количество в 1.5 раза выше в листьях, чем в
корнях (табл. 4). Воздействие АБК привело к уве-
личению количества ЖК в корнях в 2.8 раза и в
листьях в 4.5 раза (табл. 4). Действие СК индуци-
ровало обратно направленные изменения в коли-
честве ЖК: уменьшение в 2.6 раза в корнях и уве-
личение в 2.5 раза в листьях. Действие МеЖ вы-
зывало 2-кратное увеличение количества ЖК как
в корнях, так и в листьях проростков (табл. 4). Со-
держание триглицеридов в корнях и листьях было
примерно одинаково. При действии АБК их ко-
личество возрастало почти в 2 раза как в корнях,
так и в листьях (табл. 4). Обработка СК и МеЖ
приводила к снижению количества триглицери-
дов в корнях, а в листьях их количество не меня-
лось. Анализ углеводородов, включая сквален,
показал, что их содержание было почти в 2 раза
выше в листьях, чем в корнях (табл. 4). При дей-
ствии всех фитогормонов изменения в содержа-
нии углеводородов, включая сквален, как в кор-
нях, так и в листьях проростков пшеницы были
незначительными (табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
В настоящей работе проанализированы изме-

нения состава липофильных соединений в кор-
нях и листьях проростков пшеницы, обработан-
ных “стрессовыми фитогормонами”, с целью вы-
явления роли этих соединений в формировании
стрессовых ответов растений. Установлено, что в
корнях и листьях липофильные соединения пред-
ставлены широким спектром полярных и нейтраль-
ных липидов, однако их количественное содержа-
ние различно. В липидных экстрактах листьев так-
же были обнаружены липофильные пигменты
(Хл a и b, каротиноиды) и гидрофобные феноль-
ные соединения, представленные оксикоричны-
ми кислотами. Экзогенное воздействие фитогор-
монов АБК, МеЖ и СК на проростки пшеницы
выявило специфичный характер изменения про-
филя липофильных соединений в зависимости от
химической природы фитогормона и органа рас-
тения. Обнаружена взаимосвязь между этими из-
менениями и физиологическими параметрами.
Выявлена специфичность действия каждого фито-
гормона на пигментный состав и фотосинтетиче-
скую активность, а также на уровень гидрофобных
фенольных соединений в проростках пшеницы.

Органоспецифичность состава липофильных со-
единений. Сложные фотосинтетические функции,
осуществляемые листьями, определяют разнообра-
зие состава синтезируемых в них метаболитов [11].
В составе липофильных соединений, извлечен-
ных из листьев, были обнаружены хлорофиллы и
каротиноиды (рис. 3, табл. 2). Соотношение
Хл a/Хл b, равное 2.5, соответствует оптималь-

ным значениям, обеспечивающим эффективную
работу фотосинтетического аппарата [12]. Отли-
чительной характеристикой липофильного экс-
тракта из листьев проростков пшеницы является
содержание в нем около 4% гидрофобных фе-
нольных соединений, представленных оксико-
ричными кислотами (табл. 2). Известно, что мети-
лированные производные оксикоричных кислот
хорошо растворяются в хлороформе, который был
использован нами в работе для экстракции липо-
фильных соединений из листьев пшеницы [9].

Сравнительный анализ нейтральных и полярных
липидов листьев и корней проростков пшеницы по-
казал, что они имеют одинаковый качественный со-
став, но значительно отличаются по их количествен-
ному содержанию. Выявленные различия, по-види-
мому, обусловлены характерными особенностями
обмена веществ и физиологических функций этих
органов растения. В частности, в листьях содержа-
ние углеводородов, включая сквален, вдвое превы-
шает их содержание в корнях, что, возможно,
связано с наличием в листьях воскового слоя ку-
тикулы (табл. 4). Кроме того, сквален является
предшественником в мевалонатном пути биосин-
теза тритерпенов и стеринов, количество которых
в листьях также выше, чем в корнях, в 9 и 2 раза,
соответственно (табл. 4). Стоит обратить внима-
ние, что количественное соотношение тритерпе-
нов и стеринов в листьях и корнях существенно
отличается и составляет 1 : 5.3 и 1 : 1.2, соответ-
ственно (табл. 3). Таким образом, в листьях пул
тритерпенов больше, чем в корнях, что, по-види-
мому, позволяет обеспечить при необходимости
быстрый синтез стеринов, играющих важную
роль в функционировании клеточных мембран и
являющихся предшественниками растительных
гормонов брассиностероидов и других производ-
ных, обладающих защитными функциями [13, 14].
Полученные результаты количественного содер-
жания стеринов в листьях и корнях согласуются с
полученными нами ранее данными [2].

