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Брасиностероїди (БС) є класом рослинних полігідроксистероїдів, структурно споріднених до 

стероїдних гормонів хребетних тварин і комах. Вони відіграють ключову роль у підтриманні 

нормального росту рослин як в оптимальних умовах, так і за дії несприятливих чинників 

навколишнього середовища. БС зв'язуються зі специфічними рецепторами і опосередковують 

свою дію через каскад передачі сигналу, який в кінцевому підсумку спричиняє зміну експресії 

тисяч ядерних генів, що беруть участь в регуляції найрізноманітніших функцій рослинного 

організму. Крім специфічних білків, у трансдукції сигналу БС задіяні універсальні сигнальні 

посередники небілкової природи, такі як іони кальцію, активні форми кисню, монооксид азоту 

(NO), сірководень (H2S), а також компоненти ліпідного сигналінгу. БС чинять протекторний 

вплив на рослини за дії несприятливих чинників найрізноманітнішої природи – гіпо- і 

гіпертермії, посухи, засолення, важких металів тощо. Широкий спектр ефектів БС, ймовірно, 

пов’язаний з їх здатністю регулювати експресію ключових генів, задіяних у забезпеченні 

стійкості рослин: генів, що кодують транскрипційні фактори MYB/MYC, родини білків 

WRKY, COR, дегідринів, білків теплового шоку, білків цитоскелету, антиоксидантних 

ферментів. Від функціонування цих генів залежить виконання програм адаптації рослин до 

стресорів різної природи. Також зміна вмісту БС у рослин спричиняє зміну їх гормонального 

статусу в цілому. В огляді проаналізовано дані про специфічні протекторні ефекти БС та 

регульовані ними гени, що задіяні в адаптації до певних стресових чинників, узагальнено 

відомості про фізіологічні ефекти нових синтетичних кон’югатів БС з іншими фітогормонами, 

зокрема із саліциловою кислотою. Відзначається, що модифікація сигнального шляху БС 

може бути одним із стратегічних напрямів вирішення проблеми адаптації культурних рослин. 
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1
 В ході еволюції у рослин сформувалися 

фізіологічні, біохімічні і молекулярні механіз-

ми адаптації до стресових чинників найрізно-

манітнішої природи. Ключовими учасниками, а 

у багатьох випадках індукторами адаптивних 

процесів виступають фітогормони і сигнальні 

посередники (Hartung et al., 1998; Bajguz, Hayat, 

2009; Petrov, Breusegem, 2012; Bartoli et al., 

2013; Baxter et al., 2014). Фітогормони являють 

собою хімічно різнорідну групу фізіологічно 

активних речовин (ФАР), які виявляють свої 

ефекти у низьких концентраціях і мають здат-

ність впливати на цілі фізіологічні програми. 

Останнім часом накопичилися відомості про 
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участь майже всіх рослинних гормонів, зокре-

ма, абсцизової кислоти (АБК), цитокінінів, аук-

синів, гіберелінів, жасмонатів, саліцилової кис-

лоти і брасиностероїдів в адаптації рослин до 

дії стресорів (Hasanuzzaman et al., 2013). При 

цьому брасиностероїди посідають одне з клю-

чових місць серед ФАР, задіяних у регуляції 

адаптації рослин.  

Брасиностероїди (БС) є класом рослин-

них полігідроксистероїдів, структурно спорід-

нених до стероїдних гормонів хребетних тва-

рин і комах. Нині виділено і отримано у чисто-

му вигляді близько 70 природних БС, що мають 

загальний 5α-холестановий скелет (рис. 1). 

Структурне різноманіття БС досягається завдя-

ки різним типам і різній орієнтації кисневміс-

них функціональних груп в кільцях А і В 

(Bajguz, 2011; рис. 1). Висока біологічна актив-
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ність встановлена лише для деяких представ-

ників БС, включаючи брасинолід, 24-

епібрасинолід і 28-гомобрасинолід (Khripach et 

al., 2000; Bajguz, 2011).  

Фізіологічна (у тому числі стрес-

протекторна) дія БС реалізується шляхом їх 

впливу на експресію багатьох генів, що спри-

чиняє активацію синтезу відповідних білків. 

Під впливом БС можуть відбуватися зміни 

складу амінокислот і жирних кислот, зрушення 

у балансі інших ендогенних гормонів (Fridman, 

Savaldi-Goldstein, 2013).  

Відомо, що БС регулюють процеси клі-

тинного диференціювання (Cano-Delgado et al., 

2004; Yamamoto et al., 2007; Грабовская, Бабен-

ко, 2020). Наприклад, у мутантів арабідопсису 

bri1 зі зменшеною чутливістю до БС порушу-

валося формування стовпчастого мезофілу і 

зменшувалася кількість провідних елементів 

ксилеми (Cano-Delgado et al., 2004).  

БC відіграють ключову роль в підтри-

манні нормального росту рослин як в оптима-

льних умовах, так і за дії несприятливих чин-

ників навколишнього середовища. Нині нако-

пичений значний обсяг даних, що підтверджу-

ють ідею про те, що модифікація сигнального 

шляху БС може бути одним із стратегічних на-

прямів вирішення проблеми адаптації сільсько-

господарських культур (Грабовская, Бабенко, 

2020). Можливість промислового синтезу БС 

створює умови для їх широкого практичного 

застосування як складових стрес-протекторних 

препаратів. В останні десятиліття препарати на 

основі брасиноліду, 24-епібрасиноліду (ЕБЛ), 

28-гомобрасиноліду (ГБЛ), 28-норбрасиноліду 

та інших БС під різними торговими назвами у 

значному обсязі виробляються в Китаї, Японії, 

Індії, Білорусі, Росії та інших країнах (Kamuro 

et al., 1999; Zhao, Chen, 2003; Будыкина и др., 

2012). Перспективність БС як засобу для під-

вищення продуктивності і стійкості рослин зу-

мовлена також їхньою низькою токсичністю і 

екологічною безпекою як сполук, що швидко 

розкладаються в природних умовах (Прусакова, 

Чижова, 2005). 

Незважаючи на те, що механізми стрес-

протекторної дії БС інтенсивно вивчаються 

протягом двох останніх десятиріч, а відповідні 

дані регулярно аналізуються і узагальнюються 

в оглядових працях (Колупаев, Вайнер, 2014; 

Кравець та ін., 2017; Anwar, 2018; Tanveer et al., 

2018; Jartova, 2019; Ahammed et al., 2020; 

Bartwal, Arora, 2020), уявлення про фізіологічну 

дію БС все ще далекі від глибокого розуміння. 

Зокрема, недостатньо вивченими залишаються 

питання щодо ролі універсальних посередників 

і сигнальної мережі в цілому, а також участі 

інших стресових фітогормонів у реалізації ефе-

ктів БС. Досить суперечливі відомості про кон-

кретні фізіологічні реакції, що індукуються БС 

і є корисними для виживання, росту і розвитку 

рослин в стресових умовах. Водночас останні-

ми роками з’явився великий обсяг інформації 

про індукування БС експресії певних генів, за-

діяних в адаптації до конкретних стресових 

чинників.  

Основними цілями огляду стали: аналіз 

нових знань про участь сигнальних посередни-

ків у реалізації дії БС, зокрема, оксиду азоту 

(NO) і малодослідженого газотрансмітера сір-

ководню (H2S), виокремлення даних про спе-

цифічні протекторні ефекти БС та регульовані 

ними гени, що задіяні в адаптації до певних 

стресових чинників, узагальнення відомостей 

про фізіологічні ефекти нових синтетичних 

кон’югатів БС з іншими фітогормонами.  

Короткі відомості про синтез і транс-

порт БС у рослин  

Шляхи синтезу БС в рослинах добре ві-

домі (Chung, Choe, 2013). Стероїди утворюють-

ся зі сквалену. Першим специфічним продук-

том, з якого синтезуються інші БС, вважається 

24-метиленхолестерол, що перетворюється на 

кампестерол, а потім на кампестанол. Від кам-

пестанолу розходяться дві гілки біосинтезу БС, 

які часто одночасно співіснують в рослинних 

клітинах: з раннім і пізнім окисненням в С-6 

положенні. Виявлений і так званий кампеста-

нол-незалежний ранній шлях окиснення в C-22 

положенні. Всі три шляхи приводять до утво-

рення кастастерону, з якого синтезується бра-

синолід – активна форма БС (Chung, Choe, 

2013).  

БС – високогідрофобні сполуки. Проте 

зареєстровано утворення гідрофільних глікози-

дів, сульфатів і ацилпохідних БС (Грабовская, 

Бабенко, 2020). Припускають, що з утворенням 

цих сполук може бути пов'язаний акропеталь-

ний транспорт брасиноліду по рослині.  

 
 

Рис. 1. Холестановий скелет брасиностероїдів.  

[Fig. 1. Cholestane skeleton of brassinosteroids].  
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Хоча ферменти біосинтезу БС виявлені 

майже у всіх тканинах рослин, їх активність 

вища у молодих тканинах: етіольованих проро-

стках, меристемах, флоральних примордіях, 

пилку, що розвивається (Bishop, Yokota, 2001). 

Можливо, що такі відмінності у розподілі БС 

зумовлені процесами далекого і близького   

транспорту. Однак деякі автори (Shimada et al., 

2003) стверджують, що БС синтезуються в тка-

нинах, суміжних з тими, в яких вони функціо-

нують. До такого висновку спонукає брак дока-

зів переносу цих сполук на великі відстані між 

різними тканинами рослини (Symons, Reid, 

2004).  

