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Исследовано влияние кратковременной и длительной прикорневой обработки мелатонином на ро-
стовые параметры, фотохимическую активность ФС II, содержание основных фотосинтетических
пигментов, перекисное окисление липидов и накопление неорганических ионов в растениях ячме-
ня на фоне действия хлорида кадмия. Впервые показано, что защитное действие фитомелатонина
при кратковременной обработке проявляется в снижении токсического действия кадмия на содер-
жание фотосинтетических пигментов и накопление ионов кадмия в побегах и корнях растений яч-
меня. В основе протекторного действия мелатонина лежит его способность снижать интенсивность
окислительного стресса за счет поддержания уровня каротиноидов и повышения активности анти-
оксидантных ферментов. Эффективность кратковременного применения мелатонина по ряду по-
казателей превосходит его защитный эффект от длительного воздействия. Полученные данные сви-
детельствуют о возможности применения мелатонина в качестве вещества, индуцирующего состо-
яние прайминга растений при последующем действии кадмия.
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ВВЕДЕНИЕ

Загрязнение почв ионами тяжелых металлов
(ТМ) обусловлено использованием фосфатных
удобрений, добычей полезных ископаемых, сжига-
нием топлива и металлургическими промышленны-
ми процессами [1, 2]. Избыточные концентрации
ТМ в среде вызывают снижение продуктивности
растений и создают риски для животных и чело-
века из-за загрязнения продуктов питания и кор-
мов токсичными элементами. Повышенное со-
держание подвижных форм ТМ присуще кислым
почвам, на которые приходится более трети всех
пахотных угодий [2, 3]. Одним из наиболее ток-
сичных металлов является кадмий, избыточная
концентрация которого лимитирует рост и разви-
тие растений [4, 5]. Наиболее интенсивные источ-
ники загрязнения окружающей среды кадмием –

металлургия и гальванотехника, а также сжигание
твердого и жидкого топлива. Кадмий токсичен
даже в низких концентрациях [6]. Он негативно
влияет на растения на морфологическом, физиоло-
гическом, биохимическом и молекулярном уровнях
[7]. Многочисленные исследования показали, что
кадмий ингибирует прорастание семян, умень-
шает длину и массу корней, снижает число ли-
стьев растений [8]. Наравне со свинцом и медью,
кадмий является одним из наиболее токсичных
металлов, попадающих в пищевые цепи и способ-
ных вызывать у человека канцерогенные и хрони-
ческие заболевания. Кислотность почв повышает
доступность ионов ТМ, в том числе и кадмия для
растений. Однако, принятые в настоящее время
технологии снижения кислотности почв могут
оказывать негативное влияние на окружающую
среду [9]. Применение соединений гормональной
природы для повышения продуктивности расте-
ний в условиях техногенного стресса является
эффективной и безопасной технологией [3]. В
этом свете особый интерес представляет фитоме-

Сокращения: ПО – пероксидаза; СОД – супероксиддисму-
таза; ТБК-АП – соединения, активные в реакции с тио-
барбитуровой кислотой при нагревании; ТМ – тяжелые
металлы
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латонин – плейотропная молекула индольной
природы, которую ряд исследователей относят к
фитогормонам [10]. Показано, что экзогенный
мелатонин снижает токсическое действие меди,
кадмия, алюминия и никеля за счет усиления ро-
ста корней, повышения антиоксидантной актив-
ности, увеличения интенсивности фотосинтеза и
снижения накопления ионов металлов в разных
частях растений [11–13]. Однако, в большинстве
работ, посвященных влиянию мелатонина на
устойчивость растений в условиях избытка ТМ,
используют высокие концентрации как самого
мелатонина, так и изучаемых металлов. Первое
является экономически не выгодным, второе не
соответствует реальным характеристикам загряз-
ненных почв. Кроме того, в научной литературе
практически не обсуждается способность мелато-
нина вызывать у растений состояние прайминга –
процесса приобретения организмом способности
повышать стресс-толерантность в ответ на действие
того или иного повреждающего фактора в будущем
[14]. Мелатонин может служить индуктором
прайминга, приводя к значительному повыше-
нию устойчивости растений к самым разным
абиотическим и биотическим повреждающим воз-
действиям. Целесообразным представляется изу-
чение краткосрочного, по сравнению длитель-
ным, воздействия мелатонина на устойчивость
злаковых растений к действию тяжелых металлов
в условиях прикорневой обработки. Данные о ме-
ханизмах защиты растений мелатонином в ответ
на действие ионов кадмия, а также оптимизация
технологии обработки растений с целью получе-
ния максимального защитного эффекта имеют
существенное значение как для получения новых
фундаментальных знаний, так и для создания на-
учной основы разработки инновационных сель-