Обнаружено, что листья и корни проростков
пшеницы отличаются по содержанию основного
мембранообразующего фосфолипида ФХ. В ли-
стьях его количество почти в 3 раза превышает тако-
вое в корнях (табл. 4), что может быть обусловлено
его ключевой ролью в структурной организации
хлоропластов и их функционировании [15]. Из-
вестно, что ФХ является донором ЖК для синтеза
галактолипидов в хлоропластах [16]. Промежу-
точным продуктом синтеза ФХ из фосфатидной
кислоты является ФЭ, другой основной липид-
ный компонент клеточных мембран [4, 15]. Соот-
ношение двух главных фосфолипидов в листьях
проростков пшеницы почти равное, тогда как в
корнях содержится в 1.2 раза больше ФХ (табл. 2).
Известно, что метилирование ФЭ с образованием
ФХ способствует увеличению мембранной теку-
чести [16]. В связи с этим, можно предположить,
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что мембранная текучесть в клетках корней пше-
ницы выше, чем в листьях. Такая закономерность
наблюдалась нами ранее при действии низкой
положительной температуры на корни и листья
пшеницы [2].

Среди гликолипидов, идентифицированных в
исследуемых экстрактах из корней и листьев про-
ростков пшеницы, обнаружены гликоцерамиды
двух типов, моногалактозилдиацилглицерид и дига-
лактозилдиацилглицерид (табл. 2). Количественно
определено содержание гликоцерамидов, являю-
щихся пластифицирующими компонентами липид-
ного бислоя, регуляторами активности мембран-
ных рецепторов [17]. В листьях преобладают Гл-
Цер 1, содержащие в своем составе остаток ЖК с
α-гидроксильной группой, а в корнях, наоборот,
преобладают ГлЦер 2, в которых остаток ЖК не
содержит α-гидроксильную группу (табл. 4). Стоит
отметить, что несмотря на то, что у большинства
растений церамидный компонент сфинголипидов
имеет α-гидроксильную группу в фрагменте ЖК,
функциональное значение α-гидроксилирования
ЖК сфинголипидов до настоящего времени не
установлено.

Содержание запасных липидов триглицеридов
в корнях и листьях проростков пшеницы практи-
чески одинаково (табл. 4). При этом количество
ЖК, из которых они синтезируются, в листьях в
1.6 раза больше, чем в корнях. Сложность и раз-
нообразие биохимических процессов, протекаю-
щих в листьях, по-видимому, обуславливают по-
требность в большем количестве ЖК, вовлечен-
ных в синтез многих липидных метаболитов.

Эффекты стрессовых гормонов на состав липо-
фильных соединений. В настоящей работе стрес-
совые условия были смоделированы с помощью
экзогенного воздействия на проростки пшеницы
классических “стрессовых” фитогормонов – АБК,
СК и МеЖ. АБК является важным посредником в
запуске защитных реакций растений в ответ на
действие различных стрессовых факторов, таких,
как переохлаждение, засуха, засоление и пр. [18].
СК является стрессовым метаболитом фенольной
природы, сочетающим свойства сигнального ин-
термедиата и фитогормона. Известно, что СК
имеет ключевое значение в защитных реакциях
при инфицировании растений патогенами. Ме-
ханизм участия СК в индуцировании устойчиво-
сти растений к патогенам детально исследован.
Кроме того, показана роль СК в ответах растений
на действие абиотических стрессоров, таких как
засоление, неблагоприятные температуры, обез-
воживание, тяжелые металлы. Показано, что
ключевым механизмом защитного действия СК
является ее способность усиливать генерацию
растительными тканями активных форм кисло-
рода (АФК) и стимулировать образование физио-
логически активных продуктов окисления липи-

