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ИЗМЕНЕНИЕ АКТИВНОСТИ ПРО-/АНТИОКСИДАНТОВ ПРОРОСТКОВ 
ЯРОВОГО ЯЧМЕНЯ (HORDEUM VULGARE L.) В УСЛОВИЯХ  

СОЛЕВОГО СТРЕССА ПРИ ОБРАБОТКЕ СЕМЯН  
КОНЪЮГАТАМИ ОКСИКОРИЧНЫХ КИСЛОТ С ХИТОЗАНОМ

Аннотация. Изучено влияние обработки семян конъюгатами хитозана с феруловой (Х30-ФРК) и кофейной (Х30-КФК) 
кислотами на биометрические показатели и изменение активности компонентов про-/антиоксидантной системы у про-
ростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) в оптимальных, стрессовых условиях и в репарационный период. 
Обработка конъюгатом Х30-КФК, обладая слабым стрессовым воздействием, обеспечивает запуск компенсатор-
ных механизмов, которые включают активизацию клеточных процессов репарации и, вероятно, синтеза ферментов 
de novo. Высокая продолжительная активность при солевом стрессе и в последующий восстановительный период 
антиоксидантных ферментов, таких как супероксиддисмутаза, пероксидаза (ПО), аскорбатпероксидаза и глутатион-
редуктаза (ГР), низкие уровни накопления пероксида водорода в корнях и листьях проростков ячменя, поддержива-
емые обработкой конъюгатами оксикоричных кислот (ОКК) с хитозаном, преимущественно Х30-КФК, способство-
вали активной адаптации и ускорению роста проростков ячменя. Установлены различия при действии конъюгатов 
ОКК на растения, а именно: применение конъюгата Х30-ФРК при переходе растений из кратковременного солевого 
стресса в постстресс вызвало снижение содержания пролина в листьях, тогда как при обработке конъюгатом Х30-КФК 
содержание пролина, напротив, повысилось. Активность ПО и ГР в листьях возрастала в репарационный период  
по сравнению с солевым стрессом при применении конъюгата Х30-КФК, но практически не изменялась в листьях 
растений в варианте Х30-ФРК.
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CHANGES IN THE ACTIVITY OF PRO-/ANTIOXIDANTS  
IN SPRING BARLEY (HORDEUM VULGARE L.)  

SEEDLINGS UNDER SALT STRESS CONDITIONS UPON SEED TREATMENT  
WITH CHITOSAN-HYDROXYCINNAMIC ACID CONJUGATES

Abstract. The effect of seed treatment with chitosan ferulic acid (Ch30-FA) or caffeic acid (Ch30-CA) conjugates  
on biometric parameters and pro-/antioxidant system activity in spring barley seedlings (Hordeum vulgare L.) was studied 
under optimal conditions, salt stress, and subsequent recovery. The Ch30-CA conjugate exerted a mild stress effect, triggering 
compensatory mechanisms that include activation of cellular repair processes and, likely, de novo enzyme synthesis. Treat-
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ment with chitosan–hydroxycinnamic acid conjugates, especially Ch30-CA, contributed to sustained high activity of antioxi-
dant enzymes (SOD, POD, APX, GR) and low hydrogen peroxide accumulation in the roots and leaves of barley seedlings 
under salt stress and during the recovery period. This phenomenon resulted in enhanced adaptive response and accelerated 
growth of barley seedlings. Differences in the effects of the two conjugates on plants were observed. When applied during 
the transition from short-term salt stress to the post-stress period, the Ch30-FA conjugate reduced proline content in the leaves, 
whereas treatment with the Ch30-CA conjugate increased proline content. During the recovery period, POD and GR activities 
in the leaves increased under Ch30-CA treatment compared to salt stress, while they remained almost unchanged in leaves  
of plants treated with Ch30-FA.

Keywords: barley, chitosan, hydroxycinnamic acids, caffeic acid, ferulic acid, conjugates, salt stress, proline, hydrogen 
peroxide, lipid peroxidation, antioxidant enzymes
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Введение. Изменение климата и водный дефицит, приводящие в том числе и к засолению 
почв, оказывают существенное влияние на мировое производство продовольствия, снижая уро-
жайность важных сельскохозяйственных культур. Продовольственная и сельскохозяйственная 
организации ООН оценивают засоленные и щелочные почвы в 1  381 млн га, что составляет 
10,7 % мировых площадей [1].

