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Настоящая работа является продолжением серии работ по изучению кратковремен-

ного действия ультрафиолетового излучения средневолнового диапазона (12,5 кДж/м2) 

на растения. При этом особое внимание уделено быстрому ответу антиоксидантной си-

стемы (измерение через 24 ч после облучения). Свободные и конъюгированные формы 

полиаминов (ПА) путресцинового ряда (путресцин, спермин, спермидин) и кадаверина, 

как известно, являются частью антиоксидантной системы. В растениях Thellungiella sal-

suginea, Salvia officinalis L., Plantago major L., Geum urbanum L., выращенных в водной 

культуре в условиях фитотрона определяли содержание свободных и конъюгированных 

форм ПА через 24 ч после действия ультрафиолетового излучения средневолнового диа-

пазона. Полученные данные подтверждают существующую гипотезу о наибольшей роли 

путресцина в защитном ответе растений на действие ультрафиолетового излучения сред-

неволнового диапазона. Повышение содержания этого ПА наблюдалось в листьях трёх 

из четырёх исследованных растений, и именно изменения в его содержании определяли 

суммарное повышение уровня свободных ПА. В уровне конъюгированных форм спер-

мина, спермидина и кадаверина не удалось выявить общую тенденцию, и только для 

конъюгатов путресцина отмечено чёткое повышение. Проведенные исследования по-

зволяют сделать вывод о том, что относительный вклад конкретных форм ПА в защит-

ный ответ определяется прежде всего видовой принадлежностью исследованных расте-

ний. Вполне вероятно, что конъюгированные формы ПА могут служить резервом для 

быстрого восстановления необходимого уровня эндогенных свободных форм ПА. 

Ключевые слова: дикорастущие растения, свободные полиамины, конъюгированные по-

лиамины, излучение УФ-B, окислительный стресс, антиоксидантная система

Окислительный стресс, который развивается 

в растениях при действии как абиотических, так и 

биотических факторов, вызывает активацию анти-

оксидантной системы (АОС) [1]. Одними из важ-

нейших компонентов этой системы являются по-

лиамины (ПА) путресцинового ряда [2]. Такие ПА, 

как путресцин (Пут), спермидин (Спд), спермин 

(Спм) и кадаверин (Кад) – это низкомолекулярные 

органические соединения с высокой биологической 

активностью, различающиеся между собой только 

числом и положением в молекуле аминогрупп. Про-

текторная роль ПА основана на химических свой-

ствах этих соединений как органических катионов 

[3–6]. В растениях присутствуют как свободные 

формы этих соединений, так и растворимые либо 

нерастворимые конъюгаты, которые образуются при 

взаимодействии свободных форм с кофейной и фе-

руловой кислотами [7]. В растениях в норме кон-

центрация всех форм ПА находится в диапазоне 

10–9–10–5 М, но может увеличиваться на порядок 

при действии стрессовых факторов различной при-

роды [8]. Вопрос о роли конъюгатов индивидуаль-

ных ПА остается дискуссионным, так как их опреде-

ление проводится достаточно редко. В связи с этим 

целью данной работы было исследование измене-

ния уровня всех форм ПА у растений при действии 

ультрафиолетового излучения средневолнового диа-

пазона. В качестве объектов исследований использо-

ваны дикорастущие растения трёх экофизиологиче-

ских групп. Для оценки возможной зависимости 

вклада ПА в защитный ответ было изучено дей-

ствие УФ-B-излучения на четырёх видах растений, 

относящихся к различным экофизиологическим 

группам.

Материалы и методы 

В качестве объектов исследований использо-

вали следующие дикорастущие растения: гравилат 

городской Geum urbanum L. семейства Rosacea (да-

лее – “гравилат”), теллунгиелла солонцовая Thel-

lungiella salsuginea (Pallas) O.E.Schulz (экотип 

Shandong) семейства Brasscicaceae (далее – “теллун-

гиелла”), шалфей лекарственный Salvia officinalis L. 
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семейства Lamiaceae (далее –“шалфей”), подорож-

ник большой Plantago major L. семейства Plantagi-
naceae (далее – “подорожник”). Эти растения раз-

личаются по уровню устойчивости к действию 

абиотических факторов, в частности, к действию 

УФ-B-излучения [9]. Растения культивировали в ка-

мере фитотрона при 12-часовом световом периоде 

и мощности освещения 37,6 Вт/м2 люминесцент-

ными лампами Philips F36W/54. Температура воз-

духа составляла 23±1°C (день) и 16±1°C (ночь), 

относительная влажность воздуха – 55–70% [9]. 

При достижении растениями 6-недельного воз-

раста (стадия 4–5 настоящих листьев) группу расте-

ний переносили в камеру с ультрафиолетовыми лам-

пами Philips 40W/12RS и облучали в течение 10 мин, 

что соответствовало дозе ИУФ-Б 12,5 кДж/м2. Мощ-

ность излучения определяли с помощью люксметра 

AvaSpec-2048 (Avantes, Голландия). После облучения 

растения перемещали в камеру фитотрона с нор-

мальными условиями выращивания. Образцы листьев 

и корней контрольных и опытных растений отби-

рали через 24 ч после начала эксперимента, фик-

сировали жидким азотом и хранили при –70°С до 

проведения анализов.

