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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 

АБК – абсцизовая кислота 

АК – аскорбиновая кислота  

АО – альтернативная оксидаза 

АОС – антиоксидантная система 

АОЦ – алленоксидциклаза 

АПО – аскорбатпероксидаза 

АФК – активные формы кислорода 

БТШ – белки теплового шока 

БХШ – белки холодового шока  

ГвПО – гваяколпероксидаза 

ГПО – глутатионпероксидаза 

ГР – глутатионредуктаза 

ГТ – глутатион-S-трансфераза 

ЖК – жасмоновая кислота 

ИУК – индолилуксусная кислота 

ИСУ – индуцированная системная устойчивость 

КАТ – каталаза 

ЛК – линоленовая кислота 

ЛО – липоксигеназа 

ЛТ50 - температура, вызывающая гибель 50% паренхимных клеток 

МДА – малоновый диальдегид 

МЖ – метилжасмонат 

ННЖК –ненасыщенные жирные кислоты 

ОАТ – орнитин-δ-аминотрансфераза 

ОФДК – оксофитодиеновая кислота 

П5К – Δ
1
-пирролин-5-карбоновая кислота  

П5КР – Δ
1
-пирролин-5-карбоксилат-редуктаза 

П5КС – Δ
1
-пирролин-5-карбоксилат-синтаза 

ПДГ – пролиндегидрогеназа 

ПО – пероксидаза 

ПОЛ – перекисное окисление липидов 
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ПФО – полифенолоксидаза   

РУБИСКО – рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза/оксигеназа 

СВЧ – реакция сверхчувствительности 

СК – салициловая кислота 

СОД – супероксиддисмутаза 

СПУ – системная приобретенная устойчивость  

ФАЛ – фенилаланинаммонийлиаза 

ФЕП-карбоксилаза – фосфоенолпируваткарбоксилаза 

ФС – фотосистема 

ФСА – фотосинтетический аппарат 

ЭР – эндоплазматический ретикулум 

ЭТЦ – электрон-транспортная цепь   

CBF – C-repeat binding factors 

COR (Cold-Regulated) белки/гены – холодрегулируемые белки/гены 

DREB – Dehydration Response Element Binding  

GSH – восстановленный глутатион 

GSSH – окисленный глутатион 

Н2О2 – пероксид водорода 

LEA-белки (Late Embryogenesis Abundant) – белки позднего эмбриогенеза 
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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность проблемы. В течение жизни растения постоянно или 

периодически подвергаются действию неблагоприятных факторов окружающей среды, 

одним из которых является низкая температура (Лархер, 1978; Туманов, 1979; Levitt, 

1980; Дроздов и др., 1984; Коровин, 1984; Xin, Browse, 2000; Трунова, 2007; Theocharis, 

2012). Как показывают многочисленные исследования, растения обладают комплексом 

защитных механизмов, помогающих им приспосабливаться к действию низких 

температур (Туманов, 1979; Kratsch, Wise, 2000; Чиркова, 2002; Титов и др., 2006; 

Трунова, 2007; Theocharis, 2012; Войников, 2013; Gusta, Wisnewski, 2013). При этом 

уровень устойчивости и характер ее варьирования в значительной степени 

определяются видом (сортом) растений, их физиологическим состоянием и 

сопутствующими условиями, а также интенсивностью и продолжительностью 

низкотемпературного воздействия (Туманов, 1979; Levitt, 1980; Дроздов и др., 1984; 

Титов и др., 2006 и др.).  

Одной из ответных реакций растений на действие стресс-факторов (в том числе 

низких температур) является усиление генерации в их клетках активных форм 

кислорода (АФК) (Лукаткин, 2002; Apel, Hirt, 2004; Foyer, Noctor, 2005; Климов, 2008а; 

Креславский и др., 2012). Для предотвращения их избыточного накопления в клетках 

функционирует антиоксидантная система (АОС), включающая антиоксидантные 

ферменты и низкомолекулярные соединения (Mittler, 2002; Gill, Tuteja, 2010; Noctor et 

al., 2015). Несмотря на то, что интерес к изучению АОС уже многие годы не ослабевает, 

целый ряд особенностей ее функционирования, в частности, в условиях действия низких 

температур, остается не до конца исследованным. Также недостаточно полно изучена 

работа АОС у контрастных по холодоустойчивости видов, хотя существует мнение, что 

теплолюбивые растения обладают более низкой антиоксидантной активностью по 

сравнению с холодостойкими (Wise, Naylor, 1987a; Лукаткин, 2002; Синькевич и др., 

2011).  

Не менее важной проблемой является выявление роли фитогормонов в процессе 

холодовой адаптации растений (Титов, Таланова, 2009) и, в частности, салициловой 

(СК) и жасмоновой (ЖК) кислот. Их участию в ответных реакциях растений на действие 

стресс-факторов биотической и абиотической природы посвящено довольно большое 

количество работ (Шакирова, 2001; Vlot et al., 2009; Максимов и др., 2011а; Miura, Tada, 
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2014; Dar et al., 2015; Sharma, Laxmi, 2016; Wasternack, Strnad, 2016; Яруллина и др., 

2018а,b; Per et al., 2018 и др.). В то же время, вклад СК, ЖК и их производных в 

низкотемпературную адаптацию растений не вполне ясен. В последние годы получены 

данные о том, что защитное действие СК и ЖК на растения при низких температурах 

связано с их способностью регулировать работу АОС. Однако эти сведения 

немногочисленны и зачастую неоднозначны, поскольку указывают как на 

стимулирующее (Li et al., 2012; Dong et al., 2014), так и ингибирующее (Asghari, 

Hasanlooe, 2015; Huang et al., 2016) действие фитогормонов на работу АОС.  

Исходя из вышеизложенного, цель настоящей работы состояла в исследовании 

участия антиоксидантной системы в регуляции салициловой кислотой и 

метилжасмонатом устойчивости растений пшеницы и огурца к низким температурам. 

Для достижения указанной цели были поставлены следующие задачи:  

1. Изучить влияние низкотемпературных воздействий, различных по интенсивности и 

продолжительности, на холодоустойчивость и ростовые процессы контрастных по 

холодоустойчивости растений (пшеница и огурец). 

2. Исследовать влияние низких положительных температур на содержание пероксида 

водорода, уровень перекисного окисления липидов (ПОЛ) и функционирование 

компонентов антиоксидантной системы (активность антиоксидантных ферментов и 

содержание пролина) в листьях пшеницы и огурца. 

3. Изучить эффекты экзогенных салициловой кислоты (СК) и метилжасмоната (МЖ) на 

холодоустойчивость и ростовые процессы растений пшеницы и огурца при 

низкотемпературных воздействиях. 

4. Исследовать влияние СК и МЖ на содержание пероксида водорода и уровень ПОЛ в 

листьях растений пшеницы и огурца в условиях низких положительных температур.  

5. Изучить влияние фитогормонов СК и МЖ на функционирование компонентов АОС в 

листьях пшеницы и огурца при действии низких положительных температур. 

Положения, выносимые на защиту. 

1. Ответная реакция холодостойкого (пшеница) и теплолюбивого (огурец) растений 

на действие низких положительных температур имеет сходный характер: торможение 

роста, повышение уровня окислительного стресса и активизация работы АОС. При 

закаливающих температурах благодаря повышению активности антиоксидантных 

ферментов и накоплению свободного пролина в листьях пшеницы и огурца происходит 
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снижение уровня окислительного стресса и формирование холодоустойчивости. При 

длительном воздействии повреждающей температуры на растения огурца активность 

антиоксидантных ферментов снижается, что приводит к усилению окислительного 

стресса, и является одной из причин снижения  их холодоустойчивости. 

2. Установлено, что фитогормоны СК и МЖ играют важную роль в адаптивных 

реакциях контрастных по холодоустойчивости растений пшеницы и огурца на действие 

низких температур. Их положительное влияние обусловлено тем, что еще до начала 

действия низких температур они вызывают активизацию работы АОС: повышают 

активность антиоксидантных ферментов и экспрессию их генов, уровень пролина и 

мРНК генов ферментов его синтеза, а также увеличивают содержание транскриптов гена 

дегидрина. При закаливающих температурах активизация работы АОС, вызываемая СК 

и МЖ, способствует снижению уровня окислительного стресса и формированию 

повышенной холодоустойчивости пшеницы и огурца, а при повреждающей температуре 

˗ частично нивелирует ее негативное действие на растения огурца. 

Научная новизна работы. В результате проведенного исследования 

установлено, что активизация работы АОС является общей реакцией растений, 

контрастных по холодоустойчивости (пшеница и огурец), на длительное (сутки) 

действие низких положительных закаливающих и кратковременное (часы) действие 

повреждающей температур. Впервые на примере контрастных по холодоустойчивости 

растений (пшеница и огурец) показано, что фитогормоны СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) 

повышают их устойчивость к низким температурам. Обнаружено, что важный вклад в 

реализацию защитного эффекта СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) при действии низких 

температур вносит их способность повышать активность супероксиддисмутазы, 

каталазы и гваякол-зависимой пероксидазы, а также увеличивать содержание пролина в 

листьях пшеницы и огурца. Получены новые данные о том, что у растений пшеницы и 

огурца СК и МЖ в низкотемпературных условиях вызывают усиление экспрессии генов, 

кодирующих антиоксидантные ферменты (FeSOD, MnSOD, Cu/ZnSOD и CAT), 

ферменты синтеза пролина (WP5CS и WP5CR) и дегидрин (WCS120).  

Практическая значимость работы. Совокупность полученных данных о важной 

роли АОС в реакции растений на действие низких температур способствует углублению 

и расширению знаний о механизмах низкотемпературной адаптации. Результаты 

работы, свидетельствующие об участии фитогормонов СК и МЖ в механизмах 
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адаптации растений к низким температурам, могут быть использованы для повышения 

их стрессоустойчивости, в частности, при разработке технологий выращивания 

растений в регионах с неблагоприятными природно-климатическими условиями. 

Материалы диссертации могут использоваться при чтении курсов лекций для студентов 

биологических, экологических и сельскохозяйственных специальностей. 

Личное участие автора. Автор лично участвовал в планировании и проведении 

экспериментальной работы, в статистической обработке, анализе, обобщении и 

интерпретации полученных данных, а также в написании статей, опубликованных по 

результатам работы и представлении результатов на научных конференциях. 

Диссертация написана автором самостоятельно. 

Связь работы с научными программами. Исследования проводились с 2014 по 

2018 гг. в соответствии с планами НИР Института биологии КарНЦ РАН по темам 

«Механизмы адаптации и особенности жизнедеятельности растений в условиях 

действия низких температур» (№ г.р. 01201358737), «Роль общих и специализированных 

механизмов в устойчивости растений к действию неблагоприятных температур» (№ г.р. 

АААА-А17-117022850044-2). Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ «Роль 

непротеиновых тиолов (глутатиона и фитохелатинов) в механизмах адаптации растений 

к действию стресс–факторов разной природы» (№14-04-31676_мол_а). 

Апробация работы. Результаты диссертационной работы доложены на 

Международных и Всероссийских научных конференциях и симпозиумах: «Биология – 

наука XXI века» (Пущино, 2015, 2016), «Фенольные соединения: фундаментальные и 

прикладные аспекты» (Москва, 2015, 2018), «Plant Growth, Nutrition & Environment 

Interaction» (Vienna, 2015), «Растения в условиях глобальных и локальных природно-

климатических и антропогенных воздействий» (Петрозаводск, 2015), III (XI) и IV (XII) 

Международных ботанических конференциях молодых ученых (Санкт-Петербург, 2015, 

2018), «Фундаментальные и прикладные проблемы современной экспериментальной 

биологии растений» (Москва, 2015), «Роль науки в решении проблем региона и страны: 

фундаментальные и прикладные исследования» (Петрозаводск, 2016), 4th International 

Symposium on Plant Signaling and Behavior (Saint Petersburg, 2016), «Сигнальные системы 

растений: от рецептора до ответной реакции организма» (Санкт-Петербург, 2016), 

«Ломоносов–2017» (Москва, 2017), «Молекулярные аспекты редокс-метаболизма 

растений» (Уфа, 2017), «Экспериментальная биология растений: фундаментальные и 
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прикладные аспекты» (Судак, 2017), Young Biologists Science Week-2017 (Петрозаводск, 

2017), «Клеточная биология и биотехнология растений» (Минск, 2018), «Ботаника в 

современном мире» (Махачкала, 2018), SEB’s Annual Meeting (Florence, 2018), 43rd 

FEBS Congress (Prague, 2018), «Регуляция роста, развития и продуктивности растений» 

(Минск, 2018). 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано 25 работ, из них 7 

статей – в рецензируемых журналах, входящих в перечень изданий, рекомендованных 

ВАК.  

Структура и объем работы. Диссертация состоит из введения, обзора 

литературы, описания объектов и методов исследования, изложения и обсуждения 

результатов, заключения, выводов, списка использованной литературы и приложения. 

Список литературы содержит 514 наименований, из них 335 на иностранном языке. 

Диссертация изложена на 191 странице, содержит 41 рисунок, 16 таблиц и 8 

приложений. 

Благодарности. Автор выражает глубокую сердечную признательность своему 

научному руководителю, д.б.н. В.В. Талановой за постоянную и неоценимую 

поддержку, за чуткое внимание и всестороннюю помощь на всех этапах подготовки 

диссертации. Автор искренне благодарит к.б.н. Н.С. Репкину, к.б.н. Ю.В. Батову, К.М. 

Никерову, к.б.н. Ю.В. Венжик, И.А. Нилову, к.б.н. Р.В. Игнатенко за помощь в 

проведении экспериментальной работы и постоянную поддержку. Теплые слова 

благодарности руководителю лаборатории экологической физиологии растений           

чл.-корр. РАН, проф., д.б.н. А.Ф. Титову и всем сотрудникам лаборатории за ценные 

советы и рекомендации при обсуждении результатов исследования. 
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1. Роль антиоксидантной системы в реакциях растений на действие низких 

температур 

1.1.1. Активные формы кислорода: образование, локализация, функции 

Одной из ответных реакций растений на действие неблагоприятных факторов 

среды является усиление генерации АФК в клетках (Apel, Hirt, 2004; Foyer, Noctor, 2005; 

Креславский и др., 2012; Sharma et al., 2012). Они возникают в реакциях одно-, двух- и 

трехэлектронного восстановления кислорода в результате само- и ферментативного 

окисления соединений, в фотоиндуцируемых реакциях и обладают высокой 

реакционной способностью (Мерзляк, 1989; Лукаткин, 2002; Blokhina et al., 2003; Miller 

et al., 2010). Среди АФК выделяют свободнорадикальные частицы – супероксидный 

анион-радикал (О2
•−

), гидроксильный радикал (OH
•
), перекисные радикалы (RO2

•
) и 

нейтральные молекулы, такие как пероксид водорода (H2O2), синглетный кислород 

(
1
O2), озон (О3) и др. (Asada, 1999; Mittler, 2002; Noctor et al., 2015).  

Супероксидный анион-радикал (O2
•−

) – первичный продукт восстановления 

молекулярного кислорода, образуется, главным образом, в электрон-транспортных 

цепях (ЭТЦ) хлоропластов и митохондрий, а также в пероксисомах, плазмалемме и 

апопласте (Мерзляк, 1999; Sharma et al., 2012; Demidchik, 2015). В хлоропластах 

образование O2
•−

 происходит при функционировании фотосистемы I (ФС I) и II (ФС II). 

В ФС I его появление связано с работой 4Fe-4S-кластеров, ферредоксина (Фд), 

ферредоксин-НАДФН-редуктазы, а в ФС II в качестве источников O2
•−

 выступают P680, 

феофитин и пластохинон (Apel, Hirt, 2004; Raja et al., 2017). В митохондриях О2
•−

 

образуется в I и III комплексах дыхательной цепи (Møller et al., 2001; Тарасенко и др., 

2010; Грабельных и др., 2014а), а в пероксисомах при окислении ксантина 

ксантиноксидазой (Miller et al., 2010). В эндоплазматическом ретикулуме (ЭР) генерация 

О2
•− 
обусловлена цитохромом P-40 и окислением НАДФН при участии цитохром-c-

редуктазы (Мерзляк, 1999). Вклад в генерацию O2
•− 
вносит ядерная мембрана за счет 

окисления НАДФН (Лукаткин, 2002). В плазмалемме продуцентами О2
•−

 являются 

НАДФН-оксидазы (Mittler, 2002; Scandalios, 2002). Супероксидный радикал образуется 

при работе апопластных пероксидаз, глюкозооксидаз, оксидаз аминокислот, при 

автоокислении фенолов, хинонов, флавинов и глутатиона (Лукаткин, 2002; Demidchik, 

2015; Шарова, Медведев, 2017). О2
•− 
является короткоживущей АФК (около 1 мкс), 
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практически не проникает через биомембраны и не обладает сильными окислительными 

свойствами (Sharma et al., 2012). О2
•−  
является источником образования более токсичных 

АФК – НО2
• 
и H2O2 (Gill, Tuteja, 2010).  

Гидроперекисный радикал (НО2
•
)

 
– протонированная форма О2

•−
, возникает при 

протонировании О2
•−

 в кислой среде, при взаимодействии Н2О2 с органическими 

радикалами или О2
•−
, а также при радиолизе воды (Мерзляк, 1989; Лукаткин, 2002; Gill, 

Tuteja, 2010). Более сильный окислитель, чем О2
•−
, способен проникать внутрь клетки и 

окислять органические молекулы (Мерзляк, 1999; Шарова, Медведев, 2017).  

Пероксид водорода (H2O2) является наиболее стабильной АФК (время жизни 

около 1 мс) и окислителем средней силы (Лукаткин, 2002). Образуется в результате 

присоединения к молекулярному кислороду двух электронов или при дисмутации двух 

молекул О2
•−

. H2O2 образуется в хлоропластах, митохондриях, пероксисомах, ЭР и 

плазмалемме (Miller et al., 2010). В хлоропластах он образуется при фотоокислении 

воды и при поглощении кислорода восстановленным пулом пластохинона (Креславский 

и др., 2012). В пероксисомах генерация H2O2 происходит при окислении гликолата 

гликолатоксидазой или с участием флавиновых оксидаз, а в глиоксисомах – в процессе 

β-окисления жирных кислот с участием ацетил-CoA-оксидазы (Reczek, Chandel, 2015; 

Raja et al., 2017). В митохондриях образование H2O2 обусловлено активностью 

митохондриальной супероксиддисмутазы (Sharma et al., 2012), а в апопласте H2O2 

образуется с участием пероксидаз, диаминооксидаз и полиаминооксидаз (Гарифзянов и 

др., 2011). Продуцентами H2O2 также являются оксалатоксидазы, пероксидазы и 

НАДФН-оксидазы плазмалеммы (Apel, Hirt, 2004; Шарова, 2016). Благодаря 

относительно невысокой реакционной способности, стабильности и отсутствию заряда 

H2O2 может проникать через мембраны и перемещаться в клетке на значительные 

расстояния (Колупаев, Карпец, 2010; Ткачук и др., 2012; Шарова, Медведев, 2017). 

Гидроксильный радикал (OH
•
) – продукт трехэлектронного восстановления 

кислорода, обладает коротким временем жизни (10
-9

 с), сильным окислительным 

потенциалом и реагирует со всеми биологическими макромолекулами (Gill, Tuteja, 2010; 

Demidchik, 2015). Его появление в клетках связывают с двумя основными реакциями: 

реакцией Хабера-Вейса (взаимодействие H2O2 и О2
•−

)
 
и реакцией Фентона (окисление 

ионов металлов переменной валентности) (Мерзляк, 1999; Лукаткин, 2002; Demidchik, 

2015). Генерация OH
• 
происходит при взаимодействии

 
H2O2 с Фд, убихиноном и при 
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радиолизе воды (Мерзляк, 1989; Лукаткин, 2002), а также в результате оксидазной 

активности пероксидаз (Шарова, Медведев, 2017).  

Синглетный кислород (
1
О2) образуется в хлоропластах (в ФС II) в 

фотоиндуцируемых реакциях с участием хлорофиллов, порфиринов и флавинов (Foyer, 

Noctor, 2005). Генерация 
1
О2 возможна в реакциях дисмутации О2

•−
, НО2

•
, OH

•
, реакции 

Хабера-Вейса, при работе супероксиддисмутазы, каталазы, пероксидазы (Мерзляк, 1989, 

1999; Лукаткин, 2002). Синглетный кислород является одной из наиболее реакционно-

способных АФК, обладает коротким временем жизни (около 3 мкс) и может 

диффундировать в другие части клетки (Gill, Tuteja, 2010). 

Функции АФК в растительной клетке. АФК участвуют в процессах роста, 

развития, фотосинтеза и дыхания, участвуют в программируемой клеточной гибели 

(ПКГ), сигналинге и в ответных реакциях растений на действие стресс-факторов (Guan 

et al., 2000; Креславский и др., 2012; Zhou et al., 2012; Прадедова и др., 2017; Mittler, 

2017; Demidchik et al., 2018). При этом, поскольку радикалы (O2
•−

, НО2
•
 и OH

•
) и 

1
О2 

имеют ограниченное время существования и практически не перемещаются в другие 

части клетки – их роль на данный момент мало исследована. Так, показано участие O2
•−

 

и OH
• 
в ростовых процессах и защите растений от патогенов (Künstler et al., 2015; 

Шарова, Медведев, 2017). 
1
О2 вовлечен в индукцию старения (Passardi et al., 2004), а OH

•
 

участвует в размягчении клеточных стенок при созревании плодов (Fry et al., 2001).  

Пероксид водорода, обладающий более продолжительным временем жизни по 

сравнению с другими АФК, невысокой реакционной способностью и возможностью 

диффундировать через мембраны имеет бо льший потенциал для участия в клеточном 

сигналинге (Ткачук и др., 2012). Так, он регулирует состояние потенциалзависимых и 

механочувствительных кальциевых каналов, является вторичным посредником в 

НАДФН-оксидазной сигнальной системе и активирует одну из изоформ киназ МАР-

киназного сигнального каскада (Тарчевский, 2002; Demidchik, 2015; Demidchik et al., 

2018). H2O2 участвует в регуляции роста и дифференциации клеток (Шарова, Медведев, 

2017), прорастании семян (Gomes, Garcia, 2013), гравитропических реакциях (Joo et al., 

2001), закрытии устьиц (Torres, 2010), старении листьев (Полесская, 2007). H2O2 

задействован в регуляции активности антиоксидантных ферментов и экспрессии их 

генов (Slesak et al., 2007; Künstler et al., 2015), а также синтеза белков холодового и 

теплового шока (БТШ и БХШ, соответственно) (Banzet et al., 1998; Bhattacharjee, 2005). 
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Пероксид водорода участвует в ответных реакциях растений на действие 

патогенов, задействован в процессах лигнификации и синтезе фитоалексинов (Kuzniak, 

Urbanek, 2000; Шишова и др., 2008). Его быстрое и избыточное накопление 

(«окислительный взрыв») в месте внедрения патогена запускает процессы ПКГ, в 

результате чего происходит образование некротических пятен, что ограничивает 

распространение инфекции по растению (Lehmann et al., 2015). Кроме того, H2O2 

повышает экспрессию генов патоген-индуцируемыx белков (PR–pathogenesis–related 

proteins), что приводит к индукции системной приобретенной устойчивости (СПУ) 

(Torres, 2010). Действие неблагоприятных факторов среды, в том числе низких 

температур, также приводит к увеличению содержания пероксида водорода в клетках, 

что вызывает активизацию защитных механизмов и способствует повышению 

стрессоустойчивости растений (Prasad et al., 1994; Guan et al., 2000; Gill, Tuteja, 2010; 

Zhou et al., 2012; Razavi et al., 2018). 

Нарушение баланса между образованием и утилизацией АФК приводит к их 

накоплению и усилению ПОЛ, белков, нуклеиновых кислот и др. (Креславский и др., 

2012; Demidchik, 2015). Одними из главных мишеней АФК являются липиды мембран, в 

особенности, ненасыщенные жирные кислоты (ННЖК) (Gill, Tuteja, 2010). ПОЛ 

приводит к повреждению липидов, окислению SH-групп белков мембран, инактивации 

ферментов, нарушению структуры мембран, повышению их проницаемости и гибели 

клетки (Лукаткин, 2002; Sharma et al., 2012). АФК могут активировать нуклеазы, 

повреждать углеводные мостики между нуклеотидами, что приводит к разрушению 

цепей ДНК и РНК (Reczek, Chandel, 2015; Mittler, 2017). АФК нарушают структуру 

тилакоидных мембран, вызывают уменьшение активности хлоропластных ферментов, а 

также снижают эффективность работы ЭТЦ, повреждая ФС I и II (Креславский и др., 

2007; Gill, Tuteja, 2010). 

Таким образом, АФК в клетках растений образуются в обычных условиях и 

принимают участие в метаболизме. Нарушение про- и антиоксидантного равновесия при 

действии неблагоприятных факторов, в том числе низких температур, ведет к их 

избыточному накоплению, усилению процессов ПОЛ, повреждению макромолекул и 

гибели клетки (Gill, Tuteja, 2010). Повышение уровня АФК в клетках, в свою очередь, 

запускает защитные механизмы, среди которых одним их важнейших считают 

активизацию работы АОС (Noctor et al., 2015). 
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1.1.2. Антиоксидантные ферменты 

АОС растений представлена антиоксидантными ферментами (каталаза, 

супероксиддисмутаза, различные пероксидазы и др.) и неферментными соединениями 

(глутатион, аскорбиновая кислота, фенольные соединения, пролин, полиамины и др.) 

(Mittler, 2002; Noctor et al., 2015; Креславский и др., 2012; Anjum et al., 2016). К 

настоящему времени накоплены многочисленные данные о функционировании 

компонентов АОС при действии неблагоприятных факторов, таких как атака патогенов 

(Максимов и др., 2011а; Яруллина и др., 2011), засоление (El-Esawi et al., 2017; 

Шевякова и др., 2010), засуха (Anjum et al., 2011; Маевская, Николаева, 2013), высокие 

(Колупаев, Карпец, 2010; Wang et al., 2014) и низкие (Лукаткин, 2002; Janda et al., 2003) 

температуры, тяжелые металлы (Деви, Прасад, 2005; Казнина и др., 2016), УФ 

облучение (Ervin et al., 2004; Радюкина, 2015) и др.  

Супероксиддисмутаза (СОД, КФ 1.15.1.1) выполняет роль первичного рубежа 

против АФК, катализируя дисмутацию супероксидного анион-радикала до пероксида 

водорода (Apel, Hirt, 2004; Gill, Tuteja, 2010). У растений СОД представлена тремя 

изоформами: Cu/Zn-СОД, Mn-СОД и Fe-СОД. Cu/Zn-СОД – гомодимер (в активном 

центре 2 атома Cu
2+

 и 2 Zn
2+

, 33 кДА), ингибируется цианидом и Н2О2, обнаружена в 

хлоропластах, митохондриях, пероксисомах, цитоплазме, ядре и апопласте (Asada, 1999; 

Ogawa et al., 1996; Бараненко, 2006; Ван и др., 2016). Mn-СОД представляет собой 

гомодимер (46 кДА) или гомотетрамер (92 кДА) (в активном центре 2 или 4 атома 

Mn
3+

), ингибируется азидом и локализована в митохондриях и пероксисомах. Fe-СОД – 

гомодимер или гомотетрамер (в активном центре 1–2 атома Fe
3+

, 36–46 кДА), 

ингибируется Н2О2 и азидом, расположена в хлоропластах, митохондриях, пероксисомах 

(Blokhina et al., 2003; Бараненко, 2006; Sharma et al., 2012; Ван и др., 2016).  

Многие авторы указывают на важную роль СОД в защите клеток растений от 

негативного влияния O2
•−

 , образуемого при действии низких температур, и отмечают 

повышение ее активности (Kuk et al., 2003; Cui et al., 2013; Liu et al., 2013b; Колупаев и 

др., 2015; Grabelnych et al., 2016). Показано также, что в ответ на действие холода 

происходит активизация разных изоформ СОД. Так, у растений огурца (Gao et al., 2009) 

и ячменя (Радюк и др., 2009) повышалась активность Cu/Zn-СОД, у пшеницы – Mn-СОД 

(Baek, Skinner, 2006), а у картофеля – Cu/Zn-СОД, Mn-СОД и Fe-СОД (Нарайкина, 

2017). В то же время обнаружено, что активность СОД у холодостойких растений 
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арабидопсиса (Синькевич и др., 2016) и пшеницы (Загоскина и др., 2011) с увеличением 

продолжительности низкотемпературного воздействия снижается. Показано также, что 

степень активизации СОД в клетках растений различается в зависимости от 

интенсивности холодового воздействия. Так, умеренное охлаждение повышало 

активность СОД у эхинацеи, а сильное – вызывало ее снижение (Asadi-Sanam, 2015). 

Напротив, более высокая активность СОД в листьях овса была обнаружена при 

действии более низкой температуры (Liu et al., 2013b). В отличие от холодостойких, у 

теплолюбивых растений огурца (Лукаткин, 2002; Feng et al., 2003; Шибаева и др., 2015), 

табака (Попов и др., 2006) и томата (Колмыкова и др., 2012) отмечено снижение 

активности СОД при действии низких температур. В то же время другими авторами у 

растений огурца (Dong et al., 2014), табака (Cui et al., 2013) и в плодах персика (Razavi et 

al., 2018) обнаружено ее повышение.  

Каталаза (КАТ, КФ 1.11.1.6) – гемсодержащий тетрамерный фермент 

(молекулярная масса около 250 кДа), который катализирует разложение пероксида 

водорода с образованием молекулярного кислорода и воды (Мирошниченко, 1992; 

Scandalios et al., 1997). Реакция протекает с высокой скоростью, но, в то же время, КАТ 

имеет низкое сродство к H2O2 и начинает работать при достаточно высоком его 

содержании (Willekens, 1997; Sharma et al., 2012). При низком содержании H2O2 (<10
-6

 

М) КАТ проявляет пероксидазную активность, катализируя окисление пероксидом 

водорода спиртов и альдегидов (Мирошниченко, 1992; Scandalios et al., 1997). КАТ 

локализована, главным образом, в пероксисомах и глиокисомах, где участвует в ß-

окислении жирных кислот и фотодыхании (Willekens, 1997). Также она обнаружена в 

митохондриях, хлоропластах и цитозоле (Sharma et al., 2012). Недавними 

исследованиями показано, что КАТ участвует в регуляции автофагической ПКГ 

(Tyutereva et al., 2018). В растениях КАТ представлены 3 классами. КАТ I класса 

обнаружена в фотосинтетических тканях и участвует в удалении H2O2, образующегося 

при фотодыхании, КАТ II класса – в сосудистых тканях, где участвует в лигнификации, 

а КАТ III класса – в семенах и молодых растениях, где задействована в утилизации 

H2O2, образующегося в глиоксилатном цикле (Sharma et al., 2012; Anjum et al., 2016). 

Имеющиеся в литературе данные указывают на участие КАТ в утилизации H2O2, 

образующегося при действии низких температур. При этом обнаружено, что подобно 

СОД, активность КАТ в условиях охлаждения у холодостойких растений ржи (Колупаев 
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и др., 2015), пшеницы (Janda et al., 2007; Джавадиан и др., 2010; Колупаев и др., 2015), 

овса (Liu et al., 2013b) и ячменя (Радюк и др., 2009) увеличивается. Интересно, что у 

растений овса активность КАТ зависела от интенсивности воздействия и была выше у 

проростков, подвергнутых действию более низкой температуры (Liu et al., 2013b). 

Показано также, что активность КАТ в начальный холодового стресса была 

существенно выше у менее холодоустойчивого сорта картофеля по сравнению с более 

холодостойким, тогда как при продолжительном действии температуры отмечены 

противоположные изменения (Синькевич и др., 2011). Напротив, у растений ячменя 

активность КАТ при охлаждении была выше у холодостойкого сорта по сравнению с 

холодочувствительным (Mutlu et al., 2013b). У теплолюбивых растений табака 

(Антипина, 2010), огурца (Лукаткин, 2002; Шибаева и др., 2015), кукурузы (Ahmad et al., 

2014), риса (Kuk et al., 2003) и фасоли (Soliman et al., 2018) активность КАТ в условиях 

низких температур снижалась. При этом у растений табака активность КАТ 

уменьшалась только в корнях, тогда как в листьях повышалась (Антипина, 2010).  

