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Изучены ростовые показатели и состав фотосинтетических пигментов про-

ростков Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. в зависимости от условий освещения. 
В качестве объекта исследований были выбраны растения арабидопсиса отли-
чающиеся по эндогенному уровню брассиностероидов, – родительская линия эко-
типа Columbia и его мутант det2 с нарушенным синтезом брассинолида. Отмече-
на высокая чувствительность проростков с низким уровнем брассиностероидов 
(det2) к селективному свету. Показана физиологическая активность зеленого све-
та, наряду с синим, в регуляции развития растений A. thaliana на начальных эта-
пах онтогенеза. На основании полученных результатов по действию селективного 
света на морфогенез проростков Arabidopsis и инициации светового развития у 
проростков det2 в темноте можно предположить, что брассиностероиды изме-
няют световое развитие растений и включаются в передачу сигналов синего и зе-
леного света.  

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; фотоморфогенез; фото-
синтетические пигменты; брассиностероиды; синий свет; зеленый свет.  
 
В процессе эволюции растения сформировали сигнальные системы, по-

зволяющие контролировать развитие организма в зависимости от условий 
окружающей среды. Первостепенным экологическим фактором окружающей 
среды является свет. Регуляторная роль света зависит от его спектрального 
состава и реализуется через многочисленные рецепторы, активируемые крас-
ным/дальним красным светом (фитохромы), синим светом/УФ-А (крипто-
хромы), синим светом (фототропины), красным/синим светом (суперхромы) 
[1–4]. Усиление первичного сигнала происходит за счет включения в сиг-
нальную цепь внутриклеточной системы вторичных посредников, среди ко-
торых можно выделить неспецифические и специфические мессенджеры. 
Предполагается, что одними из специфических мессенджеров при передаче 
светового сигнала могут выступать фитогормоны. Особое место в ходе этого 
процесса отводится сравнительно новому классу фитогормонов – брассино-
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стероидам (БС). Физиологическая роль БС проявляется в очень низких кон-
центрациях. Основными сферами применения БС в сельском хозяйстве явля-
ются стимуляция роста и развития растений, повышение продуктивности 
растений и устойчивости их к неблагоприятным факторам внешней среды. 
Положительное влияние брассиностероидов на рост и развитие, скорее всего, 
связано со способностью изменять гормональный баланс растений [5]. 
В свою очередь, эндогенный уровень брассиностероидов и чувствительность 
к ним растений находятся под непосредственным контролем фито- и крипто-
хромов [6–7]. Наряду со способностью брассиностероидов включаться в пе-
редачу светового сигнала, они могут «имитировать» действие света, сходным 
образом контролируя скорость и характер протекания морфофизиологиче-
ских процессов [5, 8–9].  

Длительное время средневолновую область спектра (зеленый свет) относили 
к неактивным участкам фотосинтетически активной радиации (ФАР), и некото-
рые исследователи использовали зеленый свет в качестве темнового контроля 
[10]. В настоящее время проявляется повышенный интерес исследователей к 
изучению средневолновой области спектра [11–19]. Несмотря на значительный 
прогресс, достигнутый в изучении физиологической роли зеленого света и выяс-
нении природы его фоторецептора, участие отдельных фитогормонов в передаче 
сигнала зеленого света исследовано еще далеко не достаточно.  

Для того чтобы оценить значение брассиностероидов в формировании ответ-
ной реакции растений на синий и зеленый свет, мы изучали влияние селективно-
го света на морфогенез и пигментный состав проростков Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh., отличающихся по эндогенному уровню БС.  

 
Материалы и методы исследования 

 
Работа выполнена на модельном растении Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 

(сем. Крестоцветные) экотипа Columbia и мутанта, полученного на его основе 
с нарушениями светового развития за счет недостаточного синтеза брассино-
стероидов (det2). Семена A. thaliana стерилизовали 3%-ной Н2О2 и высевали в 
чашки Петри на модифицированную жидкую среду Мурасиге–Скуга с поло-
винным составом солей. Для стимуляции и синхронизации прорастания се-
мена арабидопсиса выдерживали в течение 3 дней при температуре 4–6ºС и 
предосвещали белым светом (люминесцентные лампы ЛД-40, 3 ч, 
3700 люкс). Далее семена проращивали на постоянном синем или зеленом 
свету (цветные лампы фирмы «Philips», λmax = 460 нм или 545 нм; плотность 
потока падающих квантов составляла 160 мкмоль/м2с), фотопериод 16/8 ч, 
температура воздуха 22±2ºС. В качестве контроля использовали 7-дневные 
проростки, выращенные в темноте.  