Определение содержания свободных и конъюгиро-
ванных ПА. Свободные ПА и их конъюгаты в рас-

тительной ткани определяли в виде их бензоильных 

производных методом высокоэффективной жид-

костной хроматографии [7]. Представленные дан-

ные являются результатом трёх независимых экс-

периментов, т.е. три отдельно выращенные партии 

растений подвергали соответствующей обработке. 

Все биохимические определения проводились в не-

обходимом количестве аналитических повторно-

стей (не менее трёх). 

Результаты и обсуждение

Одним из общепринятых маркёров развития 

окислительного стресса является повышение содер-

жания малонового диальдегида (МДА). Как показали 

наши исследования, после воздействия УФ-B-из-

лучения в клетках всех изученных растений его 

содержание повышается (таблица). Эти данные ука-

зывают, что действие ИУФ-B вызывает окислитель-

ный стресс у исследуемых растений. Ранее в наших 

работах [9] была продемонстрирована активность 

компонентов АОС у растений при действии засо-

ления и облучения. В данной работе мы уделили 

внимание изменению содержания свободных и 

конъюгированных форм ПА путресцинового ряда 

и кадаверина как вероятных элементов АОС при дей-

ствии облучения [7–9]. Для получения более полной 

картины участия различных форм ПА в защитном 

ответе определяли сумму растворимых и нераствори-

мых конъюгированных форм индивидуальных ПА.

На рисунке представлены результаты опреде-

ления содержания свободных и суммы конъюги-

рованных форм индивидуальных ПА в листьях и 

корнях контрольных и облучённых растений. Сум-

марное содержание Пут, Спд и Спм в листьях и кор-

нях контрольных (необлучённых) растений нахо-

дилось в пределах 1000–4000 нмоль/г сухой массы. 

Следует отметить более высокое содержание Пут 

в растениях шалфея и пониженное содержание Спм 

в растениях подорожника и листьях шалфея. Полу-

ченные результаты свидетельствуют о том, что од-

нократное кратковременное воздействие УФ-B-

излучения на растения в большинстве случаев 

приводит к изменениям в содержании свободных 

и конъюгированных форм отдельных ПА.

Таблица

Содержание малонового диальдегида (мкмоль/г сырого веса) 
в опытных растениях при действии ультрафиолетового излучения 

средневолнового диапазона

Название растения Контроль УФ-B-
излучение

Гравилат городской (Geum 

urbanum)

0,035±0,006 0,055±0,007

Подорожник большой (Plantago 

major)
0,002±0,001 0,016±0,002

Теллунгиелла солонцовая 

(Thellungiella salsuginea)

0,008±0,004 0,011±0,001

Шалфей лекарственный (Salvia 

officinalis)

0,005±0,002 0,008±0,001

В проведенных исследованиях мы наблюдали, 

что уровень свободного Пут наиболее наглядно свя-

зан с действием УФ-B-излучения, так как именно 

за счёт повышения уровня путресцина в листьях и 

корнях происходит увеличение всего пула свобод-

ных ПА. Детальный анализ полученных данных 

свидетельствует о различиях в распределении форм 

индивидуальных ПА в листьях и корнях изучав-

шихся растений разных видов.

Путресцин. В контрольных образцах тканей всех 

исследованных растений отмечено высокое содер-

жание свободного Пут, а в тканях телунгиеллы и 

шалфея также и высокое содержание его коньюга-

тов (рисунок, а). В необлучённых тканях гравилата 

и корнях подорожника коньюгаты Пут не обнару-

живаются. После воздействия УФ-B-излучения 

в листьях и корнях шалфея происходило повыше-

ние содержания свободного Пут. Такая же тенден-

ция наблюдалась в листьях теллунгиеллы. Только 

у подорожника и в корнях теллунгиеллы воздей-

ствие УФ-B-излучения либо не влияло на уровень 

Пут, либо приводило к его снижению. Содержание 

коньюгатов Пут, наоборот, увеличивалось и в кор-

нях, и в листьях всех исследованных растений, за 

исключением листьев гравилата. Особо следует от-

метить, что коньюгаты Пут появляются у гравилата 

после облучения только в корнях. 

Спермин. В контрольных образцах высокое со-

держание свободного Спм (рисунок, б) отмечено 

у теллунгиеллы и гравилата в корнях и листьях, 

у шалфея – в корнях. Конъюгаты Спм присутство-

вали в корнях и листьях всех исследованных рас-
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тений при наибольшем содержании этой формы 

в корнях теллунгиеллы и шалфея. Под действием 

УФ-B-излучения содержание свободной и конъюги-

рованной форм Спм имеет тенденцию к снижению 

в листьях и корнях трёх растений. Исключением 

являлся подорожник, в листьях и корнях которого 

увеличивались как доля конъюгатов, так и доля 

свободной формы. 

