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An effective way to increase the genetic diversity of plants and 
create sources of resistance to edaphic stressors is the selec-
tion of cells under selective in vitro conditions based on soma-
clonal variation. The use of somaclones (regenerant forms) of 
barley with resistance to increased acidity, ionic toxicity of 
aluminum, heavy metals and drought is promising in the 
northeast of the Non-Black-Soil Zone of Russia. Development 
of regenerants with integrated resistance to soil stressors due 
to specific and nonspecific mechanisms is a relevant trend. 
The target research material was a hybrid combination of 
spring barley (Luly × Conrad) × 2867-80 and its regenerant 
forms obtained as a result of cell selection with stressors of 
various nature. Plants were grown under ordinary soil condi-
tions and on provocative backgrounds with aluminum and 
cadmium. The productive traits of plants, the symptoms of 
oxidative stress, and the environment-forming activity of the 
root system were evaluated. 
In regenerated plants obtained in callus culture on selective 
in vitro media with aluminum or water deficiency, an in-
creased ability of the root system to alkalize the medium in 
the rhizosphere zone (by 0.2–0.5 pH units) when grown on 
alumina soil was revealed. Against stressful soil backgrounds, 
regenerative lines induced on in vitro media with cadmium or 
aluminum were observed to have a low manifestation of oxi-
dative stress symptoms, tested by the intensity of lipid per-
oxidation and the content of photosynthetic pigments in the 
leaves, which provided these genotypes with higher seed pro-
ductivity (1.5–3.6 times in the number of grains, and 1.5–
3.0 times in the grain weight per plant) and adaptive advan-
tages compared to the original genotype and regenerants in-
duced on an in vitro medium with water deficiency. It is con-
cluded that complex resistance to soil aluminum and cadmi-
um toxicity is formed in barley regenerants obtained in the 
process of cell selection on in vitro media with any of these 
metals.

Key words: stress, in vitro selection, aluminum, cadmium, 
drought, initial genotype, regenerant, provocative back-
ground, oxidative stress, environment-forming activity, pro-
ductive traits.

Эффективным способом повышения генетического раз-
нообразия растений и создания источников устойчиво-
сти к эдафическим стрессорам является отбор клеток 
в селективных условиях in vitro на основе сомаклональ-
ной изменчивости. Использование сомаклонов (регене-
рантных форм) ячменя (Hordeum vulgare L.) с устойчиво-
стью к повышенной кислотности, ионной токсичности 
алюминия, тяжелых металлов, засухе перспективно 
в условиях северо-востока Нечерноземной зоны РФ. Акту-
ально создание регенерантов с комплексной устойчиво-
стью к стрессорам, обусловленной механизмами специ-
фического и неспецифического характера.
Объектом исследований служили гибридная комбинация 
ярового ячменя (Luly × Conrad) × 2867-80 и ее регенерант-
ные формы, полученные в результате клеточной селек-
ции со стрессорами различной природы. Растения выра-
щивали в обычных условиях и на провокационных фонах 
с алюминием и кадмием. Оценивали продуктивные при-
знаки растений, симптомы окислительного стресса и сре-
дообразующую активность корневой системы. 
У растений-регенерантов, полученных в каллусной куль-
туре на селективных средах in vitro с алюминием или вод-
ным дефицитом, выявлена повышенная способность кор-
невой системы подщелачивать среду в зоне ризосферы 
(на 0,2–0,5 ед. рН) при выращивании на алюмокислой по-
чве. На стрессовых почвенных фонах у регенерантных ли-
ний, индуцируемых на средах in vitro с кадмием или алю-
минием, отмечено низкое проявление симптомов оки-
слительного стресса, тестируемых по интенсивности пе-
рекисного окисления липидов и содержанию фотосинте-
тических пигментов в листьях, что обеспечивает более 
высокую семенную продуктивность (по числу зерен 
в 1,5–3,6 раза и массе зерна с растения в 1,5–3,0 раза) 
и адаптивные преимущества по сравнению с исходным 
генотипом и регенерантами, индуцированными на среде 
с водным дефицитом. Сделан вывод о формировании 
комплексной устойчивости к токсичности алюминия 
и кадмия в почве у регенерантов ячменя, полученных 
в процессе клеточной селекции на средах in vitro с любым 
из этих металлов.

