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Брассиностероиды (БС), или стероидные фито-
гормоны, регулируют рост и развитие растений при 
сравнительно низких концентрациях [1]. Среди ос-
новных биологических функций БС можно отметить 
стимуляцию прорастания семян [2], усиление деле-
ния и растяжения клеток [3], регуляцию дифферен-
цировки ксилемы и флоэмы [4], времени цветения, 
старения и светового развития растений, а также 
регуляцию экспрессии фотосинтетических генов 
[5]. Важным биологическим эффектом БС является 
их способность повышать устойчивость растений 
к биотическим [6] и абиотическим факторам [7, 8]. 
Возможно, полифункциональность БС опосредована 
высокой эффективностью функционирования 
транскрипционных факторов BZR1/BES1 через пря-
мые и реципрокные взаимодействия с ключевыми 
регуляторами ответа на экзогенные и эндогенные 
факторы —  DELLAs, PIFs, ARF6, PKL и JUB1 [9]. 
Перечисленные регуляторы контролируют экспрес-
сию многочисленных генов, вовлечённых в метабо-
лизм белков, мембранный транспорт, биосинтез 

клеточной стенки, сигналинг, сборку цитоскелета 
и функционирование хроматина.

В основе структуры БС лежит 5α-холестановый 
скелет, и их структурные различия обусловлены ти-
пом и положением функциональных групп в кольцах 
A/B и алкильных заместителей в боковой цепи. 
Условно природные БС, содержащие 2α,3α- 
и 22R,23R-диольные группы, можно классифици-
ровать в зависимости от характера функциональ-
ности в цикле B стероидной молекулы. Выделяют 
7-окса-6-оксобрассиностероиды (В-лактоны), 6-ок-
собрассиностероиды (В-кетоны) и 6-дезоксобрас-
синостероиды, не содержащие функциональности 
в цикле B (6-дезоксо-БС). В зависимости от типа 
заместителя при углеродном атоме С-24 боковой 
цепи различают 24R-метилбрассиностероиды 
(24R-метил-БС или группа 24-эпибрассинолида), 
24S-метилбрассиностероиды (24S-метил-БС или 
группа брассинолида) и 28-гомобрассиностероиды 
(28-гомо-БС или группа 28-гомобрассинолида). 
В настоящее время известно более 70 представителей 
класса БС, а содержание их в растениях составляет 
менее 10-5% [10, 11].

Регуляторное действие экзогенных БС во многом 
определяется видовой специфичностью растения 
и содержанием в нём эндогенных стероидных фи-
тогормонов. Для создания эффективной технологии 
гормональной обработки растений в интересах 
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 аграрного производства представляются существен-
ными не только знание органной локализации БС 
и оценка их химической структуры, но и выявление 
соотношения разных групп БС в ходе онтогенеза 
сельскохозяйственных культур, среди которых одной 
из важнейших является картофель. Подобные дан-
ные в настоящее время в литературе практически 
отсутствуют.

В настоящей работе мы впервые установили связь 
между сроками созревания картофеля и эндогенным 
содержанием разных групп БС в надземной и под-
земной частях растений, а также оценили воз-
растные изменения уровня БС и их соотношение 
у растений картофеля сорта Red Scarlett.