Пероксидаза (ПО, КФ 1.11.1.X) – фермент класса оксидоредуктаз, который 

восстанавливает пероксид водорода до воды, используя в качестве доноров электронов 

различные субстраты (фенолы, амины, органические кислоты, глутатион и др.). 

Подразделяются на три суперсемейства: первое включает ПО животных, второе – КАТ 

животных, растений, бактерий и грибов, а третье – растений, микроорганизмов и грибов. 

Последнее делится на три класса (Газарян и др., 2006; Максимов и др., 2011b). I класс 

включает в себя растительные аскорбатпероксидазы (АПО, КФ 1.11.1.11), каталазо-ПО 

микроорганизмов (КФ 1.11.1.6) и цитохром-с-ПО (КФ 1.11.1.5), II класс объединяет 

марганец-ПО (КФ 1.11.1.13) и лигнин-ПО (КФ 1.11.1.14) грибов, а таже подвижные (КФ 

1.11.1.16), к III классу относят классические пероксидазы растений, локализованные, 

главным образом, в апопласте, вакуоли и клеточной стенке (Passardi et al., 2005; 

Максимов и др., 2011b). Пероксидазы растений являются мультифункциональными 

ферментами, представленными широким набором изоформ (Passardi et al., 2005; Gill, 

Tuteja, 2010). Так, они участвуют в процессах роста, развития, дыхания, азотного 

обмена, микоризообразования, детоксикации ксенобиотиков, синтеза фитоалексинов, 

биосинтеза лигнина и суберина (Passardi et al., 2004; Максимов и др., 2011b; Медведев, 

Шарова, 2017). Наряду с этим, ПО могут проявлять оксидазную активность, генерируя 

O2
•−

,
 
Н2О2 и OH

•
 (Minibayeva et al., 2009).  
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Аскорбатпероксидаза – гемсодержащий фермент, который восстанавливает 

Н2О2, используя в качестве доноров электронов аскорбиновую кислоту (Asada, 1999; 

Gill, Tuteja, 2010). АПО локализована, главным образом, в хлоропластах (также 

обнаружена в митохондриях, цитоплазме, пероксисомах и апопласте), обладает высоким 

сродством к пероксиду водорода  и нейтрализует его даже в очень низких 

концентрациях (Полесская, 2007; Sharma et al., 2012). Участвуя в аскорбат-

глутатионовом цикле, АПО снижает содержание H2O2, поддерживает окислительно-

восстановительный баланс клетки, уровень глутатиона и аскорбиновой кислоты (Mittler, 

2002; Noctor et al., 2011; Foyer, Noctor, 2015; Прадедова и др., 2017). 

Пероксидазы III класса (классические пероксидазы, КФ 1.11.1.7) – 

гемсодержащие гликопротеины, кодируемые большим количеством генов (Колупаев, 

2016) и играющие важную роль в укреплении клеточной стенки за счет участия в 

биосинтезе лигнина и суберина (Максимов и др., 2011b; Шарова, Медведев, 2017). 

Гваяколовая пероксидаза (ГвПО, КФ 1.11.1.7) восстанавливает пероксид водорода за 

счет окисления фенольных соединений (гваякол/пирогаллол) (Asada, 1999). Обнаружена 

в вакуолях и цитоплазме (растворимые формы), клеточных стенках (ионно- и 

ковалентносвязанные формы) и в мембране (ионно-связанные формы) (Cosio, Dunand, 

2009). Содержит дисульфидные мостики, связанные с остатками цистеина и остатками 

для связывания углеводов и Ca
2+ 

(Asada, 1999). Задействована в разложении индолил-3-

уксусной кислоты (ИУК), образовании этилена, участвует в биосинтезе лигнина, 

катализируя образование сшивок между фенольными компонентами (полимеризация n-

кумарового, кониферилового, синапового спиртов) (Полесская, 2007; Gill, Tuteja, 2010).  

ПО, наряду с КАТ, активно участвуют в ответе растений на действие низких 

температур. Так, их активизация под влиянием холода выявлена у растений пшеницы и 

ржи (Janda, 2003; Колупаев и др., 2015), арабидопсиса (Grabelnych et al., 2016), ячменя 

(Радюк и др., 2009), картофеля (Нарайкина, 2017) и кукурузы (Farooq et al., 2008). При 

этом показано, что динамика активности АПО различается у разных видов растений. 

Так, в листьях ячменя в начальный период действия низкой температуры обнаружено 

повышение активности АПО (Радюк и др., 2009), тогда как у картофеля, напротив, 

выявлено ее снижение (Нарайкина, 2017). С увеличением продолжительности 

воздействия в листьях ячменя активность АПО уменьшалась, а у растений картофеля – 

продолжала расти (Радюк и др., 2009; Нарайкина, 2017). Также обнаружены различия в 
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активизации ГвПО в растениях в условиях низких температур. Так, активность ГвПО у 

картофеля с увеличением холодовой экспозиции снижалась (Синькевич и др., 2011; 

Нарайкина, 2017), тогда как у арабидопсиса (Синькевич и др., 2016) и пшеницы 

(Джавадиан и др., 2010) повышалась в течение всего опыта. Показано, что активность 

ГвПО в плодах лимона зависела от интенсивности низкотемпературного воздействия: не 

изменялась при температуре 0,5°С, повышалась при 2°С и, в большей степени, при 4,5°С 

(Siboza et al., 2014). Отмечено, что в условиях низких температур активность ГвПО у 

растений огурца повышалась только в листьях, тогда как в корнях – снижалась (Kang, 

Saltveit, 2002). Уменьшение активности ГвПО при охлаждении также выявлено у других 

теплолюбивых растений (Aazami et al., 2014; Tareen et al., 2017). 

Глутатионпероксидаза (ГПО, КФ 1.11.1.9) – негемовая тиольная ПО (в 

активном центре – селено-цистеин), использующая глутатион для восстановления H2O2 

и разрушения гидропероксидов свободных жирных кислот, белков, нуклеиновых кислот 

и др. (Чупахина и др., 2011). ГПО может утилизировать H2O2, используя в качестве 

восстановителя тиоредоксины (Navrot et al., 2006). Не обладает высоким сродством к 

H2O2 и обнаружена в цитозоле, хлоропластах, пероксисомах, митохондриях, клеточных 

стенках растений (Колупаев, 2016). Активизация ГПО при действии низких температур 

обнаружена у растений табака и петуньи (Roxas et al., 1997; Zhang et al., 2016). 

Глутатионредуктаза (ГР, КФ 1.6.4.2) – гомодимерный ФАД-содержащий 

фермент, относящийся к НАФДН-зависимым оксидоредуктазам и играющий важную 

роль в аскорбат-глутатионовом цикле (Foyer, Noctor, 2009; Sharma et al., 2012). 

Катализирует НАДФН-зависимое (или НАДН-зависимое) восстановление окисленного 

глутатиона и поддерживает, тем самым, пул восстановленного глутатиона (Мерзляк, 

1999; Pradedova et al., 2016). В клетках растений этот фермент локализован, главным 

образом, в хлоропластах, а также в митохондриях, пероксисомах, вакуоли, цитозоле и 

апопласте (Kubo et al., 1993; Foyer, Noctor, 2009). ГР участвует в реакции растений на 

действие низких температур. Так, повышение ее активности обнаружено у растений 

ячменя (Радюк и др., 2009), риса (Leipner et al., 1999; Wang et al., 2009), огурца (Kang, 

Saltveit, 2002), и винограда (Aazami et al., 2014). При этом у проростков огурца 

активность фермента повышалась только в листьях, а в корнях обнаружено ее снижение 

(Kang, Saltveit, 2002), тогда как у растений риса, напротив, при действии низкой 
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температуры увеличение активности ГР выявлено в корнях, а в листьях отмечено ее 

уменьшение (Wang et al., 2009).  

Глутатион-S-трансфераза (ГT, КФ 2.5.1.18) – многофункциональный фермент, 

функционирующий в виде гомодимеров, гетеродимеров или мономеров (Liu et al., 

2013a). ГТ катализирует конъюгацию GSH с неполярными соединениями (АФК, 

продукты ПОЛ, ксенобиотики, гербициды и др.), которые затем поступают в вакуоль 

или выводятся из клетки (Foyer, Noctor, 2005; Калинина, 2014). Локализована, главным 

образом, в цитозоле, но также обнаружена в пластидах, митохондриях и апопласте 

(Прадедова и др., 2010). Об участии ГТ в ответной реакции растений на действие низких 

температур сообщается в исследованиях Roxas et al. (1997) и Toshikazu et al. (2002), 

которыми показано, что у трансгенных растений табака и риса со сверхэкспрессией гена 

GST повышалась устойчивость к холоду.  

Альтернативная оксидаза (АО) – убихинол-кислород-оксидоредуктаза, 

локализована на внутренней мембране митохондрий в форме мономера или димера 

(Гармаш, 2010; Vanlerberghe, 2013). Известно, что в каталитическом центре АО есть два 

атома железа, связанных остатками глутамата, аспартата и гистидина (Алехина и др., 

2005). АО катализирует четырехэлектронное окисление кислородом восстановленного 

убихинола до воды (Рогов и др., 2014). АО участвует в термогенезе растений, 

предотвращении перевосстановленности компонентов ЭТЦ хлоропластов и 

поддержании фотосинтетической активности, снижении уровня окислительного стресса 

и др. (Алехина и др., 2005; Гармаш, 2010; Vanlerberghe, 2013; Рогов и др., 2014).  

Показано, что АО участвует в процессах адаптации растений к низким 

температурам. Так, установлено, что действие низкой температуры приводит к 

ингибированию цитохромного пути транспорта электронов в митохондриях пшеницы, 

активизации АО и усилению экспрессии ее гена, что способствует повышению 

холодоустойчивости растений (Грабельных и др., 2011, 2014b). У растений 

арабидопсиса со сверхэкспрессией гена AOX1a также выявлена более высокая 

конститутивная устойчивость к низкой температуре (Grabelnych et al., 2016). 

Активизация АО и повышение уровня транскриптов ее гена также обнаружено у 

теплолюбивых растений огурца при охлаждении (Lei et al., 2010).  
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1.1.3. Неферментативные соединения 

Наряду с антиоксидантными ферментами в утилизации АФК в клетках растений 

принимают участие неферментативные соединения. В ряде случае они более 

эффективны, чем ферменты, поскольку ферменты имеют разную субстратную 

специфичность, различаются сродством к АФК и локализацией в компартментах клетки 

(Blokhina et al., 2003). Традиционно неферментативные антиоксиданты разделяют на две 

группы: водорастворимые (глутатион, аскорбиновая кислота, фенольные соединения) и 

антиоксиданты липидной фазы (токоферолы, убихиноны, каротиноиды, витамин К, 

ретинол). В защите клеток от АФК участвуют и другие соединения (пролин, сахара, 

дегидрины), для которых антиоксидантная функция не является основной.  

Аскорбиновая кислота (АК) – полифункциональное соединение, обнаружено 

практически во всех компартментах клетки, но основной пул находится в хлоропластах 

(Чупахина, 1997; Noctor et al., 2015; Akram et al., 2017). В клетках находится в 

восстановленной, окисленной форме и в виде нестабильного монодегидроаскорбата 

(Войтехович и др., 2018). АК задействована в поддержании окислительно-

восстановительного потенциала клетки, восстановлении токоферола и глутатиона (Khan 

et al., 2011). Участвует в аскорбат-глутатионовом цикле, а также непосредственно 

утилизирует АФК (Blokhina et al., 2003; Khan et al., 2011). Регулирует клеточное 

деление, задействована в процессах фотосинтеза, дыхания, роста и водного обмена 

(Чупахина, 1997; Smirnoff, 2000; Noctor et al., 2015). АК рассматривают в качестве 

сигнальной молекулы, поскольку она может регулировать уровень Са
2+

 в цитоплазме 

клеток (Makavitskaya et al., 2018; Войтехович и др., 2018). В хлоропластах выступает в 

роли кофактора виолоксантин-де-эпоксидазы, участвуя в рассеивании избыточной 

энергии возбуждения (Smirnoff, 2000). Имеющиеся в литературе сведения указывают на 

участие АК в ответных реакциях растений на действие низких температур. Так, при 

охлаждении ее содержание повышалось в клетках ячменя (Радюк и др., 2009), пшеницы 

(Абдрахимова и др., 2011) и огурца (Cao et al., 2014), однако при действии 

отрицательных температур уровень АК у растений пшеницы снижался (Yu et al., 2016).  

Глутатион – низкомолекулярный линейный трипептид, который состоит из 

остатков трех аминокислот (глутамина, цистеина и глицина) и существует в двух 

основных формах – восстановленной (GSH) и окисленной (GSSG) (Foyer, Noctor, 2005; 

Gill, Tuteja, 2010). Локализован в цитозоле, ЭР, вакуоли, митохондриях, хлоропластах, 
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пероксисомах и в апопласте, где участвует в поддержании внутриклеточного 

окислительно-восстановительного потенциала, процессах синтеза и фолдинга белка, 

делении клетки, сигналинге, апоптозе, детоксикации АФК (О2
•−

, H2O2, OH
•
, 

1
О2), 

тяжелых металлов и ксенобиотиков (Noctor et al., 2012; Sharma et al., 2012; Zhang et al., 

2012a; Калинина и др., 2014; Титов и др., 2014; Прадедова и др., 2017). Накопление GSH 

при действии низких температур обнаружено в клетках холодостойких культур – ячменя 

(Радюк и др., 2009) и пшеницы (Репкина, 2014), а также у теплолюбивых растений 

табака (Cui et al., 2013). Причем повышение уровня GSH было обусловлено синтезом 

новых молекул и его восстановлением из GSSG (Радюк и др., 2009; Репкина, 2014).  

Токоферолы – биологически активные жирорастворимые соединения, которые 

представляют собой производные хромана и присутствуют в липидном бислое мембран 

хлоропластов и митохондрий, а также обнаружены в вакуоли и цитозоле (Blokhina et al., 

2003; Lushchak, Semchuk, 2012). Токоферолы взаимодействуют с алкоксильными и 

пероксильными радикалами, препятствуя развитию свободнорадикальных реакций (Gill, 

Tuteja, 2010). Повышение их уровня в условиях низкотемпературного стресса 

обнаружено у растений арабидопсиса (Maeda et al., 2006) и риса (Leipner et al., 1999).  

Каротиноиды – полиеновые углеводороды, производные изопрена, содержащие 

двойные связи и локализованные в хлоропластах и хромопластах растений (Кузнецов, 

Дмитриева, 2016а). Их подразделяют на каротины (α- и ß- каротины) и ксантофиллы 

(лютеин, зеаксантин, виолоксантин, антероксантин). Синтезируются из ацетил-КоА 

(DellaPenna, Pogson, 2006), входят в состав светособирающих комплексов и передают 

поглощенную ими энергию хлорофиллам, участвуют в поглощении 
1
О2 и рассеивании 

избыточной энергии в виде тепла (Мерзляк, 1999; Gill, Tuteja, 2010). При высокой 

интенсивности света защищают фотосинтетический аппарат (ФСА) от 

фотоингибирования (Медведев, 2012). В условиях низкой температуры зафиксировано 

повышение уровня каротиноидов в листьях арабидопсиса (Maeda et al., 2006), ячменя 

(Радюк и др., 2009), пшеницы (Нохсоров и др., 2014) и огурца  (Марковская и др., 2013).  

Фенольные соединения представляют собой вещества ароматической природы, 

содержащие одну или несколько гидроксильных групп, связанных с атомами углерода 

ароматического кольца. Выделяют пять групп фенольных соединений: флавоноиды, 

фенилпропаноиды, фенилпропаноидные спирты, бензойная кислота и ее дериваты, и 

кумарины (Медведев, 2012). Образуются, главным образом, в хлоропластах и цитозоле 
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из шикимовой кислоты, а также из ацетил-CoА и встречаются в форме гликозидов, 

эфиров и в свободной форме (Запрометов, 1996). Фенолы накапливаются, главным 

образом, в вакуолях и пластидах и задействованы в процессах фотосинтеза, дыхания, 

роста и развития, выполняют механические, структурные и сигнальные функции, 

участвуют в защитных реакциях растений на действие стресс-факторов, в том числе 

низких температур (Запрометов, 1996; Олениченко и др., 2008; Загоскина, Назаренко, 

2016). Антиокислительные свойства фенолов обусловлены их способностью выступать 

в качестве доноров электронов, участвовать в стабилизации непарных электронов и 

хелатировании ионов переходных металлов (Blokhina et al., 2003). Аккумуляция 

фенольных соединений была обнаружена в клетках холодостойких растений пшеницы 

(Олениченко и др., 2008; Загоскина и др., 2011), а также при низкотемпературном 

хранении плодов граната (Sayyari et al., 2011) и персика (Razavi et al., 2018).  

Свободный пролин – иминокислота, синтезируется из глутамата или орнитина в 

хлоропластах, митохондриях и цитозоле (Liang et al., 2013). Основным путем синтеза 

считается глутаматный, в ходе которого с участием Δ
1
-пирролин-5-карбоксилат-синтазы 

(П5КС) образуется γ-полуальдегид глутаминовой кислоты, спонтанно преобразующийся 

в Δ
1
-пирролин-5-карбоновую кислоту (П5К), которая затем восстанавливается с 

участием Δ
1
-пирролин-5-карбоксилат-редуктазы (П5КР) до пролина. Деградация 

пролина происходит в митохондриях путем его окисления пролиндегидрогеназой (ПДГ) 

до П5К и затем пирролин-5-карбоксилатдегидрогеназой до глутамата (Verbruggen, 

Hermans, 2008; Szabados, Savoure, 2009; Колупаев, Карпец, 2010). В орнитиновом пути 

предшественники пролина образуются в митохондриях из орнитина с помощью 

орнитин-δ-аминотрансферазы (ОАТ) (Колупаев, Карпец, 2010).  

Пролин выполняет осморегуляторную роль, которая заключается в способности 

увеличивать осмотическое давление клеточного сока при снижении водного потенциала 

(Huang, Cavalieri, 1979; Шевякова и др., 2009). Он также участвует в процессах 

фотосинтеза, дыхания, роста и развития растений. Пролин предотвращает образование 

агрегатов белковых молекул, служит источником углерода для цикла трикарбоновых 

кислот, регулирует соотношение НАДФН/НАДФ
+
 (снижение фотоингибирования и 

повреждения ФСА), pH цитоплазмы, синтез белка, задействован в связывании ионов 

металлов с переменной валентностью (Кузнецов, Шевякова, 1999; Кузнецов, 2009; 

Szabados, Savoure, 2009; Сошинкова и др., 2013). Показано также, что пролин обладает 
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антиоксидантными свойствами и может стабилизировать структуры белков и мембран 

за счет образования гидрофильных оболочек и инактивации гидроксильных радикалов 

путем формирования с ними долгоживущих соединений (Saradhi et al., 1995; Радюкина и 

др., 2008). В то же время значительное накопление пролина в клетках может оказывать 

токсическое действие (Verbruggen, Hermans, 2008), а его катаболизм в митохондриях 

приводит к повышению уровня АФК (Сошинкова и др., 2013). 

Показано, что при действии низких температур уровень пролина повышается у 

морозостойких и холодостойких культур – ржи (Колупаев и др., 2015), пшеницы 

(Джавадиан и др., 2010; Репкина, 2014), овса (Liu et al., 2013b) и ячменя (Колупаев и др., 

2015), а также у ряда теплолюбивых растений – томата (Zhang et al., 2012b), табака 

(Konstantinova et al., 2002), огурца (Марковская и др., 2013), перца и баклажана (Shibaeva 

et al., 2016). Наряду с повышением содержания пролина в клетках растений в условиях 

охлаждения выявлено увеличение активности ферментов его синтеза (Li et al., 2014a; Liu 

et al., 2016b) и накопление транскриптов кодирующих их генов (Konstantinova et al., 

2002; Zhang et al., 2012b; Репкина, 2014). 

Полиамины – низкомолекулярные полимеры, синтезируются из аргинина или 

орнитина, встречаются в свободной форме или в виде конъюгатов (Gupta et al., 2013). 

Полиамины локализованы в хлоропластах, митохондриях, клеточной стенке, вакуоли и 

ядре, участвуют в регуляции клеточного деления, эмбриогенеза, роста корня, опыления 

и инициации цветения, образования и созревания плодов, старении и др. (Кузнецов и 

др., 2006; Шевякова и др., 2010; Радюкина, 2015). Показано также участие полиаминов в 

защите клеток от АФК и в регуляции активности АФК-утилизирующих ферментов 

(Kuznetsov, Shevyakova, 2007; Gupta et al., 2013). Выявлено, что низкие температуры 

вызывают накопление полиаминов в клетках растений (Kim et al., 2002; Theocharis et al., 

2012) и в плодах при их низкотемпературном хранении (Luo et al., 2011). 

Сахара – полифункциональные соединения, выполняющие энергетическую, 

осморегуляторную, криопротекторную и сигнальную функции (Трунова, 2007). Их 

накопление в растениях в условиях низких температур показано многочисленными 

исследованиями (Олениченко и др., 2008; Колупаев, Карпец, 2010; Боровик и др., 2013; 

Астахова и др., 2014; Грабельных и др., 2014b; Нарайкина, 2017). Также обнаружено, 

что сахара могут проявлять антиоксидантные свойства. В частности, с использованием  

модельных систем показано, что они могут перехватывать свободные радикалы (Morelli 
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et al., 2003; Колупаев, 2018). Также, у мутантных растений картофеля, экспрессирующих 

ген инвертазы дрожжей, выявлена более высокая активность инвертазы, содержание 

сахаров, и как следствие, низкий уровень ПОЛ в условиях низких температур по 

сравнению с проростками дикого типа (Дерябин и др., 2007; Синькевич и др., 2009).  

Дегидрины – гидрофильные и осмопротекторные белки, играющие важную роль 

в механизмах адаптации растений к действию стресс-факторов (Аллагулова и др., 2003; 

Battaglia et al., 2008; Kosová et al., 2010). Дегидрины принадлежат к LEA (Late 

Embryogenesis Abundant) белкам II класса, локализованы в различных компартментах 

клетки (хлоропластах, митохондриях, вакуоли, ядре и др.) и участвуют в сохранении 

целостности клеточных структур и защите биополимеров (Аллагулова и др., 2003; 

Шакирова и др., 2009; Hara, 2010). Так, они могут предотвращать денатурацию и 

коагуляцию белков при обезвоживании (Аллагулова и др., 2003). Кроме того, дегидрины 

способны связывать значительное количество воды, препятствуя ее потере (Battaglia et 

al., 2008; Ключникова, 2013). Наряду с этим, дегидрины защищают клетки растений от 

окислительного стресса, участвуя в нейтрализации радикалов (Kosová et al., 2010; 

Грабельных и др., 2014а; Аллагулова, Шакирова, 2017). Накопление дегидринов и их 

участие в защите клеток от негативного действия низких температур отмечено у 

растений арабидопсиса (Гамбург и др., 2014), пшеницы (Боровик и др., 2013; Kosová et 

al., 2013; Грабельных и др., 2014b), ячменя (Kosová et al., 2013), теллунгиеллы (Гамбург 

и др., 2014) и гороха (Кондакова и др., 2013), а также обнаружено повышение 

экспрессии генов, кодирующих дегидрины (Шакирова и др., 2005, 2009; Chen et al., 

2007; Kosová et al., 2011; Репкина и др., 2016). 

Таким образом, АОС играет важную роль в ответных реакциях растений на 

действие низких температур. В то же время, несмотря на имеющуюся литературу об 

участии компонентов АОС в повышении холодоустойчивости растений, некоторые 

особенности ее функционирования остаются не до конца раскрытыми. Так, 

немногочисленны данные о корреляции активности антиоксидантных ферментов и 

холодоустойчивости растений и вкладе различных компонентов АОС в формирование 

устойчивости к низким температурам.  

 



 26 

1.2. Салициловая кислота и ее роль в регуляции физиолого-биохимических 

процессов в растениях 

1.2.1. Синтез, сигналинг, физиологическая роль 

Салициловая кислота (СК, 2-гидроксибензойная кислота) – фитогормон 

фенольной природы, сочетающий в себе свойства стрессового гормона и сигнальной 

молекулы (Raskin, 1992; Willekens et al., 1995; Klessig et al., 1998; Шакирова, 2000, 2001; 

Metraux, 2001; Тарчевский, 2001, 2002; Яковлева, Егорова, 2010; Kumar, 2014; Janda, 

Ruelland, 2015). СК обнаружена в листьях, корнях, цветках и плодах растений 

(Медведев, Шарова, 2011), где существует в свободной и конъюгированной 

(метилсалицилат, эфиры гликозидов, конъюгаты с аминокислотами) форме (Chen et al., 

1995; Lee et al., 1995; Dempsey et al., 2011; Kumar, 2014).  

Синтез. Исходным соединением в синтезе СК является шикимовая кислота. Она 

превращается в фенилаланин, который с участием фенилаланинаммонийлиазы (ФАЛ) 

преобразуется в транс-коричную кислоту, а она декарбоксилируется в бензойную 

(Miura, Tada, 2014; Janda, Ruelland, 2015) (рис. 1). Финальным этапом биосинтеза СК 

является гидроксилирование бензоата бензоат-2-гидроксилазой с образованием в 

цитозоле СК (Klessig et al., 1998; Васюкова, Озерецковская, 2007; Khan et al., 2015). 

Кроме того, транс-коричная кислота может превращаться в О-кумаровую (рис. 1), 

которая в результате декарбоксилирования превращается в СК (Шакирова, 2001; Vlot et 

al., 2009; Per et al., 2017). В хлоропластах обнаружено наличие второго пути биосинтеза 

СК, в котором СК образуется из хоризмовой кислоты (An, Mou, 2014) (рис. 1). С 

участием изохоризматсинтазы она преобразуется в изохоризмовую кислоту, из которой 

при участии изохоризматпируватлиазы образуется СК (Horvath et al., 2007; Dempsey et 

al., 2011; Janda et al., 2014). Предполагают, что фенилпропаноидный путь синтеза СК 

активируется для быстрого синтеза СК при индукции реакции сверхчувствительности 

(СВЧ), в то же время изохоризматный путь поддерживает образование СК при развитии 

системного иммунитета (Тарчевский и др., 2010b; Яковлева, Егорова, 2010). Из мест 

синтеза (цитозоль, хлоропласты) СК транспортируется по ситовидным трубкам флоэмы, 

а ее летучий эфир (метилсалицилат) – по воздуху.  

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.00125/full#B24
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Рис. 1. Синтез СК (по: Miura, Tada, 2014). 

Увеличение содержания СК в тканях растений связано с активацией ее синтеза и с 

гидролизом связанных форм (Lee et al., 1995; Шакирова, 2001; Тарчевский, 2002). Так, в 

ответ на действие стресс-факторов происходит высвобождение ß-гликозидаз клеточной 

стенки, расщепление гликозида СК и высвобождение свободной СК в апопласт (Chen et 

al., 1995). Быстрое повышение содержания СК («салициловый взрыв») может быть 

обусловлено активацией ферментов ее синтеза (Тарчевский и др., 2010b). Снижение ее 

уровня в клетках опосредуется выходом СК в апопласт и проводящие пути растений, 

образованием глюкозильного эфира и его отложением в клеточные стенки и 

деградацией СК. Кроме того, СК может превращаться в метилсалицилат, который 

диффундирует в окружающее воздушное пространство и участвует в аллелопатических 

взаимодействиях в фитоценозах (Шакирова, 2001; Тарчевский, 2002; Kumar, 2014). 

Сигналинг. Рецепторы СК до сих пор окончательно не идентифицированы, но 

обнаружены салицилатсвязанные белки (SABPs – Salicylic Acid Binding Proteins) 

(Яковлева, Егорова, 2010). К ним относятся метилсалицилатная эстераза (высвобождает 

СК из ее метильной формы и обладает самым высоким сродством к СК по сравнению с 

другими белками), КАТ, цитозольная АПО и хлоропластная карбоангидраза (Vlot et al., 

2009; An, Mou, 2014). Однако поскольку SABPs-белки не обладают функциональной 

ролью в иммунной сигнализации растений, считают, что ни один из них не отвечает 

всем критериям рецептора СК (An, Mou, 2014; Janda, Ruelland, 2015).  
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В настоящее время предполагают, что рецепторами и важными участниками 

сигналинга СК являются NPR1-белки (NON-EXPRESSOR of PR1) и белки NPR3 и NPR4 

(Miura, Tada, 2004; Horvath et al., 2007; Тарчевский и др., 2010b; Kumar, 2014; Janda, 

Ruelland, 2015). В тканях растений NPR1 экспрессируется в незначительных 

количествах, однако его уровень повышается, например, после инфицирования 

патогенами или обработкой СК (Васюкова, Озерецковская, 2007). Белок NPR1 содержит 

домен, который обеспечивает белок-белковые взаимодействия и трансдукцию 

салицилатного сигнала в геном (Медведев, Шарова, 2011). У растений он представлен в 

виде мономерной формы и высокомолекулярного комплекса (Vlot et al., 2009). Активной 

формой NPR1-белка является мономер. В нормальных условиях белки NPR1 в 

цитоплазме находятся в неактивном (окисленном) состоянии. При действии стресс-

фактора активируется синтез СК, что приводит к ее накоплению, а это, в свою очередь 

вызывает изменение редокс-статуса клетки, в результате чего олигомерная форма NPR1 

распадается на мономеры (Яковлева, Егорова, 2010; An, Mou, 2011) (рис. 2).  

 

Рис. 2. Сигналинг СК (по: Яковлева, Егорова, 2010; Janda, Ruelland, 2015). 

Примечание. СК – салициловая кислота; белок NPR1 (NON-EXPRESSOR of PR1) – фактор 

активации транскрипции; TGA – факторы транскрипции; PR1-ген (Pathogenesis Related gene). 

В дальнейшем мономеры NPR1 перемещаются в ядро и взаимодействуют с 

факторами транскрипции TGA, которые запускают транскрипцию защитных генов, 

например, PR-генов (Pathogenesis Related genes) (Janda, Ruelland, 2015) (рис. 2). При 

этом показано, что NPR1 непосредственно не связывается с СК. В зависимости от 

концентрации СК с ней связывается белок NPR3 (при наномолярных концентрациях 

СК) и NPR4 (при микромолярных концентрациях СК), которые обладают способностью 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.00125/full#B24
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регулировать убиквитинзависимую деградацию NPR1 (Moreau et al., 2012; Колупаев, 

Ястреб, 2013). В сигнальном пути СК важную роль может играть глутатион через его 

влияние на окислительно-восстановительное состояние белка NPR1 (Foyer, Noctor, 2005; 

Mullineaux et al., 2008). Смещение баланса GSH/GSSG в сторону GSH ведет к активации 

NPR1 (Janda, Ruelland, 2015). Восстановление NPR1 может также происходить в 

результате вызываемого СК «окислительного взрыва» и следующего за ним повышения 

уровня восстановителей (в частности, тиоредоксина) (Колупаев, Карпец, 2013b).  

Некоторые СК-индуцируемые защитные реакции независимы от гена NPR1. Так, 

СК-регулируемыми, но NPR1-независимыми являются факторы транскрипции WHIRLY 

(WHY) и MYB (An, Mou, 2011). Показано также, что в регуляции транскриптомных 

изменений, вызываемых СК, участвует фосфолипаза D, а PR1-гены являются 

фосфолипаза D-зависимыми генами. СК вызывает активацию этого фермента, что 

приводит к появлению важной сигнальной молекулы – фосфатидной кислоты (Janda, 

Ruelland, 2015). Установлено, что мембранные белки с липазной активностью (EDS1, 

PAD4, EDS4, EDS5, NDR1) (Калачева и др., 2012) и MAP-киназы (Mitogen Activated 

Protein Kinase) (Vlot et al., 2009) также задействованы в сигнальных каскадах СК. 

Накопление СК также индуцируется донорами NO, а участие NO в защите растений, 

например от патогенов, происходит с участием СК (Janda, Ruelland, 2015).  

Физиологическая роль. СК регулирует многие физиологические процессы у 

растений, такие как рост и развитие (прорастание семян, цветение, старение и др.), 

фотосинтез, транспирацию, транспорт органических веществ, баланс фитогормонов, 

термогенез, гравитропизм и бобово-ризобиальный симбиоз (Lee et al., 1995; Klessig et 

al., 1998; Metraux, 2001; Janda et al., 2014; Khan et al., 2015; Цыганов, Цыганова, 2018). 