Рецепція і трансдукція сигналів БС  

Ряд геномних і біохімічних досліджень 

показав, що БС зв'язуються зі специфічними 

рецепторами і опосередковують свою дію через 

каскад передачі сигналу, який в кінцевому під-

сумку спричиняє зміну експресії тисяч ядерних 

генів, що беруть участь в регуляції найрізнома-

нітніших функцій рослинного організму (Sirohi, 

Kapoor, 2020). Нині відома природа рецептора 

БС. Цей білок є рецепторною кіназою BRI1 

(Brassinosteroid-Insensitive 1), що містить ліган-

дний, трансмембранний і протеїнкіназний до-

мени (Gruszka, 2013). Приєднання молекули БС 

активує білок BRI1 шляхом вивільнення його 

від інгібуючого білка BKI1 та гетеродимериза-

ції з корецептором BAK1 (BRI1-Associated-

Kinase1) (Li, He, 2013). Далі активний гетеро-

димер BRI1/BAK1 послідовно фосфорилює і 

активує дві наступні кінази – BSK 

(Brassinosteroid Signaling Kinases) і CDG 

(Constitutive Differential Growth), а також се-

рин/треонін фосфатазу BSU1 (BRI1 suppressor 1 

phosphatase), яка інактивує кіназу BIN2 – нега-

тивний регулятор сигналінгу БС (рис. 2). Також 

за наявності сигналу БС активується фосфатаза 

PP2A, яка переводить в активний стан фактори 

регуляції транскрипції BZR1 і BES1. Дефосфо-

рильовані BZR1 и BES1 будуть зв’язуватися з 

BRRE-мотивом своїх генів-мішеней і регулю-

вати їх експресію. Коли сигнал БС відсутній, 

BRI1 перебуває у стані, зв’язаному з BKI1 і не 

може взаємодіяти з BAK1. Водночас BIN2 пе-

ребуває в активному стані і фосфорилює та ін-

активує BZR1 і BES1. Фосфорильовані BZR1 і 

BES1 утримуються в цитоплазмі білками 14-3-3 

і можуть руйнуватися протеасомою 26S 

(рис. 2).  

Участь компонентів клітинної сигна-

льної мережі у реалізації ефектів БС  

Крім специфічних білків, у трансдукції 

сигналу БС, очевидно, задіяні універсальні сиг-

нальні посередники небілкової природи, такі як 

іони кальцію, активні форми кисню (АФК), мо-

нооксид азоту (NO), сірководень (H2S), а також 

компоненти ліпідного сигналінгу.  

Кальцій визнаний універсальним посере-

дником в клітинних реакціях рослинних і тва-

ринних організмів (Kaur, Gupta, 2005; Kim et al., 

2009). Саме цитозольний кальцій може служи-

ти сполучною ланкою для багатьох сигнальних 

шляхів, забезпечуючи формування сигнальної 

мережі рослинної клітини (Kaur, Gupta, 2005; 

Johnson et al., 2014). Надходження іонів Са
2+

 в 

цитозоль відбувається завдяки відкриванню ка-

льцієвих каналів різних типів. Кальцій-

проникні канали виявлені в плазмалемі, тоноп-

ласті, мембранах ендоплазматичного ретику-

луму, мітохондрій та ядерній мембрані (Kim et 

al., 2009; Demidchik et al., 2010; Медведев, 

2018).  

Іще наприкінці 90-х років минулого сто-

ліття було показано посилення надходження 

іонів Ca
2+

 в цитозоль рослинних клітин через 

кальцієві канали плазматичної мембрани під 

впливом БС (Ильковец и др., 1999). Останніми 

роками відомості про підвищення вмісту цито-

зольного кальцію в клітинах рослин при їх об-

робці БС отримані із застосуванням сучасних 

методів. Такі ефекти зареєстровані в клітинах 

відокремлених листків арабідопсису (Zhao et 

al., 2013), в протопластах, ізольованих з мезо-

філу листків кукурудзи (Yan et al., 2015), в ізо-

льованих протопластах коренів пшениці 

(Straltsova et al., 2015). Недавно була запропо-

нована концепція прямого впливу БС, як спо-

лук, здатних концентруватися в ліпідних ком-

партментах, на функціонування іонних каналів, 

в тому числі і кальцієвих (Стрельцова и др., 

2019). Проте ця концепція ще чекає на своє ек-

спериментальне підтвердження. Також постає 

питання про взаємодію між собою різних шля-

хів впливу БС на стан кальцієвих каналів.  

Отримані дані, що вказують на важливу 

роль кальцію в реалізації стрес-протекторних 

ефектів БС. Зокрема, показано, що у трансген-

них рослин тютюну cax1 з надекспресією гена 

арабідопсису CAX1, що кодує білок, який за-

безпечує низькоафінний транспорт цитозольно-

го кальцію у вакуолю, відзначається знижений 

вміст кальцію в цитозолі (Кретинин и др., 

2015). Підвищення активності антиоксидантних 

ферментів під впливом екзогенного 24-ЕБЛ у 

таких трансформантів було значно менш істот-

ним порівняно зі звичайними рослинами.  
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Рис. 2. Рецепція і трансдукція сигналу БС (адаптовано за: Li, He, 2013).  

БС сприймаються позаклітинним доменом рецептора БС BRI1. Зв’язування БС активує BRI1, що 

спричиняє його гетеродимеризацію з корецептором BAK1 та вивільнення від білка-інгібітора 

BKI1. Потім активований BRI1 послідовно фосфорилює і активує дві кінази (BSK1 і CDG1) та 

серин/треонінову фосфатазу BSU1. Остання інактивує BIN2 кіназу – негативний регулятор БС-

сигналінгу. Сигнал БС також активує PP2A – фосфатазу, яка дефосфорилює і активує фактори 

транскрипції BZR1 і BES1. Дефосфорильовані BZR1 і BES1 зв'язуються з мотивом BRRE або E-

box своїх цільових генів та регулюють їх експресію. Коли БС-сигнал відсутній, BRI1 зв'язаний з 

BKI1 і не може взаємодіяти з BAK1. Протеїнкіназа BIN2 при цьому фосфорилює та інактивує 

BZR1 та BES1. Фосфорильовані BZR1 та BES1 утримуються в цитоплазмі 14-3-3 білками і мо-

жуть розщеплюватися протеасомою 26S.  

[Fig. 2. Reception and transduction of BS signal (adapted from: Li, He, 2013).  

BS are perceived by the extracellular domain of BS-receptor BRI1. Binding of BS activates BRI1 that cause its het-

erodimerization with the coreceptor BAK1 and the release from protein-inhibitor BKI1. Than activated BRI1 se-

quentially phosphorylates and activates two kinases (BSK1 and CDG1) and serine/threonine phosphatase BSU1. 

The last one inactivates BIN2 kinase – a negative regulator of BS signaling. The BS signal also activates PP2A – 

phosphatase, which dephosphorylates and activates the transcription factors BZR1 and BES1. Dephosphorylated 

BZR1 and BES1 bind to the motif BRRE or E-box of their target genes and regulate their expression. When the BS 

signal is absent, BRI1 is bound with BKI1 and cannot interact with BAK1. Thus protein kinase BIN2 phosphory-

lates and inactivates BZR1 and BES1. Phosphorylated BZR1 and BES1 are held in the cytoplasm by 14-3-3 pro-

teins and can be decomposed by the 26S proteasome.]  

 

 
 

протеасоми 

Експресія цільових генів 

Цільові гени факторів транскрипції BZR1 та BES1 
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Відомо, що один з механізмів відкриван-

ня кальцієвих каналів зумовлений активацією 

фосфоліпази С (ФЛ С) і накопиченням в ре-

зультаті цього продукту гідролізу фосфатиди-

лінозитол-4,5-дифосфату – інозитол-1,4,5-

трифосфату, здатного відкривати внутрішньок-

літинні кальцієві канали (Liu et al., 2006; 

Hedrich et al., 2012). Збільшення концентрації 

цитозольного кальцію може відбуватися також 

за рахунок його надходження з внутрішньоклі-

тинних компартментів, зокрема, з вакуоль з 

участю цАДФР (Allen et al., 1995), що відкриває 

CNG- (cyclic nucleotide-gated) іонні канали 

(Медведев, 2018). У наших дослідженнях пока-

зано, що обробка колеоптилів пшениці різними 

антагоністами кальцію – хелатором позаклі-

тинного кальцію ЕГТА, інгібіторами фосфолі-

пази С (неоміцином) і АДФ-рибозилциклази 

(нікотинамідом) – усувала підвищення їх стій-

кості до ушкоджуючого прогріву, спричинюва-

не 24-ЕБЛ і 24-ЕКС, що свідчить про причет-

ніть різних ліганд-керованих кальцієвих кана-

лів до реалізації стрес-протекторної дії екзо-

генних БС (Колупаев и др., 2014; 2015). При 

цьому кальцій, що надходить в цитозоль, ймо-

вірно, бере участь у регуляції утворення інших 

компонентів сигнальної мережі, задіяних у реа-

лізації фізіологічних ефектів БС.  

Так, залежне від активності НАДФН-

оксидази посилення генерації супероксидного 

аніон-радикала клітинами колеоптилів пшениці 

за дії екзогенних БС усувалося ЕГТА, неоміци-

ном і (частково) нікотинамідом (Колупаев и 

др., 2014; 2015; Карпец, Колупаев, 2018). Вка-

зані антагоністи кальцію також нівелювали пі-

двищення активності антиоксидантних ферме-

нтів (супероксиддисмутази і каталази), спричи-

нюване дією 24-ЕБЛ і 24-ЕКС (Колупаев и др., 

2014; 2015). Таким чином, вплив БС на генера-

цію АФК і редокс-статус клітин колеоптилів 

пшениці виявився кальційзалежним.  

Залежним від надходження кальцію в ци-

тозоль був і вплив БС на кількість оксиду азоту 

в колеоптилях пшениці. Індуковане екзогенним 

24-ЕБЛ підвищення вмісту NO в їх клітинах 

усувалося в присутності ЕГТА і неоміцину 

(Карпец, Колупаев, 2018). Відомо, що фермен-

тна система, яка генерує NO за L-аргінін-

залежним шляхом, може активуватися з участю 

кальцію та кальмодуліну (Courtois et al., 2008; 

Corpas, Barroso, 2017). Інший шлях утворення 

оксиду азоту, пов'язаний з відновленням нітра-

тів/нітритів під впливом нітратредуктази, так 

само може регулюватися кальцієм (Mur et al., 

2013).  

