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Исследовали влияние полиметаллического стресса (Mn2+, Cd2+, Cu2+, Ni2+, Zn2+, Pb2+, а также Al3+)
различной продолжительности и интенсивности на эндогенное содержание брассиностероидов
(БС) и фотохимическую активность фотосистемы II у растений ячменя. Содержание стероидных
гормонов определяли методом двухстадийного иммуноферментного анализа. Впервые установили,
что растения ячменя реагировали на полиметаллический стресс изменением эндогенного содержания
различных групп фитостероидов (24S-метилБС, 24-эпиБС, 28-гомоБС, В-лактонБС и 6-кетоБС). По-
казано, что стресс-зависимая динамика изменения эндогенного содержания различных групп БС
характеризуется органоспецифичностью и определяется возрастным состоянием растений, интен-
сивностью действующего стрессора и спецификой брассиностероидов. Наблюдаемые изменения
эндогенного статуса БС в растениях ячменя при полиметаллическом стрессе сопровождаются ин-
гибированием ростовых процессов, снижением содержания основных фотосинтетических пигмен-
тов и некоторым понижением эффективности фотохимических процессов в ФС II (Fv/Fm, ETR, qN
и NPQ). Принимая во внимание полифункциональный стресс-защитный эффект брассиностерои-
дов, высказывается предположение, что изменение эндогенного статуса БС на фоне полиметалли-
ческого загрязнения носит адаптивный характер и позволяет минимизировать повреждающее воз-
действие токсичных тяжелых металлов и алюминия.
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Глобальное загрязнение пахотных земель тя-
желыми металлами представляет собой одну из
самых актуальных проблем устойчивого развития
мирового сельского хозяйства [1, 2]. Избыточные
концентрации тяжелых металлов в среде негатив-
но влияют на рост и развитие растений, нарушая
физиологические и биохимические функции, что
приводит к снижению продуктивности и пище-
вой ценности растительного сырья [3]. Некото-
рые тяжелые металлы, такие как ртуть, свинец,

кадмий и хром, являются высокотоксичными
элементами и могут представлять серьезную
опасность для всей экосистемы.

Значительное число исследований демонстри-
рует реакции растений, в том числе злаковых, на
избыточные концентрации тяжелых металлов.
Однако, как правило, данные работы ограничи-
ваются изучением влияния одного или несколь-
ких ионов, когда как в естественной среде расте-
ния сталкиваются с повышением содержания в
почве одновременно целого ряда тяжелых метал-
лов [1, 4]. Это делает актуальным изучение ответа
растения непосредственно на полиметалличе-
ский стресс.

Важную роль в процессе адаптации растений к
неблагоприятным условиям среды играют фито-
гормоны, такие как абсцизовая кислота, гиббе-
реллины, ауксины, цитокинины, этилен и брас-
синостероиды (БС) [5, 6]. Вызываемые стрессом
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изменения эндогенного баланса фитогормонов и
их сигналинга способствуют адаптации растений
к изменяющимся условиям обитания. Так, на-
пример, трансгенные растения арабидопсис со
сниженным эндогенным уровнем БС характери-
зуются гиперчувствительностью к действию
абиотических стрессоров [7]. Напротив, увели-
ченное содержание эндогенных БС приводит к
повышению устойчивости растений кукурузы к
засухе [8]. Кроме того, установлено, что в ответ на
повышенную концентрацию ионов никеля [9] и
кадмия [10] в растениях горчицы и риса наблюда-
ется увеличение эндогенного содержания групп
брассиностероидов, таких как 6-кетоны БС и
24-эпиБС. В свою очередь, экзогенные БС спо-
собствуют снижению негативного эффекта тяже-
лых металлов на растения [11]. Однако до сих пор
остается открытым вопрос о том, каким образом
изменяется эндогенное содержание БС при адап-
тации растений к полиметаллическому стрессу
разной интенсивности и продолжительности
действия.

Цель нашей работы заключалась в исследова-
нии ответных физиологических реакций расте-
ний ячменя и, прежде всего, изменения эндоген-
ного содержания брассиностероидов, на совмест-
ное действие полиметаллического стресса (Mn2+,
Cd2+, Cu2+, Ni2+, Zn2+, Pb2+, а также Al3+) различ-
ной интенсивности и продолжительности.