СК также влияет на дыхательный метаболизм, индуцируя активацию АО митохондрий, 

которая переносит электроны от дыхательных субстратов к кислороду, в результате чего 

снижается уровень восстановленности переносчиков ЭТЦ и снижается генерация АФК 

(Шугаев и др., 2014). С работой АО связано участие СК в регуляции цветения 

термогенных растений (Молодченкова, 2001; Vlot et al., 2009). СК играет важную роль в 

функционировании НАДФН-оксидазной, NO-сигнальной и MAP-киназной сигнальных 

систем (Тарчевский, 2002; Васюкова, Озерецковская, 2007; Шишова и др., 2008; 

Молодченкова, 2009; Kumar, 2014). 
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1.2.2. Антистрессовое действие 

Наряду с участием СК в ростовых и морфогенетических процессах, обнаружено, 

что она повышет устойчивость растений к неблагоприятным факторам биотической и 

абиотической природы, таким как атака патогенов (в особенности, биотрофных), 

засоление, засуха, высокие и низкие температуры, действие тяжелых металлов, аноксия, 

воздействие УФ и др. (Шакирова, 2000; Максимов и др., 2011а; Horvath et al., 2007; Vlot 

et al., 2009; Колупаев, Ястреб, 2013; Pal et al., 2013; Khan et al., 2015; Sing et al., 2015; 

Рудиковская и др., 2017; Яруллина и др., 2018а,b). 

Биотический стресс. Общепризнано, что СК является одним из ключевых 

компонентов в защитной сигнальной трансдукции, приводящей к развитию системной 

приобретенной устойчивости (СПУ) и индукции СПУ-генов (Raskin, 1992; Тарчевский, 

2001; Шакирова, 2001; Васюкова, Озерецковская, 2007; Dempsey et al., 2011; Janda et al., 

2014; Miura, Tada, 2014). Одним из ключевых компонентов СПУ является способность 

СК ингибировать активность антиоксидантных ферментов, в частности, КАТ (Chen et 

al., 1993; Тарчевский, 2002). Это, в свою очередь, приводит к избыточному накоплению 

АФК и локальной гибели части инфицированных клеток вместе с проникшим в них 

патогеном (реакция СВЧ). Так, например, выявлено, что способность СК повышать 

устойчивость растений картофеля к фитофорозу, а пшеницы к септориозу обусловлена 

активацией ПО и снижением активности КАТ (Максимов и др., 2011a; Яруллина и др., 

2011). Кроме того показано, что СК индуцирует синтез ряда защитных соединений – 

фитоалексинов, фенолов, лигнина и вызывает активизацию хитиназы и глюканазы 

(Молодченкова, 2001; Тарчевский и др., 2010а,b; Максимов и др., 2011a; Falcioni et al., 

2014).  

Засоление. Одной из защитных реакций, индуцируемых СК, в условиях 

засоления считают ее способность поддерживать ростовые процессы растений 

(Shakirova et al., 2003), фотосинтез (Stevens et al., 2006; Ma et al., 2017) и водный баланс 

(Li et al., 2014b). Наряду с этим, при действии засоления СК участвует в регуляции 

содержания ионов Na
+
 и K

+ 
в растениях (Jayakannan et al., 2013). Важным механизмом 

действия СК на растения, подвергнутые солевому стрессу, является ее участие в 

регуляции гормонального баланса – предотвращении снижения уровня ИУК и 

цитокининов и поддержании высокого уровня абсцизовой кислоты (АБК) (Shakirova et 

al., 2003). Показано также, что СК повышает активность антиоксидантных ферментов и 
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уровень транскриптов их генов (El-Esawi et al., 2017; Масленникова, Шакирова, 2018), а 

также усиливает аккумуляцию пролина (Ma et al., 2017), глицин-бетаина и глутатиона 

(Mishra, Saxena, 2009), АК (Ardebili et al., 2014) и сахаров (Agami et al., 2013). 

Активизация АОС, индуцируемая СК, в свою очередь, приводит к снижению уровня 

окислительного стресса (Ma et al., 2017; Масленникова, Шакирова, 2018), ПОЛ (Li et al., 

2014b) и выхода электролитов (Stevens et al., 2006). Установлено также, что СК 

увеличивает экспрессию большого числа генов, участвующих в повышении 

солеустойчивости растений (El-Esawi et al., 2017). 

Аноксия и гипоксия. В условиях аноксии обнаружено повышение уровня СК в 

растениях и накопление мРНК генов ферментов ее синтеза (Емельянов и др., 2017). При 

этом показано, что при аноксии (Емельянов и др., 2017) и гипоксии (Bai et al., 2009) СК 

оказывает на растения защитное действие, снижая уровень окислительного стресса и 

проницаемость мембран. Интересно, что на растения риса экзогенная СК не оказывала 

положительного эффекта, что авторы связывают с ее высоким эндогенным уровнем 

(Кирчихина и др., 2005; Емельянов и др., 2017). Показано также, что СК повышает 

активность антиоксидантных ферментов и уровень АК и GSH, что способствует 

уменьшению торможения роста, вызванного гипоксией (Bai et al., 2009). 

Засуха. Обнаружено, что при действии засухи содержание СК в клетках растений 

повышается (Kadioglu et al., 2011). При этом СК оказывает положительное влияние на 

фотосинтез, повышая его интенсивность и увеличивая активность рибулозо-1,5-

бисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РУБИСКО) (Nazar et al., 2015). Кроме того, СК 

вызывает закрытие устьиц, что снижает потерю воды растениями (Miura et al., 2013), а 

также участвует в поддержании роста в условиях засухи (Chen et al., 2014b). Обработка 

растений СК уменьшает уровень ПОЛ при водном дефиците, что обусловлено 

активизацией антиоксидантных ферментов (Kadioglu et al., 2011) и накоплением 

пролина (Nazar et al., 2015), глутатиона (Kadioglu et al., 2011), АК (Umebese, Bankole, 

2013). Показано также, что при действии засухи СК индуцирует накопление стрессовых 

белков дегидринов и увеличивает экспрессию кодирующих их генов (Сан и др., 2009; 

Ключникова и др., 2012). 

Высокие температуры. Установлено, что при действии высоких температур на 

растения СК положительно влияет на интенсивность фотосинтеза и активность 

РУБИСКО (Shi et al., 2006; Wang et al., 2010). Наряду с этим, защитное действие СК на 
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растения при высоких температурах связано с активизацией работы АОС и снижением 

интенсивности ПОЛ. Так, показано, что СК уменьшала содержание АФК и МДА в 

листьях, повышая активность антиоксидантных ферментов (Wang et al., 2014) и 

индуцируя накопление пролина (Khan et al., 2013). Установлено также, что СК снижает 

активность 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат-синтетазы, ответственной за синтез 

этилена, и, как следствие, уменьшает содержание этилена, усиливающего интенсивность 

окислительного стресса (Khan et al., 2013). Важно, что при действии высоких 

температур СК индуцирует накопление транскриптов генов HSP17, HSP70 и DREB, 

кодирующих БТШ и дегидрины (Kumar et al., 2015). 

Тяжелые металлы. В настоящее время имеются сведения о том, что СК 

уменьшает содержание кадмия (Gondor et al., 2016; Shakirova et al., 2016) и свинца 

(Kasim et al., 2014) в растениях, а также оказывает протекторное действие на мембраны 

клеток (Shakirova et al., 2016). Показано, что СК снижает негативное действие тяжелых 

металлов на рост растений (Масленникова и др., 2013; Шакирова и др., 2013b; Kalai et 

al., 2016), при этом происходят изменения в балансе ИУК, АБК и цитокининов 

(Масленникова и др., 2013; Шакирова и др., 2013b; Shakirova et al., 2016). Отметим, что 

СК повышает активность фосфоенолпируваткарбоксилазы (ФЕП-карбоксилаза) и 

РУБИСКО (Moussa, El-Gamal, 2010), содержание фотосинтетических пигментов 

(Siddiqui et al., 2013), а также увеличивает ассимиляцию CO2 (Kratnev et al., 2008) в 

условиях кадмиевого стресса. СК также положительно влияет на водный баланс, 

повышая относительное содержание воды (Moussa, El-Gamal, 2010). Выявлено, что 

обработка растений СК снижает накопление АФК и уровень ПОЛ при действии свинца 

(Kohli et al., 2018), кадмия (Zhang et al., 2011) и никеля (Siddiqui et al., 2013). Проявление 

этого эффекта СК обусловлено повышением активности антиоксидантных ферментов 

(Li et al., 2014c) и накоплением глутатиона (Масленникова, Шакирова, 2015), АК (Al-

Mureish et al., 2014), токоферола (Kohli et al., 2018), а также фитохелатинов, 

участвующих в детоксикации тяжелых металлов (Gondor et al., 2016).  

УФ-облучение. Защитное действие СК на растения, подвергнутые UV-

облучению, связано с активизацией антиоксидантных ферментов и накоплением 

низкомолекулярных антиоксидантов (Ervin et al., 2004), что способствует уменьшению 

уровня АФК и ПОЛ (Li et al., 2014c) и снижает повреждения, инициируемые 

облучением. Показано также, что в условиях облучения СК повышает интенсивность 
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фотосинтеза (Li et al., 2014c) и поддерживает уровень фотосинтетических пигментов 

(Mahdavian et al., 2008), что положительно влияет на рост растений (Li et al., 2014c). 

Низкие температуры. Участие экзогенной СК в повышении холодоустойчивости 

выявлено у холодостойких (пшеница, ячмень) (Tasgin et al., 2003, 2006; Mutlu et al., 

2013a,b; Yu et al., 2016) и теплолюбивых (кукуруза, огурец, томат, рис, банан) растений 

(Janda et al., 1999; Senaratna et al., 2000; Ding et al., 2002; Kang, Saltveit, 2002; Kang et al., 

2003а,b; Sayyari, 2012). Показано также, что в условиях низких температур содержание 

СК в клетках растений возрастает (Scott et al., 2004; Cai et al., 2006; Janda et al., 2007; 

Kosová et al., 2012; Dong et al., 2014; Wang et al., 2018b), а также повышается активность 

ферментов, участвующих в ее биосинтезе (Dong et al., 2014; Wang et al., 2018b). 

Известно, что фотосинтез является одним из наиболее чувствительных к холоду 

физиологических процессов. Установлено, что СК предотвращает индуцируемое 

холодом снижение интенсивности фотосинтеза, максимального квантового выхода ФС 

II, устьичной проводимости (Janda et al., 1999; Liu et al., 2009) и содержания 

фотосинтетических пигментов (Cai et al., 2015). Наряду с этим показано, что СК 

повышает активность РУБИСКО (Yordanova, Popova, 2007). Увеличение интенсивности 

фотосинтеза под влиянием СК, в свою очередь, способствует восстановлению ростовых 

процессов (Ahmad et al., 2014). При низкотемпературном воздействии СК способна 

увеличивать активность фермента фотодыхания – гликолатоксидазы (Yordanova, 

Popova, 2007) и поддерживать водный обмен растений, повышая относительное 

содержание воды (Lei et al., 2010). Обработка растений СК способна снижать уровень 

окислительного стресса (Sayyari, 2012; Wang et al., 2018b), и оказывать, тем самым, 

защитное действие на мембраны клеток, снижая их проницаемость (Janda et al., 1999; Lei 

et al., 2010) в условиях низких температур. Выявлено также, что участие СК в 

поддержании целостности клеточных мембран при охлаждении связано с накоплением 

Ca
2+

 в цитозоле (Wang, Li, 2006), поскольку он играет важную роль в сохранении 

целостности мембран клеток и прочности клеточных стенок (Aghdam et al., 2012). В то 

же время увеличение уровня Ca
2+

 в цитозоле может привести к повреждению клеток, 

поэтому в обработанных СК растениях происходит активизация плазматических и 

вакуолярных Ca
2+

-АТФаз для выведения Ca
2+

 из цитозоля (Wang, Li, 2006). 

Предполагают, что важным защитным эффектом СК является ее участие в 

регуляции работы АОС. Так, например, в ряде исследований показано, что при низких 
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температурах СК повышает активность СОД (Siboza et al., 2017), КАТ (Колупаев и др., 

2015; Wang et al., 2018b), АПО (Kang et al., 2003b; Farooq et al., 2008), ГвПО (Mutlu et al., 

2013b; Aazami et al., 2014), монодегидроаскорбатредуктазы и дегидроаскорбатредуктазы 

(Chen et al., 2011; Yu et al., 2016), ГР (Janda et al., 1999; Kang, Saltveit, 2002). Наряду с 

этим, обработка растений СК приводит к увеличению мРНК генов (APX, GPX, MDHAR, 

DHAR, GST, GR), кодирующих антиоксидантные ферменты (Chen et al., 2011; Yu et al., 

2016). В то же время обнаружено, что СК повышает холодоустойчивость растений, но 

при этом активность антиоксидантных ферментов снижается (Tasgin et al., 2006; Siboza 

et al., 2014; Razavi et al., 2018). Так, например, обработка плодов абрикоса СК 

уменьшала активность КАТ, что приводило к накоплению H2O2 (Razavi et al., 2018). 

Увеличение содержания H2O2, в свою очередь, активизировало ФАЛ и вызвало 

аккумуляцию фенольных соединений и флавоноидов, защищающих клетки от 

холодового стресса (Razavi et al., 2018). В механизмах снижения низкотемпературных 

повреждений, индуцированных СК, также участвует АО, повышение активности 

которой наряду с накоплением транскриптов ее гена выявлено при обработке растений 

СК (Fung et al., 2004; Lei et al., 2010). Не менее важную роль в защите клеток растений 

от негативного действия низких температур играют неферментативные соединения. Так, 

показано, что при охлаждении СК вызывает повышение содержания АК (Soliman et al., 

2018), глутатиона (Chen et al., 2011), пролина (Sayyari, 2012), полиаминов (Luo et al., 

2011) и сахаров (Farooq et al., 2008). 

Наряду с этим, участие СК в повышении холодоустойчивости растений 

связывают с ее способностью оказывать влияние на апопластные белки, вызывая их 

накопление и синтез de novo (Mutlu et al., 2013b). Выявлено также, что в присутствии СК 

благодаря аккумуляции апопластных белков образование кристаллов льда в клетках 

происходит при более низкой отрицательной температуре, что способствует 

повышению холодоустойчивости растений пшеницы (Tasgin et al., 2003) и ячменя (Mutlu 

et al., 2013а,b). Показано, что в механизмах повышения устойчивости растений к низким 

температурам, вызываемой экзогенной СК, участвуют PR-белки, содержание 

транскриптов генов которых увеличивается под влиянием СК (Ding et al., 2002). При 

этом авторы предполагают, что активизация транскрипции PR-генов обусловлена 

накоплением H2O2 (Ding et al., 2002). Интересно, что при действии холода СК также 

повышает экспрессию генов HSP101, HSP73 (Wang et al., 2006) и HSP70 (Siboza et al., 
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2017), кодирующих БТШ. Недавними исследованиями продемонстрировано, что 

протекторное действие СК в условиях низких температур связано с индукцией ICE-

CBF/DREB1 ((ICE)-C-Repeat Binding Factor/Dehydration Responsive Element Binding 

Factor1) сигнального пути (Aazami, Mahna, 2017; Soliman et al., 2018). В частности, в 

листьях обработанных СК растений фасоли и винограда выявлено значительное 

повышение экспрессии генов CBF3 и COR47 (Soliman et al., 2018) и CBF4 (Aazami, 

Mahna, 2017), участвующих в повышении холодоустойчивости.  

Рядом исследований показано, что при низкотемпературном хранения плодов СК 

оказывает положительное влияние на их состояние, замедляя потерю массы, побурение 

и др. Так, СК уменьшала индекс холодового повреждения у плодов томата (Ding et al., 

2002), перца (Fung et al., 2004), персика (Wang et al., 2006) и лимона (Siboza et al., 2017). 

При этом ее защитное действие было обусловлено способностью активизировать работу 

АОС, снижать уровень окислительного стресса и поддерживать стабильность клеточных 

мембран (Sayyari, 2012; Siboza et al., 2017). Установлено, что при низкотемпературном 

хранении СК снижает интенсивность дыхания (Tareen et al., 2017), активность ФАЛ (Cai 

et al., 2006), полифенолоксидазы (ПФО) (Siboza et al., 2014), ЛО (Promyou et al., 2012), 1-

аминоциклопропан-1-карбоксилат-синтетазы (Kazemi et al., 2011), содержание этилена 

(Barman, Asrey, 2014), что способствует сохранению качества плодов. Торможение 

созревания плодов под влиянием СК при охлаждении также обусловлено уменьшением 

активности сахарозофосфатсинтазы и инвертазы и, как следствие, содержания 

редуцированных сахаров (Srivastava, Dwivedi, 2000).  

Участие СК в повышении холодоустойчивости растений подтверждено 

экспериментами с использованием ингибиторов биосинтеза СК. Так, ингибирование ее 

биосинтеза 1-аминобензотиазолом приводило к повышению уровня ПОЛ, снижению 

активности антиоксидантных ферментов и замедлению роста растений (Wang et al., 

2018b). Использование других ингибиторов (паклобутразол и L-α-аминоокси-β-

фенилпропионовая кислота) вызывало уменьшение уровня СК, что приводило к 

снижению активности антиоксидантных ферментов и усилению окислительного стресса 

(Dong et al., 2014). Важно, что совместное использование паклобутразола и экзогенной 

СК снижало интенсивность ПОЛ и способствовало повышению вышеперечисленных 

показателей. 
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1.3. Жасмонаты и их роль в регуляции физиолого-биохимических процессов в 

растениях 

1.3.1. Синтез, сигналинг, физиологическая роль 

Жасмоновую кислоту (ЖК) и ее производные относят к физиологически 

активным соединениям и эндогенным регуляторам роста и развития растений 

(Тарчевский, 2002; Васюкова, Озерецковская, 2009; Шакирова и др., 2013a; Wasternack, 

2014а; Dar et al., 2015; Kazan, 2015; Ahmad et al., 2016; Huang et al., 2017; Per et al., 2018). 

Жасмонаты обнаружены практически во всех органах растений (Медведев, Шарова, 

2011) и включают ЖК и ее производные – конъюгаты ЖК с аминокислотами (например, 

изолейцинжасмонат), метиловый эфир ЖК (МЖ), гликозильный эфир ЖК, 

кукурбиновая и тубероновая кислоты и др. (Васюкова, Озерецковская, 2009; Wasternack, 

2014b; Dar et al., 2015).  

Синтез. Биосинтез жасмонатов пространственно разделен: процесс начинается в 

хлоропластах, где образуется 12-оксофитодиеновая кислота (12-ОФДК), а заканчивается 

в пероксисомах, с участием ферментов которых происходят реакции ß-окисления 

(Wasternack, 2014b) (рис. 3). Жасмонаты синтезируются по оксилипиновому пути, 

первичным субстратом которого является α-линоленовая кислота (ЛК), образующаяся в 

результате десатурации входящей в состав липидов линолевой кислоты под действием 

десатуразы жирных кислот (Dar et al., 2015; Per et al., 2018). ЛК высвобождается из 

фосфолипидов мембран при участии фосфолипаз, затем она окисляется 13-

липоксигеназой (ЛО) до 13-гидропероксиоктадекатриеновой кислоты, которая с 

помощью алленоксидсинтазы дегидрирует до нестабильного алленоксида с 

последующей циклизацией под действием алленоксидциклазы (АОЦ) до 12-ОФДК 

(Гречкин, Тарчевский, 1999; Шишова и др., 2008; Васюкова, Озерецковская, 2009; 

Колупаев, Карпец, 2010; Медведев, Шарова, 2011; Wasternack, 2014а; Dar et al., 2015). 

12-ОФДК – активный С18-жасмонат, который перемещается в пероксисомы и с участием 

12-ОФДК-редуктазы 3 превращается в 10,11-дигидро-12-ОФДК. После этого 

происходит укорачивание боковой цепи за счет трех реакций β-окисления с 

образованием в 7-изо-ЖК, которая выходит в цитозоль и эпимиризуется в ЖК (рис. 3) 

(Васюкова, Озерецковская, 2009; Колупаев, Карпец, 2010; Wasternack, 2014а; Dar et al., 

2015). β-окисление катализируется ацил-СоА-оксидазой, мультифункциональным 

белком и 3-кетоацил-соА-тиолазой (Васюкова, Озерецковская, 2009). 
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Рис. 3. Синтез ЖК (по: Khan et al., 2012; Wasternack, 2014а). 

 В дальнейшем ЖК может превращаться в МЖ с помощью ЖК-

карбоксиметилтрансферазы. Критической стадией биосинтеза ЖК является реакция, 

катализируемая алленоксидсинтазой, поскольку субстратом для синтеза 7-изо-ЖК 

является только 12-ОФДК. Нестабильный алленоксид может также подвергаться 

неферментативному гидролизу с образованием α-кетола, γ-кетола и рацемата ОФДК 

(Jiang et al., 2008). Субстратом для синтеза ЖК может быть и гексадекатриеновая 

кислота, в результате окисления которой с участием ЛО образуется 11-

гидропероксигексадекатриеновая кислота, которая циклизируется АОЦ в dinor-ОФДК 

кислоту, а последняя превращается в dinor-оксофитоеновую кислоту. Она в результате 

двух реакций ß-окисления образует ЖК (Колупаев, Карпец, 2010; Babenko et al., 2015). 

Экспрессия многих генов биосинтеза жасмонатов регулируется по типу положительной 

обратной связи, т.е увеличение уровня жасмонатов вызывает повышение экспрессии 

генов ферментов, участвующих в их синтезе (Wasternack, 2007; Савченко и др., 2014). 

Из мест синтеза ЖК перемещается по ситовидным трубкам флоэмы, а ее летучий эфир 

(МЖ) может диффундировать в воздушное пространство и служить сигналом тревоги 

для соседних растений. Попав в клетку, он гидролизуется до ЖК, которая активирует 

защитные механизмы растений (Васюкова, Озерецковская, 2009).  

Сигналинг. Одним из участников передачи жасмонатного сигнала является белок 

JAR1, которой обладает аминосинтазной активностью и участвует в конъюгировании 
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ЖК с аминокислотами. Так, конъюгат ЖК с изолейцином (изолейцинжасмонат) в 

клетках растений является биологически активной молекулой и играет важную роль в 

ЖК-зависимом сигналинге (Яковлева, Егорова, 2010; Wasternack, Song, 2017). 

Предполагается, что изолейцинжасмонат поступает в ядро и связывается с рецепторным 

комплексом COI1-JAZ (Huang et al., 2017) (рис. 4).  

 

Рис. 4. Сигналинг ЖК (по: Яковлева, Егорова, 2010; Wasternack, 2014a,b). 

Примечание. ЖК – жасмоновая кислота; ЖК-Иле – изолейцинжасмонат; JAR1 – белок с 

аминосинтазной активностью; SCF
COI1

 комплекс – убиквитинлигазный комплекс; JAZ – 

репрессорные белки JAZ; TF – транскрипционные факторы, активирующие экспрессию ЖК-

активируемых генов; JAZub – убиквитинирование JAZ белков; 26S протеасома – протеасома, в 

которой происходит убиквитинирование JAZ белков; PDF1.2 – ЖК-активируемый ген PDF1.2. 

Белок COI1 (Coronatine Intensitive1) является частью комплекса SCF
COI1

 

(Skp1/Cullin/F-box-protein) с E3 убиквитинлигазной активностью, где SKP1 – S-phase 

Kinase-associated Protein 1 (Яковлева, Егорова, 2010; Dar et al., 2015; Wasternack, Song, 

2017). Регуляторными белками и мишенью для SCF
COI1 

– комплекса служат JAZ-белки 

(Jasmonate Zim Domain) (Huang et al., 2017; Per et al., 2018). Они ингибируют активность 

транскрипционных факторов (семейства MYC, MYB, ERF и др.), что препятствует их 

соединению с ЖК-зависимыми элементами (G-боксами) в промоторах ЖК-

регулируемых генов и подавляет жасмонатный сигналинг (Sharma, Laxmi, 2016). При 

связывании изолейцинжасмоната с белком COI1 SCF
COI1 

– комплекса происходит 

удаление JAZ-белков и их деградация с участием убиквитина в 26S протеасоме 

(Васюкова, Озерецковская, 2009; Dar et al., 2015; Wasternack, Song, 2017) (рис. 4). После 

протеолиза JAZ-белков снимается ингибирование жасмонат-зависимых 
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транскрипционных факторов и запускается транскрипция генов, контролируемых ЖК 

(Медведев, Шарова, 2011; Dar et al., 2015; Wasternack, Strand, 2016) (рис. 4). 

Установлено, что в передаче жасмонатного сигнала также участвуют G-белки 

поскольку у Gβ-дефицитных мутантов выявлено снижение чувствительности к МЖ и 

вызываемым им реакциям (активация гена дефензина PDF1.2 и ингибирование роста 

корня) (Trusov et al., 2006). Имеются данные, указывающие на участие АФК в 

сигналинге ЖК. Так, обработка растений ЖК вызывала усиление генерации О2
•−

 

(активизация НАДФН-оксидазы) и повышение теплоустойчивости, а ингибирование 

фермента имидазолом угнетало эти эффекты (Колупаев и др., 2013). Жасмонаты 

участвуют в фунционировании липоксигеназной системы. Так, они могут индуцировать 

экспрессию генов ЛО и повышать скорость оксигенирования линоленовой и линолевой 

кислот, а также увеличивать экспрессию генов десатураз, катализирующих превращение 

линолевой кислоты в ЛК (Тарчевский, 2002). NO также является участником реализации 

эффектов ЖК. Он активирует экспрессию генов, кодирующих ферменты биосинтеза ЖК 

– алленоксидсинтазу и ЛО, что приводит к увеличению ее уровня (Mira et al., 2016).  

Физиологическая роль. Жасмонаты участвуют в регуляции пола, цветении и 

созревании плодов, формировании луковиц, клубней и корнеклубней, росте корней, 

гравитропизме и движении листьев, образовании трихом, накоплении антоцианов, 

синтезе вегетативных запасных белков,  образовании этилена, запуске программы 

старения, а также ответных реакциях на действие биотических и абиотических стресс-

факторов (Шишова и др., 2008; Васюкова, Озерецковская, 2009; Zhyb et al., 2010; 

Wasternack, 2014а,b; Dar et al., 2015; Ahmad et al., 2016; Huang et al., 2017; Per et al., 

2018). Выявлено, что ЖК может подавлять экспрессию генов, продукты которых 

необходимы для фотосинтеза, что снижает содержание хлорофиллов и вызывает хлороз 

листьев (Медведев, Шарова, 2011). Наряду с этим, недавними исследованиями 

продемонстрировано, что МЖ вызывает протеомные перестройки, повышая содержание 

ряда белков, участвующих в фотосинтезе (субъединицы РУБИСКО, активаза РУБИСКО 

и др.) и регуляции роста и энергетического обмена (α-тубулин, АТФ-синтаза), а также 

увеличивая уровень тирозинового фосфорилирования полипептидов, задействованных в 

интенсификации метаболизма клеток (Авальбаев и др., 2018). Показано, что ЖК 

участвует в формировании бобово-ризобиального симбиоза, в частности, активирует 

экспрессию nod-генов ризобий, контролирующих синтез Nod-факторов, но также может 

https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9B%D1%83%D0%BA%D0%BE%D0%B2%D0%B8%D1%86%D0%B0
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%9A%D0%BB%D1%83%D0%B1%D0%B5%D0%BD%D1%8C
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=%D0%9A%D0%BE%D1%80%D0%BD%D0%B5%D0%BA%D0%BB%D1%83%D0%B1%D0%B5%D0%BD%D1%8C&action=edit&redlink=1
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блокировать формирование клубеньковых примордиев и рост инфекционных нитей, по 

которым ризобии проникают вглубь корня (Цыганов, Цыганова, 2018). Установлено, что 

жасмонаты могут ингибировать ростовые процессы, приводя к остановке клеточного 

цикла на стадии G2 или подавляя синтез белков, инициирующих митоз в апикальной 

меристеме, циклина B1 и циклин-зависимой киназы (Савченко и др., 2014). Кроме того 

выявлено участие МЖ в процессе закрытия устьиц через регуляцию H
+
-АТФазы 

плазматической мембраны и активацию выходящих K
+
-каналов, а также через 

протеинкиназу OPEN STOMATA1 (Huang et al., 2017).  

1.3.2. Антистрессовое действие 

В последние годы обнаружено повышение эндогенного уровня жасмонатов в 

растениях при действии стресс-факторов и положительное влияние экзогенных 

жасмонатов на устойчивость к атаке патогенов, засолению, засухе, низким и высоким 

температурам, тяжелым металлам, УФ-облучению и др. (Шакирова, Сахабутдинова, 

2003; Васюкова, Озерецковская, 2009; Колупаев, Карпец, 2010; Du et al., 2013; 

Wasternack, 2014а; Dar et al., 2015; Samota et al., 2017; Per et al., 2018).  

Биотический стресс. ЖК и ее производные играют важную роль в запуске 

индуцированной системной устойчивости (ИСУ) растений на действие некротрофных 

патогенов, а также вредителей, которые вызывают механические повреждения 

растительных тканей (Васюкова и др., 2009; Васюкова, Озерецковская, 2009; 

Wasternack, 2014а; Dar et al., 2015; Wasternack, Strnad, 2016; Рудиковская и др., 2017). 

При этом их протекторное действие обусловлено синтезом ряда защитных соединений, 

таких как ингибиторы протеиназ и трипсина, PR-белки, дефензины, лектины, тионины, 

фитоалексины, экстенсины, алкалоиды, флавоноиды и фенольные соединения, эфирные 

масла и др. (Тарчевский, 2002; Яковлева и др., 2013; Samota et al., 2017; Wasternack, 

Song, 2017). В ряде исследований показано, что жасмонаты участвуют в повышении 

устойчивости растений к патогенам, снижая активность КАТ (Максимов и др., 2011a; 

Яруллина и др., 2011; Ketabchi, Shahrtash, 2011) и повышая активность оксалатоксидазы 

(Яруллина и др., 2011), что приводит к накоплению H2O2 (Максимов и др., 2011a; 

Яруллина и др., 2015). Кроме того обнаружено, что при атаке патогенов экзогенная ЖК 

повышает активность ПО (Максимов и др., 2011a; Яруллина и др., 2015), ФАЛ (Walters 

et al., 2002) и ПФО (Mandal et al., 2013), а также усиливает экспрессию PR-генов (Duan et 

al., 2014) и генов ингибиторов протеиназ (Mandal et al., 2006). 

https://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=79961
https://elibrary.ru/author_items.asp?authorid=111544
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Засоление. Рядом исследователей зафиксировано снижение негативных эффектов 

засоления на растения под влиянием экзогенных жасмонатов, в частности, уменьшение 

ингибирования ростовых процессов (Yoon et al., 2009; Шакирова и др., 2013a), а также 

снижение аккумуляции Na
+
 (Farhangi-Abriz, Ghassemi-Golezani, 2018), Cl

-
 (Fedina, 

Tsonev, 1997) и повышение – Ca
2+

, Mg
2+

 и K
+
 (Kang et al., 2005). Показано, что 

жасмонаты положительно влияют на фотосинтез растений (Yoon et al., 2009), а также 

препятствуют потере воды листьями (Fedina, Tsonev, 1997; Ahmadi et al., 2018). 

Установлено, что МЖ снижает уровень АФК (Qui et al., 2014) и МДА (Шакирова и др., 

2013a), что приводит к уменьшению проницаемости клеточных мембран (Шакирова и 

др., 2010). Продемонстрирована способность экзогенных жасмонатов усиливать 

активность антиоксидатных ферментов (Qui et al., 2014; Talebi et al., 2018), а также 

вызывать накопление пролина (Manan et al., 2016) и сахаров (Kaur et al., 2013), 

участвующих в поддержании осмотического потенциала в условиях засоления. 

Установлено также, что при засолении МЖ участвует в регуляции гормонального 

баланса, предотвращая снижение содержания цитокининов (Шакирова и др., 2010; 

Avalbaev et al., 2016) и повышая уровень АБК (Yoon et al., 2009).  