Высокие концентрации соли вызывают ионный дисбаланс и осмотический стресс у расте-
ний, нарушая ионный и водный гомеостаз клеток. Резкое изменение ионного и водного гомео-
стаза приводит к повреждению макромолекул, гибели клеток и остановке роста растений. По-
мимо снижения поглощения воды и накопления ионов до токсичных уровней, засоление влияет 
на рост за счет уменьшения поглощения растениями питательных веществ из почвы. Кроме того, 
при солевом стрессе также возрастает содержание активных форм кислорода (АФК) в раститель-
ных клетках, и, как следствие, значительно повышается интенсивность свободнорадикальных 
окислительных процессов. Образование АФК, вызванное стрессом, приводит к нарушению ме-
таболических процессов, таких как фотосинтез, дыхание и фиксация азота. Последующие эф-
фекты АФК в клетках растений включают перекисное окисление липидов (ПОЛ) мембран и бел-
ков и повреждение ДНК/РНК [2, 3].

Для минимизации повреждающего действия АФК у растений существуют различные стра-
тегии регулирования их уровня в клетках путем изменения активности ферментов, продуци-
рующих АФК, и активации ферментов, нейтрализующих АФК, таких как супероксиддисму-
таза (СОД), пероксидаза (ПО) и каталаза [4]. Для растений, устойчивых к засухе, засолению, 
неблагоприятным температурам, тяжелым металлам, фитопатогенам и т. п., характерна повы-
шенная активность и экспрессия генов большинства ферментов аскорбат-глутатионового цик-
ла (АГЦ) [5].

Многочисленные исследования показали, что, воздействуя с помощью биологически актив-
ных веществ на смещение про-/антиоксидантного равновесия в условиях стрессов, можно акти-
визировать потенциал защитных реакций и тем самым формировать иммунитет в растениях. 
В связи с этим адаптация растений к действию стрессоров различной природы в значительной 
степени зависит от функционирования их антиоксидантной системы [6].

Фенилпропаноиды, представителями которых являются оксикоричные кислоты (ОКК), игра-
ют важную роль в устойчивости растений, защищая метаболические процессы и ультраструк-
туры растений от повреждающего действия окислительных стрессов. Этот класс соединений 
имеет решающее значение для поддержания общей функциональности и целостности растения 
в стрессовых условиях [7]. Они могут вовлекаться в процессы биосинтеза лигнина и флавонои-
дов, вступать во взаимодействие с сахарами, полисахаридами клеточных стенок, ациклически-
ми и алициклическими кислотами, терпенами, аминами, алкалоидами и некоторыми другими 
веществами. На основании расчета физико-химических параметров исследователями [8] состав-
лен ряд антиоксидантной активности указанных соединений: «синаповая кислота > феруловая 
кислота > кофейная кислота > кумаровая кислота».
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Потенциал применения ОКК как регуляторов роста растений существенно ограничивается 
их низкой растворимостью в воде [9]. Одним из решений этой проблемы может стать изменение 
биодоступности ОКК связыванием их с биополимерами. Включение ОКК в полимерные носи-
тели обеспечивает контролируемую кинетику их высвобождения, пролонгированное действие 
и является перспективным способом разработки новых препаративных форм регуляторов роста 
растений с заданными свойствами.

Показано, что биополимер хитозан и его олигомеры повышают устойчивость растений 
к неблагоприятным абиотическим факторам, включая засоление [10]. Так, применение хи-
тозана нивелирует осмотический стресс, регулируя ионный гомеостаз в клетке и поглощая 
АФК, тем самым снижая окислительные процессы у растений, что приводит к поддержанию 
целостности мембран, повышению активности антиоксидантных ферментов и увеличению 
общего содержания алкалоидов в растениях в условиях солевого стресса [10]. Отмечено, 
что уровень супероксид-аниона и подавление свободных радикалов липидов повышают-
ся одновременно со снижением молекулярной массы и степени деацетилирования у хи- 
тозана [11].

Наличие многочисленных аминогрупп в полимерной цепи хитозана позволяет осуществлять 
его структурную модификацию с целью приобретения им новых свойств, получать на его ос-
нове производные с улучшенными физико-химическими характеристиками и увеличенной  
биологической активностью [12]. В работе [13] показано, что конъюгаты хитозан-ОКК проявля-
ли гораздо более сильную антиоксидантную активность, чем исходный хитозан.