дов [19]. Жасмоновая кислота и ее производные
играют важную роль в защитных ответах при по-
ранении и инвазии патогенами. Жасмонаты
представляют собой оксилипины, образующиеся
в результате липоксигеназного пути окисления
липидов. Эти сигнальные молекулы участвуют в
регуляции многих биологических процессов, в
том числе репродуктивного развития, вторичного
метаболизма, стрессовых ответов и старения рас-
тений [20]. Одна из наиболее активных форм жас-
моновой кислоты в растениях MeЖ способствует
усиленной продукции АФК и высвобождению из
мембранных фосфолипидов свободных полина-
сыщенных ЖК с образованием других оксилипи-
нов [21].

Действие фитогормонов на ростовые показатели
проростков пшеницы. Анализ морфометрических
показателей проростков пшеницы свидетель-
ствует о существенном влиянии “стрессовых фи-
тогормонов” на рост корней и листьев. Наиболее
выраженное ингибирование ростовых показателей
корней и листьев наблюдалось при воздействии
100 мкМ АБК (рис. 1). Полученные результаты со-
гласуются с литературными данными [18, 22].
МеЖ также, как АБК, проявил ингибирующее
действие на проростки пшеницы, при этом корни
оказались более чувствительными к его воздей-
ствию, чем листья (рис. 1). Экзогенное воздей-
ствие 100 мкМ СК практически не оказало влия-
ние на ростовые показатели проростков пшени-
цы. Таким образом, МеЖ и АБК, но не СК,
угнетают ростовую функцию корней и листьев,
что может свидетельствовать о наличии стрессо-
вой реакции проростков пшеницы на действие
этих гормонов.

Действие фитогормонов на уровень пигментов и
фотосинтетическую активность проростков пшеницы.
Качественный состав липофильных соединений
листьев и проростков пшеницы после экзогенно-
го воздействия фитогормонов не изменяется по
сравнению с контролем, однако наблюдаются
значительные изменения в их количественном
содержании. Анализ пигментов, извлеченных из
листьев, показал, что при адаптации проростков
пшеницы к стрессовым условиям, смоделирован-
ным воздействием фитогормонов, происходят,
главным образом, изменения в количестве Хл b и
каротиноидов. При воздействии на проростки
пшеницы АБК и СК установлено почти двукрат-
ное увеличение доли Хл b в сумме липофильных
веществ листьев по сравнению с контролем (табл. 2),
приводящее к уменьшению соотношения Хл a/b в
2.1–2.3 раза. На основании полученных данных
можно предположить, что при воздействии фито-
гормонов АБК и СК происходит увеличение раз-
меров светособирающего комплекса фотосинте-
тического аппарата листьев пшеницы для более
эффективного использования световой энергии в
фотохимических реакциях. Ранее похожие эф-
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фекты наблюдались при исследовании действия
АБК на томаты [23], в фундуке Corylus avellana СК
увеличивала содержание фотосинтетических
пигментов [24]. Показано, что СК может поддер-
живать активность ферментов, связанных с био-
синтезом хлорофиллов, что приводит к сниже-
нию их деградации при солевом стрессе [25]. При
воздействии МеЖ на проростки пшеницы, на-
оборот, количество Хл b уменьшается в 4.6 раза по
сравнению с контролем, а соотношение Хл a/b
возрастает в 5.3 раза. В работе [26] было показано,
что обработка МеЖ также снижала содержание
каротиноидов и хлорофиллов в ростках брокко-
ли. После обработки МеЖ ускорялась деградация
Хл b в яблочной кожуре [27] и A. thaliana [28], что,
по мнению авторов, может быть вызвано МеЖ-
индуцированной стимуляцией образования эти-
лена, процессов старения и снижения активности
ФС II растений. В работе [29] показано, что
МеЖ может подавлять экспрессию генов, про-
дукты которых необходимы для фотосинтеза,
приводя к снижению содержания хлорофиллов
и к хлорозу листьев. Таким образом, снижение
уровня Хл b при действии МеЖ может быть обу-
словлено сдвигом во взаимосвязанной системе
между процессами фотосинтеза и роста в про-
ростках пшеницы.