Отже, напевно цитозольний кальцій бере 

участь у регуляції вмісту інших сигнальних по-

середників, необхідних для реалізації сигналів, 

що індукуються БС.  

Активні форми кисню. Цим терміном 

об’єднують сукупність взаємно перетворюва-

них реакційно-здатних форм кисню, більшість з 

яких існує короткий час. Це, зокрема, суперок-

сидний аніон-радикал, гідроксильний радикал, 

нейтральні молекули, такі як пероксид водню, 

синглетний кисень (
1
О2) та ін. (Колупаев, Кар-

пец, 2019). АФК утворюються в реакціях одно-, 

дво- і триелектронного відновлення кисню в 

результаті спонтанного і ферментативного оки-

снення різних субстратів, а також в фотоінду-

кованих реакціях. Вважається, роль сигнально-

го посередника виконує насамперед пероксид 

водню – молекула з тривалим часом життя, зда-

тна проникати через клітинні мембрани 

(Pitzschke, Hirt, 2006). Основними компартмен-

тами рослинних клітин, в яких відбувається ге-

нерація АФК, є клітинні стінки, плазматична 

мембрана, хлоропласти, мітохондрії, перокси-

соми (Foyer, Noctor, 2009). 

Посилення генерації АФК за дії стресорів 

можуть бути наслідком стохастичних процесів 

в клітинних мембранах. Відомо, що при пору-

шенні координації процесів, здійснюваних у 

внутрішніх мембранах і процесів, що відбува-

ються в стромі хлоропластів і матриксі мітохо-

ндрій, зростає ймовірність акцептування елект-

ронів від переносників електрон-транспортного 

ланцюга молекулярним киснем з утворенням 

АФК (Gill, Tuteja, 2010; Колупаев, Карпец, 

2014). Поряд з процесами в мембранах органел, 

причиною накопичення АФК в клітинах за дії 

стресорів може бути активація ними АФК-

генеруючих ферментних систем, в першу чергу, 

НАДФН-оксидази. Показано підвищення акти-

вності НАДФН-оксидази у рослин під впливом 

як біотичних (Дмитрієв, Кравчук, 2005) так і 

абіотичних стресорів (Kolupaev et al., 2015).  

Встановлено ефект активації НАДФН-

оксидази самими АФК (молекулами пероксиду 

водню). Запропоновано концепцію сигнальної 

хвилі АФК, що передається від клітини до клі-

тини за допомогою активації НАДФН-оксидази 

під дією молекул пероксиду водню, які утво-

рюються в апопласті сусідньої клітини (Mittler 

et al., 2011). Модель передбачає, що кожна клі-

тина уздовж шляху хвилі активує «свою» 

НАДФН-оксидазу і виробляє АФК автономним 

способом. Можливо, таким чином відбувається 

перетворення сигналу, спричинюваного АФК, 

що утворюються при стресах внаслідок випад-
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кових процесів, на більш потужний і керований 

рослинним організмом сигнал для формування 

захисних реакцій.  

Ймовірно, що саме НАДФН-оксидаза 

може бути основним ферментативним проду-

центом АФК за дії БС. Показано посилення 

експресії гена Rboh, що кодує каталітичну су-

бодиницю ферменту, та активності НАДФН-

оксидази у рослин огірка під дією екзогенних 

БС (Xia et al, 2009; Nie et al., 2013). З викорис-

танням інгібітору НАДФН-оксидази імідазолу 

встановлена участь цього ферменту у спричи-

нюваному БС посиленні утворення АФК коле-

оптилями пшениці та рослинами проса. Пока-

зано, що інгібітор НАДФН-оксидази імідазол 

знижував утворення О2
•¯

 колеоптилями пшени-

ці і блокував посилення генерації супероксиду, 

спричинюване 24-ЕБЛ та 24-епікастостероном 

(Колупаев и др., 2014). Схожі результати були 

отримані при дослідженні впливу 24-ЕБЛ на 

вміст пероксиду водню в листках проса. Обро-

бка проростків інгібітором НАДФН-оксидази 

імідазолом знижувала вміст пероксиду водню в 

листках і частково нівелювала підвищення його 

кількості, яке викликало обробка 24-ЕБЛ (Вай-

нер и др., 2014б). Як зазначалося вище, залежне 

від НАДФН-оксидази і спричинюване БС утво-

рення АФК нівелювалося в присутності анта-

гоністів кальцію, що узгоджується з уявлення-

ми про НАДФН-оксидазу, як фермент, регуля-

ція активності якого відбувається з участю іо-

нів кальцію (Ogasawara et al., 2008).  

Підвищення тепло- і холодостійкості то-

матів БС було залежним від генерації АФК і 

супроводжувалося підвищенням активності 

НАДФН-оксидази (Ahammed et al., 2020). При 

цьому пероксид водню, що утворюється за уча-

стю НАДФН-оксидази, індукує також окремі 

компоненти MAP-кіназної сигнальної системи. 

Результатом такої активації сигнальної мережі 

може бути посилення антиоксидантної системи 

та синтезу білків теплового шоку (Ahammed et 

al., 2020). Також останнім часом з’являються 

повідомлення, що БС контролюють і процес 

глутатіонування білків, що є одним із механіз-

мів редокс-регуляції їх активності (Tanveer et 

al., 2018). 

Індукування екзогенним брасинолідом 

розвитку солестійкості рослин також напевно 

опосередковане пероксидом водню, що синте-

зується за участю НАДФН-оксидази (Zhu et al., 

2016). При цьому утворення H2O2 виявилося 

необхідним для індукування брасинолідом син-

тезу етилену, який є іншим посередником, що 

бере участь у формуванні залежних від браси-

ноліду адаптивних реакцій при сольовому стре-

сі, зокрема, активації антиоксидантної системи 

(Zhu et al., 2016).  

Пероксид водню, що утворюється під 

впливом БС за рахунок активації НАДФН-

оксидази, є необхідним посередником для реа-

кції закривання продихів (Ma et al., 2020).  

Водночас АФК, ймовірно, також вплива-

ють на формування брасиностероїдного сигна-

лу. Показано, що у сортів рису з посиленою 

експресією гена НАДФН-оксидази відзначалася 

і вища інтенсивність експресії гена рецептора 

БС OsBRI1 (Kaur et al., 2016).  

Оксид азоту. Монооксид азоту (NO) є 

головним представником активних форм азоту, 

які належать до ключових компонентів сигна-

льної мережі рослинних і тваринних клітин. NO 

у рослин може утворюватися відновлювальним 

або окиснювальним шляхами (Corpas, Barroso, 

2017). Відновлювальний шлях передбачає ви-

користання як субстратів нітрату або нітриту в 

реакціях, що каталізуються нітратредуктазою, 

мембранозв'язаною нітрит-NO-редуктазою і, 

можливо, локалізованою в пероксисомах ксан-

тиноксидоредуктазою (Gupta, Kaiser, 2010; 

Farnese et al., 2016). Вважається, що залежний 

від нітратредуктази синтез NO відіграє найбі-

льшу роль в адаптації рослин до стресорів, зок-

рема, низьких температур, зневоднення і гіпок-

сії (Jeandroz et al., 2016).  

У рослин механізм утворення оксиду азо-

ту окислювальним шляхом з L-аргініну дотепер 

залишається предметом дискусії, оскільки го-

мологи NO-синтази (NOS) тварин виявлені 

тільки у зелених водоростей, але не у вищих 

рослин (Li, Lancaster, 2013). У даний час вважа-

ється, що наземні рослини не мають типової 

NOS тварин. Припускають, що під час еволюції 

сталася втрата цього гена (Jeandroz et al., 2016). 

У зв'язку з цим питання про механізми L-

аргінін-залежного синтезу NO у вищих рослин 

залишається відкритим (Kolbert et al., 2019). 

Проте не виключено, що у вищих рослин в пе-

роксисомах є білки, відмінні від NOS, але здат-

ні генерувати NO, використовуючи L-аргінін як 

субстрат. Ця реакція, як і каталізована NO-

синтазою тварин, може відбуватися за наявнос-

ті НАДФH, флавінмононуклеотиду, ФАД, ка-

льмодуліну та іонів кальцію (Corpas, Barroso, 

2017; Gupta et al., 2020). Як субстрати для утво-

рення NO окиснювальним шляхом останнім ча-

сом розглядають не тільки L-аргінін, а й поліа-

міни та гідроксиламін (Hancock, Whiteman, 

2014). Припускають, що ці перетворення мо-
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жуть каталізуватися ді- і поліаміноксидазами 

(Flores et al., 2008).  

Оксид азоту є важливим учасником у 

трансдукції сигналів таких стресових фітогор-

монів, як АБК (Neill et al., 2008) і жасмонова 

кислота (Liu et al., 2005; Munemasa et al., 2007). 

Водночас роль оксиду азоту в трансдукції сиг-

налів БС в генетичний апарат рослинної кліти-

ни залишається менш вивченою порівняно з 

іншими сигнальними посередниками. Показа-

но, що у рослин огірка антагоністи NO знімали 

спричинювані БС ефекти підвищення стійкості 

до агента окиснювального стресу параквату, ні-

велювали посилення експресії генів антиокси-

дантних ферментів і підвищення їх активності 

(Cui et al., 2011). Авторами зроблено висновок, 

що індуковане БС утворення NO відбувається 

за посередництва АФК, оскільки нівелюється 

скавенджером пероксиду водню диметилтіосе-

човиною та інгібітором НАДФН-оксидази ди-

феніленіодоніумом. Обробка рослин тютюну 

Бентхама брасинолідом викликала підвищення 

їх солестійкості (Zhu et al., 2016). Цей ефект су-

проводжувався зростанням вмісту оксиду азоту 

в листках і нівелювався при обробці скавен-

джером NO PTIO (від 2-phenyl-4,4,5,5-

tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide) та інгібі-

тором нітратредуктази вольфраматом натрію.  