Работу проводили на растениях Solanum tu-
berosum L., различающихся сроками созревания: 
раннеспелые (Жуковский ранний и Red Scarlett) 
и среднеспелые (Луговской и Накра) сорта. Исход-
ные оздоровлённые материнские микроклоны S. tu-
berosum были получены из Всероссийского научно-
исследовательского института картофельного хозяй-
ства им. А. Г. Лорха. В дальнейшем провели потоко-
вое клонирование растений-регенерантов для на-
работки нужного объёма исследуемого материала. 
Культивирование микрочеренков in vitro осуществ-
ляли на модифицированной агаризованной безгор-
мональной питательной среде Мурасиге и Скуга 
(pH 5,8) с добавлением витаминов (тиамин, пири-
доксин и никотиновая кислота —  1 мг/л) и сахарозы 
(30 мг/л). Продолжительность выращивания для 
сортов Жуковский и Луговской составила 23 сут, Red 
Scarlett —  23 и 37 сут, для сорта Накра —  30 сут. Эн-
догенный уровень стероидных гормонов определяли 
в побегах и корнях микроклонов картофеля, полу-
ченных из апикальной части побега (верхушечная 
почка с прилегающими к ней 2–3 листьями). Ми-
кроклоны выращивали под люминесцентными лам-
пами L36W/77 Fluora (“Osram”, Германия) при плот-
ности потока квантов ФАР 200–250 мкмоль ⋅ м-2 ⋅ с-1 
в фитотроне с 16-часовым фотопериодом и темпе-
ратурой 16 ± 2 °C.

Вирусная, вироидная и бактериальная инфекции 
широко распространены и вызывают сильное сни-
жение продуктивности растений картофеля. В этой 
связи нам предстояло исключить вероятное влияние 
указанных выше биологических инфекций на функ-
ционирование генетического аппарата растений и их 
иммунитет, поскольку наличие инфекций приводит 
к изменению сортовых характеристик картофеля 
и в конечном итоге отражается на анализируемых 
показателях. Тем более ГОСТ 33996-2016 (http://
docs.cntd.ru/document/1200143601) требует доказать 

отсутствие инфекции в растениях картофеля. 
По этой причине мы провели предварительное тес-
тирование микроклонов на наличие вирусной, ви-
роидной и бактериальной инфекций. Присутствие 
вирусной нагрузки определяли с помощью ПЦР 
в реальном времени на ПЦР-амплификаторе Light-
cycler’96 (“Roche”, Швейцария). Диагностику на на-
личие вирусной инфекции (X, Y, M, S, A и вирус 
скручиваемости листьев картофеля), вироида вере-
теновидности клубней картофеля и бактериальной 
инфекции (бурой и кольцевой гнили картофеля) 
проводили с использованием коммерческих наборов 
реагентов ФИТОСКРИН (“Синтол”, Россия). Ре-
зультаты показали отсутствие инфекции в тестиру-
емых микроклонах картофеля используемых в экс-
перименте сортов (данные не представлены).

Для определения эндогенного уровня БС образцы 
картофеля (побеги и корни) фиксировали в жидком 
азоте и лиофильно высушивали. Лиофилизацию 
растительных образцов проводили под вакуумом 
с помощью сублимациооной камеры VirTis 6211 
(“LabX”, США). Лиофилизированные образцы взве-
шивали, измельчали, гомогенизировали в 3–5 мл 
буферного раствора (0,05 М трис, рН 7,4). Буферный 
экстракт центрифугировали в течение 20 мин на цен-
трифуге BioSan LMC-4200R (“BioSan”, Латвия, 
3000 об./мин). Полученный супернатант разводили 
и количественно анализировали в нём содержание 
стероидных гормонов группы брассинолида (24S-ме-
тил-БС), группы 24-эпибрассинолида (24-эпи-БС), 
группы 28-гомобрассинолида (28-гомо-БС), В-лак-
тонов (B-лактон-БС) и B-кетонов (6-кето-БС) ме-
тодом двухстадийного иммуноферментного анализа 
[12, 13].

Статистическую обработку полученных данных 
проводили с помощью программы Microsoft Office 
Excel 2007.

