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Изучено влияние полиметаллического загрязнения и сопутствующей обработки брассиностероида-
ми (гомокастастероном или гомобрассинолидом) на растения ячменя и на ионообменную способ-
ность клеточных стенок, выделенных из побегов и корней. При воздействии полиметаллов наблю-
далось снижение сухой массы корней, оводненности и доли клеточной стенки в них, но добавление
в среду гомокастастерона приводило к восстановлению значений этих параметров почти до кон-
трольного уровня. В надземной части растений влияние как полиметаллов, так и брассиностерои-
дов на данные показатели было слабо выражено. В присутствии гомокастастерона возрастало со-
держание деметилированных карбоксильных групп полигалактуроновой кислоты в составе пекти-
нов клеточных стенок корней и листьев, являющихся основными сайтами связывания ионов
тяжелых металлов в апопласте. Таким образом, можно полагать, что обработка брассиностероидами
(гомокастастероном) приводит к изменению состава и ионообменных свойств клеточной стенки, что
позволяет снизить токсическое действие полиметаллов за счет их иммобилизации в апопласте.

Ключевые слова: Hordeum vulgare, клеточная стенка, ионообменные свойства, тяжелые металлы,
брассиностероиды, ячмень
DOI: 10.31857/S0015330322600474, EDN: AMMZYE

ВВЕДЕНИЕ

Брассиностероиды (БР) играют важную роль в
росте и развитии растений, регулируя деление и
растяжение клеток, фотоморфогенез, дифферен-
циацию ксилемы, развитие корневых волосков,
развитие устьиц, половое размножение, ответы
на абиотические и биотические стрессоры [1].
Действие БР ткане- и дозоспецифично, при этом
низкие концентрации активируют рост, а высо-
кие – тормозят. Описано более 69 различных
структурных форм БР, но наибольшей физиоло-
гической активностью обладает брассинолид [1].
В данной работе исследуются два естественных
физиологически активных БР: гомокастастерон
(кетон-содержащий БР, биосинтетический пред-
шественник брассинолида) и гомобрассинолид
(лактон-содержащий БР).

В настоящее время применение БР для борьбы
с негативным воздействием на растения тяжелых
металлов (ТМ) активно исследуется, хотя полу-
ченных данных намного меньше, чем, например,
при действии температурного или биотического
стресса. Тем не менее, обработки гомобрассино-
лидом растений уже применяются при фитореме-
диации почв [2]. В целом, для многих изученных
видов растений отмечено положительное воздей-
ствие обработки БР при выращивании на загряз-
ненных ТМ средах: улучшается прорастание семян,
рост побегов и корней, биомасса, урожайность. Вы-
явленные пути воздействия БР при ТМ-стрессе
включают в себя снижение поглощения ионов
металлов из среды (за счет изменения работы
ион-транспортных систем), активацию ферментов
антиоксидантной защиты, накопление в клетках
калия, натрия, пролина, низкомолекулярных ан-
тиоксидантов, осмолитов [2]. Также в присут-
ствии БР восстанавливается функционирование
фотосинтетического аппарата, как показано, на-
пример, для томатов при воздействии кадмия [3].

Сокращения: БР – брассиностероиды, ГБЛ – гомобрассино-
лид, ГКК – гидроксикоричные кислоты, ГКС – гомокаста-
стерон, КС – клеточная стенка, ПГК – полигалактуроновая
кислота, ПМ – полиметаллы, ТМ – тяжелые металлы.
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Для снижения вызванного ТМ стресса приме-
няют обработку семян БР, опрыскивание листьев
взрослых растений или добавление БР в питатель-
ный раствор в гидропонной культуре. Так, предпо-
севная обработка семян горчицы (Brassica juncea)
1 нМ раствором гомобрассинолида приводила к
снижению накопления цинка у семидневных рас-
тений по сравнению с контролем, а также улучша-
ла рост побегов [4]. Аналогично, растения риса,
выращенные из обработанных 0.1 нМ эпибрасси-
нолидом семян, накапливали меньше хрома, име-
ли большую длину и массу побегов и корней по
сравнению с необработанными [5]. Листовая обра-
ботка и 10 нМ эпибрассинолидом, и 10 нМ гомо-
брассинолидом улучшала ростовые параметры
растений маша, выращиваемых на среде с алюми-
нием [6]. Добавление брассинолида в питатель-
ный раствор в концентрации 2 × 10–13 М и выше
при одновременном воздействии алюминия вос-
станавливало ростовые параметры растений ма-
ша и содержание хлорофилла в листьях до уровня
контрольных растений на среде без металла [7].
Также, независимо от способа внесения БР у не-
скольких видов растений наблюдали увеличение
активности антиоксидантных ферментов (су-
пероксиддисмутазы, каталазы, аскорбатперокси-
дазы, глутатионредуктазы) и транскрипции коди-
рующих их генов [4–6, 8, 9], а также возрастание
содержания в тканях пролина [5, 6]. Известно,
что воздействие избыточных концентраций ТМ и
алюминия приводит к образованию в тканях рас-
тений активных форм кислорода и развитию
окислительного стресса. Активация системы ан-
тиоксидантной защиты брассиностероидами на-
много более выражена у растений в присутствии
ТМ в среде, чем в контроле, и это позволяет пред-
положить, что данный эффект БР в основном и
обеспечивает поддержание роста и фотосинтети-
ческой активности при ТМ-стрессе.