На роль оксиду азоту, утворюваного ніт-

ратредуктазою, у реалізації стрес-протекторних 

ефектів БС вказують і дані, отримані в експе-

риментах з рослинами перцю, що зазнавали то-

ксичної дії кадмію. Показано, що спричинюва-

не 24-ЕБЛ утворення NO усувалося за обробки 

рослин інгібітором нітратредуктази вольфрама-

том натрію (Kaya et al., 2020). При цьому інгібі-

тор нітратредуктази нівелював і розвиток захи-

сних реакцій, індукованих 24-ЕБЛ: активацію 

антиоксидантних ферментів, підвищення вміс-

ту аскорбінової кислоти, глутатіону та накопи-

чення проліну. Так само показано, що протек-

торна дія епібрасиноліду на рослини Brassica 

juncea L. при сольовому стресі опосередкована 

залежним від нітратредуктази синтезом NO 

(Gupta, Seth, 2020).  

Також відзначається участь АФК і оксиду 

азоту в процесі індукції брасинолідом систем-

ної стійкості рослин тютюну до вірусів (Deng et 

al., 2016).  

У наших експериментах показано, що пі-

сля обробки 24-ЕБЛ відбувалося транзиторне 

посилення генерації оксиду азоту колеоптиля-

ми пшениці (Карпец, Колупаев, 2018). При 

цьому передобробка колеоптилів інгібіторами 

нітратредуктази і ферменту, подібного до NO-

синтази тварин, частково знімала ефект збіль-

шення вмісту NO, спричинюваний дією 24-

ЕБЛ. Ефект підвищення вмісту NO за дії 24-

ЕБЛ на колеоптилі був залежним від інших си-

гнальних посередників – АФК та іонів кальцію. 

Збільшення вмісту NO практично повністю ні-

велювалося антиоксидантами, а також антаго-

ністами кальцію – ЕГТА і неоміцином. З іншо-

го боку, індуковане обробкою 24-ЕБЛ посилен-

ня генерації супероксидного аніон-радикала 

колеоптилями пшениці частково пригнічувало-

ся дією скавенджера NO та інгібіторами нітрат-

редуктази і ферменту, подібного NO-синтази 

тварин. Також антагоністи оксиду азоту, АФК і 

кальцію перешкоджали розвитку теплостійкос-

ті клітин колеоптилів, спричинюваному оброб-

кою 24-ЕБЛ. Таким чином, NO відіграє роль у 

передачі брасиностероїдного сигналу, що інду-

кує розвиток теплостійкості колеоптилів пше-

ниці. При цьому оксид азоту перебуває у функ-

ціональній взаємодії з іншими посередниками – 

АФК та іонами кальцію (Карпец, Колупаев, 

2018).  

Як непряме свідчення функціональної 

взаємодії БС і NO можна розглядати посилення 

захисного впливу 24-ЕБЛ і донора оксиду азоту 

нітропрусиду натрію у низьких концентраціях 

при комбінованій обробці ними проростків 

пшениці перед тепловим стресом (Karpets et al., 

2020). Синергізм ефектів БС і NO може виявля-

тися не тільки при індукуванні ними захисних 

реакцій рослин у відповідь на дію стресорів. 

Наприклад, є відомості про посилення індуко-

ваного БС утворення адвентивних коренів при 

обробці проростків донорами NO і послаблення 

такого ефекту його скавенджерами (Li et al., 

2020).  

Сірководень. H2S, поряд з NO належить 

до ключових молекул-газотрансмітерів в кліти-

нах рослин і тварин (Lai et al., 2014; Janicka et 

al., 2018; Wang et al., 2019a). Нині отримані ві-

домості про його тісні функціональні зв'язки з 

іншими відомими сигнальними посередниками, 

зокрема, з іонами кальцію, оксидом азоту, 

АФК, а також зі складною мережею гормона-

льного сигналінгу (Li et al., 2015; Tian et al., 

2017).  

Дані про роль H2S у реалізації фізіологіч-

них ефектів БС поки що дуже обмежені. Вони 

стосуються лише участі сірководню як посере-

дника у процесі індукованого БС закривання 

продихів. Показано, що спричинюване екзоген-

ним 24-ЕБЛ закривання продихів у рослин ара-

бідопсису супроводжувалося посиленням утво-

рення у клітинах АФК, залежного від НАДФН-
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оксидази, і подальшим підвищенням активності 

L/D-цистеїндесульфгідраз та вмісту сірководню 

(Ma et al., 2020). Ефекти закривання продихів, 

зумовлені дією 24-ЕБЛ, усувалися як антиокси-

дантами, так і антагоністами сірководню. Та-

ким чином, доведена роль H2S у реалізації про-

дихових ефектів БС.  

Вплив екзогенних БС на стійкість рос-

лин до дії стресорів  

БС чинять протекторний вплив на росли-

ни за дії несприятливих чинників найрізномані-

тнішої природи – гіпо- і гіпертермії, посухи, за-

солення, важких металів, гербіцидів тощо (Ко-

лупаев, Вайнер, 2014; Nawaz, 2017; Ahammed et 

al., 2020; Bartwal, Arora, 2020). Широкий спектр 

ефектів БС, ймовірно, пов’язаний з їх здатністю 

регулювати експресію ключових генів, задіяних 

у забезпеченні стійкості рослин: генів, що ко-

дують транскрипційні фактори MYB/MYC, ро-

дини білків WRKY, COR, дегідринів, білків те-

плового шоку, білків цитоскелету, антиоксида-

нтних ферментів (Bartwal, Arora, 2020). Від фу-

нкціонування цих генів залежить виконання 

програм адаптації до стресорів різної природи. 

Також зміна вмісту БС у рослин спричиняє змі-

ну їх гормонального статусу в цілому. Зокрема, 

підвищення вмісту БС зазвичай запускає синтез 

абсцизової кислоти, яка, в свою чергу, індукує 

багато процесів, спрямованих на розвиток стій-

кості до стресорів різної природи (Ahammed et 

al., 2020).  

Гіпотермія. На значення брасиностерої-

дів для стійкості рослин до низьких температур 

вказує підвищення їх ендогенного вмісту за дії 

цього чинника, зареєстроване на прикладі 

окремих видів рослин. Так, вплив низької тем-

ператури (+8°С) на проростки кукурудзи ви-

кликав підвищення вмісту ендогенних БС в пе-

рші три доби адаптації, при цьому рівень 24-

ЕБЛ зростав у 16 разів, 28-ГБЛ – на два поряд-

ки, брасиноліду у 8 разів (Кравец и др., 2011). 

Високі рівні БС в тканинах залишалися і на 

сьому добу дії низької температури.  

На прикладі рослин огірка показано, що 

БС індукують холодостійкість за посередницт-

ва пероксиду водню і оксиду азоту, який у сиг-

нальному ланцюгу розташований нижче від 

H2O2 (Cui et al., 2011). Обробка рослин огірка 

екзогенними БС посилювала фіксацію CO2 за 

умов гіпотермії (Jiang et al., 2013). У проростків 

кукурудзи за обробки 24-ЕБЛ зафіксовано по-

силення інтенсивності біосинтезу білків за 

умов гіпотермії (Скатерная и др., 2012). Оброб-

ка БС підвищувала стійкість саджанців виног-

раду (Vitis vinifera) до охолодження (Chen et al., 

2019). Автори асоціюють такий ефект з моду-

ляцією БС функціонування аскорбат-

глутатіонового циклу (Chen et al., 2019), який є 

ключовим компонентом антиоксидантної сис-

теми. Підвищення активності антиоксидантних 

ферментів та посилення синтезу низькомолеку-

лярних антиоксидантів за дії низьких темпера-

тур показано у рослин огірка, попередньо об-

роблених БС (Bartwal, Arora, 2020).  

Важливою складовою протекторної дії 

БС за умов холодового стресу може бути акти-

вація накопичення флавоноїдних сполук, у то-

му числі антоціанів (Planas-Riverola et al., 2019). 

Встановлено, що синтез флавоноїдів регулю-

ється переважно на рівні транскрипції з участю 

транскрипційних факторів родини MYB. Вони 

активуються БС. Показано, що у рослин арабі-

допсису, дефектних за окремими генами сигна-

лінгу БС (bee1 та gfr), низькотемпературна ін-

дукція синтезу кверцетинів і скополіну була 

зниженою, тоді як утворення антоціанідину по-

силювалося (Petridis et al., 2016). Отже, транск-

рипційні фактори BEE1 та GFR негативно ре-

гулюють синтез антоціанів. Таким чином, БС 

можуть залучатися до контролю фенілпропано-

їдного шляху у рослин за дії низьких темпера-

тур (Petridis et al., 2016).  

Показано, що БС беруть участь у регуля-

ції не лише холодо-, а й морозостійкості. Рос-

лини арабідопсису, дефектні за генами сигналі-

нгу БС, були дуже чутливими до від’ємних те-

мператур, незважаючи на попереднє холодове 

загартування. Встановлено, що БС шляхом ак-

тивації транскрипційного фактора CBF1 мо-

жуть спричиняти експресію генів реакції на хо-

лод COR (Eremina et al., 2017). БС-

опосередковане підвищення холодостійкості 

включає в себе накопичення білків BZR1 та 

BES1 у дефосфорильованих (активних) формах, 

які сприяють транскрипції генів CBF для інду-

кування стійкості до холоду (Li et al., 2017). 

Водночас встановлено, що БС негативно регу-

люють реакції на тривалий холодовий стрес 

шляхом дестабілізації фактора транскрипції 

BIN2 – негативного регулятора ефектів БС (Ye 

et al., 2019). Ці дослідження вказують на те, що 

БС можуть не тільки індукувати захисні реак-

ції, а й послаблювати їх, що залежить від функ-

ціонування регуляторних механізмів у часі 

(Nolan et al., 2020).  

