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Дефицит кислорода в почве часто возникает при избытке воды в ней, 

что создает гипоксичные условия для организмов, в том числе, корней рас-

тений. Это приводит к торможению дыхания и нарушению всех энергоза-

тратных процессов [1]. Длительный период гипоксии или аноксии может 

привести к гибели корней, а затем и всего растения [2], не только из-за 

изменения энергетического метаболизма, но и редокс-статуса клеток [3]. 

Изучение действия гипоксии на растения и механизмов приспособления к 

ней являются актуальными в связи с существенными погодными флукту-

ациями [4]. Особый интерес может представлять изучение ответных реак-

ций на гипоксию у сельскохозяйственных растений. Среди них есть тра-

диционно растущие в условиях затопления и имеющие эволюционные 

адаптации, например рис, сахарный тростник, некоторые озимые злаки. 

Однако важно изучать механизмы приспособления и тех растений, кото-

рые не имеют таких эволюционных адаптаций и вынуждены формировать 

специальные механизмы выживания при гипоксическом стрессе. 

Одним из способов преодолеть недостаток кислорода является фор-

мирование аэренхимы. Её генезис в условиях гипоксии в общих чертах 

известен, но многие детали до сих пор остаются неясными. Например, 

установлено, что этилен индуцирует образование лизигенной аэренхимы 

у злаков, но механизмы лизиса клеток и его контроля не до конца понятны 

[5]. В литературе есть немногочисленные данные о возможной роли сали-

циловой кислоты (СК) в этом процессе [6].   

Настоящее исследование направлено на изучение редокс-статуса рас-

тений ячменя в условиях гипоксии и на выявление возможных механиз-

мов формирования аэренхимы у них в качестве приспособления к этому 

неблагоприятному явлению. Были изучены изменения корней при гипо-

ксии в гидропонном эксперименте, маркеры стресса, ферменты антиокси-

дантной защиты, определено участие салициловой кислоты в формирова-

нии лизигенной аэренхимы.  

Материалы и методы исследования. Объектом исследования являлся 

яровой ячмень (Hordeum vulgare L., сорт «Памяти Чепелева»). Экспери-

мент проводили в гидропонных системах с аэрацией (нормоксия) и без 

аэрации (гипоксия) питательной среды Хогланда, с добавлением салици-
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ловой кислоты (10-5 M/л) или без нее. Содержание кислорода в аэрируе-

мой среде составило 8-10 мг/л, в неаэрируемой – 0.5-2.5 мг/л. Растения 

выращивали до фазы 4 листьев (25–28 день от замачивания семян). Изме-

рения показателей проводили на 8-9 и 25–28 дни [7]. У растений измеряли 

длину побегов и семенных корней. Поперечные срезы базальной части 

корня изучали с использованием сканирующего электронного микроскопа 

EVO LS 10 (Carl Zeiss, Германия). Содержание супероксид анион-ради-

кала [8], пероксида водорода [9] и МДА [10]; активность гваяколовой 

(ГПО) [11], бензидиновой (БПО) [12] и аскорбат-пероксидазы (АПО) [13] 

измеряли в базальной зоне семенных корней спектрофотометрически. 

Статистическая обработка выполнена в программе Statistica 13 с исполь-

зованием критерия Тьюки для неравных объёмов выборки для p<0.05 

(TIBCO Inc., USA). 
Результаты и их обсуждение. Гипоксия не влияла на длину и био-

массу побега, поскольку он находился в воздушной среде, а рост корней 

угнетался (рис. 1), что показано и в других работах [14]. СК незначительно 

снижала рост корней в условиях гипоксии, но не побегов (рис. 1). Подав-

ление роста корней при гипоксии обусловлено снижением интенсивности 

дыхания в них (рис.2А) и, вероятно, усилением анаэробных путей метабо-

лизма [1, 15]. 
 

 
Рис. 1. Длина побегов (А) и корней (B) у ячменя в условиях гипоксии и нормоксии. 

Разными буквами отмечены достоверные различия (n=7; p<0.05). 
 

Ячмень, как и другие злаки, использует стратегию избегания гипо-

ксии с помощью формирования аэренхимы [4], которая выполняет функ-

цию снабжения корней кислородом [5]. В нормальных условиях аэрен-

хима в корнях не образовывалась (рис.2 E, F, I, J) на протяжении 28 дней, 

тогда как при гипоксии она формировалась уже на 8 день роста ячменя 

(рис.2 C, D). СК в молодых корнях усиливала формирование аэренхимы, 

но затем ее объемы в присутствии СК не росли (рис. 2 B, D, H). Доля про-

ективной поверхности аэренхимы в вариантах без СК с возрастом увели-

чивалась. Вероятно, салициловая кислота в первые дни роста в условиях 

гипоксии являлась триггером образования аэренхимы. В последующие 
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дни СК тормозила формирование воздушных полостей. Подобный эффект 

наблюдали у пшеницы при обработке салицилатом [6].  
 