Ключевые слова: стресс, отбор in vitro, алюминий, кад-
мий, водный дефицит, исходный генотип, регенерант, 
провокационный фон, окислительный стресс, средообра-
зующая активность, продуктивные признаки.

 Эффекты неспецифической устойчивости генотипов ячменя, 
полученных путем клеточной селекции
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Введение

Повышение стрессоустойчивости сельскохозяйст-
венных растений – одна из важнейших задач современ-
ного аграрного производства. Эффективным способом 
повышения генетического разнообразия растений 
и создания источников устойчивости к эдафическим 
стрессорам является отбор клеток в селективных усло-
виях in vitro. В основе повышения устойчивости исход-
ного генотипа в каллусной культуре лежит сомакло-
нальная изменчивость генетической (мутации, крос-
синговер, перемещение транспозонов) и эпигенетиче-
ской (амплификация генов и метилирование) природы, 
возникающая в условиях неорганизованной пролифе-
рации клеток при отсутствии онтогенетического (ор-
ганизменного) контроля (Vanyushin, 2013; Rozhanskaya, 
2016). Использование клеточной селекции растений 
в комплексе с получением сомаклонов позволяет отби-
рать генотипы (регенерантные формы) с ценными при-
знаками в качестве исходного материала для селекции. 
В настоящее время выявлена положительная корреля-
ция между ростом изолированных тканей на селектив-
ных средах и стрессоустойчивостью растений-регене-
рантов на соответствующих провокационных фонах 
в полевых условиях. Последующая оценка регенеран-
тов показала наследование положительных признаков 
при семенном размножении (Dolgikh, 2005; Nikitina 
et al., 2014; Rai et al., 2011).

Многофакторность признаков устойчивости к боль-
шинству почвенных стрессоров требует комплексного 
ответа растений на стресс, который включает в себя 
механизмы как специфического, так и неспецифиче-
ского характера (Kuznetsov et al., 1990; Jaleel et al., 2009). 
Благодаря активации на клеточном и молекулярном 
уровне ряда механизмов, участвующих в формирова-
нии общей ответной реакции растения на стрессовые 
воздействия различной природы, предполагается воз-
можность формирования неспецифической устойчиво-
сти на уровне изолированной ткани и у регенериро-
ванного в ней растения (Gladkov, 2009; Nikitina et al., 
2014; Mahmood et al., 2012). В некоторых случаях повы-
шение устойчивости на клеточном уровне к конкрет-
ному стрессору может обеспечить комплексную защи-
ту растений к нескольким абиотическим стрессорам.

Нарушение обмена веществ растений в условиях ки-
слых почв, обусловленное в основном ионной токсич-
ностью алюминия и тяжелых металлов, тесно связано 
с избыточной продукцией активных форм кислорода 
(Zhang et al., 2008; Khan et al., 2007). Их накопление вы-
зывает окислительное повреждение биомолекул, что 
негативно сказывается на общем развитии растений 
(Guo et al., 2007; Chupakhina et al., 2010; Garifzyanov et al., 
2011). Индикатором окислительного стресса могут вы-
ступать интенсивность перекисного окисления липи-
дов и степень окислительной деструкции фотосинте-
тических пигментов в растительных тканях (Blokhina 
et al., 2003; Kreslavski et al., 2012). Генотипы с неодина-
ковой стрессоустойчивостью имеют различный уро-
вень антиоксидантной защиты и, соответственно, ис-
пытывают различное воздействие окислительного 
стресса, вызванного условиями культивирования.