У ряді досліджень показано підвищення 

холодостійкості окремих видів культурних рос-

лин під впливом комерційних препаратів з дію-

чою речовиною 24-ЕБЛ. Так, встановлено, що 

передпосівна обробка насіння і подальше обп-
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рискування розсади та вегетуючих рослин со-

лодкого перцю (Capsicum annuum L.) препара-

том Епін-екстра сприяли збільшенню схожості 

насіння за зниженої температури та підвищува-

ли стійкість клітин листків до проморожування 

(Будыкина и др., 2013). Аналогічний ефект 

Епіну-екстра зареєстрований і на молодих рос-

линах огірка (Будыкина и др., 2012).  

Індукована БС підвищена холодостій-

кість проявляється не тільки у вегетуючих рос-

лин, а й за обробки відповідними препаратами 

плодів та овочів перед зберіганням за низьких 

температур. Наприклад, зберігання томатів за 

низьких температур погіршує якість плодів. 

Однак обробка ЕБЛ зменшує холодові пошко-

дження, що пов’язують з інгібуванням БС ліпо-

ксигенази і процесів ПОЛ (Aghdam, 

Mohammadkhani, 2014). Також показано змен-

шення спричинюваних холодом пошкоджень 

плодів манго за їх обробки 24-ЕБЛ. При цьому 

в оброблених плодах зростав вміст захисних 

білків реморину, дегідрину SK2 та ліпокаліну 

(Li et al., 2012). Крім того, на прикладі плодів 

манго було встановлено зменшення температу-

ри фазового переходу ліпідів мембран у рос-

лин, оброблених БС. Така обробка підвищує 

ступінь ненасиченості жирних кислот в ліпідах 

плазматичної мембрани плодів, а отже знижує 

температуру кристалізації мембран. Захисний 

вплив обробки БС зафіксований і при низько-

температурному зберіганні плодів перцю, гру-

ші та винограду. При цьому у тканинах плодів, 

оброблених БС, відзначалося підвищення акти-

вності антиоксидантних ферментів та посилен-

ня синтезу проліну (Nawaz et al., 2017).  

Гіпертермія. При обробці БС зареєстро-

вано як підвищення виживаності рослин при 

потенційно летальний дії високих температур 

(Singh Shono, 2005; Divi et al., 2010; Mazorra et 

al., 2011), так і збереження здатності до росту 

при сублетальних високотемпературних впли-

вах (Ogweno et al., 2008; Hayat et al., 2010; Лу-

каткин и др., 2013). Обробка рослин арабідоп-

сису 1 мкМ 24-ЕБЛ підвищувала їх вижива-

ність після 3-годинного впливу температури 

43°С (Krishna et al., 2017). Під впливом 24-ЕБЛ 

зареєстровано підвищення базової теплостійко-

сті клітин Bromus inermis, при цьому, однак, БС 

менше впливав на теплостійкість клітин, загар-

тованих попередньою дією підвищеної темпе-

ратури (Wilen et al., 1995). Можна припустити, 

що загартування і екзогенний БС активують 

одні й ті ж компоненти сигнальних мереж, че-

рез що за сумісної дії цих чинників адитивного 

ефекту не спостерігається.  

Обробка рослин Ficus concinna 24-ЕБЛ 

сприяла підвищенню вмісту аскорбату і глута-

тіону та підтриманню окислювально-

відновного потенціалу після ушкоджувального 

нагріву. При цьому за обробки 24-ЕБЛ зафіксо-

вано підвищення активності антиоксидантних 

ферментів (СОД, глутатіонпероксидази, аскор-

батпероксидази, монодегідроаскорбатредукта-

зи, дегідроаскорбатредуктази та глутатіонреду-

ктази) (Jin et al., 2015).  

Рослини кукурудзи, оброблені 24-ЕБЛ, за 

умов теплового стресу виявляли вищі актив-

ність СОД, пероксидази, каталази і стабільність 

клітинних мембран (Yadava et al., 2016).  

Обробка рослин рису 24-ЕБЛ усувала 

спричинюваний прогрівом ефект окиснюваль-

ного стресу, що виявлялося у зниженому вмісті 

у листках пероксиду водню і малонового діаль-

дегіду, а також у зростанні вмісту цукрів та ка-

ротиноїдів (Thussagunpanit et al., 2014).  

У наших експериментах показано підви-

щення теплостійкості клітин колеоптилів пше-

ниці да дії 24-ЕБЛ і 24-ЕКС (Колупаев и др., 

2014). При цьому відзначалося зростання акти-

вності СОД і каталази. Схожі результати отри-

мані і на інтактних проростках пшениці. Їх теп-

лостійкість зростала за дії 24-ЕБЛ в концентра-

ціях від 50 до 200 нМ (Karpets et al., 2020). При 

цьому у коренях проростків під впливом 24-

ЕБЛ підвищувалася активність СОД, проте 

знижувалася активність гваяколпероксидази.  

Підвищення теплостійкості рослин за дії 

екзогенних БС асоціюють не тільки зі змінами 

у функціонуванні систем, що підтримують ре-

докс-гомеостаз, а й з їх впливом на синтез стре-

сових білків, зокрема, БТШ (Авальбаев и др., 

2006). Ще на початку 1990-х років у роботах 

Кулаєвої і співавт. (Kulaeva et al., 1991) вперше 

було показано, що під впливом БС в листках 

пшениці за фізіологічно нормальної температу-

ри підвищується інтенсивність біосинтезу біл-

ка, змінюється електрофоретичний спектр біл-

ків. При цьому чимало з них за молекулярною 

масою відповідало БТШ. Також було встанов-

лено підвищення теплостійкості процесу білко-

вого синтезу під впливом БС (Kulaeva et al., 

1991).   

Посуха. Здатність рослин витримувати 

вплив посухи значною мірою пов’язана з син-

тезом АБК. Стрес-протекторну дію БС на рос-

лини за умов посухи, принаймні частково, мо-

жна пояснити саме їх здатністю індукувати на-

копичення АБК (Ahammed et al., 2020). Так, на 

прикладі молодих рослин винограду, які у вод-

ній культурі обробляли агентом осмотичного 
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стресу поліетиленгліколем (ПЕГ6000), показа-

но, що вміст АБК і транскрипційна активність 

деяких ключових генів, що беруть участь в її 

біосинтезі (VviNCED1, VviNCED2, VviZEP) та 

сигналінгу (VviSnRK2.6, VviPP2C4, VviABF1 і 

VviABF2), додатково підвищувались у присут-

ності 24-ЕБЛ (Wang et al., 2019b). Обробка рос-

лин винограду 24-ЕБЛ при цьому пом'якшувала 

водний дефіцит, зменшувала вміст АФК, під-

вищувала вміст антиоксидантів та активність 

ферментів, задіяних в аскорбат-глутатіоновому 

циклі.  

Водночас необхідно зауважити, що фун-

кціональна взаємодія між БС і АБК не є одноз-

начною. Так, показаний ефект антагонізму між 

БС і АБК в процесах експресії ряду генів 

(Zhang et al., 2009). Антагонізм між цими фіто-

гормонами може проявлятися і при адаптації 

рослин до дії стресорів. Так, екзогенний БС ін-

дукував теплостійкість проростків арабідопси-

су як дикого типу, так і дефіцитних за АБК 

(Divi et al., 2010). При цьому, однак, спричиню-

ваний БС ефект індукування теплостійкості і 

накопичення БТШ 90 був більш помітним у му-

тантів зі зниженим вмістом АБК.  

В цілому, обробка рослин різних видів 

БС за умов посухи сприяє як підтриманню кон-

ститутивних фізіологічних процесів, так і акти-

вації основних протекторних систем. Напри-

клад, обробка томатів БС посилювала їх посу-

хостійкість, що відображалося у збереженні ін-

тенсивності фотосинтезу за умов стресу, доста-

тньої кількості води у листках та підвищенні 

антиоксидантної активності (Yuan et al., 2012). 

Екзогенний вплив БС (0,02 мкМ) на рослини 

перцю збільшував ефективність використання 

світла та розсіювання збудження енергії в анте-

нах фотосистеми II під час посухи (Hu et al., 

2013).  

Системний вплив БС на функціонування 

рослин за умов посухи може бути пояснений 

зміною під їх впливом експресії генів, що ко-

дують як структурні, так і регуляторні білки. 

Наприклад, індуковане 24-ЕБЛ збільшення кі-

лькості транскриптів BnCBF5 та BnDREB зумо-

влює посилення функціонування захисних ме-

ханізмів АБК (Ahammed et al., 2020).  

Незважаючи на широкий спектр захисних 

реакцій, спричинюваних БС, їх роль за умов 

посухи не є абсолютно однозначною. Напри-

клад, при дослідженні стійкості томатів до по-

сухи встановлений негативний ефект надексп-

ресії гена BRI1 за умов довготривалої адаптації 

до зневоднення (Nolan et al., 2020). З іншого 

боку, є повідомлення, що обробка рослин БС 

може зменшити негативні наслідки довготри-

валого впливу посухи на рослини (Fariduddin et 

al. 2009). 

Спричинювані БС протекторні ефекти 

включають в себе як біохімічні механізми, так і 

анатомо-структурні зміни. Наприклад, у рослин 

сої під впливом 100 нМ БЛ відзначалося змен-

шення збільшення діаметра судинних циліндрів 

за умов посухи, а також підвищення активності 

антиоксидантних ферментів (СОД, аскорбатпе-

роксидази, каталази та ін.) (Robeiro et al., 2019).  

Стрес-протекторні ефекти БС досліджу-

валися переважно на трав’янистих рослинах, 

лише в поодиноких роботах їх дія вивчалася на 

деревних (Sadeghi, Shekafandeh, 2014; Cukor et 

al., 2018). Встановлено, що фоліарна обробка 

рослин сосни звичайної 24-ЕБЛ перед дією 

ґрунтової посухи (зниженням вологості суб-

страту до 25-30% від повної вологоємності) 

зменшувала пригнічення накопичення біомаси 

та стабілізувала водний баланс (Шкляревський 

та ін., 2019).  