Установлено, что конъюгат хитозана с молекулярной массой 30 кДа и кофейной кисло-
ты (Х30-КФК) способствовал ускорению роста проростков ячменя при обработке семян [14] 
и оказывал положительный эффект на рост и развитие растений картофеля в культуре in vitro  
при включении в питательную среду культивирования [15].

Применение конъюгатов ОКК снижало негативное влияние стрессового воздействия хлорид-
но-натриевого засоления на растения огурца, стимулировало их рост в оптимальных и стрессо-
вых условиях и ускоряло переход к генеративной фазе развития [16, 17].

В связи с этим целью работы являлось изучение влияния конъюгированных с хитозаном 
ОКК на изменение про-/антиоксидантного статуса в растениях ярового ячменя в условиях крат
ковременного действия солевого стресса и в репарационный период.

Материалы и методы исследования. Объектом исследования служили проростки ячменя 
(Hordéum vulgáre L.) сорта Добры. Обработку семян проводили водными растворами исследу-
емых соединений с концентрацией конъюгата 0,3 мг/мл из расчета 400 мкл раствора на 20 г се-
мян до высыхания. Контролем служили варианты без обработки семян. Растения выращивали 
методом рулонной культуры [18]. Рулоны помещали на 2 сут в термостат при температуре 22 °С;  
на 3-и сутки переносили в условия искусственного освещения с интенсивностью ~181 мкМ/м2 × с; 
фотопериод – 14 ч света / 10 ч темноты. Солевой стресс создавали, помещая рулоны с 5-дневны-
ми проростками в 4%-й раствор NaCl на 24 ч, после чего переносили обратно на дистиллиро-
ванную воду. Растения оптимального контроля весь период выращивали на дистиллированной 
воде. Морфометрические и биохимические параметры определяли на 6-е сутки (стрессовый пе-
риод) и на 10-е сутки (постстрессовый – репарационный период).

Уровень ТБК-окрашенных продуктов определяли согласно методу [19], свободный пролин – 
по [20]. Содержание пероксида водорода устанавливали согласно [21].

Активность растворимой ПО [КФ 1.11.1.7] оценивали по методу Бояркина [22]. Для опре-
деления активности СОД [КФ 1.15.1.1] использовали тест с применением нитросинего тет
разолия [23]. Активность аскорбатпероксидазы (АПО) [КФ 1.11.1.11] устанавливали по [24], ак-
тивность глутатионредуктазы (ГР) [КФ 1.6.4.2] – по [25]. Количественное определение белка 
проводили по методу Бредфорда [26]. Для спектрофотометрических измерений использовали 
спектрофотометр V630 (Jasсo, Япония).

Для синтеза конъюгатов применяли хитозан с молекулярной массой 30 кДа (степень деаце-
тилирования – 98,3 % (Glentham Life Sciences, Великобритания)), феруловую (M = 194,18 г/моль) 
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и кофейную (M = 180,16 г/моль) кислоты (Sigma-Aldrich, США), 1-этил-3-(3-диметиламинопропил) 
карбодиимид гидрохлорид (EDC, Sigma-Aldrich). Конъюгаты хитозана с феруловой (Х30-ФРК) 
и кофейной (Х30-КФК) кислотами синтезировали карбодиимидным методом с предварительной 
активацией карбоксильных групп кислоты согласно методике, описанной в работе [27]. Конъ- 
югаты в лиофилизированном виде получали согласно [28].

Статистическую обработку результатов осуществляли с применением общепринятых ме- 
тодик [29]. На диаграммах (рис. 1–7) приведены средние значения показателей с указанием 
стандартной ошибки среднего. Объем выборки составлял n = 90 для биометрических пока- 
зателей, n = 6–9 – для биохимических показателей. Надстрочные символы (таблица, рис. 1–7) 
обозначают достоверность различий средних значений по критерию Стьюдента при р ≤ 0,05: 
а – различия достоверны относительно оптимального контроля на 6-е сутки, b – различия 
достоверны относительно стрессового контроля, c – различия достоверны относительно оп-
тимального контроля на 10-е сутки, d – различия достоверны относительно постстрессового 
контроля.

Результаты и их обсуждение. По мнению авторов [30, 31], развитие растений на самой ран-
ней стадии (прорастание и всходы) наравне с репродуктивной стадией является наиболее чув-
ствительным к стрессовым условиям, что определяет будущую урожайность.