В формировании устойчивости растений к повы-
шенной почвенной кислотности важную роль играет 
экскреторная функция (средообразующая активность) 
корневой системы, позволяющая быстро сдвигать рН 
почвенного раствора в сторону нейтральных значений 

за счет выделения во внешнюю среду инактиваторов – 
карбоксильных, гидроксильных групп и фосфатов, что 
позволяет снижать подвижность и инактивировать 
ионы как алюминия, так и других токсичных металлов 
(Sokolova et al., 2012; Li et al., 2009).

Для условий северо-востока Нечерноземной зоны 
России практическое значение имеют регенерантные 
линии зерновых культур с устойчивостью к неблаго-
приятным почвенным условиям: повышенной кислот-
ности, ионной токсичности металлов и засухе (Shchen-
nikova, 2016).

В лаборатории биотехнологии растений и микроор-
ганизмов ФГБНУ «Федеральный аграрный научный 
центр Северо-Востока имени Н.В. Рудницкого» (ФАНЦ 
Северо-Востока) разработана технология создания ра-
стений-регенерантов ячменя на селективных средах 
с ионной токсичностью алюминия, кадмия, а также 
с водным дефицитом. Использование растений-регене-
рантов в дальнейшей селекции предполагает комплек-
сную оценку их биохимических, физиологических 
и продуктивных признаков на провокационных по-
чвенных фонах. При создании экологически пластич-
ных генотипов актуально изучение возможности фор-
мирования у регенерантов неспецифической устойчи-
вости к почвенным стрессорам различной природы. 
Для повышения объективности оценки адаптивного 
потенциала целесообразно проводить исследования на 
регенерантных линиях, индуцированных общим ис-
ходным генотипом, что позволит исключить фактор 
генотипического влияния на полученные результаты.

Цель исследований – оценить на провокационных по-
чвенных фонах возможные проявления неспецифиче-
ской устойчивости регенерантных линий ячменя, ин-
дуцированных общим генотипом в селективных систе-
мах in vitro с осмотиком, ионами алюминия и кадмия.

Материалы и методы 

Объектами исследования служили генотипы яро-
вого ячменя (Hordeum vulgare L.): исходная форма – сорт 
999-93, созданный методом отбора из гибридной ком-
бинации [(Luly × Conrad) × 2867-80], характеризующий-
ся низкой полевой устойчивостью к кислым почвам; 
его регенерантные линии (RA), индуцированные в кал-
лусной культуре по разработанным ранее методикам 
(Shupletsova, Shirokikh, 2015) на средах со следующими 
селективными агентами: линия RAAl – 40 мг/л Al3+; ли-
ния RAПЭГ – 15% полиэтиленгликоль (ПЭГ) в качестве 
осмотика; линия RAСd – 15 мг/л Cd2+.

В условиях вегетационного опыта оценивали био-
химические, физиологические и продуктивные при-
знаки растений. Семена высевали в вегетационные ем-
кости (3 растения на сосуд объемом 5 л, шесть сосудов 
в каждом варианте) с суглинистой дерново-подзоли-
стой почвой. Схема опыта включала три почвенных 
фона:

1) контрольный (рНКCl 6,0);
2) кислый с алюминием (с природным уровнем 

12,78 мг/100 г почвы Al3+ при рНКCl 4,3);
3) с кадмием (Cd2+ 0,5 мг/100 г почвы при рНКCl 5,2).
Провокационный фон с кадмием создавали путем 

внесения в природную кислую почву Cd(CH3COO)2 c по-
следующим ее регулярным увлажнением (до 80% от 
полной влагоемкости) и перемешиванием в течение 
месяца для закрепления кадмия в почвенном поглоща-
ющем комплексе.
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Для определения показателей, тестирующих сим-
птомы окислительного стресса, использовали методи-
ку, представленную в наших предыдущих исследова-
ниях (Shirokikh et al., 2018). У растений каждого вариан-
та отбирали смешанные пробы листьев (второй 
подфлаговый лист) в фазе выхода в трубку. Интенсив-
ность перекисного окисления липидов (ПОЛ) анализи-
ровали по цветной реакции тиобарбитуровой кислоты 
с малоновым диальдегидом (МДА), который является 
промежуточным продуктом окислительной деграда-
ции липидов и служит индикатором интенсивности 
ПОЛ. Содержание фотосинтетических пигментов в ли-
стьях определяли спектрофотометрически (Specol, 
Германия) в ацетоновой вытяжке при длинах волн 662 
и 644 нм для хлорофилла a и b соответственно. Опреде-
ление каротиноидов проводили при 470 нм.