Исследования проводили на растениях ячменя
(Hordеum vulgаre L.) сорта Биом. Растения выра-
щивали в грунте с добавлением перлита в течение
пяти суток при температуре 20 ± 2°С, плотности
потока квантов ФАР 200–250 мкмоль м2 с–1 и от-
носительной влажности 40–60% в фитотроне с
16-часовым фотопериодом. Далее в течение пяти
суток растения адаптировали к условиям жидкой
питательной среды по Blamey (pH 4.5) [12] с низ-
ким содержанием фосфора. Данная питательная
среда наиболее полно соответствует реальному
почвенному составу подверженных закислению

загрязненных территорий, где доступность ме-
таллов для растений повышена из-за низких зна-
чений рН [4]. После этого часть растений перено-
сили на ту же питательную среду по Blamey (кон-
троль) или на среду с тяжелыми металлами и
алюминием в разных концентрациях (“низкой” и
“высокой”) (табл. 1). Действующие концентра-
ции используемых тяжелых металлов (Mn2+,
Cd2+, Cu2+, Ni2+, Zn2+ и Pb2+) и алюминия (Al3+)
подобраны на основании типичных значений
концентраций данных ионов в почвенном рас-
творе промышленно загрязненных кислых почв
[13, 14] и по результатам ранее проведенных нами
экспериментов [4].

Через пять (15-суточные растения) и десять
(20-суточные растения) суток воздействия поли-
металлического стресса оценивали ростовые па-
раметры (длину осевых органов, суммарную пло-
щадь листовой поверхности (расчет осуществля-
ли по формуле Аникеева и Кутузова [15]), сырую
и сухую биомассы), содержание хлорофилла а,
хлорофилла b и каротиноидов [16] и фотохимиче-
скую активность фотосинтетического аппарата
растений на PAM-флуориметре (Mini-PAM II,
“Heinz-Walz”, Germany). Образцы ячменя (побе-
ги и корни) фиксировали в жидком азоте и лио-
фильно высушивали. Лиофилизацию раститель-
ных образцов проводили под вакуумом с помо-
щью сублимационной камеры VirTis 6211
(“LabX”, США). Содержание стероидных гормо-
нов группы брассинолида (24S-метил-БС),
группы 24-эпибрассинолида (24-эпи-БС), груп-
пы 28-гомобрассинолида (28-гомо-БС), В-лакто-
нов (B-лактонБС) и B-кетонов (6-кетоБС) прово-
дили методом двухстадийного иммунофермент-
ного анализа, как описано ранее [17, 18].

Эксперимент проводили в трех биологических
повторностях; использовали не менее 70 расте-
ний на каждый вариант опыта. Полученные ре-
зультаты представлены в таблицах и на рисунках
в виде средней арифметической со стандартной
ошибкой. Для сравнения независимых выборок,
подчиняющихся закону нормального распреде-
ления, использовали параметрический критерий
Стьюдента. Значения t-критерия находили для
95% уровня значимости (р <0.05).

При воздействии полиметаллического стресса
отмечено снижение ростовых параметров – дли-
ны осевых органов, массы растений и суммарной
площади ассимилирующей поверхности. Наи-
большую чувствительность проявляли корни.
Снижение длины корня в условиях полиметалли-
ческого стресса составляло 40% относительно
контроля, тогда как снижение длины стебля на
двадцатые сутки эксперимента не превышало
15% относительно контроля вне зависимости от
действующей концентрации металлов (табл. 2).
Наиболее выраженный негативный эффект по-

Таблица 1. Концентрации используемых тяжелых ме-
таллов и алюминия

Наименование 
металла

Концентрация, мкМ

“Низкая” “Высокая”

Al3+ 10 20

Mn2+ 25 50

Cd2+ 1.4 2.8

Cu2+ 1 2

Ni2+ 8 16

Zn2+ 20 40

Pb2+ 15 30
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лиметаллического загрязнения на рост корня
объясним тем фактом, что именно корневая си-
стема первой подвергается воздействию веществ,
находящихся в почве или жидкой среде.

Через пять суток действия тяжелых металлов
наблюдалась концентрационная зависимость ин-
гибирования площади листовой поверхности и
массы растений в зависимости от интенсивности
полиметаллического стресса.