БР играют роль в регуляции состава и свойств
клеточной стенки (КС), как в обычных, так и при
неблагоприятных условиях окружающей среды.
Во-первых, БР индуцируют экспрессию генов неко-
торых изоформ ксилоглюкан-эндо-трансгликози-
лаз и экспансинов, которые разрывают водородные
связи между микрофибриллами целлюлозы и сши-
вочными гликанами [10] и, соответственно, повы-
шают растяжимость КС. Во-вторых, БР предполо-
жительно регулируют количество целлюлозы в КС
и ориентацию микрофибрилл посредством реор-
ганизации кортикальных микротрубочек [11, 12].
В-третьих, при холодовом стрессе БР индуциру-
ют экспрессию пектинметилэстеразы, что приво-
дит к деметилированию пектинов, увеличению ко-
личества кальциевых сшивок и к уплотнению пек-
тинового геля, что повышает устойчивость
растений к данному стрессору [13]. Наконец, по-
скольку БР активируют работу антиоксидантных
ферментов, в том числе апопластных пероксидаз,

они положительно влияют на синтез лигнина [14]
и, возможно, на образование сшивок между моно-
мерами лигнина и оксикоричными кислотами [12].
В результате повышается жесткость КС и снижает-
ся содержание активных форм кислорода в апо-
пласте, образование которых было вызвано стрес-
совыми факторами. Тем не менее, информация о
влиянии брассиностероидов непосредственно на
ионообменные свойства КС отсутствует, как и
данные об индуцируемых БР модификациях КС
при воздействии ТМ. В то же время известно, что
КС корня выступают как первый защитный барьер
на пути поступления металлов в цитоплазму, эф-
фективность которого обусловлена ионообменной
способностью КС в отношении катионов ТМ [15].
Вследствие этого цель настоящей работы заключа-
лась в исследовании влияния брассиностероидов
(гомокастастерона и гомобрассинолида) в услови-
ях полиметаллического (ПМ) загрязнения на рас-
тения ячменя и ионообменную способность КС,
выделенных из побегов и корней этих растений.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выращивание растений. Семена ячменя (Hor-

deum vulgare L., сорт “Биом”) проращивали на
свету в перлите в течение 5 сут. Далее растения
переносили на жидкую питательную среду (по 10
растений на сосуд объемом 1 л), pH 4.5, содержа-
щую 147.5 мкМ K2SO4, 5 мкМ KH2PO4, 95 мкМ
MgSO4 ⋅ 7H2O, 120 мкМ NH4NO3, 620 мкМ CaCl2,
275 мкМ Ca(NO3)2 ⋅ 4H2O, 0.5 мкМ MnSO4 ⋅ 5H2O,
0.5 мкМ ZnSO4 ⋅ 7H2O, 0.2 мкМ CuSO4 ⋅ 5H2O,
0.01 мкМ Na2MoO4 ⋅ 2H2O, 10 мкМ NaCl, 1 мкМ
H3BO3, 6 мкМ FeSO4 ⋅ 7H2O и 2.22 г/л ЭДТА. В пи-
тательный раствор ежедневно вносили раствор
KH2PO4 из расчета 1 мкмоль соли на литр среды.
Состав данной среды приближен к составу поч-
венного раствора на кислых почвах, а низкое со-
держание в ней фосфора и низкий по сравнению
с традиционно используемыми питательным сре-
дами рН позволяет избежать образования мало-
растворимых фосфатов при добавлении ТМ [16].
Растения выращивали в климатической камере
при температуре 17–19°С, 16-часовом световом
дне и интенсивности света 100–110 мкмоль/(м2 с).