Растения культивировали при естественном осве-
щении до получения семенного потомства. По оконча-
нии вегетации в каждом варианте проводили анализ 
структуры продуктивности растений. В пробах почвы, 
отобранных в области ризосферы корней, а также 
в свободной от корневой системы зоне измеряли уро-
вень рН потенциометрическим методом в соответст-
вии с ГОСТ 26483-85 (GOST 26483-85).

Статистическую обработку экспериментальных 
данных осуществляли методом дисперсионного ана-
лиза с использованием встроенного статистического 
пакета Exсel (MS Office 2007). В таблицах и на рисунках 
приведены средние значения из трех аналитических 
повторений и их квадратичные отклонения (различия 
значимы при р ≥ 0,95).

Результаты и обсуждение

Представленные в статье результаты являются 
продолжением серии исследований влияния условий 
культивирования каллусной ткани ячменя на форми-
рование хозяйственно ценных признаков регенеран-
тов. Ранее у генотипов регенерантного происхождения 
530-98, 552-98, 917-01, 496-07, индуцированных на се-
лективных средах in vitro с алюминием, наряду с целе-
вым признаком было выявлено повышение устойчиво-
сти к гельминтоспориозным болезням и засухе. Отме-
чено повышение продуктивных признаков и урожай-

ности на кислых почвенных фонах регенерантов ячме-
ня (линия 780-04), полученных в результате отбора 
in vitro на устойчивость к водному дефициту (Sheshego-
va, 2014; Shupletsova, Shchennikova, 2016).

В настоящих исследованиях проводили сравни-
тельную оценку на нейтральных и провокационных 
(с алюминием и кадмием) почвенных фонах регенеран-
тных линий ячменя, индуцированных общим исход-
ным генотипом в процессе клеточной селекции на сре-
дах с ионами металлов и водным дефицитом.

Антиоксидантный потенциал растений тестировали 
по степени окислительных повреждений в ткани ли-
стьев – интенсивности перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) и уровню деструкции фотосинтетических пигмен-
тов. Определение содержания в листьях МДА показало, 
что интенсивность ПОЛ у большинства исследуемых ге-
нотипов повышалась на стрессовых фонах относительно 
благоприятных условий выращивания (контроль). Наи-
более остро реагировали на стресс растения исходного 
генотипа и регенерантной линии, полученной путем 
клеточной селекции на устойчивость к водному дефици-
ту (RAПЭГ): по сравнению с контролем содержание МДА 
в листьях на почве с алюминием увеличивалось у исход-
ной формы на 5,8 ммоль/г, у RAПЭГ – на 3,8 ммоль/г; при-
сутствие кадмия – на 7,5 ммоль/г и 4,5 ммоль/г соответ-
ственно (рис. 1). Регенерантные линии RAAl и RACd на про-
вокационном фоне с кадмием существенных отличий от 
контроля не имели, что свидетельствует об их толеран-
тности к металлу. При выращивании этих генотипов на 
кислой почве с алюминием содержание МДА повыша-
лось относительно контроля (RAAl – на 3,3 ммоль/г, RACd – 
на 4,6 ммоль/г), однако в меньшей степени по сравнению 
с исходным генотипом в тех же условиях.