При исследовании микроклонов картофеля оце-
нивали длину побега, объём корневой системы, ко-
личество междоузлий и суммарную площадь листо-
вой поверхности микроклонов раннеспелых (Жу-
ковский ранний и Red Scarlett) и среднеспелых 
(Луговской и Накра) сортов картофеля. Продолжи-
тельность культивирования микроклонов в условиях 
in vitro определялась их стадией развития, в част-
ности числом междоузлий. Так, для растений кар-
тофеля сортов Жуковский, Red Scarlett и Луговской 
продолжительность культивирования составила 
23 сут, а для сорта Накра —  30 сут, что было связано 
с его более медленным развитием. Число междо-
узлий (рис. 1) у растений варьировалось от 7 (сорт 
Red Scarlett) до 8 (остальные сорта). Максимальную 
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длину побега мы зарегистрировали у сорта Жуков-
ский ранний, что в 1,5–2 раза превышало аналогич-
ный показатель других сортов. Минимальный объём 
корневой системы и наименьшая площадь ассими-
лирующей поверхности были характерны для мик-
роклонов картофеля сорта Red Scarlett. Растения 
картофеля этого сорта в возрасте 37 сут имели 
12 междоузлий и самую большую площадь ассими-
лирующей поверхности, тогда как объём корневой 
системы растений сорта Red Scarlett был сопоставим 
с таковым корней растений других сортов с мень-
шим сроком культивирования (рис. 1).

Результаты исследования эндогенного содержа-
ния БС групп брассинолида (24S-метил-БС), 
24-эпибрассинолида (24-эпи-БС), 28-гомобрасси-
нолида (28-гомо-БС), B-лактонов (B-лактон-БС) 
и 6-кетонов (6-кето-БС) в побегах и корнях ранне- 
и среднеспелых сортов картофеля, полученные ме-
тодом иммуноферментного анализа, представлены 
на рис. 2 и 3. Полученные результаты свидетельство-
вали прежде всего о том, что уровень всех анализи-
руемых групп стероидных фитогормонов в корнях 
растений вне зависимости от срока созревания кар-
тофеля значительно превышал их содержание в по-
бегах. Обращает на себя внимание тот факт, что 
в побегах растений отсутствовали (или находились 
за пределами чувствительности метода) БС группы 
24-эпибрассинолида (рис. 2).

Анализируя внешний вид растения (рис. 1) и про-
филь БС в побегах картофеля (рис. 2), мы обнару-
жили, что сорт Жуковский ранний наряду с интен-
сивным развитием характеризовался высоким со-
держанием практически всех групп БС, особенно 
представителей группы брассинолида. Весьма ха-

рактерным признаком было также относительно 
высокое содержание в нём В-лактонов, представля-
ющих заключительный этап биосинтеза гормонов, 
отличающихся высокой физиологической активно-
стью и, вероятно, определяющих скороспелость 
сорта. По внешним признакам очень близки к нему 
были растения раннеспелого сорта картофеля Red 
Scarlett в возрасте 37 сут. Этот возраст был значи-
тельно выше, чем у других растений, а в профиле 
БС мы наблюдали очевидное преобладание БС-ке-
тонов и рост количества БС ряда 28-гомобрассино-
лида. Из полученных данных можно сделать вывод, 
что на начальном этапе онтогенеза раннеспелые 
сорта характеризуются относительно высоким со-
держанием БС-лактонов и собственно брассино-
лида, уровни которых с возрастом снижались, из-
меняя соотношение в пользу БС-кетонов. По-
следнее, очевидно, связано со снижением скорости 
протекания стадии лактонизации в процессе био-
синтеза гормонов и с относительным накоплением 
её исходных продуктов —  B-кето-БС. Это особенно 
хорошо видно на примере сорта Red Scarlett, у ко-
торого с возрастом (от 23 до 37 сут) уменьшилось 
содержание БС-лактонов и увеличилось содержание 
БС-кетонов (рис. 2, 3).

Морфометрические показатели растений сред-
неспелых сортов —  Луговской и Накра —  были до-
статочно близки. При этом у побегов сорта Накра 
в профиле БС наблюдалось резкое увеличение со-
держания кетонов, что, по-видимому, определялось 
возрастным состоянием растений (рис. 2). Воз-
можно, по этой же причине побеги растений сорта 
Накра были более развиты (рис. 1).