По истечении 7 сут проводили замену пита-
тельной среды, а растения разделяли на 4 варианта:
(1) “Контроль” – питательная среда вышеуказанно-
го состава; (2) “ПМ” – питательная среда с добавле-
нием ионов следующих металлов: Al3+ – 20 мкМ;
Mn2+ – 50 мкМ; Cd2+ – 2.8 мкМ; Cu2+ – 2 мкМ;
Ni2+ – 16 мкМ; Zn2+ – 40 мкМ; Pb2+ – 0.3 мкМ;
(3) “ГБЛ + ПМ” – питательная среда с добавле-
нием ионов металлов и 10–8 М гомобрассинолида;
(4) “ГКС + ПМ” – питательная среда с добавле-
нием ионов металлов и 10–8 М гомокастастерона.
Концентрации ТМ и алюминия были подобраны
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на основании типичных значений концентраций
этих ионов в почвенном растворе промышленно
загрязненных кислых почв [16].

Через 10 сут после замены среды растения раз-
деляли по органам (лист, “стебель” (т. е. влага-
лищная часть листьев), корень), определяли их
сырую массу (по 5 растений в 10 повторностях на
вариант), фиксировали в течение 5 мин при
105°С, а затем высушивали при 60°С до постоян-
ного веса и определяли сухую массу.

Оводненность частей растений ( ) рассчи-
тывали по формуле (1):

(1)

где mсыр и mсух – сырая и сухая масса корней, стеб-
лей или листьев (г), соответственно.

Выделение полимерного матрикса клеточных
стенок. Проводили из высушенных листьев, стеб-
лей и корней по описанному ранее методу [17].
Навески растительного материала (~ 1.5 г) поме-
щали в колбы и промывали последовательно
90%-ым этанолом (только листья и стебли, ~0.1 л
на колбу) в течение 48 ч, при постоянном переме-
шивании), 1%-ым раствором NaОН (~0.6 л, в те-
чение 24 ч, при постоянном перемешивании),
H2O (~2 л), 1%-ым раствором HCl (~0.6 л, в тече-
ние 24 ч, при постоянном перемешивании) и ди-
стиллированной водой до исчезновения в промыв-
ных водах хлорид-ионов. Затем определяли сырую
и сухую (после высушивании при 60°С) массу пре-
парата КС. Данный метод выделения позволяет
получить препараты КС, в которых сохранена ар-
хитектура тканей, но удалено внутриклеточное со-
держимое, при этом все катионообменные группы
полимеров КС присутствуют в Н+-форме, анионо-
обменные (аминогруппы) – в форме свободного
амина [17]. Долю сухой массы КС (GКС) в сухой
массе органов (%) определяли по формуле (2):

(2)

где mк и mкс – сухая масса частей растений и масса
выделенных из них КС соответственно (г).

Определение ионообменных свойств клеточных
стенок. Исследование ионообменных групп в со-
ставе клеточных стенок проводили методом по-
тенциометрического титрования, как описано
ранее [18], при постоянной ионной силе раствора
(10 мМ), которую создавали добавлением NaCl.
Число типов ионообменных групп в КС (j), а так-
же их количество (ΔSj) определяли по дифферен-
циальным кривым (dSi/dpHi) = f(pHi). Степень
ионизации (αi) для каждой группы рассчитывали
по формуле (3):

(3)

где  – количество диссоциированных групп j-го
типа при рНi.

2H OK

2H O сыр сух сух–( ) ,K m m m=

КС кс к( ) 100,G m m= ×

,j j
i iS Sα = Δ

j
iS

Чтобы рассчитать константу ионизации для
каждой ионообменной группы, использовали мо-
дифицированное Грегором уравнение Хендерсо-
на-Хассельбаха (4):

(4)
где pKa – кажущаяся константа ионизации ионо-
обменной группы полимера; α – степень ее иони-
зации; n – константа, зависящая от строения по-
лимерной матрицы и природы противоиона [18].

Используя установленные значения парамет-
ров (ΔSj, , nj), рассчитывали  по суммар-
ному уравнению [18]:

(5)

где  – расчетное значение ионообменной спо-
собности КС при соответствующем значении
pHi;  – максимальная катионообменная спо-
собность КС; ΔSj – количество ионообменных
групп j-го типа; , ΔSj и  выражены в
мкмоль/г сухой массы КС;  – кажущаяся кон-
станта ионизации ионообменных групп j-го типа;
nj – константа уравнения (4) для ионообменных
групп j-го типа; k – число точек на потенциомет-
рической кривой, m – число типов ионообмен-
ных групп.

Адекватность примененного подхода к описа-
нию кислотно-основного равновесия оценивали
методом регрессионного анализа, определяя па-
раметры уравнения (6):

(6)

где  и  – рассчитанная по уравнению (4)
и экспериментально определенная ионообмен-
ная способность при соответствующем значении
pHi, мкмоль/г сухой массы КС; A и B – парамет-
ры регрессии.