В проведенных нами исследованиях отмечалось замедление роста у 6-дневных проростков 
в варианте обработки Х30-КФК. Рост и развитие проростков из семян, обработанных Х30-ФРК, 
оставались на уровне контроля. Однако уже у 10-дневных проростков в варианте обработки 
Х30-КФК происходило увеличение длины и массы корней, а также значительное накопление 
биомассы листьев. Морфометрические показатели в варианте Х30-ФРК были на уровне кон- 
трольных значений.

Действие солевого стресса (4%-й раствор NaCl) в течение 24 ч приводило к ингибированию 
роста и развития корней, однако рост листьев сохранялся на уровне оптимального контроля.  
При этом не отмечалось существенных различий между вариантом Х30-ФРК и контролем, 
в то время как задержка роста у проростков из варианта Х30-КФК относительно стрессо-
вого контроля была в среднем на 10  %. В период послестрессовой адаптации у пророст-
ков из варианта Х30-КФК отмечался активный рост корневой системы, однако отсут-
ствовало ускорение роста листьев на фоне накопления ими биомассы. В постстрессовый 
период вариант Х30-ФРК не показал существенных изменений в росте и развитии проростков  
(таблица).

Известно, что накопление пролина является ключевым и одним из первых физиологиче-
ских механизмов, позволяющих клетке адаптироваться к стрессовым условиям, включая со-
левой стресс, и служит важным биомаркером, отражающим физиологическое состояние рас-
тений [32, 33].

В оптимальных условиях роста не отмечено изменений в содержании пролина у 6-дневных 
проростков в вариантах опыта. На 10-е сутки роста уровень пролина снижался в органах про-
ростков в контрольном варианте, обработки оказали различное влияние на данный параметр 
у растений. Так, применение Х30-ФРК вызвало рост уровня пролина в листьях и корнях про-
ростков на 16,1 и 35,8 % по сравнению с соответствующим контролем, а обработка Х30-КФК со-
провождалась снижением количества пролина в листьях на 38,9 %.

Ингибирование роста и снижение биомассы проростков на 6-е сутки при обработке Х30-КФК 
в условиях солевого стресса проявилось на фоне уменьшения уровня пролина в тканях про-
ростков по сравнению со стрессовым контролем. При применении Х30-ФРК также наблюдали 
снижение содержания пролина в листьях, однако в корнях его уровень увеличился на 27,3  %  
по сравнению со стрессовым контролем (рис. 1).

Накопление биомассы листьями в постстрессовый период в растениях из опытного варианта 
Х30-КФК происходило на фоне повышенного уровня пролина по сравнению с соответствующим 
контролем. Ускорение роста корней в данный период в растениях опытного варианта Х30-КФК 
происходило при отсутствии изменений в содержании пролина.
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                                                     a                                                                                                      b

Рис. 1. Содержание пролина в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами 
ОКК и хитозана

Fig. 1. Proline content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates

Накопление биомассы листьями в постстрессовый период в растениях из опытного варианта 
Х30-КФК происходило на фоне повышенного уровня пролина по сравнению с соответствующим 
контролем. Ускорение роста корней в данный период в растениях опытного варианта Х30-КФК 
происходило при отсутствии изменений в содержании пролина.

Засоление индуцирует резкое увеличение синтеза АФК, включая пероксид водорода (H2O2), 
вследствие нарушения работы электрон-транспортных цепей в хлоропластах и митохондриях, 
а также активации НАДФН-оксидаз в плазматической мембране. Концентрация H2O2 возрас-
тает пропорционально степени засоления, при этом умеренные концентрации H2O2 могут вы-
полнять сигнальную функцию, инициируя защитные механизмы, такие как экспрессия генов, 
ответственных за синтез антиоксидантных ферментов и осмопротекторов [34].

Содержание H2O2 в листьях 6-дневных проростков ячменя во всех исследуемых вариантах 
не изменялось. В корнях наблюдали тенденцию к усилению образования H2O2 при применении 
Х30-КФК, однако в стрессовых условиях изменений не обнаружили.

На 10-е сутки уровень H2O2 в листьях возрос примерно на 11 % во всех вариантах, включая 
контроль, а в корнях – снизился в 2 раза. В период восстановления в листьях в опытных вариан-
тах содержание H2O2 оставалось на уровне соответствующего контроля (рис. 2, a). В корнях об-
работки Х30-ФРК и Х30-КФК способствовали снижению H2O2 в среднем на 36 % относительно 
соответствующего контроля (рис. 2, b).