Оценка фотосинтетической активности листьев
проростков пшеницы, обработанных фитогормо-
нами, показала, что только при воздействии АБК
достоверно снижается скорость переноса электро-
нов в ФС II с увеличением интенсивности излу-
чения. Необходимо отметить, что при действии
всех исследованных фитогормонов в 1.5–2 раза
повышается уровень нефотохимического туше-
ния. Это механизм защиты фотосинтетического
аппарата растений от света высокой интенсивно-
сти, опосредованный многими факторами, в том
числе конформационными изменениями светосо-
бирающих белков ФС II, вследствие чего происхо-
дит переориентация связанных с ними хлорофил-
лов. Под действием этих конформационных пере-
строек некоторые из этих белков начинают
активно связывать каротиноиды, в результате чего
образуются “комплексы тушения”. Действитель-
но, нами установлено, что в стрессовом ответе
проростков пшеницы на экзогенное воздействие
всех трех фитогормонов наблюдается увеличение
в 4.6–6.1 раза доли каротиноидов в сумме липо-
фильных веществ, извлеченных из листьев (табл. 2).
Полученные данные согласуются с результатами
работы [30], в которой показано, что АБК-инду-
цированное повышение содержания каротинои-
дов в проростках ячменя и томата обеспечивает
защиту ФС II от фотоингибирования. Стоит от-
метить, что кроме защиты молекул хлорофиллов
от необратимого фотоокисления, каротиноиды
могут участвовать в поглощении света в качестве
дополнительных пигментов.

Экзогенное воздействие фитогормонов АБК и
СК, наряду с каротиноидами, стимулирует био-
синтез оксикоричных кислот, содержание кото-
рых в листьях обработанных проростков в 1.5 раза
больше по сравнению с контрольным вариантом
(табл. 2). Одним из наиболее общих механизмов
действия стрессовых фитогормонов является на-
копление АФК, играющих регуляторно-сигналь-
ную роль [31]. Обнаруженные фенольные соедине-
ния так же, как и каротиноиды, могут участвовать в
нейтрализации АФК и обеспечивать общую анти-
оксидантную защиту компонентов клеток расте-
ний. Экзогенное воздействие МеЖ на растения,
главным образом, вызывает накопление феноль-
ных соединений и активацию ферментов, участ-
вующих в биосинтезе, что указывает на сдвиг в
сторону вторичного метаболизма в качестве за-
щитной стратегии для борьбы с индуцированным
окислительным стрессом [32]. В нашем исследо-
вании при воздействии МеЖ в листьях пшеницы
содержание оксикоричных кислот уменьшается в
2 раза по сравнению с контролем. Можно предпо-
ложить, что в проростках пшеницы в этой модели
стресса для нейтрализации АФК расходуется зна-
чительное количество оксикоричных кислот.
Другим возможным объяснением снижения их
содержания в листьях проростков пшеницы при
воздействии МеЖ может являться органоспеци-
фичность. На примере Ginkgo biloba установлено,
что применение МеЖ увеличило количество
эфиров оксикоричных кислот в черешке, но сни-
зило уровень этих соединений в листовой пла-
стинке [32].