Поглощение ионов меди изолированными кле-
точными стенками. Навески сухой измельченной
КС массой 40 ± 2 мг инкубировали в течение 72 ч
в 12.5 мл 1 мМ раствора CuCl2 с рНисх 5.1 ± 0.1, при
постоянном перемешивании. Затем образцы КС
отделяли от раствора, определяли в нем концен-
трацию ионов Cu2+, как описано в [19], и рассчи-
тывали ионообменную способность КС по фор-
муле (7):

(7)
где SCu – сорбционная способность КС в отноше-
нии ионов Cu2+, мкмоль/г сухой массы КС; Co и
Ci – исходная и конечная концентрации Cu2+ в
растворе, мМ; V – объем раствора, мл; g – сухая
навеска образца КС, г.

apH p lg( (1 )),K n a a= + −

р j
aК рас

iS

{ },
(p –pH )рас кат

о
, 1

– (1 10 )  ,
j j

a i

k m
K nj

i
j i

S S S
=

= Δ +

рас
iS

кат
оS

кат
оS рас

iS
р j

aК

расч эксп ,i iS BS A= +
расч
iS эксп

iS

Cu o i( ) ,S C C V g= −
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Статистическая обработка данных. Опыты про-
водили в 3 (потенциометрическое титрование,
поглощение Cu) – 10(определение массы орга-
нов) биологических повторностях для каждого
варианта выращивания. Обработка данных про-
водилась с помощью программ Microsoft Excel и
IBM SPSS Statistics. Приведены средние значения
и их стандартные отклонения или ошибки. До-
стоверность различий между изучаемыми показа-
телями определяли с помощью двухвыборочного
t-критерия Стьюдента. Различия считали досто-
верными при P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика растений, выращенных на пита-

тельной среде в присутствии полиметаллов и брас-
синостероидов. Сухая масса корней заметно сни-
жалась по отношению к контролю в присутствии
полиметаллов в питательной среде. При добавле-
нии в среду брассиностероидов сухая масса кор-
ней также оставалась ниже контрольных значе-
ний, но была при этом выше, чем при воздей-
ствии только ПМ (табл. 1). Так, если в последнем
случае сухая масса снижалась в 1.7 раза, то в при-
сутствии ГБЛ и ГКС – в 1.4 и 1.2 раза соответ-
ственно. Таким образом, присутствие в среде
брассиностероидов частично нивелировало ин-
гибирующее действие токсичных металлов на
рост корней ячменя. Сухая масса стеблей расте-
ний была выше или равна контролю при всех об-
работках. Сухая масса листьев при воздействии

ПМ совместно с ГБЛ снижалась на 14%, а в вари-
анте ГКС + ПМ наоборот была выше контроля на
12%. Следовательно, можно заключить, что при-
сутствие БР на фоне обработки ПМ оказывало
положительное влияние на массу корней.

Оводненность тканей корня (табл. 2) снижа-
лась при добавлении в питательную среду ПМ, а
при добавлении БР повышалась, и для варианта
ГКС + ПМ этот показатель достоверно не отли-
чался от контроля. Оводненность надземных ча-
стей растений по-разному изменялась как в ответ
на воздействие ПМ, так и на действие ПМ сов-
местно с БР. В стеблях этот показатель снижался
в 1.35 раза при действии ПМ, при этом добавле-
ние БР не приводило к восстановлению оводнен-
ности до контрольного уровня. В листьях же во
всех вариантах обработки оводненность тканей
достоверно не отличалась от контроля (P < 0.05,
табл. 2).

Массовая доля клеточной стенки (GКС) воз-
растала в ряду: корни > листья ≥ стебли (табл. 3).
В листьях этот показатель достоверно не отличал-
ся от контроля при всех вариантах обработки и
составлял 41.6 ± 0.7%, а в стеблях и корнях GКС

снижалась при воздействии ПМ, при этом добав-
ление в среду гомокастастерона приводило к вос-
становлению значения GКС до контрольного
уровня, тогда как при обработке гомобрассино-
лидом (вариант ГБЛ + ПМ) значения GКС остава-
лись на уровне значений варианта ПМ (табл. 3).

Таблица 1. Сухая масса корней (mкорень, г), стеблей (mстебель, г) и листьев (mлист, г), отделенных от пяти растений
ячменя. Растения были выращены на контрольной среде (контроль), с добавлением полиметаллов (ПМ), в при-
сутствии гомобрассинолида с полиметаллами (ГБЛ + ПМ) или гомокастастерона с полиметаллами (ГКС + ПМ)

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные ошибки. Значения со звездочкой достоверно отличаются от кон-
троля при P < 0.05.