скохозяйственных технологий повышения про-
дуктивности растений.

Цель работы – выяснение физиологических
механизмов прайминга мелатонином растений
ячменя на фоне отсроченного действия избыточ-
ного содержания кадмия в среде по сравнению с
длительным действием мелатонина во время
“кадмиевого стресса”.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования были проведены на растениях
ячменя Hordeum vulgare L. сорта Биом. Растения
выращивали в грунте с добавлением перлита в тече-
ние пяти суток при температуре 19 ± 2°С в фитотро-
не с 16-часовым фотопериодом. Далее, в течение се-
ми суток, растения адаптировали к условиям жид-
кой питательной среды по Blamey (pH 4.5) [15] с
низким содержанием фосфора. Данная питатель-
ная среда наиболее соответствует реальному со-
ставу почвенного раствора на кислых почвах по
сравнению с традиционно используемыми пита-
тельными средами, где из-за высоких значений
рН раствора и высоких концентраций фосфат-
ионов доступность ионов металлов для растений
и, следовательно, их токсический эффект значи-
тельно снижены [3, 16].

После адаптации часть растений подвергали
суточной прикорневой обработке мелатонином в
концентрации 10 мкМ. Для остальных растений
меняли питательную среду на сутки. Затем все
растения разделяли на шесть вариантов (табл. 1).

Концентрацию хлорида кадмия (CdCl2) под-
бирали на основании типичных значений в поч-
венном растворе промышленно загрязненных
кислых почв [16–18]. Через шесть суток оценива-

Таблица 1. Схема эксперимента

№ Варианты 1–5 сут
(5 сут)

5–12 сут
(7 сут)

12–13 сут
(1 сут)

13–19 сут
(6 сут)

1 Контроль Проращивание 
семян в перлите

Адаптация 
к условиям
жидкой 
питательной 
среды по Blamey
(ПС, pH 4.5)

ПС ПС

2 Кратковременное воздействие 
мелатонином

ПС + 10 мкМ 
Мел

ПС

3 Длительное воздействие
мелатонином

ПС ПС + 10 мкМ 
Мел

4 Кадмий ПС ПС + 2 мкМ 
CdCl2

5 Прайминг мелатонином + кадмий ПС + 10 мкМ 
Мел

ПС + 2 мкМ 
CdCl2

6 Длительное воздействие 
мелатонина и кадмия

ПС ПС + 10 мкМ 
Мел + 2 мкМ 
CdCl2
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ли ростовые показатели (длину осевых орагнов,
суммарную площадь листовой поверхности), со-
держание фотосинтетических пигментов и пара-
метры фотохимической активности ФС II. Расти-
тельный материал для проведения биохимиче-
ских методов анализа фиксировали жидким
азотом и хранили при –70°С.

Сырую и сухую биомассы растительного мате-
риала оценивали гравиметрическим методом с
помощью аналитических весов “Sartorius CP 622”
(Германия). Сухую массу определяли после фик-
сации материала и его высушивания до постоян-
ного веса. Содержание воды (% от сырой массы)
рассчитывали, исходя из отношения разности
сырой и сухой биомасс, отнесенной к сырой мас-
се. Расчет площади листьев осуществляли по
формуле Аникеева и Кутузова [19].