Действие фитогормонов на липидный состав
проростков пшеницы. Анализ основных полярных
и нейтральных липидов показал наличие измене-
ний их содержания в проростках пшеницы при дей-
ствии АБК, СК и МеЖ и позволил выявить специ-
фические закономерности метаболизма липидов в
пшенице в зависимости от действия конкретного
фитогормона. АБК действовал как классический
стрессовый гормон, координируя адаптационные
механизмы устойчивости растения к стрессовым
условиям. Под его влиянием в проростках пше-
ницы наблюдаются изменения в первичном мета-
болизме липидов. В корнях и листьях увеличива-
ется количество ЖК, главным образом, за счет
усиления их биосинтеза, а не распада мембран-
ных липидов, количество которых сопоставимо с
контролем (табл. 3). Происходит увеличение за-
паса липидов в корнях и листьях проростков пше-
ницы в виде триацилглицеринов. Это характерно
для растений, испытывающих дефицит воды [17].
АБК играет важную роль в поддержании водного
баланса растения при недостатке влаги, в частно-
сти, повышение концентрации этого гормона в
клетках корней приводит к активному всасыва-
нию ими воды [33]. Очевидно, это обусловлено
АБК-индуцированными изменениями состояния
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клеточных мембран. Установлено, что при дей-
ствии АБК на корни проростков пшеницы про-
исходит снижение относительного содержания
ФЭ (1 : 0.7). Кроме того, в клетках корней пше-
ницы при действии АБК снижается количество
ГлЦер, обеспечивающих структурирование ли-
пидного бислоя. Выявленные изменения свиде-
тельствуют об увеличении мембранной текучести
клеток корней при воздействии АБК и соответ-
ственно их большей проницаемости. В листьях,
напротив, при действии АБК доля ФЭ возрастает
по сравнению с контрольным вариантом (1:1.3),
что свидетельствует об органоспецифичности дей-
ствия АБК на проростки пшеницы.

Особое внимание стоит обратить на увеличе-
ние количества тритерпенов и стеринов в сумме
нейтральных липидов, выделенных как из кор-
ней, так и из листьев проростков пшеницы после
воздействия фитогормонов. Эти соединения об-
разуются в растениях по мевалонатному пути
биосинтеза из сквалена [13]. Количество углево-
дородов, в том числе сквалена, в корнях и листьях
проростках при воздействии АБК близко к контро-
лю (табл. 4). Это указывает на активацию первично-
го метаболизма липидов в проростках пшеницы под
действием АБК, обеспечивающего биосинтез угле-
водородов, в том числе сквалена, в требуемом ко-
личестве. Повышение количества стеринов в
клетках пшеницы, очевидно, имеет важное зна-
чение для адаптации растения к стрессовым воз-
действиям. Ранее было установлено, что в составе
стеринов проростков пшеницы при воздействии
АБК возрастает доля стигмастерина, являющегося
стрессовым стерином растений [13]. Кроме того,
на основе стеринов синтезируются брассиносте-
роиды, вовлеченные в стрессовые ответы в расте-
ниях. При воздействии СК и МеЖ на проростки
пшеницы также наблюдаются изменения в коли-
честве продуктов мевалонатного пути, которые
имеют органоспецифичный характер. В корнях
пшеницы количество сквалена, тритерпенов и
стеринов снижается по сравнению с контролем, в
отличие от листьев, в которых происходит накоп-
ление этих соединений под влиянием СК (табл. 4).
В составе стеринов увеличивается доля стигма-
стерина [13]. Под действием МеЖ количество уг-
леводородов, в том числе сквалена, и тритерпе-
нов возрастает в корнях, но снижается в листьях.
При этом количество стеринов становится почти
в 2 раза выше в листьях, но уменьшается в корнях.
В составе стеринов увеличивается доля холесте-
рина [13], являющегося неспецифичным стери-
ном для растений. В работе [34] было показано,
что обработка МеЖ проростков Trigonella foenum-
graecum L. приводила к активации генов мевало-
натного пути на участке между циклоартенолом и
холестерином, что может объяснить МеЖ-инду-
цированное накопление холестерина в пророст-
ках пшеницы в наших экспериментах. В работе