Вариант обработки mкорень mстебель mлист

Контроль 0.229 ± 0.010 0.280 ± 0.010 0.386 ± 0.014
ПМ 0.137 ± 0.005* 0.322 ± 0.014* 0.379 ± 0.011
ГБЛ + ПМ 0.165 ± 0.005* 0.282 ± 0.007 0.339 ± 0.009*
ГКС + ПМ 0.192 ± 0.005* 0.352 ± 0.019* 0.431 ± 0.014*

Таблица 2. Оводненность (г Н2О/г сухой массы органа) корней (Kкорень), стеблей (Kстебель) и листьев (Kлист) ячме-
ня. Растения были выращены на контрольной среде (контроль), с добавлением полиметаллов (ПМ), в присут-
ствии гомобрассинолида с полиметаллами (ГБЛ + ПМ) или гомокастастерона с полиметаллами (ГКС + ПМ)

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные ошибки. Значения со звездочкой достоверно отличаются от кон-
троля при P < 0.05.

Вариант обработки Kкорень Kстебель Kлист

Контроль 8.612 ± 0.176 5.320 ± 0.089 4.062 ± 0.274
ПМ 7.685 ± 0.176* 3.953 ± 0.106* 3.743 ± 0.078
ГБЛ + ПМ 8.016 ± 0.220* 4.208 ± 0.087* 3.946 ± 0.101
ГКС + ПМ 8.498 ± 0.159 3.995 ± 0.104* 3.764 ± 0.137
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Таким образом, БР оказывали положительное
влияние на сухую массу и оводненность только
корней, но не побегов, причем ГКС был более
эффективен, чем ГБЛ, и также только его присут-
ствие приводило к восстановлению значения GКС

корней и стеблей до контрольного уровня. Следо-
вательно, присутствие в среде ГКС частично ни-
велирует ингибирующее действие токсичных ме-
таллов на корни растений ячменя.

Влияние брассиностероидов на состав ионообмен-
ных групп клеточных стенок растений при воздей-
ствии полиметаллов. Экспериментальные кривые
потенциометрического титрования свидетельству-
ют о наличии нескольких типов ионообменных
групп в составе структурных полимеров КС. Во
всех вариантах при рН > 10.8 значения катионо-
обменной способности КС по Na+ достигали
максимального уровня. Это означает, что все
ионогенные группы заняты Na+, а  характеризу-
ет общее количество кислотных или катионообмен-
ных групп, которые имеются в полимерной струк-
туре КС исследуемых растений. Эти группы могут
включаться в реакции ионного обмена при соответ-
ствующих значениях рН среды. Следует отметить,
что в стенках как надземных органов, так и корней
обнаружены анионообменные группы, но их коли-
чество не превышало 20 мкмоль/г сухой массы КС.
Результаты показали, что рассчитанные значения

кат
oS

ионообменной способности полностью соответ-
ствуют полученным экспериментальным данным, о
чем свидетельствовали значения коэффициентов
корреляции и коэффициентов регрессии для КС и
корней, и побегов (табл. 4).

Так же, как и в клеточных стенках других ви-
дов растений [19], в КС и корней, и побегов ячме-
ня независимо от варианта обработки обнаруже-
но три типа катионообменных групп (табл. 5):
карбоксильные группы полигалактуроновой кис-
лоты (SПГК), гидроксикоричных кислот (SГКК) и
фенольные ОН-группы (SФ-ОН). Последние не
принимают участие в ионообменных реакциях,
так как значение рКа этих групп (рК3, табл. 6) ле-
жит за пределами физиологической области рН.

Расчеты кривых потенциометрического тит-
рования препаратов изолированных КС свиде-
тельствуют о том, что качественный состав ионо-
обменных групп одинаков в КС корней и надзем-
ных частей растений, а также в различных
вариантах обработки (табл. 6, представлены
усредненные между обработками значения рКj).
Следует отметить, что кислотные свойства карбок-
сильных групп ПГК в КС стеблей более ярко вы-
ражены по сравнению с корнями и листьями и
убывают в ряду: стебли > листья > корни (табл. 6).
Однако количество групп каждого типа (Sj, табл. 5)
значительно разнится между органами, а в неко-

Таблица 3. Массовая доля КС (GКС, %) от сухой массы соответствующих органов ячменя. Растения были выра-
щены на контрольной среде (контроль), с добавлением полиметаллов (ПМ), в присутствии гомобрассинолида с
полиметаллами (ГБЛ + ПМ) или гомокастастерона с полиметаллами (ГКС + ПМ)

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные ошибки. Значения со звездочкой достоверно отличаются от кон-
троля при P < 0.05.