Для оценки уровня фотосинтетических пигментов определенное количе-
ство проростков растирали в 96%-ном этаноле и центрифугировали (10 мин 
при 8 тыс. об./мин, центрифуга многофункциональная Eppendorf 5804R). Оп-
тическую плотность пробы определяли на спектрофотометре Shimadzu UV-
1650. Концентрацию пигментов в спиртовой вытяжке рассчитывали согласно 
H.K. Lichtenthaler [20].  
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Длину гипокотилей проростков A. thaliana измеряли под лупой БМ-51-2, а 
площадь семядолей – под микроскопом Micros МС 100 (Австрия) с помощью 
цифровой камеры Moticam 2000 (Испания) и программы Motic Images Plus 
2.0. Для каждого варианта измеряли по 35–50 проростков в каждой из трех 
биологических повторностей. Результаты экспериментов представлены на 
рис. 1–3 как средние арифметические и их стандартные ошибки. Для сравне-
ния независимых выборок, подчиняющихся закону нормального распределе-
ния, использовали параметрический критерий Стьюдента. Значения t-кри-
терия находили для 95%-го уровня значимости (Р<0,05). 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Для изучения влияния селективного света на морфогенез проростков ара-

бидопсиса были проведены эксперименты по кратковременному освещению 
проростков светом низкой интенсивности. Контролем служили 7-су-точные 
этиолированные проростки. Использование мутанта det2 с нарушенным син-
тезом брассинолида позволяет выяснить роль не только селективного света в 
морфогенезе растений, но и возможных участников (DET2) в трансдукции 
светового сигнала синего или зеленого света.  

Отсутствие продукта гена DET2 (стероид-5α-редуктазы) сопровождалось 
недостаточным синтезом наиболее активного брассиностероида – брассиноли-
да, и приводило к тому, что мутант det2 в темноте отличался от исходной ли-
нии дикого типа Col значительным укорочением гипокотиля (здорового стеб-
ля) и корня (в 1,5 раза), а также бόльшей площадью семядолей (рис. 1, 2). Ана-
логичный деэтиолированный фенотип наблюдается у проростков дикого типа 
только на свету. Укорочение осевых органов проростков det2 можно объяс-
нить, с одной стороны, низким уровнем эндогенных брассиностероидов [8, 21–
23], а с другой – утратой чувствительности к гиббереллину, основному фито-
гормону, контролирующему рост клеток в длину. Возможной причиной увели-
чения площади семядолей det2 является высокая концентрация цитокининов 
(зеатина и рибозид зеатина) в проростках [19, 21, 24]. 

Анализируя пигментный состав проростков в темноте, можно отметить, 
что содержание фотосинтетических пигментов у всех исследуемых линий 
Arabidopsis в темноте было низким (рис. 3). Уровень хлорофилла а, основ-
ного пигмента фотосинтеза, не превышал 0,008 мг на 1 проросток. Содер-
жание других фотосинтетических пигментов и их соотношение различались 
у линий арабидопсиса в зависимости от эндогенного уровня брассиносте-
роидов. Проростки арабидопсиса с низким уровнем брассинолида характе-
ризовались высоким содержанием хлорофилла b (в 4,5 раза больше, чем у 
родительской линии); при этом суммарное содержание хлорофиллов было 
выше в 2 раза (за счет сходного уровня хлорофилла а). Уровень каротинои-
дов был выше в проростках родительской линии, а соотношение суммы 
хлорофиллов а и b к каротиноидам в три раза ниже, по сравнению с му-
тантной линией det2. 

Наличие фотосинтетических пигментов в темноте свидетельствует о том, 
что кратковременное предосвещение белым светом инициировало световое 
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развитие растений, при этом ответная реакция пигментной системы проростков 
det2 при предосвещении была выражена сильнее, чем у родительской линии. 

Ежедневное освещение проростков арабидопсиса селективным светом при-
водило к значительному изменению фенотипа проростков; гипокотили проро-
стков двух линий укорачивались, а размеры семядолей увеличивались (рис. 1). 