Засуха. Имеющиеся в литературе сведения указывают на участие ЖК и ее 

производных в повышении устойчивости растений к засухе. В частности, в условиях 

дефицита влаги экзогенные жасмонаты оказывают положительное влияние на ростовые 

процессы (Луговая и др., 2014; Ma et al., 2014) и способствуют поддержанию 

интенсивности фотосинтеза и устьичной проводимости (Ma et al., 2014). Протекторное 

действие жасмонатов на растения в условиях засухи также связывают с регуляцией 

гормонального баланса: повышением уровня АБК (Pazirandeh et al., 2015) и увеличением 

содержания ауксинов (Abdelgawad et al., 2014). Накопление АБК, индуцируемое МЖ, в 

свою очередь, приводит к закрытию устьиц и повышает содержание воды в листьях при 

водном дефиците (Pazirandeh et al., 2015). Увеличение содержания воды в листьях под 

влиянием жасмонатов может быть также опосредовано накоплением пролина 

(Miranshahi, Sayyari, 2016) и увеличением гидравлической проводимости корней 

растений (Sánchez-Romera et al., 2014). Рядом исследователей выявлена активизация 

антиоксидантных ферментов в условиях засухи под влиянием жасмонатов (Anjum et al., 

2011; Miranshahi, Sayyari, 2016), а также аккумуляция бетаина (Gao et al., 2004) и 

сахаров (Abdelgawad et al., 2014) в клетках растений. Активизация АОС, индуцируемая 
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жасмонатами, в свою очередь, способствует снижению уровня окислительного стресса 

(Anjum et al., 2011; Аллагулова и др., 2018) и сохранению барьерных свойств мембран 

клеток (Bandurska et al., 2003). Аллагуловой с соавт. (2018) установлено, что важный 

вклад в проявление предадаптирующего действия МЖ на растения к последующему 

действию засухи вносит повышение содержания транскриптов гена TADHN, 

кодирующего дегидрины. 

Высокая температура. Повышение устойчивости растений к высоким 

температурам под влиянием экзогенных жасмонатов показано в ряде исследований 

(Карпец и др., 2014; Вайнер и др., 2015). Кроме того выявлено, что действие высоких 

температур вызывает увеличение содержания ЖК, ОФДК и изолейцинжасмоната, а 

также повышает экспрессию жасмонат-зависимых генов PDF1 (Clarke et al., 2009). 

Показано, что экзогенный МЖ участвует в регуляции гормонального баланса, снижая 

содержание АБК и СК (Shahzad et al., 2015). По данным одних авторов, экзогенная ЖК 

оказывает положительное влияние на ФСА растений, увеличивая уровень 

фотосинтетических пигментов (Вайнер и др., 2015). Однако другими авторами 

установлено, что МЖ в высоких концентрациях снижает интенсивность фотосинтеза и 

устьичную проводимость, индуцируя закрытие устьиц (Shahzad et al., 2015). Показано 

также, что под влиянием ЖК в листьях растений повышается активность 

антиоксидантных ферментов и уровень низкомолекулярных антиоксидантов (Карпец и 

др., 2014) и снижается проницаемость клеточных мембран (Clarke et al., 2009). 

Тяжелые металлы. Жасмонаты участвуют в ответе растений на действие 

тяжелых металлов, о чем свидетельствует уменьшение поступления тяжелых металлов в 

побеги растений под влиянием экзогенных жасмонатов (Chen et al., 2014a; Mir et al., 

2018). Наряду с этим, положительное действие жасмонатов на растения связано со 

снижением ингибирующего действия тяжелых металлов на процессы роста (Per et al., 

2016; Sirhindi et al., 2016) и фотосинтеза (Sharma et al., 2013). При этом показано, что в 

условиях действия тяжелых металлов жасмонаты вызывают повышение активности 

антиоксидантных ферментов (Sirhindi et al., 2016), увеличивают содержание АК (Chen et 

al., 2014a), глутатиона (Mir et al., 2018), фитохелатинов (Maksymiec et al., 2007), пролина 

и глицин-бетаина (Sirhindi et al., 2016), что приводит к снижению интенсивности 

окислительного стресса (Per et al., 2016) и способствует поддержанию целостности 

мембран клеток (Mir et al., 2018).  
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УФ-облучение. Обнаружено, что предобработка растений ЖК снижает 

негативное действие УФ-облучения на содержание фотосинтетических пигментов в 

листьях растений и оказывает положительное влияние на процесс фотосинтеза (Liu et 

al., 2012). Установлено также, что в условиях действия на растения УФ-облучения 

жасмонаты снижают уровень окислительного стресса в клетках, способствуя 

увеличению активности антиоксидантных ферментов (Liu et al., 2012) и повышая 

содержание ряда защитных соединений, таких как свободный пролин (Fedina et al., 

2009), флавоноиды и антоцианы (Liu et al., 2012). 

Низкая температура. Имеющиеся в литературе сведения указывают на то, что 

при действии низких температур в клетках растений повышается содержание ЖК 

(Kosová et al., 2012; Du et al., 2013; Hu et al., 2013) и мРНК генов ферментов, 

участвующих в ее биосинтезе (Zhao et al., 2013; Hu et al., 2013; Du et al., 2013). Наряду с 

этим, под влиянием экзогенного МЖ выявлено увеличение содержания ЖК (Zhao et al., 

2013; Shahzad et al., 2015) и содержания транскриптов генов ферментов ее биосинтеза 

(Zhao et al., 2013) в условиях низкотемпературного стресса. 

В настоящее время низкотемпературное хранение широко используется для 

увеличения срока годности и поддержания качества плодов фруктов и овощей (Aghdam, 

Bodbodak, 2013). В последние годы получено немало сведений о положительном 

действии жасмонатов на состояние плодов при их низкотемпературном хранении. В 

частности показано, что экзогенные жасмонаты препятствуют развитию симптомов 

холодового повреждения и способствуют поддержанию качества плодов томата (Zhang 

et al., 2012b; Min et al., 2018), лимона (Siboza et al., 2014), манго (Junmatong et al., 2012), 

гуавы (González-Aguilar et al., 2004), граната (Sayyari et al., 2011), абрикоса (Ezzat et al., 

2017), локвы (Cao et al., 2012), сливы (Martínez-Esplá et al., 2014), банана (Zhao et al., 

2013) и др. Установлено, что послеуборочное хранение плодов сопровождается 

снижением целостности клеточных стенок, что приводит к повышению содержания 

растворимых пектинов и снижению твердости плодов, в то время как жасмонаты 

замедляют эти процессы (Sayyari et al., 2011; Ezzat et al., 2017). Одним из механизмов 

поддержания твердости плодов под влиянием жасмонатов является снижение 

активности ферментов, участвующих в размягчении клеточной стенки – 

полигалактуроназы и пектин-метилэстеразы (Venkatachalam, Meenune, 2015). Показано 

также, что в условиях длительного холодового хранения жасмонаты снижают индекс 
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побурения перикарпа плодов, уменьшая активность задействованных в этом процессе 

ферментов фенольного метаболизма – ФАЛ и ПФО (Venkatachalam, Meenune, 2015) и 

ПО (Siboza et al., 2014). Наряду с этим важная роль жасмонатов в сохранении качеств (в 

особенности, вкусовых) плодов заключается в поддержании общего содержания 

твердых растворимых веществ (Ezzat et al., 2017), общей кислотности (Martínez-Esplá et 

al., 2014) и др. 

Установлено, что уменьшение холодовых повреждений плодов под влиянием 

экзогенных жасмонатов обусловлено снижением уровня окислительного стресса 

(Junmatong et al., 2012; Saydpour, Sayyari, 2016), что способствует поддержанию 

целостности клеточных мембран (Zhao et al., 2013; Wang et al., 2016). При этом 

уменьшение интенсивности ПОЛ, индуцируемое жасмонатами, может быть связано с 

уменьшением активности ЛО, катализирующей окисление ННЖК, а повышение 

стабильности мембран – с увеличением  соотношения ненасыщенных/насыщенных 

жирных кислот (Cao et al., 2009). В то же время в результате активизации ЛО 

запускается каскад реакций, приводящий к образованию оксилипинов, к которым, в 

частности, относится ЖК (Yan et al., 2013). Так, обработка плодов гуавы МЖ повышала 

активность ЛО и ФАЛ, что снижало холодовые повреждения (Gonzaalez-Aguilar et al., 

2004). К настоящему времени показано, что жасмонаты повышают активность 

антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ, АПО, ГвПО, и др.) (Cao et al., 2014; Min et al., 

2018), а также вызывают накопление низкомолекулярных соединений, таких как пролин 

(Zhao et al., 2013), полиамины (Zhang et al., 2012b), сахара (González-Aguilar et al., 2004), 

фенольные соединения (Siboza et al., 2014), антоцианы (Sayyari et al., 2011) и ликопины 

(Min et al., 2018). Выявлено также, что МЖ увеличивает содержание мРНК гена, 

кодирующего АО, что способствует снижению низкотемпературных повреждений (Fung 

et al., 2004). В проявлении протекторных эффектов жасмонатов также участвуют PR-

гены (Zhang et al., 2012b; Venkatachalam, Meenune, 2015) и БТШ (Ding et al., 2001), 

накопление которых обнаружено при экзогенной обработке плодов, подвергнутых 

низкотемпературному воздействию.  

Таким образом, участие жасмонатов в повышении холодоустойчивости, главным 

образом, исследовано на плодах, тогда как их влияние на ответную реакцию растений на 

действие низких температур менее изучено. Однако имеются данные, которые 

демонстрируют участие жасмонатов в снижении негативного действия охлаждения на 
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проростки арабидопсиса (Hu et al., 2013, 2017), гороха (Shahzad et al., 2015), кукурузы 

(Battal et al., 2008), риса (Lee et al., 1996), томата (Wang et al., 2016), огурца (Li et al., 

2012; Saydpour, Sayyari, 2016) и перца (Moradmand et al., 2015). Так, например, Hu et al. 

(2013) обнаружено, что мутанты арабидопсиса с подавленной экспрессией генов 

ферментов, участвующих в биосинтезе ЖК и ее сигналинге, характеризовались 

снижением устойчивости к низким температурам по сравнению с диким типом. В ряде 

работ показано, что защитное действие жасмонатов обусловлено их способностью при 

действии низких температур поддерживать ростовые процессы растений (Li et al., 2012), 

регулировать баланс фитогормонов (Battal et al., 2008; Shahzad et al., 2015), повышать 

содержание фотосинтетических пигментов (Moradmand et al., 2015) и оказывать 

положительное влияние на ультраструктуру хлоропластов и митохондрий (Li et al., 

2012).  

Исследования последних лет позволили установить, что жасмонаты участвуют в 

индукции ICE-CBF/DREB1 сигнального пути, что способствует повышению 

холодоустойчивости арабидопсиса (Hu et al., 2013), томата (Wang et al., 2016), плодов 

банана (Zhao et al., 2013) и каллуса яблони (Wang et al., 2018a). Так, в условиях низких 

температур МЖ индуцировал накопление мРНК генов, кодирующих транскрипционные 

факторы ICE-CBF/DREB1сигнального пути (Hu et al., 2013; Zhao et al., 2013; Wang et al., 

2016). При этом у мутантов арабидопсиса coi1-1 с подавленной экспрессией гена, 

участвующего в сигналинге ЖК, уровень мРНК генов транскрипционных факторов 

CBF/DREB1 был существенно ниже, чем у растений дикого типа и обработанных МЖ 

(Hu et al., 2013).  
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1.4. Взаимодействие салициловой и жасмоновой кислот в растениях 

К настоящему времени имеются сведения о взаимодействии СК и ЖК и их 

сигнальных путей при действии неблагоприятых факторов окружающей среды. Рядом 

исследований показано, что сигнальные пути СК и ЖК могут быть антагонистическими, 

т.е индукция сигнального пути одного из гормонов приводит к блокированию 

сигнального пути другого (Penã-Cortes et al., 1993; Doares et al., 1995; Тарчевский, 2002; 

Mur et al., 2006; Шакирова, 2010; Van der Does et al., 2013; Caarls et al., 2015; Per et al., 

2018). Например, выявлено, что СК может ингибировать активность ферментов (и 

экспрессию кодирующих их генов), участвующих в синтезе ЖК (Penã-Cortes et al., 1993; 

Doares et al., 1995; Spoel et al., 2003; Яковлева и др., 2007; Khan et al., 2012; Per et al., 

2018), а также подавлять экспрессию ее маркерных генов PDF1.2 и VSP2 (Leon-Reyes et 

al., 2009). ЖК, в свою очередь, также может оказывать ингибирующее действие на 

экспрессию ряда PR-генов, участвующих в сигналинге СК (Niki et al., 1998).  

Предполагают, что ключевым компонентом во взаимодействии сигнальных путей 

СК и ЖК является MAP-киназа 4 (MAPK4) (Khan et al., 2012; Per et al., 2018). Так, 

показано, что у растений арабидопсиса она является негативным регулятором 

сигналинга СК и позитивным регулятором сигналинга ЖК (Brodersen, Petersen 2006). У 

MAPК4-мутантных растений было обнаружено высокое содержание СК, увеличение 

экспрессии СК-зависимых PR-генов и повышение устойчивости к Pseudomonas syringae 

pv. tomato DC3000. Напротив, экспрессия ЖК-зависимых генов (PDF1.2) и устойчивость 

к некротрофному патогену Alternaria brassicicola были снижены у MAPК4-мутантных 

растений арабидопсиса (Brodersen, Petersen 2006). Авторами этого исследования также 

обнаружено, что у этих мутантов не происходило повышения экспрессии гена PDF1.2 в 

ответ на обработку МЖ и этиленом. Ndamukong с соавт. (2007) выявлено, что на 

передачу сигналов, опосредованных СК и ЖК, может оказывать влияние глутаредоксин 

GRX480. В частности, ими показано, что SA-индуцированный NPR1 активирует 

GRX480, который образует комплекс с факторами транскрипции TGA и подавляет 

экспрессию ЖК-зависимых генов (Ndamukong et al., 2007).  

В то же время выявлено наличие синергических отношений СК и МЖ в запуске 

адаптивных реакций. Это играет важную роль в естественных условиях, поскольку в 

природе растения, как правило, подвергаются атаке патогенов с разным типом питания 

(некротрофы, биотрофы и гемибиотрофы) и взаимодействие сигнальных путей СК и ЖК 
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может минимизировать энергетические и субстратные затраты для повышения 

стрессоустойчивости (Шакирова, 2010; Яковлева, Егорова, 2010). При этом 

взаимодействие сигнальных путей СК и ЖК в значительной степени определяется их 

концентрациями. Так, обнаружено, что СК в низких концентрациях вызывает 

накопление мРНК жасмонат-зависимых генов, в частности, PDF1.2 (Mur et al., 2006; 

Smith et al., 2009) и Thi1.2 (Mur et al., 2006), а ЖК увеличивает экспрессию СК-

индуцируемого гена PR1 (Mur et al., 2006; Smith et al., 2009). Напротив, СК в высоких 

концентрациях снижает экспрессию генов PDF1.2 и Thi1.2, а ЖК – PR1 (Mur et al., 

2006). Показано также, что их совместное использование в низких концентрациях 

усиливает накопление транскриптов генов, связанных с сигнальным каскадом как СК 

(PR1), так и ЖК (PDF1.2). Комбинированное использование низкой концентрации ЖК и 

высоких концентраций СК также приводит к проявлению синергического эффекта на 

экспрессию ЖК- и СК-зависимых генов, тогда как их совместное применение в высоких 

концентрациях вызывает значительное снижение экспрессии гена PR1 (Mur et al., 2006). 

Важно, что при совместном использовании этих сигнальных молекул может 

наблюдаться взаимное усиление их физиологической активности и повышение 

стрессоустойчивости растений. Например, СК и ЖК в бо льшей степени, чем СК в 

отдельности, вызывали генерацию пероксида водорода, увеличивали активность ПО и 

содержание транскриптов кодирующего ее гена, повышая, тем самым, устойчивость 

картофеля к возбудителю фитофтороза (Максимов и др., 2011a; Сорокань и др., 2014). 

Таким образом, проведенный анализ литературы демонстрирует важную роль СК 

и жасмонатов в повышении устойчивости растений к неблагоприятным факторам среды. 

К настоящему времени накоплены многочисленные сведения об участии СК и ЖК в 

запуске защитных реакций растений в ответ на атаку патогенов и вредителей. Наряду с 

этим выявлено их вовлечение в процессы адаптации растений к стресс-факторам 

абиотической природы. В то же время, участие СК и жасмонатов в механизмах 

повышения устойчивости к низким температурам до сих пор остается не до конца 

изученным. Так, протекторное действие жасмонатов, способствующее снижению 

холодовых повреждений показано, главным образом, на плодах. Работ, посвященных 

роли салицилатов в механизмах устойчивости культурных растений значительно 

больше, однако имеющиеся сведения (в частности, об изменении активности работы 

АОС) зачастую носят противоречивый характер. 
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ГЛАВА 2. ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Объекты исследований. В качестве модельных объектов исследований 

использовали растения озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 39 и 

огурца (Cucumis sativus L.) гибрида F1 Зозуля. 

Озимая пшеница является однолетним травянистым растением семейства 

Мятликовые (Poaceae). Относится к типичным представителям морозостойких и 

холодостойких растений и является основной продовольственной зерновой культурой 

во многих странах мира. Сорт Московская 39 выведен коллективом российских ученых 

(Б.И. Сандухадзе, Е.Т. Вареница, Г.В. Кочетыгов и др.) НИИСХ ЦРНЗ, Рязанского 

НИИПТИ АПК, Владимирского НИИСХ методом индивидуального отбора из 

гибридной популяции (Обрий×Янтарная 50). Московская 39 признана лучшим сортом 

озимой пшеницы по итогам Международного испытания в Канаде в 1998–2000 гг. 

Относится к среднеспелым сортам, является зимостойкой (устойчива к выпреванию, 

поражению снежной плесенью) и холодостойкой, устойчива к полеганию и 

ранневесенней засухе. Сорт предназначен для получения продовольственного зерна в 

Северо-Западном, Центральном, Волго-Вятском, Центрально-Черноземном, Средне-

Волжском и Уральском регионах России (Сандухадзе, 2003).  

Огурец является однолетним травянистым растением семейства Тыквенные 

(Cucurbitaceae). Относится к типичным представителям теплолюбивых растений, 

которые не способны выдерживать продолжительного действия низких положительных 

температур и повреждаются уже при температурах ниже 8–10°С. Огурец является одной 

из ведущих культур защищенного грунта как по занимаемым площадям, так и по 

объему производства (Тараканов, 2003). Гибрид F1 Зозуля выведен отечественными 

селекционерами (Г.И. Таракановым, Н.В. Борисовым, Г.П. Додоновым и М.Д. Пановой) 

в результате скрещивания европейского и китайского сортов на Овощной опытной 

станции им. В. И. Эдельштейна (Москва) совместно с фирмой «Манул». Является 

раннеспелым и используется для выращивания в теплицах, парниках и в открытом 

грунте. Характеризуется длительным плодоношением и высокой урожайностью. 

Районирован в Северо-Западном, Центральном, Волго-Вятском, Центрально-

Черноземном, Северо-Кавказском и Средне-Волжском регионах России.  

Растения выращивали в течение 7 сут в рулонах фильтровальной бумаги на 

модифицированном питательном растворе Кнопа, содержащем 3.15 мМ NH4NO3, 1.55 
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мМ KH2PO4, 1.55 мМ MgSO4, 24 мкМ H3BO3, 21 мкМ цитрата железа (FeC6H5O7), 10 

мкМ MnSO4, 3.1 мкМ CuSO4, 2.55 мкМ (NH4)2MoO4, 1.55 мкМ ZnSO4, и 5 мМ Ca(OH)2, 

pH 6.2–6.4, в климатической камере при постоянных условиях среды: температуре 

воздуха 22°С, его относительной влажности 60–70%, освещенности ФАР 180 

мкмоль/м
2
·с и фотопериоде 14 ч.  

Обработку растений фитогормонами проводили, помещая их на растворы СК 

(“Sigma-Aldrich”, США) и МЖ (“Sigma-Aldrich”, США) и через 24 ч подвергали 

действию низких положительных температур, сохраняя прочие условия неизменными. 

Выбор концентрации СК (100 мкМ) основан на результатах предварительных 

экспериментов, в которых анализировали влияние СК в диапазоне концентраций от 25 

до 500 мкМ на холодоустойчивость и проницаемость мембран растений пшеницы и 

огурца, соответственно. Используемая концентрация МЖ (1 мкМ) также была выбрана 

на основе предварительных опытов, в которых изучали влияние МЖ в диапазоне 

концентраций от 0.1 до 100 мкМ на холодоустойчивость растений. Контролем служили 

необработанные гормонами (СК и МЖ) растения. 

Действие низких положительных температур на растения осуществляли в камерах 

искусственного климата. При этом растения пшеницы подвергали действию низкой 

закаливающей температуры 4°С в течение 7 сут, а проростки огурца – низкой 

закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температуры в течение 3 сут. Выбор 

температур и продолжительности их действия основан на результатах предыдущих 

исследований (Титов и др., 2006; Титов, Таланова, 2009). Все измерения проводили на 

первом листе проростков пшеницы и семядольных листьях огурца.  

Для измерения ростовых показателей использовали общепринятые методы. 

Расчет площади листовой пластинки производили с использованием общепринятых 

формул (Аникиев, Кутузов, 1961; Марковская и др., 1984). 

Накопление сырой и сухой биомассы оценивали в соответствии со стандартной 

методикой (Рогожин, Рогожина, 2013).  

Устойчивость растений пшеницы оценивали по реакции палисадных клеток 

высечек из листьев (площадью около 0.3 см
2
) на 5-минутное тестирующее 

промораживание в термоэлектрическом микрохолодильнике ТЖР-02/-20 (“Интерм”, 

Россия) при последовательном изменении температуры с интервалом 0.4°С (Балагурова 

и др., 1982). Заданную температуру поддерживали с точностью ±0.1°С. Перед 
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промораживанием высечек из листа на каждую из них наносили кристаллы льда для 

снятия переохлаждения. Жизнеспособность клеток оценивали с помощью светового 

микроскопа Микмед-2 (“ЛОМО”, Россия) с объективом 40
x
 по деструкции хлоропластов 

и коагуляции цитоплазмы. В качестве критерия устойчивости использовали температуру 

гибели 50% паренхимных клеток (ЛТ50). 

Проницаемость мембран клеток определяли по выходу электролитов из высечек 

листьев огурца кондуктометрическим методом с использованием кондуктометра 

(“HANNA”, Италия). Для этого навеску высечек листьев (0.3 г) тщательно промывали в 

дистиллированной воде для удаления со срезов клеточного сока и обсушивали 

фильтровальной бумагой. Затем навеску помещали в колбы и добавляли 30 мл 

дистиллированной воды. После взбалтывания на шейкере в течение 4 ч оценивали 

выход электролитов из клеток листа в дистиллированную воду по изменению 

электропроводности. Затем колбы с растительным материалом кипятили в течение 20 

мин на водяной бане (95°С), охлаждали во льду в течение 5 мин и взбалтывали на 

шейкере при комнатной температуре (22°С) в течение 30 мин. Полный выход 

электролитов определяли по электропроводности вытяжки после разрушения мембран 

кипячением. Результирующий выход электролитов рассчитывали в процентах от 

полного выхода (Гришенкова, Лукаткин, 2005). Степень повреждения клеток 

анализировали по величине коэффициента повреждения (КП), рассчитанного по 

формуле: КП = (LD – LO)/(100 – LO)·100%, где LD – выход электролитов из охлажденной 

ткани, в процентах от полного выхода; LO – выход электролитов из тканей контрольных 

растений, в процентах от полного выхода (Лукаткин и др., 2013). 

Определение содержания пероксида водорода (H2O2) проводили согласно методу, 

основанному на окислении пероксидом водорода ионов железа Fe
+2

 до Fe
+3
, которые 

образуют окрашенные соединения с ксиленоловым оранжевым (Bellincampi et al., 2000). 

Навеску листьев (0.05 г) гомогенизировали в охлажденном ацетоне и центрифугировали 

(центрифуга “BR 4i”, Франция) в течение 10 мин при 12 000 g и температуре 4°С. Далее 

к 1 мл супернатанта добавляли 1 мл реактива ксиленолового оранжевого, выдерживали 

при комнатной температуре 45 мин и затем центрифугировали 5 мин при 10 000 g. В 

качестве контроля использовали смесь ацетона и реактива ксиленолового оранжевого. 

Оптическую плотность измеряли с использованием спектрофотометра СФ-2000 при 560 

нм. Концентрацию пероксида водорода устанавливали по калибровочной кривой, 
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используя растворы пероксида водорода различной концентрации (от 273 до 1500 

нг/мл). Содержание пероксида водорода выражали в мкмоль/г сырого веса.  

Уровень перекисного окисления липидов (ПОЛ) в листьях оценивали согласно 

методу, основанному на способности малонового диальдегида (МДА) реагировать с 

тиобарбитуровой кислотой, образуя окрашенный комплекс (Stewart, Bewley, 1980). 

Навеску листьев (0.1 г) растирали в 2 мл смеси, содержащей 17% трихлоруксусную 

кислоту и 0.4% тиобарбитуровую кислоту. Гомогенат центрифугировали (центрифуга 

“BR 4i”, Франция) при 10 000 g и температуре 4°С в течение 15 мин, затем нагревали 

при 95°С в течение 30 мин, охлаждали во льду 5 мин и затем центрифугировали 5 мин 

при 10 000 g. Содержание МДА определяли с использованием спектрофотометра СФ-

2000 (“Спектр”, Россия), измеряя оптическую плотность при 532 нм и неспецифическое 

поглощение при 600 нм. Для расчета содержания МДА использовали коэффициент 

молярной экстинкции, равный 155 мМ
-1

 см
-1

. Содержание МДА выражали в мкмоль/г 

сырого веса. 

Определение активностей антиоксидантных ферментов проводили с 

использованием спектрофотометра СФ-2000. Анализировали активность 

супероксиддисмутазы (СОД), гваякол-зависимой пероксидазы (ГвПО) и каталазы 

(КАТ). Растительный материал (0.3 г) растирали в 3 мл 0.1 М К, Na-фосфатного буфера 

(рН 7.8). Гомогенат центрифугировали в течение 20 мин при 14 000 g и температуре 

4°С; в супернатанте определяли активность ферментов.  

Общую активность СОД определяли по способности фермента ингибировать 

фотохимическое восстановление нитросинего тетразолия до формазана согласно 

методике (Beauchamp, Fridovich, 1971). Реакционная среда (2 мл) содержала 0.1 М К, Na-

фосфатный буфер (рН 7.8), 9.3 мМ L-метионин, 152.3 мкМ нитросиний тетразолий, 1.1 

мкМ трилон Б, 2.4 % Тритон X-100 и 100 мкл ферментативного препарата. Реакцию 

запускали добавлением 50 мкл 111.3 мкМ раствора рибофлавина и проводили на свету 

(освещенность ФАР 180 мкмоль/м
2
·с) в течение 30 мин. Темновым контролем служила 

полная реакционная среда, инкубированная в темноте, а световым – полная реакционная 

среда, инкубированная на свету, без добавления ферментативного экстракта, вместо 

него использовали 100 мкл 0.1 М К, Na-фосфатного буфера (рН 7.8). Реакцию 

останавливали, помещая пробы в темноту. Оптическую плотность определяли при 560 

нм на спектрофотометре. Активность СОД выражали в усл. ед./мг белка. 
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Активность КАТ в супернатанте определяли по ферментативному разложению 

H2O2 при 240 нм (Aebi, 1984). Реакционная среда содержала 2 мл 0.1 М К, Na-

фосфатного буфера (рН 7.0), 50 мкл 19.4 мМ H2O2. К полученной смеси добавляли 60 

мкл ферментативного препарата и регистрировали динамику изменения оптической 

плотности на спектрофотометре в течение 1 мин. Активность КАТ выражали в мкмоль 

H2O2/(мг белка мин) на основе коэффициента молярной экстинкции ε = 39.6 М
-1
см

-1
. 

Об активности ГвПО судили по увеличению оптической плотности при 470 нм в 

результате окисления гваякола (ε = 26.6 мМ
-1

 см
-1
) в присутствии H2O2 (Maehly, Chance, 

1954). Реакционная среда содержала 3 мл 0.1 М К, Na-фосфатного буфера (рН 6.2), 30 

мкл 9.5 мМ H2O2, 30 мкл 9 мМ гваякола. К полученной смеси добавляли 50 мкл 

ферментативного препарата и регистрировали динамику изменения оптической 

плотности на спектрофотометре в течение 1 мин. Активность ГвПО выражали в мкмоль 

тетрагваякола/(мг белка мин). 

Общее содержание белка анализировали методом Бредфорда, используя в 

качестве стандарта бычий сывороточный альбумин (Bradford, 1976). 

Содержание свободного пролина определяли методом Бейтса с соавт. (Bates et al., 

1973). Навеску листьев (0.5 г) растирали в ступке с 10 мл охлажденной 3%-

сульфосалициловой кислоты и гомогенат центрифугировали в течение 5 мин при 5100 g 

и температуре 4°С. К 2 мл супернатанта добавляли 2 мл ледяной уксусной кислоты и 2 

мл нингидринового реактива. Нингидриновый реактив был приготовлен 

последовательным растворением 1 г нингидрина в 16 мл 6М H3PO4 и в 24 мл ледяной 

уксусной кислоты. Пробирки, содержащие указанную смесь, помещали на 1 ч в 

кипящую водяную баню, затем пробы охлаждали во льду. Интенсивность окрашивания 

комплекса пролина с нингидрином определяли с использованием спектрофотометра 

СФ-2000 при длине волны 520 нм. Количество пролина устанавливали по 

калибровочной кривой, используя стандартный раствор химически чистого L-пролина 

(“Вектон”, Россия). Содержание пролина выражали в мкмоль/г сырого веса.  

Накопление транскриптов генов анализировали методом полимеразной цепной 

реакции (ПЦР) в режиме реального времени. Навеску листьев растений (0.05 г) 

растирали в жидком азоте. Тотальную РНК выделяли с помощью набора ExtractRNA 

(“Синтол”, Россия). Количество и качество тотальной РНК проверяли 

спектрофотометрически на приборе SmartSpec Plus (“Био-Рад”, США) по соотношению 



 53 

длин волн 260/280 и с помощью электрофореза в 1% агарозном геле. Для удаления 

остатков ДНК препарат РНК обрабатывали ДНКазой (“Синтол”, Россия). кДНК 

синтезировали, используя набор для обратной транскрипции с М-MLV обратной 

транскриптазой и случайными (random) гексапраймерами (“Евроген”, Россия) (табл. 1). 

В качестве референсного гена использовался ген актина (табл. 1). 

Таблица 1. Нуклеотидная последовательность праймеров для проведения ПЦР в режиме 

реального времени 

Ген 

Прямой и 

обратный 

праймеры 

Нуклеотидная последовательность 

праймера 5'….3’ 

Номер доступа 

в базе данных 

NCBI 

TaMnSOD 
прямой ACATAACTGTAACTGCCACG 

AY963808 
обратный TTGCTCATTTCCCATCTT 

TaFeSOD 
прямой GGGTCTGGTTGGGTTTG 

JX398977 
обратный TCGCCTGTCATCCTTGTAATC 

TaCAT 
прямой TGATACCCAAAGGCACCG 

X94352 
обратный GCAGCCAGATAGAACACG 

TaP5CS 
прямой GGAGACAAGTCCCGTGTTGGTAG 

KT868850 
обратный GCAGCAACAGCCATTTCACGGAC 

TaP5CR 
прямой TGGCTGATGGTGGAGTTG 

AY880317 
обратный CCTGGATGTTTACCCGTCT 

WCS120 
прямой CACGGCACTGGCGAGAAGAAAGG 

M93342 
обратный TGATGTTCTCCATGACGCCCTTC 

CsMnSOD 
прямой CAATGGCGGAGGTCACATTA 

EF203086 
обратный AGAGCAAGCCACACCCATC 

CsCu/ZnSOD 
прямой GACTGGGCCACATTTCAACC 

EF121763 
обратный GCCTTGCCATCTTCACCAA 

CsCAT 
прямой AATGGCCGGAGGATGTGA 

EF468517 
обратный CCAACGACATAGAGAAAGCCAAC 

CsActin 
прямой GGTCGTGACCTTACTGATGC 

AB010922 
обратный CAATAGAGGAACTGCTCTTTGC 

TaActin 
прямой GGGACCTCACGGATAATCTAATG 

AB181991 
обратный AACCTCCACTGAGAACAACATTAC 

 

Количество и качество синтезированой кДНК проверяли спектрофотометрически 

на приборе SmartSpec Plus (“Био-Рад”, США). Амплификацию образцов проводили в 

приборе iCycler с оптической приставкой iQ5 (“Био-Рад”, США), используя наборы для 

амплификации с интеркалирующим красителем SYBR Green (“Евроген”, Россия). Смесь 
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для ПЦР объемом 25 мкл содержала 1 мкл кДНК (100 нг), 5 мкл реакционной смеси, по 

1 мкл прямого и обратного праймеров и 17 мкл деионизованной воды, свободной от 

нуклеаз. Протокол ПЦР: 5 мин при 95С, далее 45 циклов 15 с при 95С, 30 с при 56С. 