Вариант обработки

Контроль 58.85 ± 0.74 41.4 ± 1.16 42.85 ± 0.49
ПМ 53.97 ± 1.1* 38.25 ± 0.61* 40.7 ± 0.71
ГБЛ+ПМ 56.19 ± 0.43* 38.03 ± 0.82* 41.84 ± 0.53
ГКС+ПМ 57.51 ± 0.78 39.46 ± 0.99 41.22 ± 0.57

КС
кореньG КС

стебельG КС
листG

Таблица 4. Коэффициент корреляции ( ) зависимости  = f( ) и значения параметров регрессии A и B

уравнения (6):  = B  + A, где  и  – рассчитанная по уравнению (4) и экспериментально опре-
деленная ионообменная способность клеточных стенок, изолированных из корней, стеблей и листьев, при соот-
ветствующем значении pHi

Вариант 
обработки

Корни Стебель Лист

А В А В А В

Контроль 26.0 0.93 0.975 8.3 0.981 0.983 19.5 0.94 0.985
ПМ 4.62 0.95 0.990 10.2 0.972 0.997 5.41 1.00 0.996
ГБЛ + ПМ 6.09 0.981 0.997 7.64 1.023 0.988 1.96 0.98 0.990
ГКС + ПМ 5.41 0.982 0.998 6.94 1.035 0.997 14.1 1.01 0.988

2
коррr расч

iS эксп
iS

расч
iS эксп

iS расч
iS эксп

iS

2
коррr 2

коррr 2
коррr
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торых случаях и между вариантами обработки.
Так, в КС и листьев, и стеблей содержание
карбоксильных групп ПГК и фенольных ОН-
групп в 2.3–3 и 1.3–2.9 раз выше, чем в КС кор-
ней, соответственно. Содержание карбоксиль-
ных групп ГКК в КС стеблей выше, чем в КС кор-
ней и листьев (табл. 5).

С точки зрения ионообменной способности
КС корней ячменя слабо отвечают на присут-
ствие в питательной среде и полиметаллических
загрязнений, и брассиностероидов: в варианте
ПМ + ГКС содержание ПГК в 1.2 раза выше, чем
на других средах, а содержание остальных типов
групп близкое во всех вариантах (табл. 5). В КС
стеблей в присутствии ПМ содержание карбок-
сильных групп ПГК в 1.3 раза выше, чем в кон-
троле, но при добавлении БР снижается. Добав-
ление БР в среду существенно снижает количе-
ство карбоксильных групп ГКК в КС стеблей, а
ПМ (и ПМ + БР) – фенольных ОН-групп. В КС
листьев в ответ на воздействие ПМ совместно с
БР в 1.3 раза увеличивается содержание карбок-
сильных групп ПГК.

Чтобы подтвердить данные о содержании
карбоксильных групп ПГК в КС разных органов
растений ячменя был использован метод, осно-
ванный на том, что при рН < 4 в ионообменных
реакциях с Cu2+ участвуют только эти группы, и
поэтому Cu-связывающая способность КС изме-
няется в том же ряду, что и содержание карбок-
сильных групп ПГК [19]. Полученные нами дан-

ные показали, что после контакта изолированных
КС с растворами, содержащими ионы меди в кон-
центрации 1 мМ, рН раствора снижался с 5.0 ± 0.1
до 3.25–3.75. Следовательно, можно утверждать,
что при этих условиях в адсорбционном процессе
задействованы только карбоксильные группы
ПГК. Приведенные в табл. 7 данные доказывают
вывод о том, что КС корней ячменя содержат зна-
чительно меньшее количество деметилированных
пектинов по сравнению с побегами, и оно изменя-
ется в том же ряду, который следует из данных по-
тенциометрического титрования: листья > стебли >
> корни.

ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что в ответ на избыток ТМ в среде
растения могут реализовывать две стратегии из-
менения содержания и состава пектинов в КС
корня. Изначально секретируемые в КС пектины
характеризуются высокой степенью метилирова-
ния, а их деметилирование осуществляют апо-
пластные пектинметилэстеразы [20]. Чем ниже
степень метилирования пектиновых веществ, тем
выше катионообменная способность КС и, сле-
довательно, ее способность накапливать ионы
ТМ. Первая из них, обнаруженная большей ча-
стью у чувствительных к воздействию тяжелых
металлов сортов и видов растений, заключается в
увеличении массовой доли деметилированных
пектинов в клеточных стенках корня при воздей-

Таблица 5. Содержание ионообменных групп каждого типа (Sj, мкмоль/г сухой массы КС) в клеточных стенках,
изолированных из различных органов ячменя. Растения были выращены на контрольной среде (контроль), с до-
бавлением полиметаллов (ПМ), в присутствии гомобрассинолида с полиметаллами (ГБЛ + ПМ) или гомокаста-
стерона с полиметаллами (ГКС + ПМ). Индексы: ПГК – карбоксильные группы полигалактуроновой кислоты;
ГКК – карбоксильные группы гидроксикоричных кислот; Ф-ОН – фенольные ОН-группы

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные отклонения.