Уровень фотосинтетических пигментов на обоих 
стрессовых фонах по сравнению с выращиванием в бла-
гоприятных условиях снижался у растений исходного 
генотипа, регенерантной линии RAПЭГ и, в большей сте-
пени, у RAAl. Сокращение суммарного содержания хло-
рофилла у регенерантов, полученных на алюмокислых 
селективных средах in vitro, достигало 40,7% на почве 
с алюминием и 46,9% на почве с кадмием; содержание 
каротиноидов снижалось на 40,7 и 41,6% соответствен-
но (табл. 1). Исключением являлись регенеранты, про-
шедших отбор на устойчивость к кадмию (RACd), содер-

Рис. 1. Накопление малонового диальдегида в листьях ячменя различных генотипов в зависимости
от условий выращивания растений: контрольный (1); кислый (2); с кадмием (3)

Fig. 1. Accumulation of malondialdehyde in barley leaves of various genotypes, depending on the growing conditions 
of the plants: reference (1); acidic (2); cadmium (3)
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жание хлорофиллов у которых практически не зависе-
ло от условий выращивания и колебалось в пределах 
3,96–4,06 мг/г, а содержание каротиноидов было выше 
контрольного уровня (0,71 мг/г) и составило при выра-
щивании в почве с алюминием 0,97 мг/г, в присутствие 
кадмия – 0,95 мг/г. Это свидетельствует о приобрете-
нии линией RACd в процессе клеточной селекции адап-
тивных преимуществ в условиях ионной токсичности 
как алюминия, так и кадмия по сравнению с исходной 
формой. Кроме того, у всех регенерантных линий выяв-
лено увеличение в фотосинтетическом пигментном 
комплексе доли хлорофилла группы, которая ответст-
венна за повышение скорости фотосинтетических про-
цессов в растении, что тоже можно отнести к адаптив-
ным преимуществам, приобретенным в процессе отбо-
ра на стадии каллуса.

Таким образом, при выращивании растений иссле-
дуемых генотипов в стрессовых условиях степень оки-
слительных повреждений, тестируемая по интенсив-
ности ПОЛ и содержанию фотосинтетических пигмен-
тов, колебалась от полного отсутствия (RACd) или сла-
бого проявления (RAAl) до отчетливо выраженной (ис-
ходный генотип и регенерантная линия RAПЭГ).

В условиях оценки растений на кислых почвах было 
логично оценить физиологически обусловленную спо-
собность корневой системы оптимизировать уровень 
рН в зоне ризосферы. Интенсивность экскреторной 
(средообразующей) функции корней в создании рН-
барь ера в ризосфере является важной составляющей 
механизма устойчивости растений к ионной токсично-
сти почв и носит геноспецифичный характер. Благода-
ря подщелачиванию среды и выделению фосфатов на-
чинается связывание и детоксикация алюминия в ри-
зосфере, также снижается подвижность тяжелых ме-

таллов, что резко уменьшает степень ростингибирова-
ния среды. В наших экспериментах корневая система 
растений исходного генотипа на обоих стрессовых фо-
нах снижала интенсивность подщелачивания почвы. 
Регенеранты RAПЭГ и, в большей степени, RAAl в алюмо-
кислых условиях изменяли уровень рН в зоне ризосфе-
ры, что проявлялось в изменении кислотности по срав-
нению с контролем: сдвиг в щелочную сторону на 
0,2 (RAПЭГ) и 0,5 (RAAl) ед. рН (рис. 2). Однако в присут-
ствии кадмия интенсивность подщелачивания почвы 
этими генотипами снижалась (RAПЭГ) или полностью 
отсутствовала (RAAl). Регенеранты RACd относительно 
слабо подщелачивали почву в алюмокислых условиях 
и особенно в почве с кадмием. Вероятно, это объясня-
ется тем, что толерантность к кадмию, приобретенная 
этим генотипом в результате отбора в каллусной куль-
туре, обусловлена механизмами, не связанными со сре-
дообразующей активностью корней.