[35] показано, что повышение уровня холестери-
на индуцирует усиленный синтез и накопление в
клетках спермина, что в результате приводит к
карликовости у растений. В наших эксперимен-
тах действие МеЖ также вызывало увеличение
содержания холестерина и сопровождалось зна-
чительным замедлением роста и корней и листьев
проростков пшеницы (рис. 1). Таким образом, в
работе была выявлена обратная взаимосвязь меж-
ду содержанием тритерпенов и стеринов в про-
ростках пшеницы при действии СК и МеЖ, что
свидетельствует об общей функциональной актив-
ности этих вторичных метаболитов и предполагает
компенсаторный характер изменений. Выявлен-
ные различия в соотношении образовавшихся про-
дуктов мевалонатного пути при действии СК и
МеЖ определяются их разной химической при-
родой и активацией различных сигнальных путей
и свидетельствуют о специфичности стерин-опо-
средованного ответа на стрессовые воздействия,
смоделированные этими фитогормонами.

При воздействии “стрессовых гормонов” МеЖ
и СК, так же, как и при действии АБК, в пророст-
ках пшеницы происходит накопление ЖК, кото-
рые, очевидно, необходимы для биосинтеза окси-
липинов, важных биологически активных соеди-
нений, обеспечивающих адаптацию растений к
стрессовым воздействиям [7, 33]. Для биосинтеза
оксилипинов в первую очередь используются ЖК,
высвобождаемые в ходе гидролиза мембранных
липидов под действием фосфолипазы А2. Дей-
ствительно, в нашем исследовании установлено,
что накопление ЖК в корнях и листьях пророст-
ков пшеницы при воздействии СК и МеЖ сопро-
вождается снижением ФХ, основного мембран-
ного фосфолипида. Таким образом, несмотря на
однонаправленность изменений в содержании
ЖК при действии стрессовых гормонов на про-
ростки пшеницы, механизмы повышения уровня
ЖК различны и обусловлены усилением их био-
синтеза при действии АБК и, напротив, фермен-
тативным гидролизом мембранных фосфолипи-
дов при действии СК и МеЖ.

Парадоксальным эффектом МеЖ, в отличие
от действия других фитогормонов, является зна-
чительное увеличение содержания в корнях и ли-
стьях проростков пшеницы минорного фосфоли-
пида фосфатидилсерина (ФС) (табл. 2). Он играет
важную роль в поддержании фосфолипидного го-
меостаза клетки [36], являясь предшественником
синтеза ФХ и ФЭ. Отрицательно заряженная мо-
лекула ФС поддерживает асимметрию плазмати-
ческой мембраны (ПМ), способствует электро-
статическому взаимодействию с белками и связа-
на с везикулярным переносом [36]. Показано, что
накопление ФС приводит к повышению актив-
ности Н+-АТФазы ПМ и снижению уровня АФК
[37]. Подобно действию МеЖ на проростки пше-
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ницы, засоление также приводило к одновремен-
ному увеличению содержания ФС и холестерина
в листьях сладкого картофеля, что, по мнению ав-
торов, способствует поддержанию более высокой
активности Н+-АТФазы ПМ и стрессовой устой-
чивости растений [37].

Таким образом, в настоящей работе при модели-
ровании стрессовых условий путем экзогенного
воздействия фитогормонов на проростки пшеницы
было установлено их существенное влияние на со-
держание и состав различных липофильных со-
единений, в частности, полярных и нейтральных
липидов, фотосинтетических пигментов, гидро-
фобных фенольных метаболитов. Вызванные гор-
монами изменения в составе липофильных соеди-
нений различались в зависимости от химической
природы гормона и от органа растения и сопро-
вождались изменениями интегральных физиоло-
гических параметров, таких как рост, интенсив-
ность фотосинтеза, в том числе, уровень нефото-
химического тушения, свидетельствующими о
стрессовом состоянии растений. Можно предпо-
ложить, что специфические изменения в липид-
ном профиле, индуцированные гормонами, вно-
сят вклад в адаптационные структурные пере-
стройки клеточных мембран, а изменения в
содержании гидрофобных фенольных метаболи-
тов и фотосинтетических пигментов усиливают
антиоксидантную защиту растений при стрессе.
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дарственного задания № 122011800137-0 Федераль-
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зидента Российской Федерации МК-393.2022.1.4
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