Вариант 
обработки

Корни Стебли Листья

SПГК SГКК SФ-ОН SПГК SГКК SФ-ОН SПГК SГКК SФ-ОН

Контроль 119 ± 8 280 ± 25 250 ± 25 260 ± 15 460 ± 20 700 ± 50 270 ± 10 290 ± 25 450 ± 40
ПМ 120 ± 9 260 ± 28 300 ± 30 350 ± 20 540 ± 30 500 ± 30 290 ± 15 290 ± 20 400 ± 30
ПМ + ГБЛ 120 ± 8 280 ± 20 200 ± 20 300 ± 30 300 ± 25 580 ± 45 350 ± 18 300 ± 30 430 ± 35
ПМ + ГКС 140 ± 10 300 ± 25 280 ± 35 280 ± 15 400 ± 35 500 ± 60 350 ± 15 317 ± 35 400 ± 40

Таблица 6. Средние значения рКа ионообменных групп в составе клеточных стенок, изолированных из корней и
надземных частей растений ячменя. Индексы: ПГК – карбоксильные группы полигалактуроновой кислоты;
ГКК – карбоксильные группы гидроксикоричных кислот; Ф-ОН – фенольные ОН-группы

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные отклонения.

Орган растений рКПГК рКГГК рКФ-ОН

Корни 4.76 ± 0.04 7.29 ± 0.12 9.71 ± 0.29
Стебли 4.06 ± 0.15 7.46 ± 0.42 9.70 ± 0.47
Листья 4.47 ± 0.04 7.32 ± 0.30 9.54 ± 0.12
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ствии таких тяжелых металлов, как Pb, Cd и Cu, а
также алюминий [21, 22]. Вторая, напротив, за-
ключается в уменьшении массовой доли демети-
лированных пектинов в корневой клеточной
стенке в ответ на избыток металла в среде [21, 23].
Так, в клетках корня Silene paradoxa происходила
генерация клеточных стенок с высокой степенью
метилирования. Авторы предположили, что фор-
мирование исключающих металл КС является
одним из факторов, гарантирующих низкое апо-
пластное накопление меди и, вероятно, ограни-
чивающих симпластное поглощение меди клет-
ками корня [21]. Недавно была обнаружена еще
одна стратегия модификации КС в ответ на воз-
действие повышенных концентраций металлов,
заключающаяся в усилении синтеза в равной мере
всех полимерных компонентов КС, в том числе и
пектинов [24]. Было показано, что реализация та-
кой модификации в КС корня маша приводит к
увеличению массовой доли КС в общей массе
корня и, соответственно, к увеличивается связы-
вающей способности корня по ионам меди за
счет их депонирования в КС. В зависимости от
вида, экотипа или сорта растения каждая из страте-
гий может являться либо механизмом устойчивости
к воздействию ТМ, либо наоборот приводить к раз-
витию металл-стресса. Следует отметить, что все
указанные стратегии модификации КС в ответ на
повышенные концентрации металлов в среде об-
наружены в корнях только двудольных растений.
В противоположность этим растениям у злаков в
клеточных стенках корней не реализуется ни одна
из вышеуказанных возможностей модификации
КС, как показано для пшеницы и ячменя [24–26].
Однако недавно обнаружено, что при воздей-
ствии ТМ на растения может происходить не
только модификация КС корней, как было из-
вестно ранее, но и модификация КС побегов, ко-
торая заключается в деметилировании пектинов с
целью увеличения ионообменной способности
КС [26]. Авторы полагают, что такой ответ связан
с механизмами поступления ТМ в растения ячме-
ня. Вследствие небольшого содержания карбок-
сильных групп ПГК в КС корней, ионы металлов
поступают в надземную часть, где накапливаются
и инактивируются, в том числе, и в КС.