Як уже відзначалося, обробка БС рослин 

різних видів за умов посухи зменшує водний 

дефіцит. Ймовірно, однією з основних причин 

такого ефекту є вплив БС на стан продихів. 

Отримані експериментальні свідчення того, що 

здатність БС спричиняти закривання продихів 

зумовлена посиленням під їх впливом синтезу 

етилену. Останній спричиняє утворення перок-

сиду водню і оксиду азоту, як сигнальних посе-

редників, необхідних для закривання продихів 

(Jartova et al., 2019). Водночас у Arabidopsis 

thaliana встановлена наявність іншого сигналь-

ного шляху БС, що так само викликає закри-

вання продихів. Як уже зазначалося, на різних 

об’єктах встановлена здатність БС спричиняти 

активацію НАДФН-оксидази. У замикаючих 

клітинах листків арабідопсису це призводить 

до збільшення вмісту пероксиду водню (Xia et 

al., 2009; Ma et al., 2020). Надалі під його впли-

вом відбувається активація ферментів синтезу 

сірководню – L- і D-цистеїндесульфгідраз, а 

накопичений сірководень, взаємодіючи з біл-

ками певних іонних каналів, спричиняє закри-

вання продихів (Ma et al., 2020). Проте залиша-

ється неясним, чи пов’язані між собою NO і 

H2S-залежні шляхи впливу БС на стан проди-

хів.  

Сольовий стрес. На рослинах арабідоп-

сису встановлено, що транскрипція гена рецеп-

тора БС BRI1 і гена корецептора BRI1 BAK1 

значно посилюється за умов сольового стресу, 

що свідчить про позитивну регуляцію БС-

сигналінгу сольовим стресом (Liu et al., 2020). 
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Водночас у мутантів арабідопсису за окремими 

генами БС-сингналінгу за умов слабкого сольо-

вого стресу ростові показники перевершували 

величини, характерні для рослин дикого типу. З 

іншого боку, за дії сильного сольового стресу 

лінії з надекспресією генів BRI1 і BAK1 виявля-

ли більшу стійкість порівняно з рослинами Col-

0. Показано, що у реалізацію ефектів БС залу-

чаються путресцин та інші поліаміни. БС впли-

вають на синтез поліамінів і на утворення пе-

роксиду водню у реакції окиснення путресцину 

діаміноксидазою (Liu et al., 2020). Ймовірно, 

помірна кількість пероксиду водню, утворюва-

ного таким чином, може виступати у ролі сиг-

налу, що індукує стійкість, водночас надлиш-

ковий його вміст спричиняє ефект окиснюваль-

ного стресу. Варто зауважити, що БС, як уже 

зазаначалося, можуть викликати утворення 

H2O2 й іншим шляхом – за рахунок підвищення 

активності НАДФН-оксидази (Xia et al., 2009; 

Колупаев и др., 2014). Проте, можлива функці-

ональна взаємодія різних шляхів утворення 

АФК та їх ймовірне значення у зрушеннях ре-

докс-гомеостазу за дії БС поки що спеціально 

не досліджувалися.  

В цілому в літературі накопичений знач-

ний обсяг даних про вплив екзогенних БС на 

солестійкість рослин, у багатьох дослідженнях 

ефекти БС пов’язують зі змінами редокс-

гомеостазу. При цьому встановлений позитив-

ний ефект як обприскування рослин, так і об-

робки насіння розчинами БС (Vázquez et al., 

2019). Зокрема, передпосівна обробка насіння 

підвищувала солестійкість рису, кукурудзи, 

ячменю, люцерни, нуту, гороху, проса 

(Anuradha, Rao, 2001; 2003; Ali et al., 2007; 

Zhang et al., 2007; Arora et al., 2008; Tabur, 

Demir, 2009; Shahid et al.,2011). Ефективність 

фоліарної обробки рослин для підвищення їх 

солестійкості доведена на прикладі пшениці, 

рису, перцю, гірчиці, салату, кавунів та інших 

видів (Houimli et al., 2010; Ekinci et al., 2012; 

Alyemeni et al., 2013; Talaat, Shawky, 2013; 

Reyes et al., 2015; Vázquez et al., 2019).  

Протекторний вплив 28-гомобрасиноліду 

і 24-ЕБЛ на рослини кукурудзи за дії засолення 

виявлявся у зменшенні співвідношення вмісту 

Na
+
/K

+
, попередженні окиснювальних пошко-

джень, підвищенні активності антиоксидантних 

ферментів (пероксидази, каталази, дегідроаско-

рбатредуктази та ін.), збільшенні вмісту пролі-

ну, гліцинбетаїну, флавоноїдів (Rattan et al., 

2020). Обробка 24-ЕБЛ пом’якшувала вплив 

сольового стресу на рослини сої (Soliman et al., 

2020). Під її впливом відзначалося підвищення 

активності СОД, глутатіонредуктази і каталази. 

Також зафіксовано збільшення вмісту токофе-

ролів, фенольних сполук і флавоноїдів.  

Передобробка рослин картоплі 24-ЕБЛ і 

28-гомобрасинолідом підвищувала їх солестій-

кість, при цьому спостерігався ефект «праймін-

гу»: підвищення стійкості до засолення відзна-

чалося не лише одразу після обробки БС, а й 

через певний час після цього (Ефимова и др., 

2018). Під впливом БС виявлено зменшення 

спричинюваного сольовим стресом накопичен-

ня продукту пероксидного окиснення ліпідів 

малонового діальдегіду, при цьому однак акти-

вність СОД і пероксидази не змінювалася, хоча 

зростав вміст низькомолекулярних протекторів 

– каротиноїдів і проліну. З іншого боку, при до-

слідженні впливу 24-ЕБЛ на солестійкість рос-

лин ріпаку встановлено, що його захисні ефек-

ти (збільшення ростових показників на фоні 

стресу, підвищення вмісту води у листках, кі-

лькості фотосинтетичних пігментів, зниження 

вмісту малонового діальдегіду), навпаки, су-

проводжувалися зменшенням стрес-

індукованого накопичення проліну, а також 

вторинних метаболітів – фенолів і флавоноїдів 

(Ефимова и др., 2014). За умов сольового стре-

су обробка 24-ЕБЛ знижувала вміст проліну в 

листках рослин проса, водночас після обробки 

рослин 24-ЕБЛ підвищувалась активність анти-

оксидантних ферментів – супероксиддисмута-

зи, каталази і гваяколпероксидази (Вайнер и 

др., 2014а). Ймовірно, запуск тих чи інших про-

текторних систем під впливом БС залежить від 

видових особливостей рослин і ступеня стресо-

вого навантаження.  

На прикладі рослин різних видів встанов-

лено, що БС за умов сольового стресу залуча-

ються до регулювання глутатіонування білків і 

окиснювально-відновного балансу в хлоропла-

стах. В цілому за певних умов БС можуть істо-

тно впливати на метаболізм глутатіону і аскор-

бату і сприяти збільшенню пулу цих відновни-

ків (Tanveer et al., 2018).  

У роботі Talaat та Shawky (2012) показа-

но, що 24-ЕБЛ попереджав спричинюваний ді-

єю солі окислювальний стрес у рослин пшени-

ці. При цьому під впливом БС підвищувалися 

індекс стійкості мембран, інтенсивність фото-

хімічних реакцій фотосинтезу, відносний вміст 

води і кількість хлорофілу у листках. Також 24-

ЕБЛ запобігав пригніченню активності ді- та 

поліаміноксидаз, вказуючи на позитивний зв'я-

зок між розвитком солестійкості та накопичен-

ням поліамінів. Як зазначалося вище, на залу-

чення поліамінів у реалізацію ефектів БС за 
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умов сольового стресу вказують й інші резуль-

тати (Liu et al., 2020), водночас надмірне окис-

нення поліамінів само по собі може підсилюва-

ти негативну дію стресорів.  

На рослинах арабідопсису показано, що 

обробка 24-ЕБЛ попереджала спричинюваний 

сольовим стресом ефект зниження активності 

альтернативної оксидази, при цьому інгібітор 

ефектів БС брасинозол знижував активність 

цього ферменту (Derevyanchuk et al., 2013). Ав-

торами зроблено висновок про роль БС у підт-

риманні альтернативного дихання і попере-

дженні тим самим окиснювальних пошкоджень 

у рослин арабідопсису за умов сольового стре-

су.  

Обробка листків рослин гірчиці 28-

гомобрасинолідом послаблювала спричинюва-

не NaCl пригнічення активності нітратредукта-

зи та карбоангідрази, стабілізувала вміст хло-

рофілу, швидкість фотосинтезу і продуктив-

ність рослин за умов сольового стресу 

(Alyemeni et al., 2013).  

Важкі метали. В окремих дослідженнях 

повідомляється про посилення синтезу БС рос-

линами за дії важких металів та металоїдів. Так, 

показано, що у рослин Brassica juncea за токси-

чного впливу посилювався синтез БС, зокрема, 

кастастерону та епібрасиноліду (Kanwar et al., 

2012; 2015). У великій кількості публікацій по-

казаний стрес-протекторний вплив екзогенних 

БС за дії важких металів (Rajewska et al., 2016; 

Bucker-Neto et al. 2017; Zhou et al., 2018; Sharma 

et al., 2020). Наприклад, обробка 24-ЕБЛ під-

вищувала стійкість квасолі до Cd за рахунок 

збільшення активності антиоксидантних фер-

ментів (Rady, 2011). Подібним чином застосу-

вання 24-ЕБЛ зменшувало пошкодження 

Solanum lycopersicum, спричинювані дією Cd, 

посилюючи антиоксидантну активність (Hayat 

et al., 2012). Під впливом БС знижувався вміст 

пероксиду водню та підвищувалася активність 

СОД, каталази і пероксидази у Raphanus sativus 

за токсичної дії міді (Kapoor et al., 2016). Схо-

жим чином екзогенне застосування кастастеро-

ну підвищувало активність антиоксидантних 

ферментів та вміст неферментативних антиок-

сидантів у рослин B. juncea у відповідь на ток-

сичний вплив міді (Yadav et al., 2018). У цього 

ж виду за обробки 24-ЕБЛ відзначалося підви-

щення активності антиоксидантних ферментів 

на фоні токсичного впливу нікелю (Kanwar et 

al., 2013). Схожими були ефекти і у Raphanus 

sativus за обробки 24-ЕБЛ і наступної дії ніке-

лю (Sharma et al., 2011). У рослин огірка, обро-

блених 24-ЕБЛ, відзначалося підвищення акти-

вності СОД, каталази і гваяколпероксидази за 

стресового впливу міді (Fariduddin et al., 2013). 