Окислительный стресс, вызванный засолением, может являться причиной ПОЛ, в результате 
чего нарушается структура клеточных мембран, снижается их пластичность, изменяется прони-
цаемость. Первичными продуктами ПОЛ являются диеновые конъюгаты, а конечными — осно-
вания Шиффа, одним из метаболитов этой цепочки являются ТБК-окрашенные продукты, уро-
вень которых служит индикатором окислительного стресса у растений [19].

В контрольных проростках отмечено увеличение содержания ТБК-продуктов в листьях на 
12 % на 10-е сутки и снижение их в корнях на 35 % по сравнению с 6-дневными проростками. 
Кратковременный солевой стресс практически не повлиял на содержание ТБК-продуктов в про-
ростках, а в репарационный период их уровень значительно снизился как в корнях, так и листьях 
проростков. При этом у 6-дневных проростков при использовании Х30-ФРК наблюдали как уве-
личение содержания ТБК-продуктов в листьях, так и значительное снижение в корнях по сравне-
нию с контролем. При обработке Х30-КФК, напротив, в листьях 6-дневных проростков ячменя 
наблюдалось снижение содержания ТБК-продуктов на 20 %, а в корнях их содержание выросло 
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                                          a                                                                              	             b

Рис. 2. Содержание H2O2 в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 2. H2O2 content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates

                                          a                                                                              	             b

Рис. 3. Содержание ТБК-продуктов ПОЛ в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян,  
обработанных конъюгатами ОКК и хитозана

Fig. 3. TBA-products content in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids 
and chitosan conjugates

относительно оптимального контроля. Данная тенденция содержания ТБК-продуктов в корнях 
и листьях как 6-, так и 10-дневных проростков прослеживалась во всех опытных вариантах (рис. 3).

Активность СОД в листьях проростков ячменя на 6-е сутки в оптимальных условиях реги-
стрировалась на уровне контроля у всех исследуемых вариантов, а в корнях при обработке конъ-
югатом Х30-КФК активность СОД возросла в 1,7 раза относительно контроля.

На 10-е сутки в контроле наблюдалось снижение активности СОД в органах проростков, при 
этом в опытных вариантах уменьшение ее активности в листьях было менее значительным и ак-
тивность фермента оказалась в итоге выше на 10,7 % в варианте Х30-ФРК и на 22,8 % – в вариан-
те Х30-КФК, а в корнях отличий не обнаружено.

При воздействии стрессового фактора в контрольном варианте активность СОД в листьях 
не изменилась, а в корнях возросла в 1,5 раза относительно оптимального контроля. При этом 
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в листьях из опытных вариантов активность фермента не изменилась по сравнению со значения- 
ми в оптимальных условиях и поэтому уменьшилась относительно стрессового контроля. В кор-
нях в варианте Х30-КФК активность фермента увеличилась на 50 % относительно стрессового 
контроля. В период восстановления у 10-дневных проростков активность СОД в корнях снизилась 
во всех вариантах в 2 раза относительно показателей 6-дневных проростков в условиях стресса, 
при этом сохранялась та же тенденция в соотношении активности фермента между вариантами. 
Относительно высокая активность СОД сохранялась в корнях в варианте Х30-КФК (рис. 4).

Активность ПО в оптимальных условиях в проростках ячменя на 6-е сутки во всех вариан-
тах оставалась на уровне оптимального контроля (рис. 5, a), на 10-е сутки она возросла в листьях 
(увеличение активности отмечено при обработке Х30-ФРК). В стрессовых условиях также выяв-
лена активность ПО в варианте Х30-ФРК в листьях и отмечена тенденция к увеличению актив-
ности в варианте Х30-КФК в корнях проростков.

                                             a                                                                                                 b

Рис. 4. Активность СОД в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 4. Superoxide dismutase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates

 
                                             a                                                                                                   b

Рис. 5. Активность ПО в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 5. Peroxidase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic acids  
and chitosan conjugates
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В постстрессовый период активность ПО в вариантах обработки оставалась высокой в ли-
стьях и особенно в корнях: выше на 44 % (Х30-ФРК) и 63 % (Х30-КФК) относительно соответ-
ствующего контроля (рис. 5, b).