Параметры фотохимической активности ФС II
измеряли с помощью РАМ-флуориметра (MINI-
PAM-II, “Heinz-Walz”, Германия). Параметры
коэффициентов флуоресценции и относитель-
ной скорости транспорта электронов рассчиты-
вали с использованием программного обеспече-
ния MINI-PAM-II.

Анализ содержания металлов в корневой си-
стеме и надземной части растений производили
методом масс-спектрометрии с индуктивно-свя-
занной плазмой (ICP-MS) (масс-спектрометр
“Agilent 7900”, США). С целью десорбции ионов
металлов из апопластного пространства исполь-
зовали отмывку растворами хлорида кальция.

Величину ПОЛ измеряли спектрофотометри-
ческим методом по концентрации соединений,
активных в реакции с тиобарбитуровой кислотой
при нагревании (ТБК-АП) по Buege и Aust [20].

Концентрацию фотосинтетических пигментов
в растворе определяли согласно Lichtenthaler [21].
Навеску листьев (70 мг) вносили в пробирку с 96%
этанолом (1.5 мл) и карбонатом кальция, вортекси-
ровали, центрифугировали 10 мин (10000 g), надо-
садочную жидкость аккуратно переносили в про-
бирки. Данную экстракцию производили трижды,
пробирки держали в темноте. Доводили количе-
ство спирта во всех пробирках до одинакового
объема (до 5 мл), перемешивали и измеряли оп-
тическую плотность.

Содержание эндогенного пролина определяли
согласно Bates с соавт. [22].

Для оценки активности супероксиддисмутазы
(СОД) и пероксидазы (ПО) образцы растений
растирали в жидком азоте с нерастворимым по-
ливинилпирролидоном, экстрагировали калий-
фосфатным буфером (рН 7.4), затем центрифуги-
ровали 20 мин (8000 g, t = 4°С (“Eppendorf 5430R”,
Германия). Из полученного супернатанта отби-
рали аликвоты для определения активности СОД
и ПО. Общую активность СОД определяли по ме-
тоду, описанному Beauchamp и Fridovich [23]. Ак-

тивность ПО определяли согласно Шевяковой с
соавт. [24]. Содержание белка в препаратах изме-
ряли по методу Esen [25].

Полученные результаты представлены в табли-
цах и на рисунках в виде средней арифметической
со стандартной ошибкой. Для сравнения независи-
мых выборок, подчиняющихся закону нормального
распределения, использовали параметрический
критерий Стьюдента. Значения t-критерия нахо-
дили для 95% уровня значимости (Р ≤ 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние хлорида кадмия и мелатонина 

на морфометрические параметры растений ячменя
В оптимальных условиях выращивания мела-

тонин не оказывал достоверного влияния на рост
ячменя. Добавление в раствор 2 мкМ кадмия вы-
зывало подавление роста стебля и корня на 11 и
24%, соответственно (рис. 1а, 2). Мелатонин, вне
зависимости от длительности воздействия, ча-
стично снижал негативное действие “кадмиевого
стресса” на рост стебля и корня.

Негативное воздействие “кадмиевого стресса”
отразилось не только на размерах осевых органов,
но и на площади листовой поверхности, которая
сокращалась на 12% (рис. 1б, 2). Прайминг мела-
тонином с последующим “кадмиевым стрессом”,
как и длительное воздействие мелатонина, ча-
стично поддерживали площадь ассимилирующей
поверхности по сравнению с действием кадмия в
отсутствие мелатонина. 

Влияние хлорида кадмия и мелатонина
на фотосинтетические параметры

растений ячменя
Анализ флуоресценции хлорофилла – широко

распространённый метод для обнаружения изме-
нений в условиях стресса не только ФС II, но и
фотосинтетического аппарата в целом. Одним из
основных критериев эффективности протекания
фотохимических процессов в ФС II является мак-
симальная квантовая эффективность (Fv/Fm). По-
лученные данные свидетельствуют о том, что
Fv/Fm листьев растений снижалась на 6% при дей-
ствии ионов кадмия относительно контрольного
варианта (табл. 2).