Добавление в питательной среду с полиметал-
лами БР приводило к изменению и физиологиче-
ского состояния растений ячменя, и параметров,
характеризующих ионообменную способность
КС, по сравнению с растениями, находившимися
под воздействием только металл-стресса. В присут-
ствии брассиностероида (ГКС) возрастало содер-
жание деметилированных карбоксильных групп
ПГК в составе пектинов КС корней, которые, как
известно, являются основными сайтами связыва-
ния ионов ТМ в КС [15], что предотвращает их
избыточное поступление в цитоплазму клеток
корня и снижает ингибирующее действие ПМ на
рост данного органа. Следовательно, можно
предположить, что накопление ПМ в КС корней
ячменя усиливается при наличии в среде ГКС,
что приводит к их инактивации в апопласте и
снижает их ингибирующее действия на рост кор-
ней. Положительное действие БР на содержание
ПГК возможно связано с опосредованным БР
увеличением количества пектинметилэстераз в
КС при ПМ стрессе, как это было показано ранее
для холодового стресса [13]. В то же время не-
смотря на то, что БР, как известно, активируют
работу антиоксидантных ферментов, в том числе
апопластных пероксидаз, и таким образом стиму-
лируют синтез лигнина [14], увеличения содержа-
ния фенольных ОН-групп при обработке БР не
обнаружено.

В присутствии ПМ в питательной среде замет-
но снижались сухая масса корней, их оводнен-
ность и доля КС по отношению к контролю. И
эти результаты соответствуют известным данным
о том, что нарушение водного обмена и снижение
содержания воды в тканях является одним из пер-
вых симптомов токсического действия ТМ и, как
правило, острее проявляется в корне, чем в побе-
гах [27, 28]. При добавлении в среду брассиносте-
роидов сухая масса корней также оставалась ниже
контрольных значений, но была при этом выше,
чем при воздействии только ПМ (табл. 1). Так, ес-
ли в последнем случае сухая масса снижалась в
1.7 раза, то в присутствии ГБЛ и ГКС – в 1.4 и
1.2 раза соответственно. Таким образом, присут-
ствие в среде брассиностероидов частично ниве-

Таблица 7. Cu-связывающая способность (мкмоль Cu/г сухой массы КС) клеточных стенок, изолированных из
различных органов ячменя. Растения были выращены на контрольной среде (контроль), с добавлением полиме-
таллов (ПМ), в присутствии гомобрассинолида с полиметаллами (ГБЛ + ПМ) или гомокастастерона с полиме-
таллами (ГКС + ПМ). Исходная концентрация меди в модельном растворе – 1 мМ

Примечание. Приведены средние значения и их стандартные отклонения.

Орган растений Контроль ПМ ГБЛ + ПМ ГКС + ПМ

Корни 45.1 ± 4.9 56.5 ± 4.1 52.7 ± 5.5 55.2 ± 4.5

Стебли 76.0 ± 4.2 63.8 ± 5.8 72.2 ± 5.4 67.0 ± 6.4

Листья 92.0 ± 3.7 88.7 ± 4.7 91.4 ± 4.0 92.0 ± 3.6
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МЕЙЧИК и др.

лировало ингибирующее действие токсичных ме-
таллов на рост корней ячменя.

В отличие от КС корней, у которых содержа-
ние карбоксильных групп ПГК не изменялось в
присутствии ПМ, в КС и листьев, и стеблей со-
держание деметилированных пектинов увеличи-
валось при воздействии ПМ. Эти результаты дают
основание полагать, что в ответ на воздействие
ТМ происходит модификация пектиновых поли-
меров путем их деметилирования, так содержа-
ние карбоксильных групп ПГК возрастало, а мас-
совая доля КС в побегах не изменялась по отно-
шению к контролю. Обработка растений ГБЛ и
ГКС на фоне воздействия ПМ не приводила к из-
менению содержания карбоксильных групп ПГК
в КС стеблей, но значительно увеличивала содер-
жание этих групп в КС листьев и соответственно,
Ме-связывающую способность КС, что предот-
вращает избыточное поступление в цитоплазму
клеток этого органа. Эти результаты подтверждают
приведенное выше предположение [26] о том, что
вследствие небольшого содержания карбоксиль-
ных групп ПГК в КС корней ячменя, ионы метал-
лов поступают в надземную часть, где накаплива-
ются и инактивируются, в том числе, и в КС.

Также в отличие от корней присутствие ПМ в
среде не приводило к снижению массы тканей в
надземных частях растений. Обращает на себя
внимание тот факт, что обработка ГКС на фоне
ПМ увеличивает массу и стеблей, и листьев. Таким
образом, присутствие БР на фоне обработки ПМ
оказывало существенное положительное влияние
как на массу корней, так и побегов.

Таким образом, результаты нашей работы дают
основание полагать, что обработка брассиностеро-
идами (гомокастастероном) может приводить к из-
менению содержания пектинов, и, соответственно,
ионообменных свойств КС и корней, и побегов,
которые позволяют снизить токсическое дей-
ствие ПМ на растения ячменя за счет их депони-
рования в апопласте соответствующих органов.
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