Специфичность продуктов амплификации проверяли плавлением ПЦР фрагментов: 1 

мин при 95С, 1 мин при 50С, 10 с при 60С (80 циклов, повышая в каждом цикле 

температуру на 0.5С). Эффективность ПЦР для праймеров для референсного и целевых 

генов определяли путем проведения ПЦР с последовательными разбавлениями 

исследуемого образца кДНК (рис. 5). 

 

Рис. 5. График зависимости порогового цикла (Сt) референсного гена (актин) от 

логарифма исходной концентрации ДНК-матриц (log Конц.). 

Эффективность ПЦР (Е) вычисляли по формуле:  

E=10
1/a

, 

где a – коэффициент уравнения зависимости порогового цикла (Сt) от логарифма 

исходной концентрации ДНК – матриц. ПЦР для референсного и целевых генов 

протекала со сходной эффективностью, примерно равной 2. Уровень транскриптов 

генов вычисляли по формуле 2
-ΔΔСт (Livak, Schmittgen, 2001) и выражали в 

относительных единицах (отн. ед.). В качестве контрольных образцов были выбраны 

кДНК, выделенные из растений, не подвергнутых действию низких температур и 

обработке фитогормонами. 

Повторности и статистическая обработка результатов. Биологическая повторность 

в пределах каждого варианта опыта была 3–6-кратная (в зависимости от анализируемого 

показателя), при анализе ростовых показателей (сырая и сухая биомасса, линейные 
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параметры) – 10–40-кратная. Аналитическая повторность – 3-кратная. Каждый опыт 

повторяли не менее 3 раз.  

Статистическую обработку данных проводили общепринятыми методами с 

использованием программ Microsoft Excel и Statgraphics. Нормальность распределения 

проверяли с помощью критерия Шапиро-Уилки. При нормальном распределении 

статистическую значимость различий между средними оценивали на основании t-

критерия Стьюдента или НСР05 (наименьшая существенная разница). Если 

распределение отличалось от нормального для доказательства статистически значимых 

различий использовали непараметрические критерии Вилкоксона-Манна-Уитни и 

Краскела-Уоллиса. На рисунках и в таблицах представлены средние арифметические 

значения и их стандартные ошибки. В работе обсуждаются величины, статистически 

значимые при р ≤ 0,05. 

Исследования выполнены на научном оборудовании Центра коллективного 

пользования Федерального исследовательского центра «Карельский научный центр 

РАН». 
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ГЛАВА 3. РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

3.1. Реакция растений пшеницы и огурца на низкотемпературные воздействия 

разной интенсивности и продолжительности 

3.1.1. Холодоустойчивость 

Низкая температура является одним из основных неблагоприятных природных 

факторов, который негативно влияет на рост, развитие и продуктивность растений, а 

также ограничивает их географическое распространение (Титов и др., 2006). 

Устойчивость к низким температурам генетически обусловлена и может варьировать в 

широких пределах в зависимости от вида растений, их возраста и условий окружающей 

среды (свет, влажность, минеральное питание и т.д.) (Дроздов и др., 1984; Коровин, 

1984; Титов и др., 2006; Трунова, 2007). Кроме того, характер изменения устойчивости 

растений зависит от интенсивности и продолжительности низкотемпературного 

воздействия (Туманов, 1979; Удовенко, 1979; Дроздов, Курец, 2003; Титов и др., 2006).  

Нами был изучен характер изменения холодоустойчивости растений пшеницы в 

ответ на низкотемпературные воздействия, различающиеся по интенсивности (12 и 4°С) 

и продолжительности (от 1 ч до 7 сут). Установлено, что низкие положительные 

температуры оказывают на проростки озимой пшеницы с. Московская 39 закаливающий 

эффект: в течение всего воздействия устойчивость к промораживанию постепенно 

повышалась, достигая максимального значения через 7 сут (рис. 6). Однако, если при 

температуре 12°С устойчивость растений увеличивалась только через 24 ч от начала ee 

действия, то при 4°С – уже через 1 ч (рис. 6). Кроме того, указанные температуры 

вызывали различный по величине прирост устойчивости: максимальные значения этого 

показателя на 7-е сут закаливания обнаружены при действии температуры 4°С.  

Результаты исследований других авторов также свидетельствуют о том, что 

величина прироста устойчивости растений пшеницы зависит от интенсивности 

низкотемпературного воздействия. Например, на 3 сут действия температуры 15°С 

холодоустойчивость озимой пшеницы с. Мироновская 808 не изменялась, при 5°С – 

достигала 50% от максимального уровня, а при 0°С – около 80% (Титов и др., 2006). 

Кроме того, первоначальное повышение устойчивости пшеницы с. Мироновская 808 

при температуре 8°С отмечено через 16 ч, тогда как при более низкой (2°С) – через 10 ч.  
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Рис. 6. Влияние температур 12 и 4°С на холодоустойчивость растений пшеницы. 

Примечание. Здесь и далее разными латинскими буквами отмечены статистически значимые 

различия между средними значениями при р ≤ 0,05. 

Таким образом, можно заключить, что растения пшеницы адаптируются к 

воздействию низких положительных температур (12 и 4°С). Однако, учитывая, что при 

действии температуры 4°С первые достоверные изменения устойчивости наблюдались 

значительно быстрее, а к концу закаливания выявлен бо льший ее прирост – дальнейшие 

эксперименты проводили с иcпользованием этой температуры.  

Следует отметить, что озимые культуры, к которым относится изучаемый нами 

сорт пшеницы, при успешном прохождении холодового закаливания способны 

переносить действие более низких (в том числе и отрицательных) температур 

(Максимов, 1952; Туманов, 1979; Трунова, 2007). Так, после прохождения I фазы 

закаливания (среднесуточная температура около 0,5–2°С, продолжительность – 6–9 

дней) морозоустойчивость растений пшеницы повышается с −5 до −12°С (Туманов, 

1979), а после II фазы (температура ниже 0°С, продолжительность  – 14 дней) – до 

−18…−20°С (Касперска-Палач, 1983). Закаливание ряда морозостойких, а также 

холодостойких растений – ржи (Колупаев и др., 2015), озимой пшеницы (Абдрахимова и 

др., 2011; Грабельных и др., 2014а), арабидопсиса (Гамбург и др., 2014; Синькевич и др., 

2016; Grabelnych et al., 2016), теллунгиеллы (Гамбург и др., 2014), гороха (Кондакова и 

др., 2013), картофеля (Синькевич и др., 2011) в течение 3–7 сут при температурах 2–7°С 

повышало их устойчивость к последующему действию отрицательных температур. 
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В отличие от морозостойких и холодостойких растений, адаптивные возможности 

теплолюбивых видов, к которым относятся растения тропического и субтропического 

происхождения, крайне ограничены и большинство из них повреждаются уже при 

температурах ниже 8–10°С (Кислюк, 1964; Коровин, 1984; Лукаткин, 2002; Титов и др., 

2006; Попов и др., 2010). Однако теплолюбивые виды, подобно холодостойким, 

способны адаптироваться к определенному диапазону температур (Титов и др., 2006; 

Таланова, 2009; Титов, Таланова, 2009). Например, действие пониженных температур от 

8 до 17°С вызывало повышение холодоустойчивости растений огурца с. Алма-

Атинский, а температур ниже 7°С – их повреждение и гибель (Дроздов и др., 1984). 

Одной из главных причин повреждения теплолюбивых растений при действии низких 

температур является нарушение структуры клеточных мембран вследствие понижения 

текучести липидов и фазового перехода мембран из жидко-кристаллической в твердо-

гелевую структуру, что изменяет их свойства, нарушает ионные градиенты и активность 

мембраносвязанных ферментов (Лукаткин, 2002; Чиркова, 2002; Лось, 2005; Попов и 

др., 2017; Колупаев и др., 2018). В результате этого происходит нарушение 

избирательной проницаемости мембран и усиление выхода ионов и органических 

веществ из клеток (Лукаткин, 2002). Учитывая вышеизложенное, устойчивость 

теплолюбивых растений к низким температурам обычно оценивают по степени 

повреждения клеточных мембран при анализе выхода электролитов из тканей 

(Гришенкова, Лукаткин, 2005).  

В связи с этим нами был изучен уровень выхода электролитов из семядольных 

листьев растений огурца гибрида F1 Зозуля при низкотемпературных воздействиях, 

различающихся по интенсивности (12 и 4°С) и продолжительности (от 1 ч до 3 сут). 

Установлено, что температура 12°С не вызывает существенных изменений выхода 

электролитов из листьев огурца и величины коэффициента повреждения (КП) клеток: 

некоторое повышение этих показателей отмечено в течение 24 ч, что, вероятно, 

являлось неспецифической ответной реакцией на действие температуры (рис. 7, а, б). 

Однако в дальнейшем они снижались и к концу опыта (72 ч) возвращались к исходным 

значениям. Зафиксированные нами уменьшение выхода электролитов и величины КП 

при температуре 12°С может свидетельствовать об отсутствии нарушения целостности 

клеточных мембран и указывать на формирование холодоустойчивости. Это  

согласуется с результатами других исследований, в которых обнаружено повышение 
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холодоустойчивости растений огурца при действии низких положительных температур 

с использованием других методов оценки устойчивости (Титов и др., 2006; Таланова, 

2009; Марковская и др., 2013). В частности, в исследованиях Марковской с соавт. (2013) 

увеличение холодоустойчивости семядольных листьев огурца начиналось через 2 сут 

действия температуры 12°С и достигало максимума на 3 сут. 

    

Рис. 7. Влияние температур 12 и 4ºС на выход электролитов (а) и коэффициент 

повреждения (б) клеток семядольных листьев огурца.  

Как показывают исследования, повышение холодоустойчивости теплолюбивых 

растений при низких положительных температурах связано с различными 

биохимическими перестройками клеток (Титов и др., 2006; Попов и др., 2017; 

Марковская и др., 2013). Так, Марковской с соавт. (2010, 2013) показано, что в условиях 

охлаждения (6 сут при 12°С) в семядольных листьях огурца происходило повышение 

содержания общих липидов и жирных кислот. У растений табака, подвергнутых 

холодовому закаливанию (6 сут при 8°С), выявлено изменение жирнокислотного 

состава липидов хлоропластов (увеличение доли ННЖК, в особенности α-линоленовой), 

что поддерживало текучесть мембран на уровне, достаточном для функционирования 

ФСА, способствовало сохранению фотосинтеза и позволяло закаленным растениям 

выживать в условиях низкой температуры (Попов и др., 2017). Повышение содержания 

линолевой и α-линоленовой кислот также обнаружено в корнях растений кукурузы при 

действии низкой температуры (5 сут при 4°С) (Макаренко и др., 2010). 

В наших исследованиях показано, что при более низкой температуре (4°С) выход 

электролитов из клеток семядольных листьев огурца и величина КП возрастали уже 

0 

20 

40 

60 

80 

100 

0 1 5 24 48 72 

В
ы

х
о

д
 э

л
ек

т
р

о
л

и
т
о

в
, 
 

%
 о

т
 п

о
л

н
о

г
о

 в
ы

х
о

д
а

 

Экспозиция, ч 

12°С 4°С 

g g 
f d ef 

c 
de 

b 

ef 

a a 

g 

а 

0 

20 

40 

60 

80 

100 

0 1 5 24 48 72 
К

о
эф

ф
и

ц
и

ен
т
 п

о
в

р
еж

д
ен

и
я

 

(К
П

),
 %

  
Экспозиция, ч 

12°С 4°С б 



 60 

через 1 ч и продолжали увеличиваться в течение всего периода холодового воздействия 

(рис. 7, а, б). Резкое (примерно в 9 раз) повышение выхода электролитов и увеличение 

КП при 4°С указывают на необратимое повреждение клеточных мембран, в результате 

которого они утрачивали способность удерживать вещества, находящиеся в клетке. Это, 

в конечном итоге, приводило к снижению устойчивости растений и к их гибели. 

Отметим, что ранее у растений огурца другого сорта (Вязниковский 37) при действии 

температур 2 и 3°С также обнаружено значительное увеличение проницаемости 

мембран (Лукаткин, 2002; Lukatkin, Anjum, 2014) и максимальная величина КП 

(Лукаткин, 2002). При возвращении охлажденных растений в условия нормальной 

температуры (22–25°С) выход электролитов и величина КП несколько снижались, но всё 

равно существенно превышали уровень неохлажденного контроля (Лукаткин, 2002).  

Отметим, что нами обнаружены значительные визуальные отличия между 

состоянием растений огурца в контрольном варианте (22°С) и при действии низких 

температур (12 и 4°С) в течение 3 сут (рис. 8). Так, оба низкотемпературных воздействия 

приводили к снижению ростовых процессов проростков, в то время как растения в 

нормальных температурных условиях характеризовались бо льшим размером 

семядольных листьев и появлением первого настоящего листа (рис. 8). 

 

Рис. 8. Внешний вид проростков огурца, подвергнутых действию оптимальной (22°С), 

низкой закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температуры в течение 3 сут. 

Кроме того, при действии повреждающей температуры 4°С вследствие резкого 

повышения проницаемости мембран и усиленного выхода растворенных веществ из 

клеток (рис. 7, б), а также, вероятно, ввиду снижения способности корней поглощать и 

транспортировать воду в побеги и нарушения способности устьиц закрываться для 

удержания воды (Лукаткин, 2002), происходило снижение водного и осмотического 

             22°С                               12°С                                 4°С                                                                                                                 

https://www.semanticscholar.org/author/Alexander-S-Lukatkin/6842429
https://www.semanticscholar.org/author/Naser-A-Anjum/5510924
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потенциала и падение тургора. Все это приводило к завяданию семядольных листьев и 

гибели растений огурца (рис. 8). В отличие от этого, у растений, подвергнутых 

действию закаливающей температуры (12°С) падения тургора в семядольных листьях 

обнаружено не было (рис. 8).  

 

3.1.2. Рост 

Одной из ответных неспецифических реакций растений на действие низких 

температур является торможение ростовых процессов (Леопольд, 1968; Шевелуха, 1980; 

Коровин, 1984; Чиркова, 2002). Нами было изучено влияние температуры 4°С на рост 

растений пшеницы (линейные размеры и накопление биомассы). Выявлено, что 

наибольшее негативное влияние низкая температура оказывала на рост корня, 

увеличение длины которого в течение всего эксперимента не наблюдалось (табл. 2). 

Показано, что уже в начальный период (1 сут) низкотемпературного воздействия 

происходит торможение роста побега пшеницы (табл. 2). К концу опыта (на 7 сут) 

высота побега увеличивалась всего на 9% от исходного уровня, тогда как в контрольных 

условиях (при 22°С) – на 77% (табл. 2).  

Таблица 2. Влияние температуры 4°С на рост растений пшеницы 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 7 

Длина корня, см 

22°С 9,36±0,10 9,48±0,15 9,50±0,14 9,75±0,14* 10,27±0,08* 

4°С 9,36±0,10 9,42±0,12 9,49±0,14 9,51±0,11 9,61±0,13 

Высота побега, см 

22°С 17,50±0,11 19,22±0,16* 20,35±0,17* 22,64±0,27* 30,94±0,39* 

4°С 17,50±0,11 17,53±0,23 18,09±0,11* 18,37±0,12* 19,17±0,14* 

Длина 1-го листа, см 

22°С 13,61±0,09 14,29±0,13* 14,31±0,14* 14,39±0,16* 14,75±0,15* 

4°С 13,61±0,09 13,66±0,12 13,81±0,13 13,90±0,14 13,99±0,15* 

Площадь 1-го листа, см
2
 

22°С 3,28±0,004 3,53±0,01* 3,56±0,01* 3,70±0,01* 3,87±0,01* 

4°С 3,28±0,004 3,30±0,01 3,41±0,005* 3,44±0,01* 3,43±0,01* 

Примечание. *Здесь и далее различия с исходным уровнем статистически значимы при p ≤ 0,05. 
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Длина и площадь 1-го листа в течение всего воздействия также практически не 

изменялись и на 7 сут опыта относительно исходного уровня увеличились на 3 и 5%, 

соответственно, тогда как в контрольных условиях (22°С) – на 8 и 18% (табл. 2).  

Изучение влияния температуры 4°С на накопление сырой и сухой биомассы 

побега и корня пшеницы показало, что оно значительно снижалось по сравнению с 

контролем (22°С) (табл. 3, 4). Так, при 4°С сырая биомасса побега и корня за 7 сут опыта 

увеличивалась относительно исходного уровня на 17 и 15%, тогда как при 22°С на 85 и 

57%, соответственно (табл. 3, 4).  

Таблица 3. Влияние температуры 4°С на биомассу и оводненность побегов пшеницы 

 

 

Таблица 4. Влияние температуры 4°С на биомассу и оводненность корней пшеницы 

В меньшей степени при 4°С тормозилось накопление сухой биомассы побега и 

корня растений: к концу воздействия она увеличилась по сравнению с исходным 

уровнем на 42 и 29%, соответственно (табл. 3, 4). В этом же варианте опыта 

зафиксировано некоторое снижение оводненности побега на 7 сут опыта (табл. 3). 

Экспози-

ция, сут 

Сырая биомасса 

побега, мг 

Сухая биомасса  

побега, мг 

Оводненность 

побега, % 

22°С 4°С 22°С 4°С 22°С 4°С 

0 140,6±3,3 140,6±3,3 14,0±0,4 14,0±0,4 89,6±0,1 89,6±0,1 

1 158,3±6,2* 144,9±3,2 14,9±0,6 15,0±0,4 90,5±0,1* 89,3±0,2 

2 183,9±5,5* 145,9±3,0 17,8±0,1* 15,6±0,4* 90,2±0,1* 89,2±0,1* 

3 200,7±6,2* 152,0±3,0* 18,8±0,3* 16,3±0,6* 90,2±0,2* 88,6±0,1* 

7 259,7±6,2* 164,4±3,6* 26,7±0,1* 19,9±0,5* 90,1±0,2* 87,4±0,1* 

Экспози-

ция, сут 

Сырая биомасса  

корня, мг 

Сухая биомасса  

корня, мг 

Оводненность 

корня, % 

22°С 4°С 22°С 4°С 22°С 4°С 

0 51,7±2,0 51,7±2,0 4,9±0,3 4,9±0,3 89,2±0,4 89,2±0,4 

1 57,5±3,2 53,8±2,0 5,2±0,5 5,0±0,3 91,9±0,3* 90,7±0,2* 

2 63,3±3,9* 55,3±2,0 5,7±0,2* 5,2±0,2 90,1±0,3 90,4±0,4* 

3 71,5±2,9* 57,9±2,0* 6,5±0,1* 5,8±0,2* 90,3±0,3* 89,8±0,7 

7 81,0±2,9* 59,5±1,9* 7,9±0,3* 6,3±0,1* 91,3±0,3* 89,4±0,2 
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Таким образом, проведенные исследования показали, что низкая закаливающая 

температура вызывает замедление ростовых процессов у растений пшеницы, однако их 

полной остановки не происходит. Как известно, у озимых злаков повышение 

холодоустойчивости при действии низких температур осуществляется на фоне 

торможения роста (Климов, 2008a). Это позволяет растениям активно накапливать 

резервные соединения (например, углеводы), выполняющие энергетическую, 

криопротекторную и сигнальную функции и необходимые для формирования 

устойчивости к низким температурам (Туманов, 1979; Чиркова, 2002; Трунова, 2007; 

Климов, 2008a, 2009; Марковская и др., 2013; Grabelnych et al., 2016). В результате 

наблюдается преобладание донорной функции (фотосинтез) над акцепторной (рост) 

(Трунова, 2007; Климов, 2008a). Так, Венжик с соавт. (2012) показано, что при действии 

низкой температуры в течение 1-х сут также, как и в наших опытах, наблюдалось 

полное ингибирование роста листьев пшеницы, тогда как интенсивность фотосинтеза 

снизилась только примерно на 20%. При увеличении продолжительности холодового 

закаливания благодаря структурной и функциональной перестройке (увеличения 

содержания хлорофиллов и каротиноидов, стабилизации пигмент-белковых комплексов, 

повышения нефотохимического тушения избыточной и неиспользованной при 

фотосинтезе энергии, реорганизации ФСА) происходила стабилизация скорости 

фотосинтеза и частичное возобновление роста листьев (Венжик и др., 2012). Климовым 

с соавт. (2008b) также показано, что морозостойкость растений пшеницы зависела от 

степени торможения ростовых процессов. Кроме того, увеличение устойчивости к 

холоду у проростков пшеницы и арабидопсиса сопровождалось накоплением сахаров, 

необходимых растениям для адаптации к низким температурам (Климов и др., 2010; 

Боровик и др., 2013; Астахова и др., 2014; Грабельных и др., 2014b; Grabelnych et al., 

2016). У растений пшеницы при торможении роста в процессе холодового закаливания 

происходило накопление фенольных соединений (Загоскина и др., 2005). 

У теплолюбивых растений, как и у холодостойких, при действии низких 

положительных температур происходит замедление ростовых процессов (Лукаткин, 

2002). Нами установлено, что при действии низких температур (12 и 4°С) рост корня и 

гипокотиля растений огурца прекращался, тогда как в условиях нормальной 

температуры (22°С) их длина увеличилась на 14 и 19%, соответственно (табл. 5).  
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Таблица 5. Влияние температур 12 и 4°С на рост растений огурца 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Длина корня, см 

22°С 8,98±0,08 9,29±0,11* 9,44±0,12* 10,26±0,17* 

12°С 8,98±0,08 8,98±0,12 8,92±0,13 9,08±0,10 

4°С 8,98±0,08 8,98±0,14 8,91±0,11 8,89±0,10 

Длина гипокотиля, см 

22°С 6,94±0,15 7,71±0,11* 8,11±0,16* 8,23±0,10* 

12°С 6,94±0,15 7,06±0,15 7,01±0,13 7,07±0,13 

4°С 6,94±0,15 6,99±0,17 7,03±0,14 6,94±0,23 

Длина семядольного листа, см 

22°С 3,16±0,02 3,28±0,03* 3,39±0,03* 3,80±0,03* 

12°С 3,16±0,02 3,18±0,02 3,20±0,02 3,26±0,03* 

4°С 3,16±0,02 2,89±0,03* 2,84±0,02* 2,70±0,06* 

Ширина семядольного листа, см 

22°С 1,81±0,01 1,84±0,02 1,90±0,02* 1,99±0,02* 

12°С 1,81±0,01 1,79±0,02 1,76±0,01* 1,77±0,02 

4°С 1,81±0,01 1,66±0,03* 1,52±0,02* 1,44±0,02* 

Площадь семядольного листа, см
2
 

22°С 4,01±0,05 4,21±0,06* 4,52±0,08* 5,21±0,08* 

12°С 4,01±0,05 4,09±0,05 4,03±0,04 4,16±0,06* 

4°С 4,01±0,05 3,46±0,10* 3,05±0,06* 2,76±0,06* 

 

Закаливающая температура 12°С вызывала слабое увеличение (примерно на 3% 

относительно исходного уровня) длины и площади листа, в то время как при 22°С эти 

показатели возросли на 20 и 30%, соответственно (табл. 5). С увеличением 

продолжительности действия температуры 4°С наблюдалось снижение линейных 

размеров (длина, ширина и площадь) семядольных листьев огурца по сравнению с 

исходным уровнем (табл. 5).  

В ходе наших исследований обнаружено, что при действии температуры 12°С на 

проростки огурца происходило первоначальное снижение сырой биомассы листа, 

однако на 3 сут ее накопление возобновлялось (табл. 6). Сырая биомасса гипокотиля в 

условиях этой температуры не изменялась, а корня – увеличивалась на 3 сут опыта 

(табл. 6). 
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Таблица 6. Влияние температур 12 и 4°С на биомассу и оводненность растений огурца 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Сырая биомасса семядольного листа, мг 

22°С 

12°С 

259,7±4,1 283,5±10,7* 

251,7±6,9 

328,5±9,8* 

242,3±4,2* 

353,8±11,8* 

260,4±5,6 259,7±4,1 

4°С 259,7±4,1 213,0±5,0* 129,1±6,2* 85,4±4,1* 

Сырая биомасса гипокотиля, мг 

22°С 

12°С 

163,2±3,1 172,3±4,5 

167,3±6,4 

192,5±6,6* 

171,8±5,2 

207,6±6,1* 

168,2±6,0 163,2±3,1 

4°С 163,2±3,1 168,3±3,9 166,5±8,3 160,5±4,7 

Сырая биомасса корня, мг 

22°С 

12°С 

94,9±1,6 103,4±5,9 

93,0±2,8 

116,1±4,9* 

92,1±3,6 

124,4±5,8* 

100,4±2,1* 94,9±1,6 

4°С 94,9±1,6 86,1±3,3* 82,4±4,2* 79,3±2,4* 

Сухая биомасса семядольного листа, мг 

22°С 

12°С 

16,9±0,2 19,1±0,7* 

17,9±0,5 

21,1±0,8* 

18,3±0,4* 

25,1±1,0* 

19,4±0,7* 16,9±0,2 

4°С 16,9±0,2 17,4±0,3 17,6±0,7 17,2±0,4 

Сухая биомасса гипокотиля, мг 

22°С 

12°С 

5,4±0,1 6,2±0,5 

5,7±0,2 

6,9±0,2* 

5,5±0,2 

7,2±0,3* 

6,0±0,3* 5,4±0,1 

4°С 5,4±0,1 5,5±0,3 5,5±0,3 5,4±0,2 

Сухая биомасса корня, мг 

22°С 

12°С 

5,7±0,2 6,0±0,3 

5,6±0,2 

6,9±0,3* 

5,9±0,3 

7,7±0,5* 

6,5±0,3* 5,7±0,2 

4°С 5,7±0,2 5,3±0,3 5,2±0,2 5,0±0,2 

Оводненность семядольного листа, % 

22°С 

12°С 

93,6±0,07 93,7±0,08 

92,8±0,1* 

93,8±0,2 

92,5±0,1* 

93,8±0,1 

92,5±0,2* 93,6±0,07 

4°С 93,6±0,07 91,9±0,4* 83,7±1,4* 77,2±1,3* 

Оводненность гипокотиля, % 

22°С 

12°С 

96,7±0,05 96,6±0,2 

96,1±0,1* 

96,4±0,1* 

96,1±0,1* 

96,9±0,2 

96,0±0,1* 96,7±0,05 
4°С 96,7±0,05 96,6±0,07 96,9±0,09 96,1±0,2* 

Оводненность корня, % 

22°С 

12°С 

94,2±0,2 94,6±0,3 

93,7±0,2 

93,2±0,3* 

93,8±0,2 

94,1±0,4 

93,5±0,2* 94,2±0,2 
4°С 94,2±0,2 94,3±0,6 93,5±0,5 93,1±0,2* 

 

Прирост сухой биомассы листа, гипокотиля и корня отмечен на 2–3 сут 

эксперимента, что свидетельствует о том, что в условиях закаливающей температуры 

ростовые процессы частично восстанавливались, хотя в этом случае прирост биомассы 

значительно отличался от контрольного варианта (22°С). В течение всего 
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низкотемпературного закаливания также выявлено некоторое снижение оводненности 

семядольных листьев, гипокотиля и корня проростков огурца (табл. 6). 

Действие температуры 4°С приводило к необратимому подавлению ростовых 

процессов, о чем свидетельствует значительное снижение сырой биомассы листа и 

корня растений огурца (табл. 6). Накопления сырой биомассы гипокотиля при 4°С также 

не происходило. Показано, что в течение всего периода действия низкой повреждающей 

температуры сухая биомасса листа, гипокотиля и корня не изменялась (табл. 6).  В то же 

время, в оптимальных температурных условиях (22°С) сырая и сухая биомасса растений 

огурца к концу опыта (3 сут) увеличилась примерно на 30% от исходного уровня (табл. 

6). Обнаружено также значительное снижение (на 17%) оводненности листа на 3 сут 

действия температуры 4°С (табл. 6). Отметим, что полученные нами результаты 

согласуются с данными других авторов об ингибировании накопления биомассы в 

условиях низких повреждающих температур у растений огурца (Fariduddin et al., 2011) и 

кукурузы (Лукаткин, Нарайкина, 2011; Лукаткин и др., 2013).  

 

3.1.3. Содержание пероксида водорода и малонового диальдегида 

Воздействие низких температур нарушает баланс между образованием и 

утилизацией АФК в клетках, что приводит к их накоплению, увеличению 

интенсивности ПОЛ мембран и является одной из основных причин повреждения и 

гибели растений (Климов, 2008a; Синькевич и др., 2011; Колупаев и др., 2018). 

Маркером интенсивности окислительных процессов и показателем степени 

повреждающего действия стресс-фактора служит накопление одного из продуктов ПОЛ 

– МДА (Синькевич и др., 2016).  

В связи с этим, нами было проанализировано содержание в листьях пшеницы 

одной из стабильных форм АФК – пероксида водорода и МДА. В результате 

исследований было установлено, что у проростков пшеницы при 4°С происходит 

повышение содержания пероксида водорода (рис. 9, а) и МДА (рис. 9, б), что 

свидетельствует об увеличении уровня окислительного стресса.  
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Рис. 9. Влияние температуры 4°С на содержание пероксида водорода (а) и МДА (б) в 

листьях пшеницы.  

При этом накопление H2O2 отмечено через 1 сут, тогда как уровень МДА в 

листьях возрастал уже через 1 ч (рис. 9, а, б). Отсутствие накопления пероксида 

водорода в начальный период (1 ч) действия низкой температуры, вероятно, было 

связано с эффективной работой пероксид-утилизирующих ферментов, а некоторое 

повышение уровня ПОЛ было вызвано увеличением уровня других АФК. К концу 

закаливания (168 ч) обнаружено снижение содержания H2O2 и МДА в клетках пшеницы, 

а соответственно, и уровня окислительного стресса. Причем, содержание H2O2 на 7 сут 

холодового воздействия было даже ниже исходного уровня на 16% (рис. 9, а). Отметим, 

что отсутствие повышения интенсивности окислительного стресса в процессе 

холодового закаливания ранее показано другими исследователями на холодостойких 

растениях арабидопсиса, картофеля и пшеницы (Синькевич и др., 2011, 2016; 

Грабельных и др., 2014а).  

Одним из основных отличий в реакции холодостойких и теплолюбивых растений 

на действие низких положительных температур является то, что у первых в этом случае 

за счет эффективной работы АОС не развивается выраженный окислительный стресс и 

отсутствуют необратимые нарушения структуры клеточных мембран (Лукаткин, 2002). 

Напротив, у теплолюбивых видов обнаружено быстрое повышение уровня ПОЛ, 

коррелирующее с увеличением проницаемости мембран (Лукаткин, 2002). Так, при 

охлаждении (2–3°С) растений кукурузы и огурца уже через 1 ч отмечено повышение 

содержания общих перекисей, МДА и выхода электролитов, а с увеличением 

продолжительности воздействия величина этих показателей возрастала.  
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В наших экспериментах выявлена значительная разница между содержанием 

пероксида водорода и МДА в листьях огурца при действии закаливающей (12°С) и 

повреждающей (4°С) температуры. Так, температура 12°С вызывала увеличение 

содержания H2O2 только через 1 сут, в то время как при 4°С уже через 5 ч ее уровень 

повышался на 35% (рис. 10, а). К концу опыта (72 ч) содержание Н2О2 при 12°С 

повысилось относительно исходного уровня на 55%, тогда как при 4°С – на 340% (рис. 