Под действием 2 мкМ CdCl2 фотохимическая
эффективность ФС II несколько снижалась, о
чем можно судить по тенденции к уменьшению
параметра эффективного квантового выхода
ФС II (Y (II)) и увеличению нерегулируемой дис-
сипации энергии в ФС II (Y(NO)). Фотоповре-
ждение ФС II является результатом превышения
поглощения световой энергии фотосистемой над
способностью использования энергии при фото-
синтезе [26].
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ФС II у предварительно обработанных мелато-
нином растений сохраняла более высокую фото-
химическую активность в условиях загрязнения
хлоридом кадмия. Так, значение параметра эф-
фективного квантового выхода ФС II (Y (II)) в ва-
рианте с праймингом было практически равно
контрольному (табл. 2), как и при длительном
воздействии мелатонином. Кроме того, длитель-
ная обработка мелатонином на фоне действия
ионов кадмия снижала регулируемое тепловое
рассеяние энергии возбуждения (Y (NPQ)) на

19%, а кратковременная – на 23% по сравнению
со стрессовым вариантом.

Другим негативным эффектом ТМ является
снижение уровня фотосинтетических пигментов,
в том числе из-за подавления их биосинтеза [27].
В контрольных условиях листья растений ячменя
содержали, в среднем, 0.77 мг/г хлорофилла а,
0.22 мг/г хлорофилла b и 0.19 мг/г каротиноидов.
В ответ на действие мелатонина возрастало со-
держание хлорофиллов (a, b) и каротиноидов,
причем степень увеличения определялась про-

Рис. 1. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на рост растений ячменя: а – длина стебля и корня; б – суммарная
площадь листовой поверхности. *P ≤ 0.05 при сравнении с контрольным значением; #P ≤ 0,05 при сравнении с CdCl2.
1 – контроль; 2 – мелатонин (1 сут); 3 – мелатонин (6 сут); 4 – CdCl2 (6 сут); 5 – мелатонин (1 сут) + CdCl2 (6 сут);
6 – мелатонин (6 сут) + CdCl2 (6 сут).
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должительностью воздействия. Так, при кратко-
временной обработке мелатонином содержание
пигментов увеличивалось на 14–26%, тогда как
при длительной – лишь на 4–7% (рис. 3). Воздей-
ствие хлорида кадмия оказывало значительное
влияние на содержание в листьях фотосинтетиче-
ских пигментов. Так, добавление 2 мкМ СdCl2 в
среду снижало количество хлорофилла а, хлоро-
филла b и каротиноидов на 31, 18 и 24% соответ-
ственно (рис. 3).

В присутствии мелатонина в среде, содержав-
шей хлорид кадмия, количество хлорофиллов (а,

b) и каротиноидов на 9–14 и 11% соответственно,
превышало содержание этих пигментов в листьях
растений, находившихся в аналогичных услови-
ях, но в отсутствие мелатонина. Однако прайминг
мелатонином был более эффективным для сни-
жения токсического действия кадмия на содер-
жание хлорофиллов: количество хлорофилла a
возрастало на 18% (0.67 мг/г) относительно вари-
анта с хлоридом кадмия (0.53 мг/г), а количество
хлорофилла b (0.21 мг/г) было практически равно
контрольному значению.

Влияние хлорида кадмия и мелатонина 
на перекисное окисление липидов

и антиоксидантный статус растений ячменя
Величину ПОЛ в растениях ячменя оценивали по

содержанию продуктов, активных в реакции с тио-
барбитуровой кислотой (ТБК-АП) при нагревании.
В контрольных условиях листья растений ячменя
содержали в среднем 39 нМ/г, стебли – 97 нМ/г,
корни – 69 нМ/г сырой массы ТБК-АП (рис. 4). В
ответ на действие мелатонина достоверного роста
или снижения уровня ТБК-АП не отмечено ни
для кратковременной обработки, ни для длитель-
ной. Как видно из данных, представленных на
рисунке 4, добавление 2 мкМ CdCl2 в питатель-
ный раствор повышало содержание ТБК-АП на
49% в листьях и на 32% в стеблях и корнях, что
свидетельствует о развитии в растениях ячменя
окислительного стресса.