Наряду с биохимическими и физиологическими по-
казателями растений проводили сравнительный ана-
лиз продуктивных признаков. В благоприятных поч-
венных условиях существенных различий между гено-
типами не выявлено. На стрессовых фонах уровень 
структурных компонентов у всех растений снижался, 
причем в большей степени у исходного генотипа. На 
поч ве с алюминием регенерантные линии, независимо 
от условий их получения в каллусной культуре, досто-
верно превосходили исходный генотип по высоте ра-
стений (на 42–60%), числу зерен (в 1,8–3,6 раз) и массе 
зерна с растения (в 1,9–3,0 раза), причем наибольшие 
показатели были у регенерантов RACd (табл. 2). Присут-
ствие кадмия в почве негативно сказывалось на разви-
тии растений исходного генотипа и регенерантов, ин-
дуцированных на селективных средах с водным дефи-

Таблица 1. Содержание фотосинтетических пигментов в листьях растений ячменя в фазе выхода в трубку

Table 1. The content of photosynthetic pigments in the leaves of barley plants in the booting phase 

Генотипы Фон 
оценки

Хлорофиллы, мг/г Каротинои-
ды, мг/г 

Соотношение 
хлорофиллы/
каротиноиды

Сумма
(а + б)

Отно-
шение

a/ба б

Исходный 
генотип

контроль 4,29 ± 0,03 1,99 ± 0,01 1,18 ± 0,02 5,31 6,28 2,15

кислый 3,76 ± 0,08* 1,74 ± 0,08* 1,05 ± 0,04* 5,26 5,51 2,16

с кадмием 2,63 ± 0,04* 1,16 ± 0,02* 0,68 ± 0* 5,53 3,78 2,27

RAAl

контроль 4,35 ± 0,32 2,24 ± 0,11 1,45 ± 0,01 4,53 6,59 1,95

кислый 2,36 ± 0,15* 1,14 ± 0,33* 0,86 ± 0,10* 4,05 3,50 2,14

с кадмием 2,71 ± 0,01* 1,20 ± 0,16* 0,85 ± 0,02* 4,59 3,91 2,28

RAПЭГ

контроль 3,65 ± 0,12 1,96 ± 0,21 1,19 ± 0,06 4,71 5,61 1,87

кислый 2,91 ± 0,19* 1,36 ± 0,09* 1,19 ± 0,06 4,31 4,27 2,14

с кадмием 3,00 ± 0,12* 1,39 ± 0,05* 0,95 ± 0,04* 4,63 4,39 2,15

RACd

контроль 2,27 ± 0,09 1,74 ± 0,17 0,71 ± 0,02 5,65 4,00 1,32

кислый 2,71 ± 0,14* 1,25 ± 0,04* 0,97 ± 0,19* 4,09 3,96 2,17

с кадмием 2,82 ± 0,09* 1,23 ± 0,04* 0,95 ± 0,13* 4,29 4,06 2,28

* – различие достоверно относительно контроля при p ≥ 095
* – the difference from the reference is statistically significant at p ≥ 095
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Таблица 2. Продуктивные признаки растений ячменя сорта 999-93 и его регенерантных форм в условиях 
вегетационного опыта в зависимости от почвенного фона

Table 2. Productive characters of cv. 999-93 barley plants and its regenerants under the conditions of the growing 
experiment, depending on the soil background

Рис. 2. Величина изменения уровня рН в зоне ризосферы растений ячменя при культивировании
на различных почвенных фонах в условиях вегетационного опыта

Fig. 2. The magnitude of the change in pH in the rhizosphere of barley plants during cultivation on various
soil backgrounds under the conditions of the growing experiment

Генотип
Высота растения, 

см
Продуктивная 
кустистость, шт.

Масса зерна 
с растения, г

Число зерен 
в растении, шт.