10, а). Избыточное накопление H2O2 опасно для клеток в связи с тем, что из-за 

относительно невысокой реакционной способности, стабильности и отсутствия заряда  

пероксид может проникать через мембраны и транспортироваться на значительные 

расстояния, а также служить источником более токсичных АФК (Колупаев, Карпец, 

2010; Ткачук и др., 2012; Reczek, Chandel, 2015). Усиленное накопление H2O2 при 4°С, 

по-видимому, приводило к повышению интенсивности ПОЛ, о чем свидетельствует 

значительное увеличение содержания МДА в клетках огурца, которое на 3 сут опыта 

составило примерно 370% относительно исходного уровня (рис. 10, б). 

      

Рис. 10. Влияние температур 12 и 4°С на содержание пероксида водорода (а) и МДА (б) 

в листьях огурца.  

Таким образом, с увеличением продолжительности действия температуры 12°С в 

листьях огурца не происходило значительного накопления (по сравнению с 4°С) H2O2 и 

МДА, а, следовательно, нарушения целостности клеточных мембран. В пользу этого 

указывает снижение выхода электролитов и величины КП при действии температуры 

12°С (рис. 7, а, б). Коэффициенты корреляции между выходом электролитов и 

содержанием пероксида водорода и МДА составили –0,36 и –0,28, соответственно. В 
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отличие от этого, резкое повышение уровня пероксида водорода и МДА, а также 

существенное увеличение выхода электролитов и величины КП к концу действия 

температуры 4°С указывает на интенсивное развитие окислительного стресса в клетках 

листьев. Это, очевидно, явилось одной из причин повреждения клеточных мембран, в 

результате которого они утрачивали избирательную проницаемость, о чем 

свидетельствует высокая корреляция между выходом электролитов и содержанием 

пероксида водорода и МДА при 4°С (r=0,93 и 0,89, соответственно). 

 

3.1.4. Активность антиоксидантных ферментов 

3.1.4.1. Супероксиддисмутаза 

СОД играет важную роль в защите клеток растений от АФК, она обнаружена 

практически во всех компартментах клетки, где осуществляет дисмутацию реакционно 

активного супероксидного анион-радикала до более стабильного пероксида водорода 

(Blokhina et al., 2003; Gill, Tuteja, 2010; Ван и др., 2016). Влияние низких температур на 

активность СОД неоднозначно и зависит от вида растений, сортовых различий, возраста 

и стадии их развития, а также от интенсивности и продолжительности стрессового 

воздействия. Так, охлаждение (2°С) ячменя в течение 1 сут повышало активность СОД 

(Радюк и др., 2009), тогда как при такой же температуре у табака активность фермента 

уже через 30 мин снижалась (Попов и др., 2006). У арабидопсиса активность СОД 

повышалась на 3 сут действия температуры 2°С и затем снижалась (Синькевич и др., 

2016), а у озимой пшеницы – заметно уменьшалась при кратковременном действии (2–6 

ч) отрицательной температуры (–9 °С) (Загоскина и др., 2011). 

В нашей работе установлено, что действие закаливающей температуры (4°C) уже 

через 1 ч приводит к повышению активности СОД в листьях пшеницы (рис. 11, а). С 

увеличением продолжительности закаливания активность СОД продолжала возрастать, 

достигая максимума через 168 ч. Нами также выявлена высокая положительная 

корреляция (r=0,99) между активностью СОД и уровнем холодоустойчивости.  

Наряду с повышением активности СОД в листьях проростков в течение всего 

процесса закаливания происходило накопление транскриптов генов TaFeSOD и 

TaMnSOD, кодирующих железо-содержащую и марганец-содержащую изоформы 

фермента (рис. 11, б). При этом выявлены высокие значения корреляционных 

коэффицентов между активностью СОД и содержанием транскриптов генов TaFeSOD и 
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TaMnSOD (r=0,77 и 0,92, соответственно). Важно отметить, что уровень мРНК гена 

TaFeSOD в условиях действия низкой температуры был выше, чем TaMnSOD (рис. 11, 

б). Вероятно, это связано с разным вкладом кодируемых этими генами изоформ 

фермента в общую активность СОД. Поскольку Fe-СОД, главным образом, локализована 

в хлоропластах (Бараненко, 2006), бо льшее накопление транскриптов ее гена может 

быть обусловлено необходимостью активизации данной изоформы для защиты от 

окислительных повреждений одного из главных источников АФК – хлоропластов. 

Обнаруженное накопление транскриптов гена, кодирующего Mn-СОД, в листьях 

пшеницы при действии низкой температуры не менее важно, поскольку предполагается, 

что эта изоформа СОД участвует в защите ДНК митохондрий от негативного действия 

АФК (Катышев и др., 2013). 

      

Рис. 11. Влияние температуры 4ºС на общую активность СОД (а) и содержание 

транскриптов генов TaFeSOD и TaMnSOD (б) в листьях пшеницы.  

Наше предположение подтверждается результатами исследований других 

авторов, в которых показано, что у растений картофеля при 22ºС и во время закаливания 

при 5ºС Fe-содержащие изоформы СОД имели высокую активность, что также 

связывают с необходимостью защиты клетки от генерации АФК при активном 

функционировании ЭТЦ хлоропластов (Нарайкина, 2017). 

В настоящее время существуют представления о том, что чувствительные к 

низким температурам виды растений характеризуются более низкой активностью 

антиоксидантных ферментов по сравнению с устойчивыми (Wise, Naylor, 1987a; 

Лукаткин, 2002; Синькевич и др., 2011; Чупахина и др., 2011). Однако имеющиеся в 

литературе сведения в отношении теплолюбивых растений противоречивы. Так, 
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например, при температуре 2°С активность цитозольной СОД в листьях кукурузы, 

огурца и проса снижалась в 2–6 раз в зависимости от вида растения (Лукаткин, 2002). В 

листьях томата при температуре 10°С активность фермента снижалась в 1,5 раза, а при 

3°С – в 2–3 раза по сравнению с контролем (22°С) (Колмыкова и др., 2012). В то же 

время, при действии температур 2.5, 5, 8, 10°С было отмечено повышение активности 

СОД у растений огурца (Kang, Saltveit, 2002; Fariduddin et al., 2011; Dong et al., 2014) и 

курузузы (Kang, Saltveit, 2002), а при 6–7°С – у табака (Cui et al., 2013). 

Результаты наших исследований подтверждают, что холодочувствительные 

растения огурца имеют более низкую активность СОД по сравнению с устойчивыми 

растениями пшеницы. Так, если конститутивная активность СОД у растений пшеницы 

составляла 2,04 усл. ед/мг белка (рис. 11, а), то у огурца – 1,50 усл. ед/мг белка (рис. 12). 

К концу холодового закаливания (168 и 72 ч – для пшеницы и огурца, соответственно) у 

пшеницы активность СОД повысилась до 3,12 усл. ед/мг белка (на 53%), а огурца до – 

2,20 усл. ед/мг белка (на 47%).  

 

Рис. 12. Влияние температур 12 и 4°С на общую активность СОД в листьях огурца. 

В наших опытах выявлена также разная реакция СОД в листьях огурца в 

зависимости от интенсивности и продолжительности холодового воздействия. В 

частности, при закаливающей температуре 12°С активность СОД в листьях повышалась 

через 5 ч и в дальнейшем продолжала увеличиваться, достигая максимума на 3 сут (рис. 

12). В условиях температуры 4°С активность СОД увеличивалась уже через 1 ч и в 

начальный период (1–5 ч) воздействия была выше, чем при 12°С, что, вероятно, 

обусловлено бо льшим содержанием супероксидного радикала (рис. 12). Однако более 
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продолжительное действие (48 и 72 ч) температуры 4°С приводило к снижению 

(относительно исходного уровня на 9 и 25%, соответственно) ее активности (рис. 12).  

Повышение активности СОД может осуществляться за счет активации ее 

латентных форм или в результате синтеза новых молекул фермента (Бараненко, 2006). 

Так, например, активизация СОД у растений сои, капусты, нута и розмарина при 

действии мышьяка (Farooq et al., 2016), никеля (Sirhindi et al., 2016) и засоления (Rasool 

et al., 2013; El-Esawi et al., 2017) была обусловлена накоплением транскриптов 

кодирующих ее генов. В условиях низких температур (5 и 8°С) также выявлено 

повышение экспрессии генов, кодирующих СОД, и увеличение ее активности у 

растений огурца (Dong et al., 2014) и в плодах манго (Junmatong et al., 2015). Это 

подтверждается результатами наших исследований. При 12°С в листьях огурца в 

течение всего периода охлаждения происходило накопление транскриптов генов 

CsCu/ZnSOD (рис. 13, а) и CsMnSOD (рис. 13, б), кодирующих медь/цинк-содержащую и 

марганец-содержащую изоформы СОД. Коэффициенты корреляции между активностью 

фермента и содержанием транскриптов генов CsCu/ZnSOD и CsMnSOD были довольно 

высокие (r=0,97), что может указывать на то, что повышение активности СОД при 12°С 

было связано, в том числе, и с синтезом новых молекул фермента.  

        
Рис. 13. Влияние температур 12 и 4°С на содержание транскриптов генов CsCu/ZnSOD 

(а) и CsMnSOD (б) в листьях огурца.  

В отличие от этого, при действии температуры 4°С уровень транскриптов гена 

CsCu/ZnSOD не изменялся (рис. 13, а), а CsMnSOD – немного снижался (рис. 13, б), что 

указывает на то, что синтеза новых молекул СОД в данных условиях не происходило. 

Следовательно, отмеченное ранее (рис. 12) повышение активности СОД в начальный 
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период (1–5 ч) действия температуры 4°С, вероятно, происходило за счет активизации 

уже существующих в клетках молекул фермента. С увеличением продолжительности 

воздействия, очевидно, происходило истощение пула фермента при его усиленном 

расходовании на утилизацию образующихся супероксидных радикалов. В результате 

этого, а также из-за отсутствия синтеза новых молекул – активность СОД постепенно 

снижалась (рис. 12). Уменьшение активности фермента могло быть вызвано также и 

деградацией его молекул. Например, известно, что OH
• 
и H2O2 способны инактивировать 

СОД (Бараненко, 2006). Так, H2O2 может восстанавливать металл активного центра 

Cu/Zn-СОД, который при взаимодействии с новой молекулой H2O2 образует радикал, 

вызывающий окислительную модификацию аминокислотных последовательностей в 

активном центре СОД и его инактивацию (Бараненко, 2006). Нами выше представлены 

данные о значительном накоплении H2O2 в листьях огурца при температуре 4°С (рис. 10, 

а), что, вероятно, и послужило причиной повреждения молекул СОД и привело к 

снижению ее активности. Отметим также, что выявленные нами закономерности 

подтверждаются исследованиями других авторов. В частности, действие низкой 

температуры (6/3°С) на растения огурца приводило к значительному снижению 

(примерно в 2 раза относительно исходного уровня) активности СОД, повышению 

содержания Н2О2 и уровня МДА (Feng et al., 2003). 

 

3.1.4.2. Каталаза 

В утилизации образующегося в клетках растений пероксида водорода активно 

участвует КАТ. Важно, что КАТ утилизирует пероксид водорода энергосберегающим 

образом, что способствует сохранению восстановленных эквивалентов и энергии в 

клетках (Scandalios et al., 1997; Нарайкина, 2017). На сегодняшний день существуют 

представления о сигнальной роли H2O2 в ростовых, морфогенетических и адаптивных 

реакциях растений (Kuzniak, Urbanek, 2000; Тарчевский, 2002; Demidchik, 2015). В то же 

время, избыточное накопление этой АФК опасно для клеток растений из-за ее 

продолжительного (по сравнению с другими АФК) времени жизни и возможности 

проникновения через биомембраны клетки (Reczek, Chandel, 2015).  

В ходе наших исследований установлено, что температура 4°С вызывает 

активизацию КАТ в листьях пшеницы. Активность фермента повышалась в течение 

первых 2 сут действия низкой температуры, а в дальнейшем – снижалась (рис. 14, а). 
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Увеличение активности  КАТ только через 24 ч и ее уменьшение к концу закаливания, 

вероятно, было связано с небольшим содержанием ее субстрата (H2O2). КАТ обладают 

низким сродством к пероксиду водорода и активизируются лишь при его высоком 

содержании (Willekens, 1997; Гарифзянов и др., 2011). Ранее нами показано, что уровень 

пероксида в листьях пшеницы повышался только через 24 ч и к концу опыта снижался 

(рис. 9, а). Выявленная зависимость между содержанием H2O2 и активностью КАТ 

подтверждается высокой корреляцией между этим показателями (r=0,88). 

       

Рис. 14. Влияние температуры 4°С на активность КАТ (а) и содержание транскриптов 

гена TaCAT (б) в листьях пшеницы.  

Отметим, что в целом наши данные согласуются с результатами других авторов, 

которыми обнаружена активизация КАТ в условиях действия низких температур у 

некоторых морозостойких и холодостойких растений – ржи (Колупаев и др., 2015), 

пшеницы (Джавадиан и др., 2010; Колупаев и др., 2015), ячменя (Радюк и др., 2009) и 

картофеля (Синькевич и др., 2011; Нарайкина, 2017). Причем, в исследовании 

Нарайкиной (2017) также показано, что динамика активности КАТ соответствовала 

изменениям уровня H2O2 (первоначальное повышение и последующее снижение).  

Повышение активности КАТ в стрессовых условиях может быть обусловлено 

увеличением экспрессии кодирующих ее генов. В частности, засоление (Rasool et al., 

2013), обработка растений мышьяком (Farooq et al., 2016) и никелем (Sirhindi et al., 2016) 

вызывала накопление мРНК гена Cat и увеличение активности КАТ. В результате 

наших исследований также показано, что в условиях низкой температуры в листьях 

пшеницы наряду с повышением активности КАТ происходило увеличение мРНК гена 
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TaCAT (рис. 14, б). При этом некоторое снижение уровня транскриптов гена TaCAT 

происходило только на 7 сут, тогда как активность КАТ уже через 3 сут уменьшалась 

(рис. 14, а, б). Вероятно, накопление мРНК гена TaCAT было направлено на синтез 

новых молекул КАТ для поддержания ее активности. Отметим также, что снижение 

активности КАТ в листьях при действии низкой температуры и в ее последействии 

может быть связано с возрастными изменениями растений (Радюк и др., 2009).  

 В семядольных листьях огурца при низких температурах (12 и 4°С) нами также 

обнаружена активизация КАТ (рис. 15, а) и усиление экспрессии ее гена (рис. 15, б). 

Интересно, что конститутивная активность КАТ у растений огурца (142,4 мкмоль 

H2O2/мг белка мин, рис. 15, а) была выше, чем у растений пшеницы (106,8 мкмоль 

H2O2/мг белка мин, рис. 14, а).  

      

Рис. 15. Влияние температур 12 и 4°С на активность КАТ (а) и содержание 

транскриптов гена CsCAT (б) в листьях огурца.  

 При температуре 12°С активность фермента (рис. 15, а) и содержание 

транскриптов гена CsСАТ (рис. 15, б) повышались через 5 ч, а в дальнейшем (24–72 ч) 

оставались на достигнутом уровне. Содержание субстрата КАТ (H2O2) в семядольных 

листьях растений к концу закаливания также не изменялось (рис. 10, а), что, вероятно и 

обуславливало отсутствие дальнейшего повышения активности фермента и синтеза ее 

новых молекул. Корреляция между активностью КАТ и изменением уровня мРНК гена 

CsCAT и пероксида водорода была достаточно высокой (r=0,86 и 0,85, соответственно).  

В начальный период (1–5 ч) действия температуры 4°С нами также обнаружено 

увеличение активности КАТ (рис. 15, а) и накопление транскриптов ее гена (рис. 15, б) в 

листьях огурца. Однако уже через 24 ч активность фермента начинала уменьшаться и к 
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концу опыта была значительно (в 3 раза) ниже исходного уровня (рис. 15, а). 

Содержание мРНК гена CsCAT также снижалось через 24 ч и в последующем не 

изменялось (рис. 15, б). Резкое уменьшение активности КАТ, по-видимому, и вызывало 

описанное выше накопление пероксида водорода (рис. 10, а), поскольку между этими 

показателями существует высокая отрицательная корреляция (r=–0,96). Отметим также, 

что полученные нами результаты согласуются с литературными данными. В частности, 

охлаждение (5°С) плодов манго приводило к первоначальному увеличению активности 

КАТ и содержания мРНК гена Cat, однако затем эти показатели снижались, что 

вызывало значительное повышение уровня H2O2 (Junmatong et al., 2015). Уменьшение 

мРНК гена, кодирующего КАТ, обнаружено и в плодах томата при продолжительном 

действии температуры 5°С (Ding et al., 2002). Отметим, что снижение активности КАТ 

при охлаждении отмечено и в листьях растений огурца (Лукаткин, 2002; Feng et al., 

2003), кукурузы (Лукаткин, 2002; Ahmad et al., 2014) и томата (Колмыкова и др., 2015).  

Таким образом, характер изменения активности КАТ в листьях растений 

пшеницы и огурца при действии закаливающих и повреждающих температур 

различается. В первом случае происходит постепенное повышение (пшеница, огурец) с 

последующем снижением (пшеница), тогда как во втором случае активность КАТ 

первоначально увеличивается, а в дальнейшем значительно уменьшается (огурец). 

  

3.1.4.3. Пероксидаза 

Поскольку КАТ локализована, главным образом, в пероксисомах и глиоксисомах 

(Willekens et al., 1995; Willekens, 1997) и обладает низким сродством к пероксиду 

водорода (Willekens, 1997) – существует необходимость функционирования других 

пероксид-утилизирующих ферментов. Пероксидазы отличаются высоким сродством к 

H2O2 и участвуют в его утилизации в органеллах растительной клетки, которые 

являются основными источниками АФК – хлоропластах и митохондриях, а также в 

цитоплазме, вакуоли, клеточной стенке (Passardi et al., 2005; Sharma et al., 2012). 

В связи с этим, нами было проведено исследование влияния низкой 

закаливающей температуры (4°С) на активность ГвПО в листьях пшеницы. Показано, 

что активность ГвПО, в отличие от КАТ, повышается уже через 1 ч (примерно на 16%) 

от начала действия температуры (рис. 16).  Вероятно, это было обусловлено небольшим 

содержанием пероксида водорода в листьях пшеницы в начальный (1 ч) период 
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действия низкой температуры. Как известно, ПО обладают высоким сродством к H2O2 и 

способны нейтрализовывать пероксид водорода даже при его низком уровне в клетках 

(Полесская, 2007). 

 

Рис. 16. Влияние температуры 4ºС на активность ГвПО в листьях пшеницы.  

Примечание. ТГ – тетрагваякол.  

С увеличением продолжительности низкотемпературного закаливания активность 

ГвПО в листьях пшеницы продолжала расти, достигая максимума на 7 сут (рис. 16). 

Отметим, что к концу закаливания (3–7 сут) образующийся пероксид водорода, главным 

образом, утилизировался за счет ГвПО, поскольку активность КАТ снижалась. Таким 

образом, совокупность полученных данных и обнаруженная нами высокая корреляция 

между активностью ГвПО и холодоустойчивостью (r=0,99) позволяет заключить, что 

активизация этого фермента обеспечивает нейтрализацию H2O2 в течение всего 

процесса закаливания и, тем самым, обеспечивает повышение устойчивости растений.  

О важной роли ГвПО в механизмах повышения устойчивости растений к низким 

температурам сообщалось ранее другими авторами (Колупаев и др., 2015). Так, 

конститутивная морозоустойчивость ржи была обусловлена высоким содержанием 

сахаров, пролина и повышенной активностью ГвПО, что способствовало увеличению 

устойчивости к окислительным повреждениям, вызванным действием низкой 

отрицательной температуры. Отметим, что данные других авторов также 

свидетельствуют о том, что в условиях низких температур вклад ПО в детоксикацию 

H2O2 является определяющим. Так, при низкой температуры 2°С активность ГвПО 

увеличивалась в течение всего опыта, тогда как активность КАТ или не изменялась (у 
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арабидопсиса) или снижалась (у картофеля) (Синькевич и др., 2011, 2016). У яровой 

пшеницы (с. Керба) активность АПО повышалась уже через 30 мин от начала действия 

низкой температуры (4–5°С), а активность КАТ – не изменялась (Абдрахимова и др., 

2011). Активность КАТ в листьях картофеля к концу холодового закаливания (5°С) 

снижалась, тогда как активность ГвПО оставалась на повышенном по сравнению с 

исходным уровне (Нарайкина, 2017). 

В ходе наших исследований у растений огурца, также как и у пшеницы, выявлено 

повышение активности ГвПО уже через 1 ч от начала действия низкой закаливающей 

температуры (12°С). В дальнейшем она продолжала увеличиваться и достигала 

максимального значения на 3 сут (рис. 17).  

 

Рис. 17. Влияние температур 12 и 4°С на активность ГвПО в листьях огурца.  

Примечание. ТГ – тетрагваякол.  

Увеличение активности ГвПО в листьях огурца также обнаружено в начальный 

период (1–5 ч) действия повреждающей температуры (4°С) (рис. 17). Отметим, что в 

указанный промежуток времени активность ГвПО при 4°С была выше, чем при 12°С, 

что, возможно, связано с более высоким уровнем H2O2 в листьях (рис. 10, а). Однако 

через 24 ч происходило некоторое снижение активности ГвПО (рис. 17). Важно, что, в 

отличие от СОД и КАТ, активность которых на 3 сут опыта была значительно ниже (в 

1,3 и 3 раза, соответственно) исходного уровня  – активность ГвПО снижалась до 

исходных значений. Отметим, что полученные нами результаты согласуются с 

литературными данными. Так, например, в отличие от активности СОД и КАТ в листьях 
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огурца, которые снижались уже через 1 ч от начала действия температуры 2°С и к концу 

опыта (через 24 ч) были в 1,5 и 1,8 раза ниже исходного уровня – активность АПО в 

сходных условиях уменьшалась только в первый час охлаждения, а в дальнейшем даже 

повышалась (Лукаткин, 2002), что, вероятно, было необходимо, учитывая 

полифункциональность АПО (Foyer, Noctor, 2015).  

Важно также отметить, что как и в случае с СОД, конститутивная активность 

ГвПО у холодоустойчивого вида была выше по сравнению с теплолюбивым (рис. 16; 

рис. 17). При холодовом закаливании ГвПО также в бо льшей степени активизировалась 

в листьях пшеницы. Например, через 1 ч действия низкой температуры активность 

фермента в листьях пшеницы увеличилась на 16%, тогда как у огурца – на 10%. К концу 

воздействия (7 и 3 сут – для пшеницы и огурца, соответственно) активность ГвПО у 

пшеницы превышала исходный уровень в 1,8 раза, а у растений огурца – в 1,5 раза.   

 

3.1.5. Содержание пролина  

Наряду с антиоксидантными ферментами в защите клеток растений от АФК 

участвуют неферментативные соединения, в том числе, многофункциональный 

стрессовый метаболит – свободный пролин. Его накопление в клетках является 

неспецифической защитной реакцией растений на действие различных стресс-факторов, 

в том числе и низких температур (Hare et al., 1998; Verbruggen, Hermans, 2008; Шевякова 

и др., 2009; Джавадиан и др., 2010) и обусловлено его мембранопротекторной, 

осморегуляторной, шаперонной и антиоксидантной функциями (Кузнецов, 2009; 

Szabados, Savoure, 2009; Колупаев, Карпец, 2010; Kavi Kishor et al., 2015).  

В связи с этим, нами было изучено влияние закаливающей температуры (4°С) на 

содержание свободного пролина и накопление транскриптов генов TaP5CS и TaP5CR, 

кодирующих ферменты его синтеза, в листьях пшеницы. Установлено, что как 

кратковременное (1 ч), так и продолжительное (24–168 ч) закаливание вызывает 

повышение уровня пролина в листьях (рис. 18, а). Максимальное содержание пролина, 

которое превышало исходный уровень примерно в 1,8 раза обнаружено через 168 ч (рис. 

18, а). Наряду с этим, в течение всего периода действия низкой температуры  

происходило увеличение мРНК гена TaP5CS, кодирующего ключевой фермент синтеза 

пролина по глутаматному пути – П5КС (рис. 18, б). Отметим, что между содержанием 

пролина и уровнем мРНК гена TaP5CS выявлена высокая корреляция (r=0,89).  
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Рис. 18. Влияние температуры 4°С на содержание свободного пролина (а) и содержание 

транскриптов генов TaP5CS (б) и TaP5CR (б) в листьях пшеницы.  

Кроме того, через 1 сут действия низкой температуры отмечено значительное 

накопление транскриптов гена TaP5CR, кодирующего фермент П5КР, который 

катализирует вторую стадию синтеза пролина (рис. 18, б). В дальнейшем, содержание 

мРНК этого гена несколько снижалось, но все равно значительно превышало исходный 

уровень. Выявленное нами повышение содержания мРНК генов ферментов синтеза 

пролина (TaP5CS и TaP5CR) наряду с его накоплением в условиях действия низкой 

температуры может свидетельствовать о том, что увеличение уровня пролина  было 

обусловлено синтезом его новых молекул.  

Отметим, что полученные другими авторами данные также указывают на важную 

роль свободного пролина в процессе холодовой адаптации. Так, действие температуры 

4°С приводило к накоплению пролина в листьях пшеницы, более выраженному у 

озимого сорта (Norstar) по сравнению с яровым (Kohdasht) (Джавадиан и др., 2010). У 

проростков овса увеличение уровня пролина способствовало их адаптации к низкой 

температуре (1°С) (Liu et al., 2013b). Трансформанты табака с повышенной экспрессией 

гена, кодирующего П5КС, отличались высоким содержанием пролина и устойчивостью 

к низкой положительной (2°С) и отрицательной (–2°С) температуре (Konstantinova et al., 

2002). Повышение холодоустойчивости плодов томата было обусловлено увеличением 

экспрессии гена OAT, кодирующего фермент синтеза пролина – ОАТ, что приводило к 

повышению его активности и накоплению пролина (Zhang et al., 2012b). Аккумуляция 

пролина у растений бамбука (Liu et al., 2016b), а также в плодах локвы (Cao et al., 2012) 

и манго (Li et al., 2014a), способствующая снижению негативного действия низкой 
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температуры, была связана с увеличением активности ферментов его синтеза – П5КС и 

ОАТ (Cao et al., 2012; Li et al., 2014a; Liu et al., 2016b) и снижением активности 

фермента его катаболизма – ПДГ (Cao et al., 2012; Li et al., 2014a). 

Кроме того, по имеющимся в литературе сведениям, пролин может участвовать в 

регуляции активности антиоксидантных ферментов. В частности, экзогенный пролин 

увеличивал активность СОД и АПО у растений Thellungiella salsuginea в присутствии 

пероксида водорода (Сошникова и др., 2013), повышал активность КАТ, АПО и ГвПО у 

проростков риса, подвергнутых действию засоления (Nounjan, Theerakulpisut, 2012), и 

поддерживал высокую активность ГТ у растений чечевицы в условиях засухи (Molla et 

al., 2014). Интересно, что у ряда дикорастущих растений в условиях солевого стресса 

между уровнем пролина и активностью СОД выявлена обратно-корреляционная 

зависимость: у растений с высокой пролинаккумулирующей способностью была 

обнаружена низкая активность СОД и наоборот (Карташов и др., 2008). В оптимальных 

условиях экзогенный пролин снижал активность СОД, а при действии UV-B облучения 

снимал ингибирующий эффект стресс-фактора на общую активность фермента 

(Радюкина и др., 2011). Таким образом, уменьшая уровень АФК в клетках, пролин 

может снижать экспрессию генов антиоксидантных ферментов и их активность, а с 

другой стороны, может выступать в роли шаперона, сохраняя нативную структуру 

антиоксидантных ферментов и поддерживая, тем самым, их активность в 

неблагоприятных условиях (Джавадиан и др., 2010; Колупаев и др., 2018).  

В нашей работе не выявлено реципрокных отношений между уровнем свободного 

пролина и активностью антиоксидантных ферментов в листьях пшеницы при действии 

низкой температуры 4°С (табл. 7). Только в отношении КАТ выявлена отрицательная 

корреляция, что обусловлено снижением ее активности через 2 сут охлаждения. Однако 

в начальный период (1–24 ч) действия низкой температуры как содержание пролина, так 

и активность КАТ увеличивались. С другими антиоксидантными ферментами (СОД и 

ГвПО) выявлена высокая положительная корреляция (табл. 7), что свидетельствует о 

согласованной работе компонентов АОС в условиях низкотемпературного закаливания. 

Кроме того, увеличение содержания пролина коррелировало с повышением 

холодоустойчивости растений (табл. 7), что свидетельствует об его участии в 

механизмах адаптации пшеницы к низкой температуре.  
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Таблица 7. Коэффициенты корреляции между содержанием пролина и 

холодоустойчивостью, активностью антиоксидантных ферментов у растений пшеницы, 

подвергнутых действию температуры 4°С 

Показатель  Холодоустойчивость 
Активность антиоксидантных ферментов 

СОД КАТ ГвПО 

Содержание пролина 0,99* 0,98* -0,50* 0,98* 

Примечание. *Здесь и далее коэффициенты корреляции статистически значимы при p ≤ 0,05. 

Вовлечение пролина в повышение холодоустойчивости выявлено нами и у 

растений огурца. В частности, уровень пролина в клетках повышался уже через 1 ч от 

начала действия закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температур (рис. 19).  

 

Рис. 19. Влияние температур 12 и 4°С на содержание свободного пролина в листьях 

огурца.  

Важно отметить, что на протяжении всего эксперимента уровень пролина был 

значительно выше в листьях растений, подвергнутых действию низкой повреждающей 

температуры 4°С (рис. 19). Повышение уровня пролина в листьях в этих условиях, по 

нашему мнению, играет важное значение для защиты клеток растений от повреждения. 

Ранее нами показано, что продолжительное холодовое воздействие (4°С, 3 сут) 

приводит к снижению оводненности листьев (табл. 6). В результате интенсивной потери 

воды листьями и снижения поглотительной способности корневой системой клетки 

листьев теряют тургор, в результате чего растения увядают и гибнут. Поскольку пролин 

является осмотически активным веществом и обладает способностью увеличивать 
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осмотическое давление клеточного сока, его накопление препятствует обезвоживанию 

клеток. Кроме того, пролин в данных условиях может участвовать в защите от АФК, 

непосредственно утилизируя АФК или выступая в качестве конечного акцептора 

электронов в ЭТЦ хлоропластов вместо О2 и снижая, тем самым, их генерацию (Hare et 

al., 1998). Немаловажно и то, что пролин может выполнять функцию редокс-

переносчика и увеличение его синтеза является частью механизма, поддерживающего 

редокс-потенциал клетки. Как известно, действие низких температур вызывает 

ингибирование работы цикла Кальвина, в результате чего происходит снижение 

транспорта электронов в ЭТЦ хлоропластов и уменьшается потребление 

восстановленных эквивалентов (НАДФН и АТФ) (Климов, 2008a). Использование 

НАДФН для синтеза пролина увеличивает соотношение НАДФ/НАДФН в клетке, что 

предотвращает фотоингибирование и снижает генерацию АФК в хлоропластах (Rejeb et 

al., 2014). Кроме того, пролин может являться источником азота и углерода, 

благоприятствуя росту растений при низких температурах (Hayat et al., 2012).  

Таким образом, повышение содержания свободного пролина играет важную роль 

в защите растений огурца от низкотемпературных воздействий. Отметим, что это 

согласуется с результатами других исследований, в которых было обнаружено 

накопление пролина у растений огурца при действии низких температур (Feng et al., 

2003; Fariduddin et al., 2011; Марковская и др., 2013; Cao et al., 2014). 

Нами также выявлено, что при действии температуры 12°С накопление пролина 

коррелировало с повышением активности антиоксидантных ферментов, что, вероятно, 

способствовало снижению интенсивности ПОЛ и препятствовало нарушению 

избирательной проницаемости клеточных мембран (табл. 8). В отличие от этого, при 

действии повреждающей температуры (4°С) не выявлено положительной корреляции 

между содержанием пролина и активностью антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ и 

ГвПО). Учитывая снижение активности антиоксидантных ферментов с увеличением 

продолжительности действия температуры 4°С, можно предположить ведущую роль 

пролина в защите клеток растений огурца от АФК. Тем не менее, увеличения 

содержания пролина было недостаточно, чтобы компенсировать пониженную 

активность антиоксидантных ферментов, в результате чего происходило значительное 

повышение интенсивности окислительного стресса, нарушение структуры мембран и 

снижение их избирательной проницаемости (табл. 8). 