Помимо ростовых процессов, ключевой ми-
шенью повреждающего действия тяжелых метал-
лов у растений является фотосистема II (ФС II).
Одним из основных критериев эффективности
протекания фотохимических процессов в ФС II
является максимальная квантовая эффектив-
ность (F

v
/Fm). Полученные данные свидетель-

ствуют о том, что F
v
/Fm листьев растений снижа-

лась на 3–8% относительно контроля (рис. 1), в
зависимости от концентрации металлов и про-
должительности их воздействия. Кроме того, в
условиях стресса наблюдались достоверное
уменьшение скорости транспорта электронов
(ETR) и некоторое снижение коэффициентов не-
фотохимической нерегулируемой (qN) и регули-
руемой (NPQ) диссипации энергии на 3–7 и 4–
26% соответственно, относительно контроля
(рис. 1).

Из полученных данных следует, что избыточ-
ное содержание тяжелых металлов и алюминия в
питательном растворе в течение пяти суток вызы-
вало снижение уровня хлорофиллов и каротино-
идов (на 24–39%) по сравнению с их содержани-
ем в растениях контрольного варианта (рис. 2).
Отмечено, что количество пигментов в контроль-
ной группе растений возрастало в ходе экспери-
мента. Различия между содержанием хлорофил-
лов и каротиноидов в контрольных условиях и
при стрессе на двадцатые сутки эксперимента со-
ставляли 40–70% (рис. 2). Наиболее подвержен
действию металлов был хлорофилл b.

В табл. 3 и 4 представлены результаты экспери-
ментов по влиянию полиметаллического стресса
разной интенсивности и продолжительности на

эндогенное содержание разных групп БС (группы
брассинолида – 24S-метилБС; 24-эпибрассино-
лида – 24-эпиБС; 28-гомобрассинолида – 28-го-
моБС; В-лактонов – В-лактонБС и 6-кетонов –
6-кетоБС) в побегах (листьях и стеблях) и корнях
растений ячменя. Полученные данные свиде-
тельствуют, прежде всего, о том, что уровень всех
анализируемых групп стероидных фитогормо-
нов, за исключением 28-гомоБС, в побегах расте-
ний превышал их содержание в корнях (табл. 3).
Кроме того, эндогенное содержание БС различ-
ных групп в побегах не зависело от возрастного
состояния растений, тогда как в корнях уровень
БС в значительной степени определялся возрас-
том. Самое высокое содержание фитогормонов
отмечено у растений в возрасте пятнадцати суток,
тогда как на двадцатые сутки (с момента помеще-
ния их в перлит) уровень брассиностероидов в пе-
ресчете на единицу массы снижался, за исключе-
нием групп 28-гомоБС и 6-кетонов (табл. 3, 4).

Интересно, что содержание 24-эпиБС и 28-го-
моБС в побегах растений ячменя снижалось в от-
вет на действие низкой и высокой интенсивно-
стей ПМ загрязнения, при этом достоверная ре-
акция отмечена при высокой концентрации
стрессора (табл. 3). В то время как корни расте-
ний отвечали снижением уровня гормонов групп
24S-метилБС и 24-эпиБС, а также увеличением
28-гомоБС через пять суток воздействия ПМ вне
зависимости от их концентрации. Увеличение
всех групп анализируемых гормонов стероидной
природы отмечено в корнях растений ячменя при
ПМ воздействии низкой интенсивности в тече-
ние 10 сут. При этом двухкратное увеличение
концентрации ПМ практически не изменяло со-
держание анализируемых групп БС (табл. 3, 4).
Увеличение содержания эндогенных брассино-
стероидов при действии тяжелых металлов, веро-
ятно, связан с процессами адаптации растений к
стрессу. Однако ответная реакция растений на
воздействие тяжелыми металлами не всегда одно-
значна и видоспецифична. Так, экзогенное влия-
ние кадмия, свинца или меди не приводило к из-

Таблица 2. Влияние полиметаллического стресса (ПМ) на ростовые параметры растений ячменя

Примечание. *p < 0.05 при сравнении с контрольным значением.