 

 
 

Рис. 1. Влияние селективного света на морфогенез проростков Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. экотипа Columbia (Col) и его мутанта с нарушенным синтезом брассинолида (det2): 

Т – выращивание в условиях темноты (контроль), ЗС – на зеленом свету, 
СС – на синем свету 
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Рис. 2. Ростовые показатели проростков Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., растущих  

в темноте (Т) и на селективном свету (СС – синий, ЗС – зеленый свет).  
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Рис. 3. Содержание фотосинтетических пигментов в проростках  
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., растущих в темноте (Т) и на селективном свету  

(СС – синий, ЗС – зеленый свет). *p<0,05 
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Чувствительность проростков к селективному свету зависела, с одной сторо-
ны, от эндогенного уровня брассиностероидов, а с другой – от качественного 
состава света. Наибольшая ответная реакция у проростков с нормальным уров-
нем БС была вызвана ежедневным освещением синим светом (λmax = 460 нм; 
плотность потока квантов 160 мкмоль/м2с). При этом длина гипокотиля на синем 
свету в сравнении с контролем (темнота) была в 7,5 раза меньше, а площадь се-
мядолей в 4,7 раза больше (см. рис. 2). Показатели гипокотилей и семядолей на 
зеленом свету отличались от контроля незначительно (в 2 раза). Меньшая актив-
ность зеленого света в отношении гипокотилей и проростков арабидопсиса мо-
жет быть объяснена тем, что ЗС усиливает растяжение гипокотилей на началь-
ных этапах развития, в то время как другие участки ФАР интенсивно подавляют 
рост осевых органов [14, 22, 25–27]. Меньшая площадь семядолей проростков с 
неизмененным генотипом (Col) на зеленом свету согласуется с данными других 
авторов [11].  

Известно, что монохроматический зеленый свет вызывает уменьшение массы 
проростков, роста клеточной культуры и свето-индуцируемого гравитропическо-
го удлинения роста корней [28]. Сигналы зеленого света могут вызывать незна-
чительную коактивацию различных сенсорных систем, которые приводят к ати-
пичным физиологическим ответам [29]. Предполагается, что помимо участия 
различных фоторецепторов в реализации сигнала ЗС существует неидентифици-
рованный рецептор зеаксантинового типа [30] с пиком поглощения между 540 и 
550 нм [31]. Данный пик ЗС несовместим со спектрами поглощения фитохромов, 
криптохромов и фототропинов и спектром действия для ответов, которые они 
индуцируют [32, 33].  

Ответная реакция осевых органов проростков арабидопсиса с понижен-
ным уровнем брассиностероидов на действие селективного света была значи-
тельнее, чем у родительской линии. Синий и зеленый свет ингибировал рост 
гипокотилей в 17 и 7 раз соответственно. Разница между размерами гипоко-
тилей родительской и мутантной линии увеличивалась с 1,5 раза в темноте до 
3,7 на синем и 5,8 раза на зеленом свету. Длинным гипокотилям родитель-
ской линии на зеленом свету соответствовали мелкие семядоли, в то время 
как у мутантных проростков на зеленом свету формировались проростки с 
длинными гипокотилями и крупными семядолями (см. рис. 1).  

В ходе исследования нами была проанализирована реакция корневой сис-
темы растений на освещение селективным светом. В то время как корни про-
ростков родительской линии проявили чувствительность только к коротко-
волновой области спектра, проростки Arabidopsis с низким уровнем брасси-
ностероидов на синий и зеленый свет ответили снижением длины корня в 7 и 
8,5 раза соответственно. Если роль красного и синего света в регуляции роста 
корней изучена наиболее полно, то информация по действию зеленого света 
отсутствует.  

В настоящее время известно, что фитохромы [34] и криптохромы [35] мо-
гут быть локализованы в корнях растений. Известно, что синий и красный 
свет активируют зеленение корневой системы, при этом синий свет наиболее 
активен для индукции развития хлоропластов в сравнении с красным [36].  
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Нами впервые показано участие зеленого света в развитии корневой сис-
темы и изучена ответная реакция корней растений на качественный состав 
света в зависимости от уровня эндогенных брассиностероидов. 

Освещение селективным светом значительно увеличивало содержание 
фотосинтетических пигментов в проростках родительской и мутантной ли-
ний (см. рис. 3). Наибольшая ответная реакция была достигнута при освеще-
нии проростков дикого типа синим светом, при этом суммарный уровень 
хлорофиллов увеличивался в 16 раз (в основном за счет хлорофилла а) и ка-
ротиноидов – в 12,5 раза; на зеленом свету разница с контролем по содержа-
нию пигментов была незначительной (в 7 и 4,5 раза соответственно).  