В оптимальных условиях выращивания в листьях 6-дневных проростков ячменя отмечено 
увеличение активности АПО в опытных вариантах в среднем на 16 %, в корневой системе про-
ростков она возросла в 1,6 раза. К 10-м суткам активность АПО несколько снизилась во всех ис-
следуемых вариантах, но тенденция соотношения активности фермента в вариантах оставалась 
прежней (рис. 6, a). В стрессовых условиях активность АПО в корнях увеличивалась в контроле 
в 1,7 раза, при этом обработка Х30-КФК способствовала ее росту в листьях, обе обработки – уве-
личению активности фермента на 18 и 32 % в корнях соответственно относительно стрессового 
контроля (рис. 6, a, b). В репарационный период к 10-ым суткам активность АПО снизилась прак-
тически до уровня оптимального контроля. В вариантах обработок она оставалась выше, сохраняя 
ту же тенденцию в активности по отношению к контролю, что и в стрессовых условиях (рис. 6, b).

Активность ГР в 6-дневных листьях под действием обработок Х30-ФРК и Х30-КФК возрастала 
в 1,4 и 1,2 раза соответственно относительно оптимального контроля. На 10-е сутки она снизилась 
в контроле на 24 % по сравнению с 6-ми сутками, но оставалась высокой в варианте Х30-КФК.  
В то же время в корнях не выявлено изменений в активности ГР во всех вариантах опыта, однако 
к 10-м суткам активность фермента снижалась в контроле в 1,6 раза по сравнению с 6-ми сутками, 
при этом в вариантах с обработкой активность сохранялась на более высоком уровне (рис. 7).

В условиях стресса активность фермента в листьях стрессового контроля увеличивалась  
на 14 % относительно оптимального контроля, при применении Х30-ФРК и Х30-КФК она не из-
менялась по сравнению с оптимальным контролем, но оставалась повышенной на 23 и 13 % со-
ответственно относительно стрессового контроля. Активность ГР в корнях проростков при со-
левом стрессе при обработке Х30-КФК возросла в 1,3 раза относительно стрессового контроля.

В постстрессовый период активность фермента в листьях не изменилась относительно 
стрессового контроля, а в корнях, напротив, снизилась. Обработка Х30-ФРК не привела к из-
менению данного показателя в листьях по сравнению с 6-ми сутками в стрессовых условиях, а об-
работка Х30-КФК способствовала росту активности ГР в 1,4 раза относительно постстрессового 
контроля. (рис. 7, a). В корнях обработки Х30-ФРК и Х30-КФК в большей степени способствова-
ли снижению активности фермента в восстановительный период (рис. 7, b).

                                              a                                                                                                  b

Рис. 6. Активность АПО в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 6. Ascorbate peroxidase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates
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Таким образом, у 10-дневных проростков ячменя, выращиваемых в оптимальных условиях, 
по сравнению с 6-дневными в листьях значительно увеличивалось содержание Н2О2 и продуктов 
ПОЛ, а в корнях – снижалось. Вероятно, в процессе перехода к автотрофному питанию и форми-
рования фотосинтетического аппарата устанавливается новый уровень про-/антиоксидантного 
баланса в клетках листьев. При этом содержание пролина и активность СОД, ГР и АПО в листьях 
и корнях проростков снижалась, только общая активность пероксидаз несколько увеличивалась.

Известно, что Н2О2 является сигнальной молекулой, которая участвует в адаптации роста 
растений на свету и играет важную роль в запуске экспрессии генов синтеза антиоксидантных 
ферментов для фотозащиты. ПО класса III, или так называемые классические (неспецифиче-
ские), относятся к мультифункциональным ферментам, представленными широким набором 
изоформ. Так, они участвуют в процессах роста, развития, дыхания, азотного обмена, микори-
зообразования, детоксикации ксенобиотиков, биосинтеза фитоалексинов, лигнина и суберина. 
Наряду с этим ПО могут проявлять оксидазную активность, генерируя O2

− , Н2О2 и •OH [35, 36].
В то же время корни проростков образуются раньше надземной части и у них не осуществ- 

ляются перестройки метаболизма, связанные с фотоморфогенезом, поэтому уже к 10-м суткам 
проходят заключительные этапы формирования проводящей системы и, вероятно, достигается 
редокс-гомеостаз.