Стабілізація або підвищення активності СОД, 

каталази, гваяколпероксидази і глутатіонредук-

тази на фоні дії кадмію спостерігалися у рослин 

Trigonella foenumgraecum, оброблених 24-ЕБЛ 

(Swamy et al., 2011).  

Додавання 24-ЕБЛ (5 нМ) у середовище 

МС збільшувало стійкість розсади томатів до 

стресу, індукованого наночастинками ZnO за 

рахунок підвищення активності антиоксидант-

них ферментів (Li et al., 2016).  

Ефекти БС на прояв токсичного впливу 

свинцю, кадмію та міді вивчали у водоростей 

Chlorella vulgaris. За обробки БС відзначався 

підвищений рівень антиоксидантних ферментів 

(каталази, аскорбатпероксидази і глутатіонре-

дуктази), а також вищий вміст глутатіону, ас-

корбінової кислоти та каротиноїдів (Bartwal, 

Arora, 2019).  

Одним з механізмів впливу БС на стій-

кість рослин до дії важких металів може бути 

активація ними синтезу дегідринів. На пророс-

тках пшениці показана здатність 24-ЕБЛ інду-

кувати дворазове накопичення дегідрину з 

мол. м. 28 кДа в нормальних умовах та спричи-

няти додаткове зростання вмісту цього білка за 

дії ацетату кадмію (Аллагулова и др., 2015). 

Такий ефект БС, за даними авторів, опосеред-

кований АБК, оскільки усувався за обробки 

проростків інгібітором її синтезу флуридоном. 

Посилення синтезу та накопичення дегідрино-

вих білків відзначається за дії різних важких 

металів. Цей ефект розглядається як захисний 

механізм, оскільки деякі дегідрини мають ме-

талозв’язувальні властивості, зумовлені наявні-

стю доменів, багатих на гістидин (Hara et al., 

2010; Hanin et al., 2011). Інші протекторні ефек-

ти дегідринів можуть бути пов’язані з виявле-

ною у них здатністю нейтралізувати стрес-

індуковане накопичення АФК (Hara et al., 

2013).  

Передпосівне замочування насіння і обп-

рискування вегетуючих рослин препаратом 

Епін-Екстра (діюча речовина 24-ЕБЛ) позитив-

но впливали на фізіологічний стан столового 

буряка і солодкого перцю при їх вирощуванні 

на ґрунтах, забруднених свинцем і кадмієм. 

При цьому підвищувалася продуктивність рос-

лин і знижувався вміст важких металів у гото-

вій продукції як буряка, так і перцю (Титов и 

др., 2011).  

В умовах забруднення Pb застосування 

Епін-Екстра покращувало ростові показники 

кореневої системи крес-салату (Грабовская, 
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2018). Також відзначався захисний вплив БС на 

пул хлорофілів.  

У цілому позитивний вплив екзогенних 

БС на рослини, що зазнають дії токсичної важ-

ких металів, пояснюють переважно стабілізаці-

єю вмісту фотосинтетичних пігментів та акти-

вацією системи антиоксидантного захисту, зок-

рема, підвищенням активності антиоксидант-

них ферментів, вмісту низькомолекулярних ан-

тиоксидантів та посиленням синтезу фітохела-

тинів, а також білків дегідринів (Choudhary et 

al., 2012; Аллагулова и др., 2015; Rajewska et 

al., 2016). Ще однією важливою складовою за-

хисної дії БС є обмеження під їх впливом нако-

пичення важких металів у тканинах рослин. 

Так, за обробки брасиностероїдами у рослин 

редьки та рису відзначалося помітне зниження 

вмісту хрому, а отже зменшення його токсич-

ного впливу (Sharma et al., 2016).  

Фізіологічна активність похідних БС  

За останні десятиліття накопичено багато 

фактів, які свідчать про участь практично всієї 

гормональної системи рослин в реалізації ріст-

стимулюючих і стрес-протекторних ефектів 

брасиностероїдів. При стимуляції ростових 

процесів відзначено синергічну взаємодію БС 

та гіберелінів, БС і ауксинів (Bajguz, Hayat, 

2009). Також отримані експериментальні дані 

про перетин сигнальних шляхів БС і саліцило-

вої кислоти, зумовлений участю білка NPR1 у 

трансдукції сигналів обох фітогормонів (Divi et 

al., 2010). 

Відомості про функціональну взаємодію 

БС з іншими фітогормонами спонукають дослі-

дників до синтезу кон'югатів БС з різними 

ФАР. Так, проведені синтез і оцінка фізіологіч-

ної активності кон'югатів БС з індолілоцтовою 

кислотою (Litvinovskaya et al., 2013). Такі кон'-

югати чинили стимулюючу дію на ріст стебел і 

накопичення біомаси проростків пшениці, при 

цьому рістстимулюючий ефект кожного з гор-

монів, взятих окремо або у вигляді суміші, пос-

тупався за величиною дії складноефірного 

кон'югату, в якому обидва фітогормональні 

компоненти зв'язані хімічно.  

В Інституті біоорганічної хімії НАН Бі-

лорусі були синтезовані кон’юганти 24-ЕБЛ та 

24-епікастостерону (ЕКС) з саліциловою кис-

лотою. Для оцінки фізіологічної активності БС, 

модифікованих залишком саліцилової кислоти, 

порівнювали вплив 24-ЕБЛ, 24-ЕКС та їх кон'-

югатів з саліцилової кислотою на теплостій-

кість молодих рослин проса (Litvinovskaya et 

al., 2016). Досліджувані БС в діапазоні концен-

трацій від 10
-8

 до 10
-6

 М підвищували теплос-

тійкість проростків. Максимальний ефект БС 

проявлявся при використанні концентрації     

10
-7

 М. При цьому позитивні ефекти кон'югатів 

24-ЕБЛ і 24-ЕКС з саліциловою кислотою за 

використання концентрацій 10
-8

 і 10
-7

 М були 

вищими порівняно з ефектами 24-ЕБЛ і 24-ЕКС 

у відповідних концентраціях. Примітно, що су-

міші БС з саліциловою кислотою в концентра-

ціях 10
-8

 і 10
-7

 М не чинили позитивного впливу 

на теплостійкість проростків проса, а у вищій 

концентрації ці суміші знижували виживаність 

проростків після прогріву.  

Таким чином, ефекти кон'югатів БС і СК 

істотно відрізнялися від ефектів суміші БС і са-

ліцилової кислоти. Можливо, що ці відмінності 

пов'язані з тим, що з кон'югатів відбувається 

поступове вивільнення вільних БС і саліцило-

вої кислоти, в той час як при одночасному вве-

денні двох фітогормонів проявляється їх анта-

гонізм (Litvinovskaya et al., 2016). Такий ефект 

може бути пов'язаний з наявністю спільних си-

гнальних посередників, задіяних в трансдукції 

сигналів цих фітогормонів в генетичний апарат 

клітини.  

Також порівнювали вплив БС і їх кон'ю-

гатів з саліциловою кислотою на стійкість рос-

лин проса до сольового стресу. Встановлено, 

що обробка рослин проса БС, модифікованими 

залишком СК, чинила більш істотний протек-

торний ефект порівняно з відповідними конце-

нтраціями звичайних БС, а також саліцилової 

кислоти (Litvinovskaya et al., 2016). В умовах 

сольового стресу кон'югати 24-ЕБЛ і 24-ЕКС 

також більш ефективно у порівнянні з вихідни-

ми БС і СК запобігали розвитку окиснювальних 

пошкоджень рослин проса. Це виявлялося в 

меншому вмісті продукту ПОЛ малонового ді-

альдегіду в рослинах, оброблених БС, модифі-

кованих залишком саліциловою кислотою, по-

рівняно з рослинами варіантів з обробкою зви-

чайними БС і саліциловою кислотою, як без 

стресу, так і після дії засолення.  

Можна вважати, що поєднання екзоген-

них стресових фітогормонів – БС і саліцилової 

кислоти – в формі кон'югатів індукує ширший 

спектр захисних реакцій, ніж БС і саліцилат 

окремо.  

Як уже зазначалося, в трансдукції сигна-

лів БС і саліцилової кислоти задіяний білок 

NPR1. Проте залишається неясним, як взаємо-

діють шляхи сигналігу, пов'язані з NPR1 і АФК. 

Останнім часом отримані відомості про те, що 

мономерізація (відновлення) NPR1 відбуваєть-

ся після спричинюваного СК «окиснювального 

вибуху» і наступного за ним збільшення вмісту 
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відновників (Peleg-Grossman et al., 2012). Таким 

чином, ймовірно, АФК і NPR1 є складовими 

єдиної мережі СК-сигналінгу і, можливо, сиг-

налізації БС. При цьому стресор може виклика-

ти збільшення вмісту СК і БС в клітинах, що, в 

свою чергу, індукує генерацію АФК і у відпо-

відь накопичення відновників, зокрема, тіоре-

доксину, здатного відновлювати NPR1 (An, 

Mou, 2011).  

Цілком природно, що для більш глибоко-

го розуміння механізмів стрес-протекторної дії 

БС, модифікованих залишком СК, необхідні 

 

Рис. 3. Участь сигнальних посередників у формуванні адаптивних реакцій, індукованих БС.  