Профиль БС в корнях изученных растений зна-
чительно отличался от аналогичного профиля в по-
бегах (рис. 3). Во-первых, его отличительной чертой 
было 6–7-кратное преобладание БС-лактонов над 
БС-кетонами (в меньшей степени это проявлялось 
лишь у сорта Накра). Во-вторых, у всех сортов мы 
обнаружили значительное превышение содержания 
БС группы 24-эпибрассинолида над представителями 
других групп БС (за исключением БС-лактонов).

У растений сорта Red Scarlett БС-профиль в кор-
нях практически не зависел от возраста растений 
(от 23 до 37 сут): в возрасте 37 сут содержание 
24-эпибрассинолида было ниже, но по-прежнему 
их уровень превышал содержание представителей 
других групп БС (рис. 3).

Содержание БС в растениях сорта Накра можно 
объяснить его особой селекцией. Во-первых, это 
сорт с высоким содержанием крахмала (18–22%, что 
на 4–8% выше стандарта), уровень которого, как 

Рис. 1. Внешний вид пробирочных растений Solanum 
tuberosum. Здесь и на рис. 2 и 3 (1) —  Red Scarlett (воз-
раст 23 сут), (2) —  Red Scarlett (37 сут), (3) —  Жуков-
ский ранний (23 сут), (4) —  Луговской (23 сут), (5) —  
Накра (30 сут).
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известно [14], может регулироваться БС. Во-вторых, 
сорт Накра наиболее устойчив к некоторым расам 
фитофтороза, что также может быть связано с его 
особым БС-профилем [15].

Таким образом, исследование эндогенного 
уровня БС в корнях и побегах микроклонов карто-
феля S. tuberosum показало, что уровень всех анали-
зируемых групп стероидных фитогормонов в корнях 
на порядок превышал их содержание в побегах, 
причём в побегах отсутствовали брассиностероиды 
группы 24-эпибрассинолида. В корнях преобладали 
брассиностероидные В-лактоны, тогда как в побегах 
всех изученных сортов мы наблюдали значительное 
увеличение содержания В-кетонов. Скороспелость 
растений картофеля сорта Жуковский ранний ха-
рактеризовалась высоким содержанием в побегах 
практически всех групп БС, в первую очередь пред-
ставителей группы брассинолида, и относительно 
высоким содержанием В-лактонов. С увеличением 
возраста растений (сорт Red Scarlett) мы зарегистри-

ровали уменьшение содержания В-лактонов и уве-
личение содержания В-кетонов.

Полученные результаты расширяют представле-
ния о биологической роли разных групп БС, спо-
собствуют раскрытию механизмов их регулирующего 
и протекторного действия и предоставляют новые 
возможности для разработки рекомендаций по эф-
фективному применению препаратов стероидных 
фитогормонов.

Источник финансирования. Работа выполнена при 
финансовой поддержке гранта Российского науч-
ного фонда 16–16–04057.
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CONTENT AND BALANCE OF ENDOGENOUS BRASSINOSTEROIDS  
IN POTATO MICROCLONES IS DETERMINED BY THE ORGAN  

SPECIFICITY AND TERM OF RIPENING VARIETY 
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The endogenous brassinosteroids content in the roots and shoots of early- and mid-season potato microclones 
was determined. Among the analyzed plant steroid hormones were representatives of brassinolide group, 24-epi-
brassinolide group, 28-homobrassinolide group, B-lactones and B-ketons. The level of all brassinosteroids in 
plant roots exceeded significantly that in shoots, irrespective of the potato term of ripening. Of interest is the fact 
that in plant shoots there were no BS groups of 24-epibrassinolide. We have first found a relationship between the 
terms of potato ripening and endogenous content of different BS groups in the aerial and underground plant parts; 
we have also assessed the age-related changes in the content of BSs, as well as their ratio in the potato plants of 
the Red Scarlett variety.

Keywords: Solanum tuberosum L., in vitro, early and mid season varieties, endogenous brassinosteroid content, 
brassinolide, 24-epibrassinolide, 28-homobrassinolide, lactone, ketone, organ specificity.
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