В наших исследованиях кратковременный солевой стресс не вызвал существенных измене-
ний в содержании Н2О2 и ТБК-продуктов ПОЛ в листьях и корнях растений, что, вероятно, объ-
ясняется значительной аккумуляцией пролина, активностью СОД в листьях, АПО и ГР – в кор-
нях и листьях проростков.

В восстановительный период отмечено увеличение количества Н2О2 в листьях по сравнению 
с его содержанием в таких проростках при стрессе, но при этом – снижение относительно опти-
мального контроля, а также уменьшение содержания ТБК-продуктов ПОЛ и пролина. Повышен-
ное содержание Н2О2, вероятно, обусловлено генерацией АФК при структурно-функциональной 
реорганизации фотосинтетического аппарата после нарушений, вызванных стрессовым воздей-
ствием. Снижение содержания ТБК-продуктов ПОЛ в листьях может быть связано с активно-
стью ГР, которая включает семейство ферментов, использующих глутатион для детоксикации 
Н2О2 и гидроперекисей липидов. Одним из ферментов данного семейства является фосфолипид-
гидропероксид глутатионпероксидаза, которая действует непосредственно на гидроперекиси 
липидов без потребности высвобождения гидроперекисей жирных кислот [37].

                                               a                                                                                           b

Рис. 7. Активность ГР в листьях (a) и корнях (b) проростков ячменя из семян, обработанных конъюгатами ОКК 
и хитозана

Fig. 7. Glutathione reductase activity in leaves (a) and roots (b) of barley seedlings from seeds treated with hydroxycinnamic 
acids and chitosan conjugates
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В постстрессовый период в корнях отмечено существенное снижение Н2О2 и ТБК-продуктов 
ПОЛ, а содержание пролина и активность СОД, АПО хоть и снижалась по сравнению со стрес-
совыми условиями, но оставалась выше, чем у растений в оптимальных условиях. Активность 
ГР не изменялась, оставаясь высокой, как при стрессовых условиях. Снижение прооксидантов 
в корнях в адаптационный период объясняется высокой активностью антиоксидантных фермен-
тов – СОД, АПО и ГР.

Установлены различия при действии конъюгатов ОКК на проростки ячменя. Вызванное Х30-КФК 
ингибирование роста у 6-дневных проростков сопровождалось незначительным увеличением со-
держания Н2О2 и накоплением ТБК-продуктов ПОЛ, активацией АПО в тканях листьев и кор-
ней, а СОД и ПО – только в корнях. Однако к 10-м суткам выращивания обработка конъюгатом 
Х30-КФК на фоне снижения содержания пролина в листьях существенно повышала активность 
СОД и ферментов АГЦ в органах проростков, что привело к адаптационным изменениям, спо-
собствующим ускорению роста корневой системы и накоплению биомассы листьев проростков.

Угнетение роста 6-дневных проростков при обработке конъюгатом Х30-КФК в стрессовых 
условиях происходило на фоне снижения содержания пролина, отсутствовали изменения в ко-
личестве Н2О2 в листьях и корнях, отмечалось значительное накопление ТБК-продуктов ПОЛ 
в корнях. В условиях стресса применение Х30-КФК не вызывало изменений или снижало актив-
ность антиоксидантных ферментов в листьях, значительно их активизировало в корнях.

Биометрические показатели 6-дневных проростков при оптимальных условиях выращива-
ния в варианте Х30-ФРК оставались на уровне контрольных значений, отмечалось только увели-
чение активности АПО в корнях. На 10-е сутки по сравнению с контролем и конъюгатом Х30-КФК 
в тканях проростков из варианта Х30-ФРК увеличилось содержание пролина. Активность фермен-
тов АГЦ отмечалась гораздо ниже, чем при обработке Х30-КФК. В условиях кратковременного 
засоления конъюгат Х30-ФРК не вызвал изменений биометрических показателей у проростков по 
сравнению с контролем, значительно увеличивал содержание пролина и активность АПР в корнях. 
В листьях проростков снижалась активность СОД и АПО, но увеличивалась активность ПО и ГР.