Прайминг мелатонином с последующим дей-
ствием кадмия частично снижал ПОЛ, причем для
листьев растений кратковременная предобработка
была несколько эффективнее добавления мелато-

Таблица 2. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на параметры фотохимической активности ФС II листьев ячменя

Примечание: * P ≤ 0.05 при сравнении с контрольным значением; # P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2.

№ Варианты Y (II) ETR Y(NO) Y(NPQ) Fv/Fm

1 Контроль (ПС 7 сут) 0.65 ± 0.01 24.70 ± 1.18 0.22 ± 0.01 0.13 ± 0.001 0.84 ± 0.01

2 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут ПС 0.65 ± 0.02 23.39 ± 0.85 0.22 ± 0.01 0.13 ± 0.01 0.83 ± 0.001

% от контрольного значения 99 95 100 102 98

3 1 сут ПС + 6 сут 10 мкМ мел 0.64 ± 0.01 22.36 ± 0.34 0.22 ± 0.01 0.12 ± 0.001 0.83 ± 0.001

% от контрольного значения 97 91 100 89 99

4 1 сут ПС + 6 сут 2 мкМ CdCl2 0.62 ± 0.01 23.03 ± 0.03 0.24 ± 0.01 0.14 ± 0.01 0.79 ± 0.01*

% от контрольного значения 94 93 112 110 94

5 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут 2 мкМ 
CdCl2

0.65 ± 0.01 23.72 ± 0.33 0.23 ± 0.001 0.11 ± 0.01 0.81 ± 0.02

% от контрольного значения 100 96 106 87 96

6 1 сут ПС + 6 сут 
(10 мкМ мел и 2 мкМ CdCl2)

0.67 ± 0.03 24.05 ± 1.00 0.21 ± 0.02 0.12 ± 0.01 0.80 ± 0.02

% от контрольного значения 102 97 98 91 96

Рис. 3. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на со-
держание пигментов в листьях ячменя. * P ≤ 0.05 при
сравнении с контрольным значением; # P ≤ 0.05 при
сравнении с CdCl2. 1 – контроль; 2 – мелатонин
(1 сут); 3 – мелатонин (6 сут); 4 – CdCl2 (6 сут); 5 – ме-
латонин (1 сут) + CdCl2 (6 сут); 6 – мелатонин (6 сут) +
+ CdCl2 (6 сут).
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нина в питательный раствор на фоне стрессора. Для
снижения негативного влияния окислительного
стресса в растениях активируются антиоксидант-
ные защитные системы, действие которых на-
правлено на гашение активных форм кислорода.
Важными ферментами антиоксидантной систе-
мы являются СОД и ПО. Кратковременное и дли-
тельное воздействие мелатонина повышало ак-
тивность СОД на 30 и 44% соответственно, в
сравнении с контрольным вариантом. В ответ на
действие хлорида кадмия в растениях ячменя уве-
личивалась активность СОД на 62% относитель-
но контрольных значений (рис. 5а).

Прайминг растений мелатонином с последую-
щим действием хлорида кадмия не вызывал досто-
верного увеличения активности СОД относительно
действия только стрессора. Однако длительное воз-
действие мелатонина приводило к росту активно-

сти СОД на 96% относительно контрольных значе-
ний и на 34% относительно варианта с кадмием
(рис.5а). Использование мелатонина в оптималь-
ных условиях выращивания ячменя не приводило
к достоверному изменению активности ПО, тогда
как хлорид кадмия повышал активность ПО на
39% (рис. 5б). Прайминг мелатонином с последу-
ющим действием стрессора увеличивал изучае-
мый показатель на 60%. Длительное воздействие
мелатонина достоверно увеличивало активность
ПО не только относительно контроля, но и в
сравнении с действием CdCl2. Таким образом, дли-
тельное применение мелатонина было эффектив-
нее прайминга для увеличения активности антиок-
сидантных ферментов (СОД и ПО) растений яч-
меня, подвергнутых воздействию кадмия.