Контроль

исходный генотип 54,9 ± 2,8 1,4 ± 0,6 0,99 ± 0,24 20,7 ± 6,8

RAAl 58,3 ± 7,1 1,7 ± 0,4 1,22 ± 0,12 24,3 ± 9,3

RAПЭГ 54,4 ± 2,2 1,2 ± 0,3 0,97 ± 0,12 23,2 ± 6,2

RACd 51,4 ± 3,7 1,3 ± 0,3 0,85 ± 0,23 19,2 ± 4,7

Провокационный фон по алюминию

исходный генотип 33,5 ± 4,3 1,2 ± 0,1 0,22 ± 0,04 5,6 ± 1,7

RAAl 53,7 ± 3,5* 1,2 ± 0,4 0,42 ± 0,08* 10,2 ± 2,5*

RAПЭГ 49,8 ± 4,2* 1,0 ± 0,0 0,41 ± 0,06* 10,0 ± 2,9*

RACd 47,6 ± 3,8* 1,3 ± 0,1 0,65 ± 0,05* 20,2 ± 4,4*

Провокационный фон по кадмию

исходный генотип 39,4 ± 3,0 1,0 ± 0,1 0,31 ± 0,04 9,6 ± 0,5

RAAl 39,41 ± 0,9 1,0 ± 0,1 0,39 ± 0,04* 11,2 ± 0,1*

RAПЭГ 39,6 ± 2,7 1,1 ± 0,2 0,34 ± 0,05 10,5 ± 0,3

RACd 51,5 ± 2,3* 1,3 ± 0,4* 0,42 ± 0,05* 13,1 ± 0,6*

* – отличие достоверно от исходной формы при р ≥ 095
* – the difference from the original form is statistically significant at р ≥ 095
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цитом (RAПЭГ). Однако регенерантные линии, прошед-
шие отбор на стадии каллуса на алюмоселективных 
средах (RAAl), при выращивании на почве с кадмием 
превосходили исходный генотип по продуктивности 
колоса на 11,6–12,6%. У регенерантов RACd в этих усло-
виях преимущество перед исходной формой было вы-
ражено в большей степени: все структурные показате-
ли/компоненты были выше по сравнению с исходной 
линией на 30,7–35,4%. Таким образом, отбор генотипов 
ячменя на средах in vitro с ионной токсичностью алю-
миния или кадмия способствовал развитию продук-
тивных признаков растений в почвенных условиях 
с любым из этих металлов.

Заключение

Проведенные исследования показывают эффектив-
ность наших селективных систем in vitro в создании но-
вых стрессоустойчивых генотипов ячменя. Культиви-
рование клеток на искусственных питательных средах 
с наложением селективного фактора повышает часто-
ту возникновения сомаклонов с заданным признаком. 
В дезорганизованных каллусных клетках эти события 
происходят с большей интенсивностью, чем в интакт-
ном растении. Регенерированные из каллусов расте-
ния могут отличаться от исходной формы по ряду при-
знаков. В нашем случае такие изменения заключались 
в относительно низком проявлении симптомов окис-
лительного стресса при выращивании на провокаци-
онных почвенных фонах регенерантных линий RAAl (по 
уровню ПОЛ) и RACd (по уровню ПОЛ и содержанию фо-
тосинтетических пигментов), в способности корневой 
системы RAAl оптимизировать уровень рН в зоне ризо-
сферы, что обеспечило этим генотипам в условиях 
стресса более высокую семенную продуктивность 
и адаптивные преимущества по сравнению с исходным 
генотипом и генотипом RAПЭГ. Полученные данные по-
зволяют говорить об устойчивости к токсичности как 
алюминия, так и кадмия в почве у регенерантов ячме-
ня, индуцированных на селективных средах in vitro, со-
держащих только один (любой) из этих металлов. Ве-
роятно, это объясняется универсальностью механиз-
мов устойчивости растений к избытку металлов в сре-
де: задержка избыточного количества ионов в корнях 
или за пределами метаболически важных органов (на-
копление в вакуолях, удаление через клеточную стен-
ку), перевод избыточных ионов в инертные формы (Il-
yin et al., 2001). Тогда как реализация приспособитель-
ных реакций растений к засухе обусловлена механиз-
мами другой природы и связана, прежде всего с накоп-
лением осмопротектантов (Ibragimova et al., 2010). Та-
ким образом, вероятность проявления неспецифической 
устойчивости генотипов повышается при наличии ка-
ких-либо общих адаптационных механизмов к присутст-
вующим стрессорам.
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