В восстановительный период у проростков из варианта обработки Х30-КФК процессы адап-
тации проходили активнее, увеличилась биомасса листьев и длина корневой системы. При этом 
если содержание пролина в листьях контрольного варианта снизилось, то при обработке Х30-КФК 
увеличилось на 21,4 % по сравнению с контролем. Содержание Н2О2 и ТБК-продуктов не изменя-
лось в листьях, но в корнях оставалось высоким при применении Х30-КФК. В корнях оставалась 
высокой активность СОД, а ПО – в листьях и корнях, что и способствовало снижению содержания 
Н2О2 в корнях. Активность АПО оставалась высокой в корнях и листьях при обработке Х30-КФК 
как по сравнению с контролем, так и Х30-ФРК, а ГР – только в листьях при обработке Х30-КФК. 
Интересно отметить, что активность ГР в условиях стресса повышалась в корнях по сравнению 
с соответствующим контролем, вероятно, в ответ на активизацию процессов ПОЛ, а в постстрес-
совом периоде – в листьях, участвуя в антиоксидантной защите фотосинтетического аппарата.

В постстрессовый период у проростков из варианта обработки Х30-ФРК отсутствовали зна-
чимые изменения по биометрическим показателям по сравнению с контрольными. На биохими-
ческом уровне отмечалось снижение содержания пролина в листьях, а остальные исследуемые 
показатели или не отличались от контрольных значений, или имели тенденцию к изменению, 
как и у растений из варианта Х30-КФК, только в меньшей степени.

Заключение. Установлены различия действия конъюгатов хитозана и ОКК на состояние 
компонентов про-/антиоксидантной системы в проростках ярового ячменя в различных услови-
ях выращивания. Обработка семян конъюгатом Х30-КФК замедляет рост 6-дневных проростков 
ячменя и индуцирует генерацию Н2О2 в корнях в оптимальных условиях. Негативное влияние 
конъюгата Х30-КФК усиливается при кратковременном солевом стрессе. В то же время преиму-
щественно в корнях активируются антиоксидантные ферменты, но отмечено низкое значение 
накопления пролина. Поддержание высокой активности антиоксидантных ферментов в органах 
проростков является первым звеном адаптационной реакции, которая к 10-м суткам прораста-
ния в оптимальных условиях позволила снизить содержание продуктов ПОЛ, активировать рост 
корней и накопление биомассы. При прекращении действия стрессового фактора репарацион-
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ные процессы у растений из обработанных конъюгатом Х30-КФК семян происходили быстрее, 
увеличивалась длина и сухая биомасса корней, масса листьев. При этом снижалось содержание 
Н2О2 и ТБК-продуктов ПОЛ в корнях, в то же время содержание пролина в листьях отмечено 
выше стрессовых значений, активность СОД оставалась высокой в корнях, активность ГР – в ли-
стьях, а ПО и АПО – в органах проростков. 

У проростков из варианта обработки Х30-ФРК отсутствовали значимые изменения по биомет
рическим показателям по сравнению с контрольными. На биохимическом уровне различия по 
сравнению с действием конъюгата Х30-КФК проявлялись в большей степени в листьях, а в кор-
нях измеряемые параметры или не отличались от контрольных, или имели ту же тенденцию 
к изменению, как и у растений из варианта Х30-КФК, только в меньшей степени. Так, в варианте 
Х30-ФРК в листьях в оптимальных условиях выращивания содержание пролина увеличивалось 
от 6- к 10-дневным проросткам, а при переходе растений из кратковременного солевого стресса 
в постстресс – снижалось. Тогда как при обработке конъюгатом Х30-КФК содержание проли-
на снижалось по мере роста проростков в оптимальных условиях, а при переходе от солевого 
стресса в репарационный период в этом варианте, напротив, возрастало. Активность ПО и ГР 
в листьях практически не изменялась пре переходе растений из стрессовых условий в репараци-
онный период в варианте Х30-ФРК. Однако активность данных ферментов возрастала в репара-
ционный период по сравнению с солевым стрессом при применении конъюгата Х30-КФК.

Таким образом, обработка конъюгатом Х30-КФК, имея слабое стрессовое воздействие, обес
печивает запуск компенсаторных механизмов, которые включают активизацию клеточных про-
цессов репарации и, вероятно, синтеза ферментов de novo. Высокая продолжительная активность 
при солевом стрессе и в последующий восстановительный период антиоксидантных ферментов, 
таких как СОД, ПО, АПО и ГР, низкие уровни накопления Н2О2 в корнях и листьях проростков яч-
меня, поддерживаемые обработкой конъюгатами ОКК с хитозаном, преимущественно Х30-КФК, 
способствовали активной адаптации и ускорению роста проростков ячменя.
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