Типичным ответом растений на стрессовые
условия является накопление пролина [12] – ами-
нокислоты, которая выполняет различные функ-
ции, в том числе осмопротектора, стабилизатора
белка, хелатора металлов и антиоксиданта [28]. В
оптимальных условиях выращивания мелатонин,
вне зависимости от части растения и длительно-
сти обработки, достоверно не изменял содержа-
ние пролина в ячмене. Хлорид кадмия увеличивал
накопление пролина в стеблях и корнях растений
ячменя на 21 и 24% соответственно (рис. 6б, в).
Прайминг мелатонином с последующим загряз-
нением среды способствовал увеличению содер-
жания пролина в листьях и корнях ячменя не
только относительно контрольных значений, но
и по сравнению с действием стрессового фактора.
Длительное воздействие мелатонина также уси-
ливало накопление пролина в органах растений
ячменя на фоне хлорида кадмия и продемонстри-
ровало большую эффективность по сравнению с
праймингом (рис. 6).

Рис. 4. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на вели-
чину перекисного окисления липидов в разных частях
растений ячменя. * P ≤ 0.05 при сравнении с контроль-
ным значением; # P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2. 1 –
контроль; 2 – мелатонин (1 сут); 3 – мелатонин (6 сут);
4 – CdCl2 (6 сут); 5 – мелатонин (1 сут) + CdCl2 (6 сут);
6 – мелатонин (6 сут) + CdCl2 (6 сут).
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Рис. 5. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на активность антиоксидантных ферментов в растениях ячменя. а – ак-
тивность СОД, условных единиц/мг белка в минуту; б – активность ПО, условных единиц/мг белка в минуту; *P ≤ 0.05
при сравнении с контрольным значением; # P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2. 1 – контроль; 2 – мелатонин (1 сут); 3 –
мелатонин (6 сут); 4 – CdCl2 (6 сут); 5 – мелатонин (1 сут) + CdCl2 (6 сут); 6 – мелатонин (6 сут) + CdCl2 (6 сут).
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Влияние хлорида кадмия и мелатонина 
на накопление неорганических ионов

в растениях ячменя

Было проанализировано содержание натрия,
магния, калия, кальция, фосфора и кадмия в побе-
гах и корнях растений ячменя в норме и в условиях
“кадмиевого стресса”. Хлорид кадмия снижал ко-
личество ионов натрия на 52 и 13%, магния – на 15
и 19%, фосфора – на 19 и 25% для надземной
(табл. 3) и подземной (табл. 4) частей растений,
соответственно. Ожидаемо, что накопление ионов
кадмия многократно возрастало как в корне, так
и побеге ячменя – в среднем в 72 раза относитель-
но контрольных значений (табл. 3, 4). Мелатонин
вне зависимости от длительности применения на
фоне действия 2 мкМ CdCl2 восстанавливал со-
держание кальция в побегах растений ячменя.
Кроме того, прайминг мелатонином с последую-
щим “кадмиевым стрессом” приводил к сниже-
нию количества ионов кадмия в надземной части
растений относительно действия кадмия в отсут-
ствие мелатонина (табл. 3).

Рис. 6. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на на-
копление пролина в разных частях растений ячменя.
* P ≤ 0.05 при сравнении с контрольным значением;
# P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2. 1 – контроль; 2 –
мелатонин (1 сут); 3 – мелатонин (6 сут); 4 – CdCl2
(6 сут); 5 – мелатонин (1 сут) + CdCl2 (6 сут); 6 – ме-
латонин (6 сут) + CdCl2 (6 сут).
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Таблица 3. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на содержание неорганических ионов в побегах растений ячменя

Примечание: * P ≤ 0.05 при сравнении с контрольным значением; # P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2.