Спермидин. Корни всех контрольных растений 

отличались достаточно высоким содержанием сво-

бодной и конъюгированной форм Спд, и при этом 

общее содержание спермидина было существенно 

выше в корнях, чем в листьях (рисунок, в). Под дей-

ствием УФ-B-излучения в листьях и корнях подо-

рожника, теллунгиеллы и шалфея происходило 

повышение содержания Спд в свободной и конъ-

югированной формах. У гравилата и в корнях, и 

в листьях содержание двух форм Спд снижалось 

после облучения.

Кадаверин. В контрольных образцах Кад был 

обнаружен в листьях подорожника (в свободной и 

связанной формах), а также в корнях теллунгиеллы 

и гравилата в форме конъюгатов (рисунок, г). Воз-

действие УФ-B-излучения индуцировало появле-

ние Кад в некоторых опытных образцах. Если под 

влиянием ультрафиолетового излучения средневол-

нового диапазона у подорожника в листьях умень-

шалось содержание обеих форм, то в его корнях 

появлялась свободная форма Кад. Сходным обра-

зом, воздействие УФ-B-излучения приводило к по-

явлению свободной формы Кад в листьях теллун-

гиеллы и связанной формы в листьях гравилата. 

В корнях гравилата влияние УФ-B-излучения вы-

зывало переход конъюгированной формы в сво-

бодную форму. В растениях шалфея ни свободная, 

ни конъюгированная формы Кад не были обна-

ружены.

Анализ полученных данных позволяет сделать 

несколько выводов. Во-первых, повышение содер-

жания Пут в корнях и листьях исследованных рас-

тений при действии УФ-B-излучения согласуется 

с литературными данными о его большей эффек-

тивности как защитного соединения [1–3]. Именно 

изменения его содержания определяли суммарное 

повышение уровня ПА. Во-вторых, конъюгиро-

ванные формы Спм и Спд существуют наравне со 

свободными. Возможно, что конъюгированные 

формы Спм и Спд служат для поддержания пула 

свободных ПА. Вполне вероятно, что такой пере-

ход определяется несколькими факторами, в том 

числе уровнем кофейной и феруловой кислот, уча-

ствующих в образовании конъюгатов [10]. Переход 

ПА из одной формы в другую может быть одним из 

механизмов регуляции их внутриклеточного со-

держания. Известно также, что полиаминоксидаза, 

главный фермент катаболизма ПА, может катализи-

ровать обратную конверсию Спд и Спм в Пут [5]. 

Этим, возможно, объясняется недостаточно высокое 

содержание этих ПА в растениях после действия 

УФ-B-излучения.

Из приведенных выше данных также следует, 

что уровень конкретных форм ПА в листьях и кор-

нях и их возможная роль в защитном ответе в зна-

чительной мере зависят от видовой специфичности 

исследованных растений. Кроме того, полученные 

данные по содержанию свободных ПА у гравилата, 

подорожника, теллунгиеллы и шалфея показывают, 

что аккумуляция свободных ПА у исследованных 

растений является органоспецифичной. Это прояв-

ляется в различных тенденциях изменения уровня 

как свободных, так и конъюгированных форм ПА 

в корнях и листьях растений определенного вида 

в ответ на действие УФ-B-излучения, что согласу-

ется с литературными данными [11]. 
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THE EFFECT OF MEDIUM WAVE ULTRAVIOLET RADIATION ON THE CONTENT AND 
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This work is a continuation of a series of studies on the short-term effects of UV-B radiation 

(12.5 kJ/m2) on plants with particular attention paid to the rapid response of the antioxidant sys-

tem (measurement 24 hrs after irradiation). Free and conjugated forms of putrescine polyamines 

(putrescine, spermine, spermidine) and cadaverine are known to be part of the antioxidant sys-

tem. In the plants Thellungiella salsuginea, Salvia officinalis L, Plantago major L., and Geum 

urbanum L. grown in aquatic culture under phytotron conditions, the content of free and conju-

gated forms of polyamins was determined 24 hrs after the treatment with UV-B. The obtained 

data confirm the existing hypothesis about the major role of putrescine in the protective response 

of plants to UV-B irradiation. An increase in the content of this polyamine was observed in the 

leaves of three of the four plants studied. And it was the changes in its content that determined 

the total increase in the level of free polyamines. It was not possible to reveal a general trend in 

the level of conjugated forms of spermine, spermidine and cadaverine, and only for putrescine 

conjugates there was a clear increase. The data obtained allow to conclude that the relative con-

tribution of specific forms of polyamines to the protective response is determined primarily by 

the species of the investigated plants. It is likely that conjugated forms of polyamines can serve as 

a reserve for rapid recovery of the required level of endogenous free forms of polyamines.

Keywords: wild-growing plants, free polyamines, conjugated polyamines, UV-B irradiation, 

oxidative stress, antioxidant system
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