 84 

Таблица 8. Коэффициенты корреляции между содержанием пролина и выходом 

электролитов, активностью антиоксидантных ферментов у растений огурца, 

подвергнутых действию температуры 12 и 4°С 

 Температура 12°С  Температура 4°С 

Выход электролитов 0,03 0,91* 

Активность СОД 0,99* -0,73* 

Активность КАТ 0,97* -0,90* 

Активность ГвПО 0,98* 0,06 

Немаловажен и тот факт, что, согласно имеющимся в литературе данным, 

значительное накопление пролина (и П5К) может оказывать токсическое действие на 

растения (Verbruggen, Hermans, 2008). Кроме того, значительное повышение содержания 

пролина может быть обусловлено распадом белков и/или ингибированием их синтеза 

(Feng et al., 2003). Соответственно, нельзя исключить, что повышение уровня пролина в 

листьях огурца в условиях повреждающей температуры могло оказывать негативное 

действие на растения и приводить к снижению их устойчивости. Однако, для 

подтверждения данного предположения необходимы дальнейшие исследования. 

Таким образом, проведенное исследование влияния низких температур на 

реакцию растений, контрастных по холодоустойчивости (пшеница и огурец), показало 

ее зависимость от интенсивности и продолжительности воздействия. Так, закаливающие 

температуры вызывали временное торможение ростовых процессов, которое сменялось 

их возобновлением, и приводили к формированию холодоустойчивости. Напротив, 

действие повреждающей температуры вызывало необратимое подавление роста, 

нарушение проницаемости мембран и снижение устойчивости растений. Важную роль в 

формировании устойчивости растений к низким закаливающим температурам играет 

АОС. Об этом свидетельствует тот факт, что активизация работы АОС в течение всего 

процесса закаливания способствовала снижению (пшеница) или поддержанию на 

низком уровне (огурец) окислительного стресса. Активизация работы АОС являлась 

защитной реакцией растений (огурец) и на действие повреждающей температуры. 

Однако первоначальное повышение активности антиоксидантных ферментов сменялось 

их последующим снижением, что приводило к усилению интенсивности окислительного 

стресса и уменьшению холодоустойчивости растений. 
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3.2. Участие салициловой кислоты и метилжасмоната в реакциях растений 

пшеницы и огурца на низкотемпературные воздействия 

3.2.1. Холодоустойчивость растений 

К настоящему времени известно, что фитогормоны СК и жасмонаты участвуют в 

ответных реакциях растений на действие низких температур. При этом считается, что 

положительное влияние СК на растения связано с их способностью поддерживать 

фотосинтез (Cai et al., 2015) и ростовые процессы (Farooq et al., 2008), снижать 

проницаемость клеточных мембран (Janda et al., 1999), уменьшать уровень ПОЛ (Mutlu 

et al., 2013b), регулировать активность антиоксидантных ферментов (Kang, Saltveit, 

2002) и накопление протекторных соединений (Soliman et al., 2018), а также повышать 

содержание апопластных белков (Tasgin et al., 2003; Mutlu et al., 2013b). Защитную роль 

жасмонатов связывают с их способностью оказывать протекторное действие на 

ультраструктуру органелл клеток (Li et al., 2012), поддерживать рост (Saydpour, Sayyari, 

2016), снижать выход электролитов (Zhao et al., 2013) и уровень ПОЛ (Cao et al., 2009), 

регулировать антиоксидантную активность (Jin et al., 2009) и баланс фитогормонов (Hu 

et al., 2017), а также повышать содержание сахаров (Moradmand et al., 2015) и 

полиаминов (Zhang et al., 2012b). Кроме того недавно обнаружено, что СК (Aazami, 

Mahna, 2017; Soliman et al., 2018) и МЖ (Hu et al., 2013; Wang et al., 2016, 2018a; 

Таланова и др., 2018) повышают экспрессию генов, кодирующих транскрипционные 

факторы CBF/DREB1 и COR-белки. Однако, несмотря на накопленный к настоящему 

времени материал, роль СК и, в особенности жасмонатов, в механизмах повышения 

холодоустойчивости растений, остается не до конца исследованной.  

В связи с этим, нами было изучено влияние экзогенных фитогормонов СК и МЖ 

на холодоустойчивость растений пшеницы при действии низкой положительной 

температуры. Поскольку известно, что влияние фитогормонов на устойчивость растений 

к неблагоприятным факторам среды зависит от их концентрации (Yan et al., 2015; Chen 

et al., 2016), нами предварительно было изучено влияние разных концентраций СК (25–

200 мкМ) и МЖ (0,1 – 100 мкМ) на холодоустойчивость проростков. Установлено, что в 

условиях оптимальной температуры (22°С) положительное влияние на 

холодоустойчивость растений пшеницы оказывала СК в концентрации 100 мкМ (рис. 

20, а). При продолжительном (7 сут) действии низкой закаливающей температуры (4°С) 

СК в концентрациях 25 и 50 мкМ не изменяла холодоустойчивость растений по 
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сравнению с контролем, в концентрации 100 мкМ – вызывала ее повышение, а при 

увеличении концентрации до 200 мкМ – снижала ее (рис. 20, а). В связи с тем, что СК в 

концентрации 100 мкМ способствовала увеличению холодоустойчивости растений как в 

оптимальных, так и в низкотемпературных условиях – она была выбрана для проведения 

дальнейших исследований.  

 

 

Рис. 20. Влияние СК (а) и МЖ (б) в разных концентрациях на холодоустойчивость 

пшеницы при действии температуры 4°С.  

МЖ также оказывал положительное влияние на холодоустойчивость растений 

пшеницы (рис. 20, б). Так, еще до начала действия низкой температуры он во всех 

использованных концентрациях (0,1–100 мкМ) вызывал повышение устойчивости 

клеток к промораживанию (рис. 20, б). В условиях низкотемпературного закаливания 

(4°С) МЖ в концентрации 0,1 мкМ не оказывал влияния на холодоустойчивость 

проростков, тогда как в концентрациях 1, 10 и 100 мкМ – способствовал ее увеличению 

(рис. 20, б). Основываясь на полученных нами данных, а также на том, что жасмонаты в 

высоких концентрациях замедляют (Swiatek et al., 2003; Shahzad et al., 2015; Yan et al., 
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2015), а в низких – стимулируют ростовые процессы (Шакирова и др., 2013a) – для 

дальнейших исследований нами была выбрана концентрация МЖ – 1 мкМ.  

В предварительном опыте нами также было изучено влияние СК в диапазоне 

конентраций от 50 до 500 мкМ на проницаемость мембран клеток листьев огурца, о 

которой судили по выходу электролитов. Установлено, что обработка растений огурца 

СК в течение 1 сут в оптимальных температурных условиях (22°С) не вызывала 

повышение экзоосмоса электролитов, что свидетельствует о том, что она не оказывала 

негативного действия на растения (рис. 21). При этом СК в концентрациях 50 и 100 мкМ 

способствовала снижению выхода электролитов, а концентрации 200–500 мкМ не 

влияла на проницаемость клеточных мембран листьев огурца (рис. 21). В условиях 

действия низкой закаливающей температуры (12°С) СК в концентрациях 50 и 100 мкМ 

уменьшала экзоосмос электролитов, в концентрациях 200 и 300 мкМ вызывала его 

небольшое повышение, а при увеличении концентрации до 400 и 500 мкМ значительно 

увеличивала проницаемость мембран клеток (рис. 21).  

 

Рис. 21. Влияние СК в разных концентрациях на выход электролитов из семядольных 

листьев огурца при действии температуры 12°С.  

Таким образом, СК в низких концентрациях (50 и 100 мкМ) повышала 

стабильность мембран клеток огурца в условиях низкой температуры, что проявлялось в 

снижении экзосмоса электролитов. Тогда как в высоких концентрациях (200–500 мкМ) 

СК вызывала повреждение клеточных мембран, повышая их проницаемость. Учитывая 

это, для последующих экспериментов нами была выбрана концентрация СК 100 мкМ. 
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Полученные нами результаты согласуются с данными литературы о том, что 

ответная реакция растений может различаться в зависимости от концентрации 

фитогормонов. В низких концентрациях СК и МЖ способствуют повышению 

устойчивости к стресс-факторам, а в высоких – приводят к ее снижению (Lee et al., 1996; 

Janda et al., 1999; Tasgin et al., 2003; Тарчевский и др., 2010а; Babenko et al., 2015; Per et 

al., 2016). Так, СК в концентрации 0,25 мМ снижала выход электролитов и содержание 

МДА в листьях пшеницы и повышала антиоксидантную активность, но при увеличении 

концентрации до 2,5 мМ вызывала снижение активности ферментов, увеличение уровня 

ПОЛ и выхода электролитов (Chen et al., 2016). МЖ в низкой концентрации (0,1 мкМ) 

снижал поступление кадмия в корни паслена, тогда как при концентрации 1000 мкМ 

этот протекторный эффект не был выявлен, кроме того, значительно повышалось 

содержание МДА в листьях (Yan et al., 2015). 

В дальнейшем нами было изучено влияние СК и МЖ в выбранных концентрациях 

на холодоустойчивость растений пшеницы и огурца при низкотемпературных 

воздействиях, различающихся по продолжительности и интенсивности. Показано, что 

предобработка пшеницы СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) за 1 сут до начала действия 

низкой температуры повышает устойчивость клеток к промораживанию (рис. 22).  

 

Рис. 22. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на устойчивость клеток пшеницы к 

промораживанию при действии температуры 4°С.  

Вероятно, это связано с тем, что СК и МЖ уже в оптимальных температурных 

условиях (при 22°С) активизируют адаптивные механизмы, которые способствуют 
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увеличению холодоустойчивости растений. В дальнейшем, при действии низкой 

закаливающей температуры (4°С) устойчивость обработанных СК и МЖ растений 

продолжала возрастать и была заметно выше по сравнению с устойчивостью 

необработанных проростков в течение всего периода охлаждения (рис. 22). 

Следует отметить, что участие СК и МЖ в формировании устойчивости растений 

к низким температурам ранее было продемонстрировано на ряде холодостойких 

культур. Так, СК повышала холодоустойчивость ячменя (Mutlu et al., 2013а,b), пшеницы 

(Tasgin et al., 2003, 2006) и бобов (Senaratna et al., 2000). В отличие от этого, данные о 

снижении негативного действия низких температур под влиянием жасмонатов на 

холодостойкие растения в настоящее время единичны и получены на таких растениях 

как арабидопсис (Hu et al., 2013, 2017) и горох (Shahzad et al., 2015).  

В ходе наших исследований установлено, что СК и МЖ оказывают защитный 

эффект и на растения огурца, снижая проницаемость мембран клеток. При этом 

обработка растений СК и МЖ вызывала уменьшение выхода электролитов ещё до 

начала действия низких температур (рис. 23, а, б). В условиях закаливающей 

температуры (12°С) СК и, в большей степени МЖ, также способствовали снижению 

экзосмоса электролитов из листьев огурца по сравнению с контрольными растениями 

(без обработки) (рис. 23, а).  

      

Рис. 23. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на выход электролитов из листьев огурца 

при действии закаливающей (а) и повреждающей (б) температуры.  

Отметим также, что если у необработанных растений выявлено первоначальное 

(1–24 ч) повышение выхода электролитов, то у обработанных СК и МЖ растений этого 

увеличения не было обнаружено (рис. 23, а). Из этого следует, что при действии 
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температуры 12°С СК и МЖ повышали устойчивость растений огурца, сохраняя 

целостность и избирательную проницаемость мембран клеток. Полученные нами 

результаты согласуются с данными литературы. Так, СК и МЖ в условиях гипотермии 

оказывали протекторное действие на теплолюбивые растения кукурузы (Janda et al., 

1999), риса (Lee et al., 1996; Kang, Saltveit, 2002), томата (Wang et al., 2016), перца 

(Moradmand et al., 2015) и огурца (Liu et al., 2009; Saydpour, Sayyari, 2016). 

В результате наших исследований показано, что в условиях повреждающей 

температуры (4°С) фитогормоны также уменьшали проницаемость клеточных мембран, 

снижая, тем самым, негативное действие этой температуры (рис. 23, б). Однако СК и 

МЖ лишь частично нивелировали негативные эффекты температуры. В пользу этого 

свидетельствуют результаты визуальной оценки влияния СК и МЖ на состояние 

растений, подвергнутых действию температуры 4°С (рис. 24). Так, СК и МЖ в 

некоторой степени уменьшали повреждения, вызванные действием низкой температуры 

в течение 1–2 сут, и способствовали поддержанию тургорного давления в семядольных 

листьях (рис. 24). Тем не менее, на 3 сут опыта изменения, вызванные действием холода, 

приобретали необратимый характер. Из-за усиленного выхода электролитов из клеток 

(даже в присутствии гормонов) и снижения поглотительной способности корней, 

происходило уменьшение тургорного давления в листьях, что приводило к завяданию и 

гибели как необработанных, так и обработанных СК и МЖ растений (рис. 23, б; рис. 24). 

Известно, что выдерживание растений огурца при низких (повреждающих) 

температурах приводит к нарушениям всех физиологических процессов (фотосинтез, 

дыхание, водный обмен, минеральное питание и др.), однако эти нарушения могут 

носить обратимый характер. Так, было показано, при перенесении растений после 

охлаждения (2°С) в условия оптимальной температуры (22°С) происходило снижение 

выхода электролитов, восстановление антиоксидантной активности и уменьшение 

интенсивности окислительных процессов (Лукаткин, 2002).  

В связи с этим, нами была проведена оценка состояния растений огурца в 

последействии температуры 4°С. При этом проростки выдерживали при 4°С в течение 

1–3 сут, а затем помещали в оптимальные температурные условия (22°С) на 7 сут. 

Показано, что у растений, подвергнутых действию температуры 4°С в течение 1 сут, в 

последействии в оптимальных условиях восстанавливается тургор семядольных листьев 

и возобновляются ростовые процессы (появляется настоящий лист) (рис. 25). 
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Рис. 24. Внешний вид проростков огурца, подвергнутых действию повреждающей 

температуры 4°С течение 1–3 сут. 

1 сут при 4°С 

                4°С                             4°С+СК                           4°С+МЖ 

2 сут при 4°С 

               4°С                              4°С+СК                          4°С+МЖ 

                4°С                                4°С+СК                         4°С+МЖ 

3 сут при 4°С 
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Рис. 25. Внешний вид проростков огурца, подвергнутых действию повреждающей 

температуры (4°С) течение 1–3 сут и затем перенесенных в оптимальные температурные 

условия (22°С) на 7 сут. 

 

2 сут при 4°С                                      

3 сут при 4°С  

              4°С                              4°С+СК                          4°С+МЖ                                                                                                                  

 1 сут при 4°С 

             4°С                              4°С+СК                         4°С+МЖ                                                                                                                  

            4°С                                4°С+СК                          4°С+МЖ 
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Отметим, что возобновление роста происходило как у необработанных, так и у 

обработанных СК и МЖ растений (рис. 25). В последействии более длительного (2 сут) 

охлаждения у необработанных проростков отмечено засыхание семядольных листьев и 

гибель проростков, а у обработанных СК и МЖ растений – значительное повреждение 

листовой пластины (потеря тургора, сворачивание, частичное засыхание), однако 

полного засыхания листьев и гибели проростков не происходило (рис. 25). Воздействие 

температуры 4°С в течение 3 сут вызывало необратимое повреждение как 

необработанных, так и обработанных СК и МЖ растений и после перенесения их в 

оптимальные температурные условия они полностью засыхали (рис. 25). 

Таким образом, из полученных данных следует, что СК и МЖ способны 

повышать выживаемость растений огурца в условиях действия повреждающей 

температуры (4°С), однако длительное (3 сут) охлаждение вызывает необратимые 

повреждения, в результате чего растения погибают. Мы предполагаем, что гибель 

растений при продолжительном низкотемпературном воздействии могла быть 

обусловлена, прежде всего, повреждением корневой системы. Подтверждением этому 

служат данные, которые демонстрируют, что холодоустойчивость теплолюбивых 

растений в значительной мере определяется высокой чувствительностью к низким 

температурам корневой системы (Балагурова и др., 2001; Антипина, 2010; Попов и др., 

2010; Титов, Таланова, 2011). Так, охлаждение (10°С, 1 ч) побега огурца вызывало 

повышение холодоустойчивости листьев, тогда как локальное действие низкой 

температуры на корень – снижало их устойчивость (Балагурова и др., 2001; Титов, 

Таланова, 2011). У растений табака закаливание при 8°С в течение 6 сут вызывало 

повреждение мембран клеток корня, в результате которого значительно увеличивался 

выход электролитов, тогда как в листьях этот показатель практически не изменялся 

(Антипина, 2010; Попов и др., 2010). Кроме того, промораживание (–3°С, 1 сут) 

закаленных проростков не вызывало видимых повреждений надземной части, однако в 

дальнейшем, через 3 сут их выращивания при оптимальной тепературе (22°С) 

происходило засыхание растений, которое авторы связывают с гибелью корневой 

системы (Попов и др., 2010). 

Таким образом, экзогенные СК и МЖ усиливают положительное влияние 

закаливающих температур на устойчивость растений пшеницы и огурца и частично 

нивелируют негативное действие повреждающей температуры на проростки огурца. 
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3.2.2. Рост растений 

К настоящему времени получены данные о снижении негативного действия 

неблагоприятных факторов на рост растений под влиянием экзогенных СК и МЖ. Так, 

обработка СК способствовала поддержанию ростовых процессов растений при действии 

засоления (Shakirova et al., 2003; Ardebili et al., 2014), низких (Liu et al., 2016a; Wang et 

al., 2018b) и высоких (Khanna et al., 2016) температур, кадмия (Moussa, El-Gamal, 2010; 

Shakirova et al., 2016). Экзогенный МЖ также снижал негативное действие засоления 

(Ahmadi et al., 2018), тяжелых металлов (Yan et al., 2015; Mir et al., 2018), засухи 

(Луговая и др., 2014) и низких температур (Li et al., 2012; Saydpour, Sayyari, 2016) на 

рост растений. В то же время установлено, что экзогенные СК и МЖ могут оказывать 

ингибирующее действие на ростовые процессы (Kumari  et al., 2003; Дмитриева и др., 

2008; Sharma et al., 2013; Shahzad et al., 2015; Yan et al., 2015; Per et al., 2018).  

В связи с этим, нами было изучено влияние экзогенных СК и МЖ на рост 

(линейные размеры, сырая и сухая биомасса) растений пшеницы и огурца при действии 

низких положительных температур. Проведенное исследование показало, что СК и МЖ 

в использованных нами концентрациях способствуют увеличению длины листовой 

пластинки в условиях низкотемпературного закаливания (табл. 9).  

Таблица 9. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на длину 1-го листа пшеницы при 

действии температуры 4°С 

Экспозиция, сут 
Длина 1-го листа, см 

4°С 4°С+СК 4°С+МЖ 

0 13,61±0,09b 14,17±0,06a 13,76±0,08b 

1 13,66±0,12b 14,39±0,08a* 13,77±0,11b 

2 13,81±0,13b 14,58±0,09a* 14,06±0,1b* 

3 13,90±0,14c 14,90±0,09a* 14,38±0,11b* 

7 13,99±0,15c* 15,10±0,11a* 14,80±0,13b* 

Примечание. Здесь и в таблицах 10–14 разными латинскими буквами отмечены статистически 

значимые различия между средними значениями в пределах каждой экспозиции при р ≤ 0,05. 

*Различия с исходным уровнем статистически значимы при р ≤ 0,05. 
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Отметим, что у растений, обработанных СК, этот показатель был выше по 

сравнению с необработанными растениями в течение всего опыта (табл. 9). Наряду с 

этим, СК оказывала бо льшее положительное влияние на площадь 1-го листа пшеницы: 

этот показатель увеличивался ещё до начала действия низкой температуры (при 22°С) и 

в дальнейшем, в течение всего опыта был выше у обработанных растений по сравнению 

с необработанными (табл. 10). МЖ также оказывал положительное влияние на площадь 

1-го листа растений пшеницы в оптимальных температурных условиях (22°С) и к концу 

холодового закаливания (7 сут) этот показатель у обработанных МЖ увеличился на 

10%, тогда как у необработанных растений – на 5% (табл. 10). Отметим также, что у 

проростков, предобработанных МЖ, в течение всего закаливания длина корня была 

больше, чем у необработанных (прил. 1). При действии температуры 4°С длина корня и 

высота побега у проростков пшеницы, предобработанных СК, не отличалась от 

контрольного варианта (без обработки), тогда как у растений, обработанных МЖ, на 7 

сут опыта высота побега была несколько ниже, чем у контрольных (прил. 1).  

Таблица 10. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на площадь 1-го листа пшеницы при 

действии температуры 4°С 

Экспозиция, сут 
Площадь 1-го листа, см

2
 

4°С 4°С+СК 4°С+МЖ 

0 3,28±0,004c 3,64±0,004a 3,39±0,003b 

1 3,30±0,01b 3,65±0,01a 3,37±0,01b 

2 3,41±0,005b* 3,69±0,01a* 3,47±0,005b* 

3 3,44±0,01b* 3,72±0,01a* 3,55±0,005b* 

7 3,43±0,01c* 3,87±0,01a* 3,73±0,004b* 

В ходе наших исследований установлено, что СК и МЖ усиливают накопление 

сухой биомассы побега пшеницы при действии низкой температуры. Так, этот 

показатель на 7 сут опыта увеличился примерно на 45% относительно исходного уровня 

(прил. 2). У обработанных МЖ растений в условиях закаливания также повышалось 

накопление биомассы корня. В частности, к концу воздействия (7 сут) сырая и сухая 

биомасса корня у необработанных растений увеличилась на 15 и 29% относительно 

исходного уровня, а у обработанных МЖ – на 24 и 47%, соответственно (прил. 2). 

Необходимо подчеркнуть, что в нормальных температурных условиях (22°С) СК и МЖ 
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также способствовали увеличению размеров (длина и площадь) листа, а под влиянием 

МЖ обнаружено увеличение и длины корня (прил. 7). Кроме того, фитогормоны 

усиливали накопление сырой и сухой биомассы побега и корня (прил. 7). 

Экзогенные СК и МЖ ещё до начала действия закаливающей температуры (при 

22°С) увеличивали длину семядольных листьев огурца (табл. 11), а в присутствии МЖ 

также повышалась ширина (прил. 3) и площадь листа (табл. 12). В условиях холодового 

закаливания (12°С) положительное действие на длину (табл. 11), ширину (прил. 3) и 

площадь (табл. 12) семядольных листьев оказывал, главным образом, МЖ (прил. 3).  

Таблица 11. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на длину семядольных листьев 

огурца при действии температуры 12°С 

Экспозиция, сут 
Длина семядольного листа, см 

12°С 12°С+СК 12°С+МЖ 

0 3,16±0,02b 3,23±0,02a 3,22±0,02a 

1 3,18±0,02b 3,21±0,03ab 3,26±0,03a 

2 3,20±0,02b 3,29±0,03a 3,30±0,03a* 

3 3,26±0,03b* 3,27±0,02b 3,35±0,03a* 

При действии температуры 12°С МЖ оказывал положительное влияние на рост 

корня проростков огурца, увеличивая его длину к концу низкотемпературного 

воздействия (прил. 3). В то же время, длина гипокотиля в присутствии СК и МЖ в 

условиях охлаждения не изменялась (прил. 3). 

Таблица 12. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на площадь семядольных листьев 

огурца при действии температуры 12°С 

Экспозиция, сут 
Площадь семядольного листа, см

2
 

12°С 12°С+СК 12°С+МЖ 

0 4,01±0,05b 4,02±0,07ab 4,15±0,05a 

1 4,09±0,05a 4,10±0,07a 4,14±0,05a 

2 4,03±0,04b 4,11±0,08ab 4,19±0,06a 

3 4,16±0,06b* 4,19±0,06ab* 4,33±0,06a* 
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В условиях действия температуры 12°С экзогенный МЖ также усиливал 

накопление сырой биомассы проростков огурца (прил. 4). В частности, к концу опыта (3 

сут) сырая биомасса листа, гипокотиля и корня под влиянием МЖ увеличилась 

относительно исходного уровня на 10, 11 и 15%, соответственно (прил. 4). Кроме того, в 

присутствии МЖ до начала действия низкой температуры (при 22°С) и к концу 

холодового закаливания отмечено накопление сухой биомассы листа (прил. 4). МЖ 

также препятствовал снижению оводненности листьев (прил. 4). 

При действии повреждающей температуры (4°С) экзогенные СК и МЖ также 

оказывали защитный эффект на ростовые процессы растений огурца. В частности, под 

влиянием фитогормонов в меньшей степени снижалась длина (табл. 13) и площадь 

(табл. 14) семядольных листьев.  

Таблица 13. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на длину семядольных листьев 

огурца при действии температуры 4°С 

Экспозиция, сут 
Длина семядольного листа, см 

4°С 4°С+СК 4°С+МЖ 

0 3,16±0,02b 3,23±0,02a 3,22±0,02a 

1 2,89±0,03b* 3,00±0,04ab* 3,03±0,03a* 

2 2,84±0,02b* 2,98±0,03a* 2,92±0,04a* 

3 2,70±0,06b* 2,88±0,04a* 2,86±0,05a* 

 

Таблица 14. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на площадь семядольных листьев 

огурца при действии температуры 4°С 

Экспозиция, сут 
Площадь семядольного листа, см

2
 

4°С 4°С+СК 4°С+МЖ 

0 4,01±0,05b 4,02±0,07ab 4,15±0,05a 

1 3,46±0,10b* 3,54±0,07ab* 3,70±0,07a* 

2 3,05±0,06b* 3,22±0,06a* 3,20±0,05a* 

3 2,76±0,06b* 3,05±0,07a* 3,03±0,06a* 
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Другие ростовые показатели (ширина листа, длина корня и гипокотиля) у 

обработанных СК и МЖ растений огурца при действии повреждающей температуры 

4°С не отличались от необработанных растений (прил. 5). 

Выявлено также, что в условиях повреждающей температуры (4°С) под влиянием 

СК и МЖ в меньшей степени снижалась сырая биомасса листьев (прил. 6). Отметим, что 

СК и МЖ способствовали поддержанию оводненности листьев в условиях охлаждения 

(прил. 6). По-видимому, фитогормоны вызывали закрытие устьиц, тем самым, снижая 

потерю воды семядольными листьями и способствуя поддержанию тургорного 

давления. Это согласуется с результатами других исследований, в которых показано, что 

обработка растений кукурузы СК в течение 1 сут вызывала значительное снижение 

устьичной проводимости (Janda et al., 1999). В проявлении этого протекторного 

эффекта, индуцируемого СК и МЖ, могла участвовать АБК. Об этом свидетельствуют 

результаты исследований, в которых выявлено накопление АБК, индуцируемое СК, как 

в оптимальных условиях, так и при засолении (Шакирова, 2001; Shakirova et al., 2003). 

Показано также, что ЖК может оказывать влияние на состояние устьиц независимыми 

от АБК путями (Suhita et al., 2004; Савченко и др., 2014). 

Необходимо отметить, что в нормальных температурных условиях (22°С) СК и 

МЖ также увеличивали размеры (длина, ширина и площадь) семядольных листьев 

(прил. 7). Кроме того, в присутствии фитогормонов усиливалось накопление сырой 

биомассы листа, а под влиянием МЖ – сырой биомассы корня (прил. 7).  

Таким образом, предобработка СК и МЖ пшеницы и огурца оказывала защитное 

действие на рост растений, подвергнутых действию низких положительных температур. 

При закаливающих воздействиях (4°С – для пшеницы; 12°С – для огурца) фитогормоны 

увеличивали линейные размеры и способствовали большему накоплению биомассы 

растений, а при повреждающем (4°С – для огурца) – снижали негативное действие 

температуры на ростовые процессы. Протекторный эффект СК и МЖ на рост растений 

мог быть обусловлен их влиянием на гормональный баланс (Шакирова и др., 2013a). 

Так, показано, что, экзогенные СК (50 мкМ) и МЖ (100 нМ) способствовали 

поддержанию ростовых процессов у растений пшеницы, что, по мнению авторов, было 

связано с их способностью предотвращать снижение уровня цитокининов, вызванное 

засолением (Shakirova et al., 2003; Шакирова и др., 2013a). Важно, что СК и МЖ в 

выбранных нами концентрациях не ингибировали рост растений пшеницы и огурца как 
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в нормальных, так и в низкотемпературных условиях. Отметим однако, что как 

показывают исследования других авторов, СК и МЖ могут снижать ростовые процессы. 

Например, СК и МЖ оказывали ингибирующее действие на рост растений в 

оптимальных условиях (Дмитриева и др., 2008; Shahzad et al., 2015) и при действии 

неблагоприятных температур (Shahzad et al., 2015). Причем ингибирование роста было 

тем сильнее, чем выше была концентрация фитогормонов. 

Интересно, что в оптимальных условиях (22°С) МЖ оказывал стимулирующий 

эффект на рост корня пшеницы (прил. 7), а длина корня проростков огурца 

увеличивалась в присутствии СК и МЖ (прил. 8). Положительное действие СК и МЖ в 

этом случае могло быть связано с накоплением под их влиянием ростстимулирующих 

гормонов. В пользу этого свидетельствуют данные, полученные в лаборатории Ф.М. 

Шакировой: обработка растений пшеницы СК повышала митотическую активность 

клеток меристемы корня и увеличивала размеры клеток в зоне растяжения, что авторы 

связывают с накоплением ИУК. В то же время стимулирующий эффект МЖ на рост 

корней пшеницы они объясняют накоплением гормонов цитокининовой природы 

(Сахабутдинова и др., 2009; Шакирова и др., 2013a). Положительное действие гормонов 

на рост корней может также быть связано с их участием в регуляции процессов 

транспорта и распределения ассимилятов (активация/ингибирование флоэмной 

разгрузки), в частности, сахарозы в клетках корней кукурузы (Бурмистрова и др., 2009).   

 

3.3. Влияние салициловой кислоты и метилжасмоната на уровень окислительного 

стресса и работу антиоксидантной системы у пшеницы и огурца при 

низкотемпературных воздействиях 

3.3.1. Содержание пероксида водорода и малоного диальдегида 

Известно, что СК является естественным прооксидантом и вызывает усиление 

генерации АФК (Yu et al., 1999). Резкое повышение их уровня в клетках 

(«окислительный взрыв») под влиянием СК считается одним из ключевых компонентов 

СПУ, в результате которого в месте внедрения патогена развивается реакция СВЧ и 

происходит локальная гибель части инфицированных клеток вместе с патогеном 

(Молодченкова, 2001). В реализации протекторных эффектов МЖ H2O2 также играет 

важное значение. Так, показано, что обработка растений пшеницы МЖ вызывала 

накопление пероксида водорода, что способствовало повышению устойчивости к 
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возбудителю фузариоза и септориоза (Яруллина и др., 2015). Отметим также, что СК и 

МЖ участвуют в регуляции уровня H2O2 в клетках растений при действии абиотических 

факторов, таких как засоление (Сахабутдинова и др., 2004; Qiu et al., 2014), засуха 

(Nazar et al., 2015), низкие и высокие температуры (Lei et al., 2010; Li et al., 2012; Khanna 

et al., 2016), тяжелые металлы (Moussa, El-Gamal, 2010; Sirhindi et al., 2016) и др. 

В связи с этим, нами было проведено исследование влияния СК и МЖ на 

содержание H2O2 в листьях пшеницы и огурца при действии низких положительных 

температур. Установлено, что при обработке растений СК ещё до начала действия 

низкой закаливающей температуры (4°С) происходило небольшое повышение уровня 

пероксида в листьях пшеницы (рис. 26). Это согласуется с имеющимися в литературе 

данными об усиление генерации пероксида водорода под влиянием СК (Сахабутдинова 

и др., 2004; Молодченкова, 2009; Максимов и др., 2011а; Масленникова, Шакирова, 

2018). При этом предполагается, что увеличение содержания АФК, индуцируемое СК, 

необходимо для реализации ее протекторного эффекта. Это предположение 

подтверждается результатами экспериментов, в которых показано, что антиоксидант 

ионол снимал вызываемые СК усиление генерации АФК и повышение 

теплоустойчивости растений (Колупаев и др., 2007).  