№ Варианты
Содержание элементов, мкг/г

Na Mg K Ca P Cd

1 Контроль (ПС 7 сут) 724 ± 4 2380 ± 115 60717 ± 1976 9196 ± 432 5302 ± 241 1.1 ± 0.05

2 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут 
ПС

674 ± 35* 2493 ± 110 58900 ± 2623 9411 ± 421 5173 ± 194 1.2 ± 0.06

% от контрольного
значения

93 105 97 102 98 110

3 1 сут ПС + 6 сут 10 мкМ 
мел

703 ± 29 2271 ± 123 59314 ± 2849 9518 ± 470 5417 ± 263 0.9 ± 0.05*

% от контрольного 
значения

97 95 98 104 102 82

4 1 сут ПС + 6 сут 2 мкМ 
CdCl2

346 ± 18* 2014 ± 89* 49383 ± 2513* 7691 ± 375* 4279 ± 216* 80 ± 5*

% от контрольного 
значения

48 85 81 84 81 7273

5 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут 2 
мкМ CdCl2

305 ± 17* 2146 ± 109 53396 ± 2692* 9589 ± 502# 4234 ± 215* 50 ± 4*, #

% от контрольного
значения

42 89 88 104 80 4545

6 1 сут. ПС + 6 сут (10 мкМ 
мел и 2 мкМ CdCl2)

285 ± 16*,# 1863 ± 97* 43059 ± 2217* 9797 ± 493# 4104 ± 209* 81 ± 5*

% от контрольного 
значения

39 78 71 107 77 7364
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Изучение ответных реакций ячменя на дей-
ствие хлорида кадмия позволяет оценить прямые
токсические эффекты избыточных концентраций
тяжелых металлов для злаковых культур. Действие
хлорида кадмия приводило к значительному сни-
жению содержания фотосинтетических пигментов.
Одна из основных причин этого – подавление био-
синтеза хлорофиллов a, b [27], происходящего, в
основном, из-за ингибирования протохлорофил-
лид-редуктазы, которая является ключевым фер-
ментом данного процесса [29].

Падение уровня пигментов в совокупности с
уменьшением площади ассимилирующей по-
верхности и снижением активности фотосинте-
тических реакций ФС II свидетельствует об инги-
бировании процессов фотосинтеза. В связи с
этим, способность мелатонина препятствовать
деградации хлорофиллов a, b и поддерживать фо-
тохимическую активность ФС II, тем самым за-
держивая старение листьев растений ячменя, как
было показано нами ранее [30], является одним
из защитных механизмов в условиях действия тя-
желых металлов.

О стрессе, вызванном действием ионов кадмия,
свидетельствует увеличение степени ПОЛ в органах
растений ячменя. Антиоксидантные свойства мела-

тонина проявлялись в повышении активности ан-
тиоксидантных ферментов, а именно суперок-
сиддисмутазы и гваякол-зависимой пероксида-
зы, а также в поддержании уровня каротиноидов,
являющихся неферментативными антиоксидан-
тами. Положительное влияние мелатонина на
фотосинтетические пигменты возможно за счет
повышения активности антиоксидантных фер-
ментов, удаляющих активные формы кислорода.
Многочисленные исследования демонстрируют,
что мелатонин усиливает активность различных
антиоксидантных ферментов и в ответ на другие
стрессовые факторы. Так, экзогенный мелатонин
повышал активность и концентрацию антиокси-
дантных ферментов, усиливая толерантность рас-
тений огурца к засолению (в концентрации 50–
150 мкМ) [31], дыни – к низким температурам (в
концентрации 50–400 мкМ) [32], арбуза – к за-
грязнению ванадием (в концентрации 0.1 мкМ)
[13], гикори – к засухе (в концентрации 25–
200 мкМ) [33].