БС-сигнал спричиняє відкривання кальцієвих каналів та активацію ферментів, що генерують 

АФК і NO. Між сигналами Ca
2+

, АФК і NO відбувається взаємодія, яка підсилює і диференціює 

вихідний сигнал. Це призводить до змін редокс-гомеостазу, зрушень в гормональній системі в ці-

лому, передачі відповідних сигналів в генетичний апарат і формування адаптивних реакцій.  

[Fig. 3. Participation of signaling mediators in formation of adaptive response induced by BS. 

The BS signal causes the opening of calcium channels and the activation of enzymes that generate ROS and NO. 

Between the signals of Ca
2+

, ROS and NO the interaction occurs that amplifies and differentiates the primary sig-

nal. This leads to the changes in redox homeostasis, modifications in the hormonal system as a whole, the trans-

duction of appropriate signals into the genetic apparatus and the formation of adaptive responses.]  
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детальніші дослідження феноменології їх впли-

ву на конкретні захисні системи рослин, а та-

кож спеціальні дослідження щодо з'ясування 

компонентів передачі в генетичний апарат рос-

лин сигналів, індукованих цими сполуками.  

*** 

Таким чином, БС можна розглядати як 

ключові біорегулятори рослин, фізіологічна ак-

тивність яких найбільш виразно виявляється за 

стресових умов. Останніми роками значення 

БС-сигналінгу в адаптивних процесах у рослин 

доведено молекулярно-генетичними методами. 

Зокрема, показано посилення експресії генів 

гена рецептора і корецептора БС BRI1 і BAK1 

за стресових умов (Liu et al., 2020). Також вста-

новлений зв'язок між станом білків БС-

сигналінгу BZR1 та BES1 та розвитком певних 

адаптивних реакцій. Виявлено, що накопичен-

нях дефосфорильованих форм цих білків спри-

яє експресії відповідних генів і утворенню тра-

нскрипційних факторів CBF1 та CBF2, під кон-

тролем яких перебуває формування стійкості до 

стресорів, зокрема, холоду (Li et al., 2017). Крім 

того, доведено, що БС викликають збільшення 

кількості транскриптів генів CBF5 та DREB, які 

є важливими для посухостійкості рослин 

(Ahammed et al., 2020).  

Фізіологічні ефекти БС реалізуються у ті-

сній взаємодії з іншими фітогормонами, насам-

перед, з ключовим стресовим фітогормоном 

АБК. Встановлена здатність БС індукувати си-

нтез АБК, також у присутності БС посилюється 

експресія генів сигналінгу АБК (Wang et al., 

2019b). Ймовірно, у реалізації дії БС відіграють 

роль білки, що задіяні у процесах трансдукції 

сигналів інших стресових фітогормонів, зокре-

ма, білок NPR1, який вважається ключовим у 

передачі сигналі саліцилової кислоти в генети-

чний апарат рослинних клітин.  

Іншими новими аспектами механізмів 

стрес-протекторної дії БС є доведення ролі ос-

новних сигнальних посередників у прояві фізі-

ологічної активності БС. Ймовірно, вплив БС 

на рослині клітини у першу чергу викликає 

зміни кальцієвого гомеостазу (рис. 3). Іони ка-

льцію прямо або опосередковано активують 

НАДФН-оксидазу. Напевно, одночасно відбу-

вається і активація ферментів, що генерують 

оксид азоту (ферменту, подібного до NO-

синтази тварин, і нітратредуктази). Про це сві-

дчить транзиторне підвищення вмісту NO в 

клітинах за дії екзогенного 24-ЕБЛ, яке нівелю-

валося інгібіторами двох вказаних ферментів 

(Карпец, Колупаев, 2018). АФК і оксид азоту 

можуть посилювати сигнали один одного, а та-

кож сприяти додатковому надходженню каль-

цію у цитозоль. АФК і NO модифікують власні 

білкові мішені, серед яких можуть бути як зви-

чайні ферменти (наприклад, антиоксидантні), 

так і ферменти, які обслуговують сигнальні ме-

режі (наприклад, різні протеїнкінази), а також 

фактори регуляції транскрипції (Arora et al., 

2016). Таким чином, сигнали активних форм 

кисню і азоту прямо або шляхом впливу на 

експресію генів можуть спричиняти зміни ак-

тивності ферментів, які забезпечують реаліза-

цію ключових захисних реакцій, індукованих 

БС.  

Встановлено, що БС спричиняють розви-

ток широкого спектра адаптивних реакцій, се-

ред яких особливо важливою є активація бага-

тьох компонентів антиоксидантної системи, ре-

гуляція синтезу стресових метаболітів (проліну, 

поліамінів, гліцинбетаїну та ін.), а також поси-

лення синтезу ряду стресових білків, зокрема, 

дегідринів. Важливо відзначити, що окремі 

стресові метаболіти (пролін, поліаміни та ін.) є 

не тільки протекторними речовинами, а й самі 

здатні виступати у ролі модифікаторів сигналь-

них процесів. Таким чином, вплив БС на їх си-

нтез може бути окремим і поки що дуже слабо 

дослідженим механізмом реалізації їх біологіч-

ної активності.  

В цілому, можна констатувати, що, не-

зважаючи на широку феноменологію стрес-

протекторних ефектів БС, їх потенціал для ре-

гуляції стійкості рослин дотепер залишається 

недооціненим. Водночас поява нових фундаме-

нтальних знань про механізми фізіологічної дії 

БС створює нові можливості для практичного 

використання БС як адаптогенів культурних 

рослин. 
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INDUCTION OF PLANTS RESISTANCE TO INFLUENCE OF ABIOTIC STRESSORS 
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Brassinosteroids (BS) are the class of plant polyhydroxysteroids structurally related to steroid hor-

mones of vertebrates and insects. They play a key role in the maintaining of normal plant growth 

both under the optimal conditions and under the influence of unfavorable environmental factors. BS 

bind to specific receptors and mediate their action through the cascade of signal transduction, which 

ultimately entails the change in the expression of thousands of nuclear genes involved in the regula-

tion of various functions of the plant organism. In addition to specific proteins, universal signaling 

mediators of non-protein nature, such as calcium ions, reactive oxygen species, nitric oxide (NO), 

hydrogen sulfide (H2S), as well as components of lipid signaling, are involved in the transduction of 

BS signals. BS exert the protective effect on plants under the influence of unfavorable factors of var-

ious natures – hypo- and hyperthermia, drought, salinity, heavy metals, etc. The wide range of BS 

effects is probably associated with their ability to regulate the expression of key genes involved in 

the ensuring of plant resistance: genes encoding the transcription factors MYB/MYC, genes of fami-

ly of proteins WRKY and COR, dehydrins, heat shock proteins, cytoskeletal proteins, and antioxi-

dant enzymes. The functioning of these genes determines the implementation of plant adaptation 

programs to stressors of various natures. Also, the change in the BS content in plants causes the 

change in their hormonal status in general. The review analyzes the data on the specific protective 

effects of BS and genes regulated by them, involved in adaptation to certain stress factors, summa-

rizes the information on the physiological effects of new synthetic conjugates of BS with other phy-

tohormones, in particular with salicylic acid. It is noted that the modification of signaling pathway 

of BS can be one of the strategic directions for solving the problem of adaptation of cultivated 

plants. 

Key words: brassinosteroids, signal reception, signaling mediators, phytohormones, adaptive re-

sponses 

ИНДУЦИРОВАНИЕ УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ К ДЕЙСТВИЮ 

АБИОТИЧЕСКИХ СТРЕССОРОВ ЭКЗОГЕННЫМИ БРАССИНОСТЕРОИДАМИ 

Ю. Е. Колупаев, Ю. В. Карпец, А. К. Поляков 

Харьковский национальный аграрный университет им. В.В. Докучаева 

(Харьков, Украина)  

E-mail: plant_biology@ukr.net 

Брассиностероиды (БС) – класс растительных полигидроксистероидов, структурно родствен-

ных стероидным гормонам позвоночных животных и насекомых. Они играют ключевую роль 

в поддержании нормального роста растений как в оптимальных условиях, так и при действии 

неблагоприятных факторов окружающей среды. БС связываются со специфическими рецеп-

торами и опосредствуют свое действие через каскад передачи сигнала, что в конечном итоге 

влечет за собой изменение экспрессии тысяч ядерных генов, участвующих в регуляции самых 

разнообразных функций растительного организма. Кроме специфических белков, в трансдук-
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ции сигналов БС задействованы универсальные сигнальные посредники небелковой природы, 

такие как ионы кальция, активные формы кислорода, оксид азота (NO), сероводород (H2S), а 

также компоненты липидного сигналинга. БС оказывают протекторное влияние на растения 

при действии неблагоприятных факторов разнообразной природы – гипо- и гипертермии, за-

сухи, засоления, тяжелых металлов и т.п. Широкий спектр эффектов БС, вероятно, связан с 

их способностью регулировать экспрессию ключевых генов, задействованных в обеспечении 

устойчивости растений: генов, кодирующих транскрипционные факторы MYB/MYC, семей-

ства белков WRKY, COR, дегидринов, белков теплового шока, белков цитоскелета, антиок-

сидантных ферментов. От функционирования этих генов зависит выполнение программ адап-

тации растений к стрессорам различной природы. Также изменение содержания БС у расте-

ний вызывает изменение их гормонального статуса в целом. В обзоре проанализированы дан-

ные о специфических протекторных эффектах БС и регулируемых ими генах, задействован-

ных в адаптации к определенным стрессовым факторам, обобщены сведения о физиологиче-

ских эффектах новых синтетических конъюгатов БС с другими фитогормонами, в частности с 

салициловой кислотой. Отмечается, что модификация сигнального пути БС может быть од-

ним из стратегических направлений решения проблемы адаптации культурных растений. 

Ключевые слова: брассиностероиды, рецепция сигнала, сигнальные посредники, 

фитогормоны, адаптивные реакции 