Возраст, сут Варианты Длина
стебля, см

Длина
корня, см

Суммарная пло-
щадь листьев, см2

Сырая масса
всего растения, г

15 Контроль 8.90 ± 0.28 16.53 ± 0.35 11.11 ± 0.21 0.63 ± 0.02
Низкая концентрация ПМ (5 сут) 8.78 ± 0.22 9.56 ± 0.23* 8.97 ± 0.20* 0.59 ± 0.01
Высокая концентрация ПМ (5 сут) 8.38 ± 0.16* 10.00 ± 0.20* 8.13 ± 0.25* 0.52 ± 0.02*

20 Контроль 11.13 ± 0.27 20.69 ± 0.30 17.43 ± 0.29 0.89 ± 0.02
Низкая концентрация ПМ (10 сут) 9.09 ± 0.20* 12.47 ± 0.23* 12.69 ± 0.22* 0.64 ± 0.02*
Высокая концентрация ПМ (10 сут) 9.56 ± 0.18* 11.89 ± 0.28* 12.80 ± 0.18* 0.64 ± 0.02*
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Рис. 1. Влияние полиметаллического стресса (ПМ) на состояние фотосинтетического аппарата листьев ячменя. а –
возраст 15 сут, действие полиметаллов 5 сут; б – возраст 20 сут, действие полиметаллов 10 сут. *p < 0.05 при сравнении
с контрольным значением.
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нении с контрольным значением.
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менениям эндогенного содержания брассиноли-
да у растений хлореллы [19].

Таким образом, полученные эксперименталь-
ные данные впервые позволили продемонстри-

ровать, что растения ячменя отвечали на ПМ
стресс разнонаправленным изменением эндоген-
ного содержания анализируемых групп брассино-
стероидов (24S-метилБС, 24-эпиБС, 28-гомоБС,
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В-лактонБС и 6-кетоБС). Несмотря на столь
сложную реакцию растений на совместное дей-
ствие тяжелых металлов, стресс-зависимая дина-
мика изменения эндогенного содержания раз-
личных групп БС определяется возрастным со-
стоянием растений, интенсивностью
действующего стрессора и спецификой брасси-
ностероидов. Подобные изменения эндогенного
статуса БС в растениях ячменя при ПМ стрессе
сопровождаются органоспецифическим ингиби-
рованием ростовых процессов, снижением содер-
жания основных фотосинтетических пигментов и
некоторым падением эффективности фотохими-
ческих процессов в ФС II (F

v
/Fm, ETR, qN и

NPQ). Принимая во внимание полифункцио-
нальный стресс-защитный эффект брассиносте-
роидов, нельзя исключать, что наблюдаемая нами
динамика изменения эндогенного статуса фито-
стероидов в растениях ячменя на фоне полиме-
таллического загрязнения носит адаптивный ха-
рактер и позволяет минимизировать повреждаю-
щее воздействие целого ряда токсичных тяжелых
металлов и алюминия.
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POLYMETALLIC STRESS CHANGES THE ENDOGENOUS STATUS 
OF BRASSINOSTEROIDS AND REDUCES THE EFFECTIVENESS 

OF PHOTOCHEMICAL REACTIONS PHOTOSYSTEM II IN BARLEY PLANTS
E. D. Danilovaa,#, R. P. Litvinovskayab, I. E. Zlobinc, L. V. Kolomeichuka, 

O. K. Murgana, A. L. Sauchukb, V. A. Khripachb,
Corresponding Member of the RAS V. V. Kuznetsova,c, and M. V. Efimovaa
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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
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The effect of polymetallic stress (Mn2+, Cd2+, Cu2+, Ni2+, Zn2+, Pb2+, and Al3+) of different duration and
intensity on the endogenous brassinosteroids (BS) content and photochemical activity of photosystem II in
barley plants was studied. The steroid hormones content was determined by a two-stage enzyme immunoas-
say. It was established for the first time that barley plants responded to polymetallic stress by changing the
endogenous content of various phytosteroid groups (24S-methylBS, 24-epiBS, 28-homoBS, B-lactoneBS,
and 6-ketoBS). It was shown that the stress-dependent dynamics of changes in the endogenous content of
various BS groups is characterized by organ specificity and is determined by the age state of plants, the inten-
sity of the acting stressor, and the specificity of brassinosteroids. The observed changes in the endogenous sta-
tus of BS in barley plants under polymetallic stress are accompanied by inhibition of growth processes, a de-
crease in the content of the main photosynthetic pigments, and a slight decrease in the efficiency of photo-
chemical processes in PS II (F

v
/Fm, ETR, qN, and NPQ). Considering the multifunctional stress-protective

effect of brassinosteroids, it is suggested that the change in the endogenous status of BS against the back-
ground of polymetallic pollution is adaptive and allows minimizing the damaging effects of toxic heavy metals
and aluminum.

Keywords: polymetallic stress, Hordeum vulgare, brassinosteroids, growth, functioning of the photosynthetic
apparatus
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