Свидетельством снижения окислительного
стресса экзогенным мелатонином является умень-
шение степени ПОЛ в листьях растений ячменя на
фоне действия стрессового фактора. Кроме того,
для надземных органов кратковременная предоб-
работка была эффективнее длительного воздей-
ствия мелатонина для снижения уровня ПОЛ.

Таблица 4. Влияние хлорида кадмия и мелатонина на содержание неорганических ионов в корнях растений ячменя

Примечание: * P ≤ 0.05 при сравнении с контрольным значением; # P ≤ 0.05 при сравнении с CdCl2.

№ Варианты
Содержание элементов, мкг/г

Na Mg K Ca P Cd

1 Контроль (ПС 7 сут) 6708 ± 349 3656 ± 190 18820 ± 1157 2931 ± 180 4663 ± 246 10 ± 0,8

2 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут ПС 6512 ± 369 3794 ± 212 19386 ± 1094 2878 ± 158 4321 ± 249 8 ± 0.6

% от контрольного 
значения

97 104 103 98 93 80

3 1 сут ПС + 6 сут 10 мкМ мел 6674 ± 349 3872 ± 231 17899 ± 904 3061 ± 162 4567 ± 238 11 ± 0.7

% от контрольного
значения

99 106 95 104 98 110

4 1 сут ПС + 6 сут 2 мкМ CdCl2 5856 ± 314* 2964 ± 157* 18614 ± 970 3222 ± 174 3495 ± 184* 737 ± 41*

% от контрольного
значения

87 81 99 110 75 7370

5 1 сут 10 мкМ мел + 6 сут 
2 мкМ CdCl2

6103 ± 311 3504 ± 184 19658 ± 1037 3040 ± 167 3234 ± 169* 632 ± 37*

% от контрольного 
значения

91 96 104 104 69 6320

6 1 сут ПС + 6 сут
(10 мкМ мел и 2 мкМ CdCl2)

6224 ± 327 3913 ± 213# 18004 ± 934 3304 ± 181 3302 ± 173* 682 ± 38*

% от контрольного 
значения

93 107 96 113 71 6820
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В проведенном исследовании избыток кадмия
в среде приводил к его многократному росту в
корнях и побегах. Согласно полученным резуль-
татам, мелатонин не оказывал существенного
влияния на накопление ионов кадмия в растени-
ях ячменя, за исключением снижения накопле-
ния кадмия в побегах растений для варианта с
предобработкой мелатонином и последующим
“кадмиевым стрессом”. Экзогенное применение
мелатонина ингибировало накопление Cd как в
корнях, так и в листьях редьки [35], риса [36],
сафлоры [37] и томатов [38]. Возможно, положи-
тельный эффект мелатонина для растений ячме-
ня реализовывался не через влияние на накопле-
ние металла.

Нами показано, что в отношении некоторых
защитных механизмов, например, поддержании
уровня фотосинтетических пигментов и сниже-
нии перекисного окисления липидов на фоне
действия хлорида кадмия, кратковременная при-
корневая предобработка мелатонином была эф-
фективнее его длительного воздействия. Данные
о механизмах защиты растений мелатонином в
ответ на действие ионов кадмия, а также оптими-
зация обработки растений с целью получения
максимального защитного эффекта имеют значе-
ние не только для получения новых фундамен-
тальных знаний, но и могут стать основой для
разработки инновационных сельскохозяйствен-
ных технологий повышения продуктивности рас-
тений.

Постановка опыта была поддержана государ-
ственным заданием Министерства науки и высше-
го образования Российской Федерации (проект
№ 122042700044-6). Оценка физиологических по-
казателей была поддержана Российским научным
фондом (РНФ, проект № 23-44-10019). Анализ на-
копления неорганических ионов в растениях ячме-
ня выполнен при поддержке программы развития
Томского государственного университета (Приори-
тет-2030, проект № 2.1.2.22).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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