Рис. 2. Интенсивность дыхания корней (А, n=5) и парциальный объём аэренхимы (B, 

n=10); срезы базальной части семенных корней 8-дневных (C–F) и 28-дневных 

растений (G–J) в условиях гипоксии без обработки СК (C, G) и с СК (D, H), а также в 

условиях нормоксии без СК (C, G) с СК (F, J). Разными буквами отмечены 

достоверные различия (p<0.05). Стрелками отмечены аэренхимные лакуны 

 

Подавление роста корней при гипоксии является следствием стресса. 

При любом виде стресса у растений происходит окислительный взрыв 

[15]. В наших экспериментах на 8 день роста у гипоксичных растений со-

держание таких АФК как супероксид анион-радикал и пероксид водорода 

было больше (рис. 3 A, B), чем при нормоксии. На 28 день различия у аэ-

рируемых и неаэрируемых растений были выражены слабее, что, веро-

ятно, связано с развитием антиоксидантных реакций [16]. СК при стрессе 

способствовала росту содержания супероксид анион-радикала в первые 18 

дней, а пероксида водорода с 18 по 28 день (рис. 3 A, B). Такой характер 

изменений, вероятно, обусловлен тем, что пероксид водорода является 

продуктом разрушения супероксид анион-радикала ферментом суперок-

сиддисмутазой.  



Рис. 3. Содержание супероксид анион-радикала (А; n=3), пероксида водорода  
(B; n=3-5); и МДА (C; n=3-4) в базальной зоне корней ячменя при нормоксии и 

гипоксии, в присутствии СК и без СК. Разными буквами отмечены достоверные 

различия (p<0.05) 
 

Интенсивность перекисного окисления липидов (ПОЛ) в гипоксич-

ных условиях была выше только у молодых корней (рис. 3C). В более зре-

лых корнях различий между контролем и опытом не было, вероятно, в 

связи с развитием аэренхимы. СК не влияла на интенсивность ПОЛ.  
Антиоксидантные ферменты – важные элементы защиты при стрес-

сах [15].  Активность гваяколовой (ГПО), бензидиновой (БПО) и аскорбат 

(АПО) пероксидаз была выше в корнях растений в условиях гипоксии в 

сравнении с аэрируемыми условиями (рис. 4). При добавлении СК у гипо-

ксических растений активность всех трех изученных пероксидаз возрас-

тала. В аэрируемых условиях СК не вызывала достоверного изменения ак-

тивности, кроме ГПО (рис. 4).  
 

 
Рис. 4. Активность ферментов антиоксидантной защиты: A) ГПО; B) АПО; C) БПО. 

Разными буквами отмечены достоверные различия (n=4; p<0.05). 
 

Известно, что аэренхима в корнях ячменя является лизигенной [17]. 

Ее образование индуцируется гипоксией, которая стимулирует вакуоль-
опосредованную гибель клеток. За апоптотическую гибель клеток расте-

ний отвечают протеиназы с каспазоподобной активностью. Выдвинуто 

предположение, что субъединица протеасомы β 2 (ген HvPBB) проявляет 



191 

активность, подобную каспазе-3 животных [18]. В наших опытах в усло-

виях гипоксии в сравнении c аэрируемыми экспрессия гена HvPBB возрас-

тала в базальной части корня в 8,1 раза, что дает возможность предполо-

жить участие этого гена в формировании лакун аэренхимы за счет 

апоптоза.  

Заключение. Гипоксия, моделируемая в гидропонных условиях, вы-

зывала у ячменя угнетение роста корней, скорости дыхания, а также при-

водила к значительному увеличению содержания АФК в первую неделю 

эксперимента. В условиях гипоксии у растений формировалась аэрен-

хима, и происходило увеличение активности антиоксидантных фермен-

тов, которые «гасили» активные формы кислорода, генерируемые при 

стрессе. Эти адаптивные механизмы способствовали уменьшению содер-

жания активных форм кислорода и интенсивности ПОЛ, что обеспечивало 

выживаемость растений в условиях гипоксии, по крайней мере, до 28 дня 

культивирования. Аэренхима не формировалась в аэрируемых условиях в 

корнях ячменя независимо от наличия в среде салициловой кислоты. В ги-

поксических условиях формирование аэренхимы происходило уже на 8 

день выращивания растений, и с возрастом ее доля от проективной по-

верхности коры возрастала с 12% до 20%. Таким образом, аэрация раство-

ров в условиях гидропонного выращивания растений помогала избегать 

гипоксического стресса. 

Салициловая кислота только в первые дни роста усиливала образова-

ние аэренхимы, и, возможно, являлась триггером этого процесса. Добав-

ление СК в гипоксических условиях вызывало рост содержания АФК, осо-

бенно заметный на 18 день культивирования растений. В присутствии са-

лициловой кислоты активность пероксидаз возрастала, что приводило к 

снижению содержания АФК и акклимации растений к условиям дефицита 

кислорода. Результаты, полученные в нашем исследовании, позволяют 

также подтвердить роль салициловой кислоты как возможного вторич-

ного мессенджера в НАДФН-оксидазной системе, активируемой при ги-

поксии.  

Таким образом, в условиях гипоксии в корнях ячменя меняется 

редокс-статус, формируется комплекс анатомо-морфологических и фи-

зиолого-биохимических механизмов, что позволяет растению акклимати-

зироваться в условиях стресса.  
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