Пигментная система проростков с нарушенным синтезом брассинолида не 
проявляла специфичности в ответе на синий и зеленый свет. Содержание 
хлорофилла а на селективном свету относительно контроля (темнота) увели-
чивалось в 4–6 раз, каротиноидов – в 5–6 раз, уровень хлорофилла b оставал-
ся аналогичным контрольному (см. рис. 3). Отношение хлорофиллов к каро-
тиноидам на селективном свету у проростков det2 уменьшилось в 2,5 раза, в 
то время как у родительской линии оно незначительно увеличилось по срав-
нению с контролем. На основании сходной реакции пигментной системы 
проростков, отличающихся по эндогенному уровню брассиностероидов, на 
зеленый свет можно предположить, что для реализации программы светового 
развития, инициированного зеленым светом, брассиностероиды являются 
альтернативными посредниками. Одним из доказательств данного предполо-
жения является снижение уровня брассиностероидов в проростках Arabidop-
sis в ответ на досвечивание зеленым светом [22].  

Таким образом, нами показана физиологическая активность зеленого све-
та, наряду с синим, в регуляции морфогенеза и пигментного состава пророст-
ков Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. Впервые показано участие зеленого света 
в развитии корневой системы в зависимости от уровня эндогенных брассино-
стероидов. На основании полученных результатов по действию селективного 
света на морфогенез проростков Arabidopsis и инициации светового развития 
у проростков det2 в темноте можно предположить, что брассиностероиды 
изменяют световое развитие растений и включаются в передачу сигналов си-
него и зеленого света, вероятно, выполняя роль отрицательных регуляторов 
фотоморфогенеза.  

Автор выражает благодарность М.А. Елисеевой за помощь в проведении 
экспериментов и И.Ф. Головацкой за предоставленные данные по интенсив-
ности освещения. 
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The regulatory role of light depends on the type of spectrum and can be realized 

through numerous receptors. Light does not function independently but it is integrated 
with phytohormones, for temporal and spatial regulation of plant photomorphogenesis. 
Some of phytohormones, brassinosteroids do not only participate in pathways for light 
signal transduction but they can imitate the light action. At present time, the study of the 
physiological role of green light is of great interest. Despite numerous physiological 
studies of this question, little is known about the participation of some phytohormones in 
transduction of green light signal. 

The plant model to study the regulatory role of selective light in plant morphogenesis 
and possible participants (DET2) in signal transduction of blue and green signals is 
Arabidopsis thaliana. A. thaliana ecotype Columbia (Col) and det2 mutant with dis-
turbed synthesis of brassinolide were used. The light development appeared for det2 
seedlings in darkness. The response reaction of axis organs of Arabidopsis seedlings 
with low level of brassinosteroids under selective light was more significant than the wild 
type’s one. The highest inhibition of hypocotyls growth for Col and det2 seedlings was 
marked under blue light. The long hypocotyls of wild type of Arabidopsis lines corre-
sponded to small cotyledons, whereas mutant seedlings under green light formed the 
long hypocotyls and bigger cotyledons. 

We can observe reaction of root system of Arabidopsis plants under selective light. 
For the first time the  role of green light in root development was shown and the re-
sponse reaction of roots under selective light according to endogenous balance of brass-
inosteroids was studied. 

Significant increased in photosynthetic pigment content in Arabidopsis seedlings un-
der selective light was observed. The pigment system of seedlings with disturbed synthe-
sis of brassinolide wasn’t specific in the blue and green light reaction, while high sensi-
tivity to blue light was noted for Col seedlings. 

So, physiological activity of green light as well as of blue light in the regulation of 
plant morphogenesis and pigment content of Arabidopsis thaliana seedling was noted. 
For the first time it was shown that green light participated in root development bound 
with brassinosteroids levels. Based on investigation results about the action of selective 
light in the morphogenesis of Arabidopsis seedlings and initiation of det2 light develop-
ment in darkness we can assume that brassinosteroids modify light reaction of plants and 
get involved  in the transduction of blue and green light signals.  

Key words: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.; photomorphogenesis; photosynthetic 
pigments; brassinosteroids; blue light, green light.  
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