 
Рис. 26. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание пероксида водорода  в 

листьях пшеницы при действии температуры 4°С.  

Одной из причин накопления H2O2, индуцируемого СК, является ее способность 

ингибировать АФК-утилизирующие ферменты (например, КАТ и ПО) и/или 

активизировать ферменты, участвующие в регулировании про-/антиоксидантного 
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равновесия (в частности, НАФДH-оксидазы, СОД, ПО) (Тарчевский, 2002; Колупаев и 

др., 2010b; Kumar, 2014). Увеличение уровня АФК в клетках имеет важное значение для 

реализации предадаптирующего действия СК на растения пшеницы к последующему 

охлаждению, поскольку АФК могут выступать в качестве сигнальных молекул и 

активизировать защитные реакции. В дальнейшем, при действии низкой температуры 

4°С нами обнаружено первоначальное (в течение 1 ч) снижение уровня пероксида 

водорода, который затем несколько повышался, однако к концу опыта (168 ч) 

уменьшался и был ниже исходного уровня (рис. 26). В отличие от СК, при обработке 

проростков пшеницы МЖ не происходило накопления H2O2 в листьях в оптимальных 

температурных условиях (22°С) и в течение всего процесса низкотемпературного 

закаливания (4°С) МЖ препятствовал повышению его содержания в клетках (рис. 26). 

Учитывая это, мы предполагаем, что активизация защитных механизмов, индуцируемая 

МЖ, и способствующая повышению холодоустойчивости растений, осуществлялась 

через другие АФК. Возможно, что в реализации протекторных эффектов жасмонатов 

участвует НАДФН-оксидаза и образующийся в результате ее работы супероксидный 

радикал. Так, увеличение теплоустойчивости растений пшеницы под влиянием 

экзогенной ЖК было обусловлено усилением генерации О2
•−
, связанной с активацией 

НАДФН-оксидазы (Колупаев и др., 2013).  

На растениях огурца в ходе наших исследований выявлены сходные 

закономерности. В частности, обработка проростков СК ещё до начала 

низкотемпературных воздействий вызывала резкое повышение (примерно в 2,6 раза) 

содержания пероксида водорода в листьях, в то время как МЖ не оказывал на него 

влияния (рис. 27, а, б). В условиях закаливающей температуры (12°С) в листьях 

проростков, обработанных СК, уровень H2O2 постепенно уменьшался и к концу опыта 

(72 ч) был ниже, чем у необработанных растений (рис. 27, а). У растений, 

предобработанных МЖ, содержание пероксида водорода в течение процесса холодового 

закаливания не изменялось и через 72 ч было существенно ниже, чем у необработанных 

проростков (рис. 27, а). Таким образом, СК вызывала усиление генерации H2O2, что, 

вероятно, являлось одним из механизмов ее предадаптирующего действия к 

последующему охлаждению и способствовало активизации защитных механизмов. МЖ 

также оказывал протекторное действие на растения огурца, препятствуя повышению 

содержания пероксида водорода, вызываемого охлаждением (12°С).  
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В условиях действия повреждающей температуры (4°С) СК и, в большей степени 

МЖ, сдерживали усиление генерации пероксида водорода, индуцируемое холодом (рис. 

27, б). Тем не менее, к концу холодового воздействия (72 ч) в листьях растений даже в 

присутствии фитогормонов происходило значительное накопление H2O2, 

свидетельствующее о развитии окислительного стресса. Отметим однако, что 

содержание пероксида водорода в листьях обработанных СК и МЖ растений на 3 сут 

опыта было ниже, чем у необработанных (рис. 27, б). 

 

 

Рис. 27. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание пероксида водорода в 

листьях огурца при действии закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температуры. 

Известно, что экзогенные фитогормоны СК и МЖ могут вызывать повышение 

интенсивности ПОЛ в клетках растений (Fedina, Benderliev, 2000; Kumari et al., 2006; 

Пестова, 2007; Дмитриева и др., 2008; Liu et al., 2012). При этом продукты ПОЛ, наряду 

с АФК, могут выступать в качестве сигнала, активизирующего адаптивные реакции 

растений при действии неблагоприятных факторов среды. Так, обработка СК растений 

гороха в оптимальных условиях вызывала накопление МДА, что, в свою очередь, 
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увеличивало антиоксидантную активность и снижало его уровень при действии высокой 

температуры (Пестова, 2007). Экзогенная ЖК повышала уровень ПОЛ в листьях и 

корнях финиковой пальмы, что активизировало ГвПО и увеличивало устойчивость 

растений к возбудителю фузариоза (Jaiti et al., 2004). 

В связи с этим, нами было изучено влияние СК и МЖ на содержание МДА в 

листьях пшеницы и огурца при действии низких температур. В ходе работы 

обнаружено, что экзогенные СК и МЖ в оптимальных температурных условиях (22°С) 

вызывают некоторое повышение содержания МДА в листьях пшеницы (табл. 15). 

Можно предположить, что усиление интенсивности ПОЛ у растений, обработанных СК, 

было вызвано обнаруженным нами накоплением H2O2 (табл. 15; рис. 26). У растений, 

обработанных МЖ, повышение уровня ПОЛ, вероятно, было связано с аккумуляцией 

других АФК, поскольку в оптимальных условиях МЖ не оказывал влияния на 

содержание H2O2 (табл. 15; рис. 26). При действии низкой температуры 4°С в листьях 

обработанных СК и МЖ растений пшеницы, содержание МДА было ниже, чем у 

необработанных проростков (табл. 15). 

Таблица 15. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание МДА в листьях 

пшеницы при действии температуры 4°С 

Экспозиция, ч 
Содержание МДА, мкмоль/г сырого веса  

4°С 4°С + СК 4°С + МЖ 

0 11,5±0,2g 12,8±0,4f 13,0±0,4ef 

1 13,7±0,7cdef 12,8±0,4f 12,9±0,5ef 

24 15,9±0,7b 14,1±0,6cdf 14,0±0,5cdef 

48 18,4±0,7a 16,0±0,7b 15,6±0,6b 

72 15,2±0,6bc 14,2±0,6cdef 14,1±0,3de 

168 15,2±0,5bc 14,1±0,7cdef 14,2±0,3d 

 

Обработка растений огурца СК и МЖ также  вызывала повышение содержания 

МДА в листьях до начала низкотемпературного воздействия (табл. 16). Можно 

предположить, что как и у пшеницы, увеличение интенсивности ПОЛ под влиянием СК 

было обусловлено значительным накоплением пероксида водорода (табл. 16; рис. 27). 

Отметим, что СК и МЖ вызывали увеличение интенсивности ПОЛ в листьях огурца и 
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пшеницы только в течение 1-х сут после обработки. Через 3 (огурец) и 7 сут (пшеница) в 

оптимальных условиях (22°С) уровень МДА в клетках обработанных растений был 

ниже (пшеница) или не отличался (огурец) от уровня МДА у необработанных 

проростков (прил. 7, 8), что указывает не только на отсутствие повреждающего действия 

фитогормонов, но и свидетельствует об их защитном эффекте.  

При низкой закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температуре в 

присутствии СК и МЖ содержание МДА в листьях огурца было ниже, чем у 

необработанных растений (табл. 16). Отметим однако, что при продолжительном 

действии (48–72 ч) температуры 4°С, происходило значительное повышение 

содержания МДА в листьях даже в присутствии гормонов. При этом важно, что под 

влиянием СК и МЖ в условиях холода не происходило усиления интенсивности ПОЛ и 

уровень МДА в листьях был ниже, чем у контрольных проростков (табл. 16). 

Таблица 16. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание МДА в листьях 

огурца при действии закаливающей (12°С) и повреждающей (4°С) температуры 

Экспози-

ция, ч 

Содержание МДА, мкмоль/г сырого веса  

12°С 12°С + СК 12°С + МЖ 4°С 4°С + СК 4°С + МЖ 

0 4,4±0,2i 5,0±0,2defgh 5,0±0,1fh 4,4±0,2j 5,0±0,2hi 5,0±0,1hi 

1 5,3±0,2defg 4,9±0,3gfhi 4,8±0,1hi 6,0±0,3fg 4,8±0,2ij 4,8±0,3ij 

5 5,5±0,2deg 5,0±0,3hdi 5,1±0,2efg 6,7±0,3f 5,3±0,3ghi 5,0±0,3ij 

24 6,0±0,1c 5,5±0,2de 5,5±0,1d 8,0±0,4e 6,4±0,6fg 5,9±0,3fgh 

48 7,2±0,3ab 6,5±0,2bc 6,4±0,2c 13,2±0,7c 10,0±0,7d 9,4±0,7de 

72 8,1±0,3a 6,4±0,3bc 6,7±0,3bc 20,9±0,8a 17,5±0,8b 15,7±1,2bc 

 

Наши данные согласуются с результатами других исследований, в которых 

показано, что один из протекторных эффектов экзогенных СК и МЖ обусловлен их 

способностью уменьшать интенсивность окислительного стресса. В частности, такие 

данные получены на растениях огурца (Li et al., 2012; Sayyari et al., 2012; Saydpour, 

Sayyari, 2016) при действии низких температур, пшеницы и горчицы – в условиях 

засоления (Шакирова и др., 2013a; Husen et al., 2018) и засухи (Nazar et al., 2015; 

Sedaghat et al., 2017), а также сои – при обработке никелем (Sirhindi et al., 2016).  
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Таким образом, СК и МЖ вызывают некоторое повышение уровня МДА в 

листьях растений еще до начала действия низких температур, что, в свою очередь, 

приводит к активизации защитных механизмов. При закаливающих температурах это 

способствует снижению содержания МДА и формированию холодоустойчивости, а при 

повреждающей – активизация защитных механизмов, запускаемая фитогормонами, 

уменьшает интенсивность ПОЛ, но не останавливает его развитие.  

 

3.3.2. Активность антиоксидантных ферментов 

3.3.2.1. Супероксиддисмутаза и содержание мРНК ее генов 

Один из защитных механизмов, который способствует повышению устойчивости 

растений к неблагоприятным факторам среды под влиянием экзогенных фитогормонов, 

обусловлен их способностью регулировать антиоксидантную активность. Рядом 

исследований показано участие СК и МЖ в активизации антиоксидантных ферментов 

при действии засухи (Anjum et al., 2011; Sedaghat et al., 2017), засоления (Husen et al., 

2018; Talebi et al., 2018), низких (Li et al., 2012; Mutlu et al., 2013а,b) и высоких (Shi et al., 

2006; Ястреб и др., 2012; Колупаев и др., 2013) температур, тяжелых металлов (Zhang et 

al., 2011; Sharma et al., 2013). Кроме того, установлено их влияние на экспрессию генов, 

кодирующих антиоксидантные ферменты и ферменты синтеза низкомолекулярных 

протекторных соединений (Guan, Scandalios, 1995; Misra, Saxena, 2009).  

Учитывая это, нами проведено изучение влияния экзогенных СК и МЖ на 

активность некоторых антиоксидантных ферментов в листьях контрастных по 

холодоустойчивости растений. В ходе исследований установлено, что СК и МЖ 

вызывают повышение (на 21 и 37%, соответственно) общей активности СОД в листьях 

проростков пшеницы ещё до начала действия температуры 4°С (рис. 28). Отметим, что 

это согласуется с результатами других исследований, в которых показано, что 

экзогенные СК (Dong et al., 2010; Chen et al., 2014b) и МЖ (Anjum et al., 2011; Qui et al., 

2014) активизируют СОД в оптимальных условиях. При температуре 4°С в листьях 

пшеницы, обработанных СК, и в особенности МЖ, в течение всего опыта активность 

СОД была существенно выше, чем у необработанных проростков (рис. 28). 
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Рис. 28. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на общую активность СОД в листьях 

пшеницы при действии температуры 4°С.  

Активизация СОД под влиянием фитогормонов может быть обусловлена как 

изменением активности ее латентных изоформ, так и образованием фермента de novo. 

Так, например, СК и МЖ повышали активность СОД и индуцировали накопление 

транскриптов ее генов при действии низкой температуры (Li et al., 2012; Dong et al., 

2014), засоления (Qui et al., 2014; El-Esavi et al., 2017), никеля (Sirhindi et al., 2016) и 

мышьяка (Farooq et al., 2016). 

Результаты наших исследований показывают, что СК и МЖ участвуют в 

регуляции уровня мРНК генов TaFeSOD и TaMnSOD, кодирующих железо-содержащую 

и марганец-содержащую изоформы СОД в листьях пшеницы. Так, уже в оптимальных 

температурных условиях (22°С) СК вызывала значительное повышение содержания 

транскриптов гена TaFeSOD, а экзогенный МЖ индуцировал накопление мРНК генов 

TaFeSOD (рис. 29, а) и TaMnSOD (рис. 29, б). При 4°С содержание мРНК гена TaFeSOD 

в листьях растений, обработанных СК, оставалось на повышенном уровне на 

протяжении всего опыта (рис. 29, а), тогда как содержание мРНК гена TaMnSOD к 

концу воздействия снижалось (рис. 29, б). МЖ способствовал поддержанию 

повышенной экспрессии генов TaFeSOD и TaMnSOD в течение всего процесса 

закаливания (рис. 29, а, б), что, вероятно, обусловливало более высокую активность 

СОД в листьях по сравнению с активностью контрольных и обработанных СК растений 

(рис. 28).  
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Рис. 29. Влияние СК и МЖ на содержание транскриптов генов TaFeSOD (а) и TaMnSOD 

(б) в листьях пшеницы при действии температуры 4°С.  

Отметим, что значительное повышение (в 3 раза относительно исходного уровня) 

содержания транcкриптов гена TaMnSOD на 7 сут закаливания под влиянием МЖ, 

вероятно, было направлено на увеличение ферментативной активности продуктов этого 

гена – изоформы Mn-SOD. Mn-SOD локализована, главным образом, в митохондриях, 

которые являются одними из основных источников АФК. Поскольку другие изоформы 

СОД в этих органеллах практически отсутствуют, она выполняет важную роль в защите 

митохондрий от окислительных повреждений (Бараненко, 2006; Катышев и др., 2013). 

Кроме того, Mn-SOD может связываться с митохондриальной ДНК (Descheneau, 

Newton, 2005) и защищать ее от негативного действия АФК. Таким образом, на 

основании полученных результатов о влиянии СК и МЖ на накопление мРНК генов, 

кодирующих СОД, можно предположить, что в условиях холодового закаливания 

увеличение активности СОД в листьях пшеницы обусловлено не только расходом 

имеющихся молекул фермента, постранскрипционной и пострансляционной активацией 

ранее синтезированных молекул, но и синтезом фермента de novo.  

Сходные данные получены нами при изучении влияния экзогенных СК и МЖ на 

активность СОД в листьях огурца. В частности, предварительная обработка этими 

фитогормонами повышала (примерно на 30% относительно исходного уровня) 

активность СОД еще до начала действия низких температур (рис. 30, а, б).  
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Рис. 30. Влияние СК и МЖ на общую активность СОД в листьях огурца при действии 

низкой закаливающей (а) и повреждающей (б) температуры.  

В течение всего периода действия закаливающей (рис. 30, а) и повреждающей 

(рис. 30, б) температуры активность СОД в листьях обработанных растений была 

существенно выше по сравнению с активностью в листьях необработанных растений. 

При этом при температуре 12°С активность СОД увеличивалась в течение всего опыта 

(рис. 30, а), а при 4°С через 2 сут снижалась (рис. 30, б). Отметим однако, что в отличие 

от обработанных, у контрольных растений активность СОД уменьшалась уже через 1 

сут действия температуры 4°С, а через 2 сут была ниже исходного уровня (рис. 30, б). 

Соответственно, экзогенные СК и МЖ оказывали протекторное действие на СОД, 

поддерживая ее активность на более высоком уровне. 

Наряду с положительным влиянием на активность СОД в условиях низких 

температур, СК и МЖ повышали содержание транскриптов генов CsCu/ZnSOD и 

CsMnSOD, кодирующих медь/цинк-содержащую и марганец-содержащую изоформы 

фермента (рис. 31, а–г). Так, их экспрессия была выше в листьях обработанных растений 

как до начала холодового воздействия, так и при температуре 12°С (рис. 31, а, в). Это, 

вероятно, и обуславливало более высокую активность СОД в листьях обработанных СК 

и МЖ растений (рис. 30, а).  
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Рис. 31. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание транскриптов генов 

CsCu/ZnSOD (а, б) и CsMnSOD (в, г) в листьях огурца при действии закаливающей (а, в) 

и повреждающей (б, г) температуры.   

Существенное повышение уровня мРНК генов CsCu/ZnSOD и CsMnSOD в листьях 

огурца обнаружено нами под влиянием СК и МЖ и при температуре 4°С (рис. 31, б, г). 

При этом с увеличением продолжительности низкотемпературного воздействия в 

листьях растений, обработанных СК, содержание транскриптов гена CsCu/ZnSOD 

несколько снижалось (рис. 31, б), а CsMnSOD – оставалось на повышенном уровне в 

течение всего опыта (рис. 31, г). У растений, предобработанных МЖ, высокое 

содержание мРНК гена CsCu/ZnSOD (рис. 31, б) и CsMnSOD (рис. 31, г) отмечено нами 

на протяжении всего периода действия температуры 4°С. Таким образом, в отличие от 

необработанных растений, у которых в условиях повреждающей температуры не 

происходило изменения экспрессии генов, кодирующих СОД, у обработанных СК и МЖ 

растений наблюдалось накопление мРНК генов CsCu/ZnSOD и CsMnSOD (рис. 31, а–г), 

что, вероятно и обуславливало более высокую активность СОД (рис. 30, б). Отметим, 
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что экспрессия изучаемых генов у обработанных растений при действии повреждающей 

температуры (4°С) была ниже, чем при закаливающей (12°С) (рис. 31, б–г).  

На основании полученных результатов можно заключить, что проявление 

защитного эффекта экзогенных СК и МЖ на растения пшеницы и огурца связано с их 

способностью в оптимальных и низкотемпературных условиях повышать активность 

СОД. Как известно, СОД участвует в утилизации супероксидного радикала, который 

является предшественником более реакционноспособных АФК (Apel, Hirt, 2004; Gill, 

Tuteja, 2010). Следовательно, увеличение ее активности, индуцируемое фитогормонами, 

может способствовать снижению интенсивности окислительного стресса и вносить 

существенный вклад в сохранение целостности клеточных мембран.  

Кроме того, полученные нами данные указывают на участие СОД в 

предадаптирующем эффекте СК и МЖ на растения пшеницы и огурца. В результате 

работы СОД происходит образование H2O2, обладающего способностью проникать 

через мембраны клеток и участвовать в передаче сигналов, запускающих защитные 

реакции (Креславский и др., 2012). Предобработка пшеницы СК и МЖ повышала 

активность СОД (рис. 28; рис. 30), что способствовало активизации адаптивных 

механизмов, повышающих устойчивость к последующему действию закаливающих 

температур и снижающих негативное действие повреждающей температуры. Наши 

результаты согласуются с имеющимися в литературе данными. Так, обработка растений 

СК и МЖ увеличивала активность СОД и повышала устойчивость к последующему 

действию низкой (Li et al., 2012; Keshavarz et al., 2016) и высокой (Shi et al., 2006; Ястреб 

и др., 2012) температуры, засухи (Anjum et al., 2011), засоления (Qui et al., 2014) и 

тяжелых металлов (Al-Mureish et al., 2014). Однако, необходимо подчеркнуть, что в 

известной нам литературе имеются единичные сведения о влиянии экзогенных МЖ 

(Fung et al., 2004) и СК (Fung et al., 2004; Dong et al., 2014; Junmatong et al., 2015) на 

содержание транскриптов генов, кодирующих СОД, при действии низких температур.  

 

3.3.2.2. Каталаза и содержание мРНК ее гена 

КАТ является основным ферментом, утилизирующим пероксид водорода в 

пероксисомах и глиоксисомах растений (Willekens et al., 1995). К настоящему времени 

рядом исследований показано, что СК и МЖ участвуют в регуляции активности КАТ 

при действии неблагоприятных факторов среды. При этом имеющиеся в литературе 
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сведения протеворечивы. Так, предполагают, что ингибирование КАТ является одним из 

основных механизмов действия СК (Chen et al., 1993), который направлен на повышение 

уровня H2O2, необходимого, например, для обезвреживания патогенов в тканях растений 

(Willekens et al., 1995; Тарчевский и др., 2010а). Ингибирующее действие на активность 

КАТ при биотическом стрессе может оказывать и ЖК (Максимов и др., 2011a). В то же 

время, при действии абиотических факторов под влиянием СК и МЖ выявлено как 

ингибирование (Asghari, Hasanlooe, 2015; Huang et al., 2016), так и активизация КАТ 

(Anjum et al., 2011; Mutlu et al., 2013b; Al-Mureish et al., 2014).  

В связи с этим, нами было изучено влияние СК и МЖ на активность КАТ и 

содержание транкриптов ее гена в листьях пшеницы и огурца при действии низких 

положительных температур. Установлено, что в оптимальных температурных условиях 

(22°С) как СК, так и МЖ вызывают повышение активности КАТ (на 15% и 32%, 

соответственно) (рис. 32, а) и увеличивают содержание транскриптов гена TaCAT (рис. 

32, б) в листьях пшеницы.  

      

Рис. 32. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на активность КАТ (а) и содержание 

транскриптов гена TaCAT (б) в листьях пшеницы при действии температуры 4°С.  

Мы предполагаем, что увеличение активности КАТ при 22°С было обусловлено 

накоплением H2O2 в результате активизации СОД (рис. 28) под влиянием фитогормонов. 

Это подтверждается результатами других исследований, в которых показано, что СК 

(Dong et al., 2010; Kohli et al., 2018) и ЖК (Колупаев и др., 2013; Карпец и др., 2014) 

активизируют СОД и КАТ в контрольных условиях. При температуре 4°С активность 

КАТ (рис. 32, а) и уровень мРНК ее гена (рис. 32, б) были выше в листьях обработанных 
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СК и МЖ растений. При этом у проростков, обработанных СК, активность КАТ слабо 

повышалась в течение 2 сут, а в дальнейшем снижалась (рис. 32, а). Содержание 

транскриптов гена TaCAT под влиянием СК значительно увеличивалось в течение 1-х 

сут охлаждения, а затем возвращалось к исходному уровню (рис. 32, б). МЖ оказывал 

более выраженное действие на содержание мРНК гена TaCAT, что, вероятно, и 

обуславливало более высокую активность КАТ в листьях пшеницы (рис. 32, а, б). 

Отметим, что, учитывая высокий уровень экспрессии гена, кодирующего КАТ, 

повышение ее активности в условиях охлаждения было, в том числе, обусловлено 

синтезом фермента de novo (рис. 32, а, б). Cнижение активности КАТ в листьях 

обработанных СК и МЖ растений с увеличением продолжительности закаливания, 

вероятно, было связано с уменьшением содержания ее субстрата – H2O2 (рис. 26).  

Таким образом, под действием СК и, в особенности МЖ в листьях пшеницы 

повышалась активность КАТ и содержание мРНК ее гена, что приводило к снижению 

содержания пероксида водорода (рис. 26) и интенсивности ПОЛ (табл. 15), вызываемого 

охлаждением. О сходном протекторном эффекте СК и МЖ сообщается другими 

авторами. Так, СК увеличивала активность КАТ и экспрессию ее гена в плодах манго, 

что способствовало уменьшению уровня O2
•¯

, H2O2 и 
•
OH в условиях низкой 

температуры (Junmatong et al., 2015). В то же время в плодах томата метилсалицилат 

снижал содержание мРНК гена, кодирующего КАТ, в течение первых 3 сут охлаждения, 

что, по мнению авторов, могло приводить к накоплению H2O2 и вызывать повышение 

экспрессии PR-генов, однако при увеличении продолжительности воздействия он 

индуцировал увеличение уровня мРНК гена Cat (Ding et al., 2002). В отличие от этого, 

МЖ индуцировал накопление мРНК этого гена в течение всего периода действия низкой 

температуры (Ding et al., 2002). В плодах перца, предварительно обработанных МЖ и 

метилсалицилатом, выявлено повышение содержания транскриптов гена Cat, что 

способствовало росту их холодоустойчивости (Fung et al., 2004).  

Положительное действие СК и МЖ оказывали на активность КАТ и в листьях 

огурца. Так, уже в оптимальных температурных условиях они повышали активность 

фермента (рис. 33, а) и вызывали значительное накопление транскриптов кодирующего 

ее гена CsCAT (рис. 33, б), что, вероятно, также было обусловлено активизацией СОД 

(рис. 30) и образующегося в результате ее работы H2O2. При последующем действии 

температуры 12°С активность КАТ (рис. 33, а) и содержание мРНК гена CsCAT (рис. 33, 
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б) в листьях обработанных растений оставались на повышенном (по сравнению с 

контрольными) уровне  в течение всего опыта (рис. 33, а, б).  

       

Рис. 33. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на активность КАТ (а) и содержание 

транскриптов гена CsCAT (б) в листьях огурца при действии температуры 12°C.  

На протяжении всего периода действия температуры 4°С активность КАТ в 

листьях обработанных фитогормонами растений была также существенно выше по 

сравнению с активностью у необработанных проростков (рис. 34, а). Вероятно, это было 

обусловлено синтезом новых молекул фермента, поскольку СК и МЖ значительно 

повышали содержание транскриптов гена CsCAT (рис. 34, б).  

       

Рис. 34. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на активность КАТ (а) и содержание 

транскриптов гена CsCAT (б) в листьях огурца при действии температуры 4°C.  

Таким образом, в условиях действия низких температур СК и МЖ индуцировали 

повышение активности КАТ и мРНК ее гена. Благодаря этому в листьях обработанных 
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фитогормонами растений огурца было обнаружено более низкое содержание пероксида 

водорода (рис. 27) и МДА (табл. 16). Тем не менее, продолжительное действие 

повреждающей температуры даже в присутствии СК и МЖ вызывало снижение 

активности КАТ, в результате которого происходило значительное накопление 

пероксида водорода (рис. 27) и усиление ПОЛ (табл. 16). 

Следовательно, можно заключить, что в условиях действия низких температур 

как СК, так и МЖ вызывают повышение активности КАТ в листьях пшеницы и огурца, 

что способствует защите клеток растений от избыточного накопления пероксида 

водорода. Полученные нами данные согласуются с результатами других исследований, в 

которых показано, что СК (Mutlu et al., 2013b; Yu et al., 2016) и МЖ (Cao et al., 2009; Jin 

et al., 2014) увеличивают активность КАТ, при этом происходит повышение 

холодоустойчивости растений или их плодов. С другой стороны, есть данные, 

свидетельствующие о снижении активности КАТ под влиянием СК (Wang et al., 2009) и 

МЖ (Asghari, Hasanlooe, 2015) в условиях гипотермии. На основании полученных и 

литературных данных можно сделать вывод, что влияние СК и МЖ на активность КАТ 

зависит от вида растений, условий выращивания, особенностей обработки, а также 

интенсивности и продолжительности низкотемпературного воздействия. 

 

3.3.2.3. Пероксидаза 

Пероксидазы являются полифункциональными ферментами, участвующими как в 

утилизации, так и в генерации АФК (Minibayeva et al., 2009; Gill, Tuteja, 2010). В ряде 

исследований показано, что СК и ЖК вызывают увеличение активности пероксидаз, что 

способствует повышению устойчивости растений к действию неблагоприятных 

факторов биотической природы. Например, совместное использование СК и ЖК 

увеличивало активность растворимой изопероксидазы, связывающейся с мицелием 

возбудителя фитофтороза (Phytophthora infestans), что повышало устойчивость растений 

к патогену (Масимов и др., 2011а). В то же время при заражении растений пшеницы 

фитопатогеном Septoria nodorum СК оказывала более значительное влияние на 

экспрессию генов анионной пероксидазы по сравнению с ЖК (Яруллина и др., 2015). У 

растений картофеля, инфицированных Phytophthora infestans, высокая чувствительность 

гена пероксидазы M21334 к ЖК, по мнению авторов, предполагает ведущую роль ЖК в 

регуляции активности анионных пероксидаз (Сорокань и др., 2014). В отличие от этого, 



 115 

данные о влиянии СК и МЖ на активность ПО при действии абиотических факторов 

неоднозначны. Так, при низкой температуре СК и МЖ снижали активность ГвПО в 

плодах лимона, при этом их комбинированное применение оказывало более 

значительное ингибирующее действие на активность фермента (Shiboza et al., 2014). 

Тогда как в условиях засоления экзогенный МЖ снижал активность ГвПО у растений 

рапса (Ahmadi et al., 2018), а СК, напротив, вызывала повышение ее активности у 

проростков пшеницы (Abedini, Daie-Hassani, 2015). 

Учитывая вышеизложенное, нами был проведен анализ изменения активности 

ГвПО в листьях растений пшеницы и огурца под влиянием экзогенных СК и МЖ в 

условиях действия низких температур. Результаты опытов показали, что предобработка 

проростков пшеницы СК и МЖ в равной степени способствовала активизации ГвПО в 

листьях при оптимальных температурных условиях (рис. 35). Это согласуется с 

результатами других исследований, в которых выявлено, что СК (Shi et al., 2006; Dong et 

al., 2010) и МЖ (Ястреб и др., 2015; Keshavarz et al., 2016) еще до начала действия 

стресс-факторов вызывают активизацию ГвПО. 

 

Рис. 35. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на активность ГвПО в листьях пшеницы 

при действии температуры 4°С.  

Примечание. ТГ – тетрагваякол. 

При действии температуры 4°С СК и МЖ повышали активность ГвПО в течение 

всего опыта. При этом к концу холодового закаливания (72–168 ч) в листьях растений, 

обработанных СК, активность ГвПО была выше, чем у контрольных и обработанных 

МЖ проростков (рис. 35). Так, на 7 сут активность ГвПО под влиянием СК увеличилась 
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на 86%, а МЖ – на 69%. В то же время, активность КАТ у обработанных СК растений в 

условиях охлаждения (особенно в начальный период) была ниже, чем у обработанных 

МЖ (рис. 32). Следовательно, обработка пшеницы СК и МЖ в разной степени 

активизировала пероксид-утилизирующие ферменты. В частности, под влиянием СК 

утилизация образующегося H2O2, вероятно, преимущественно происходила за счет 

увеличения активности ГвПО, а при обработке МЖ она была обусловлена, главным 

образом, активизацией КАТ и, в меньшей степени, ГвПО. 

Интересно, что в нормальных температурных условиях у проростков того же 

возраста нами были обнаружены противоположные изменения активности ферментов 

(прил. 7). Так, у растений, обработанных СК, активность КАТ была выше, чем у 

обработанных МЖ. В то же время, под влиянием МЖ в бо льшей степени увеличивалась 

активность ГвПО, чем при СК (прил. 7). По нашему мнению, в условиях холода под 

действием СК и МЖ происходило изменение в соотношении между активностями КАТ 

и ГвПО. Повышенная активность КАТ, по сравнению с ПО, в присутствии СК при 22°С 

могла быть также обусловлена более высоким содержанием H2O2 (прил. 7). В то время 

как у проростков, обработанных МЖ, уровень H2O2 был ниже, в результате чего в его 

утилизации участвовала ГвПО, обладающая более высоким сродством к этой АФК 

(прил. 7). В качестве подтверждения наших предположений о различии в активизации 

ферментов под влиянием гормонов в оптимальных и стрессовых условиях служат 

данные о том, что ЖК в условиях нормального увлажнения ингибировала активность 

КАТ и повышала активность ГвПО у ячменя, а при засухе – увеличивала активность как 

КАТ, так и ГвПО (Луговая и др., 2014). 

 Сходные данные о влиянии экзогенных гормонов на активность ГвПО получены 

нами на растениях огурца. Так, ещё до начала действия низких температур как СК, так и 

МЖ, повышали активность фермента в листьях (рис. 36, а, б). При температуре 12°С 

активность ГвПО в листьях обработанных СК и МЖ растений возрастала с увеличением 

продолжительности опыта и была выше по сравнению с активностью у необработанных 

растений (рис. 36, а). Отметим также, что в начальный период (1–5 ч) действия 

температуры 12°С обнаружена более высокая активность ГвПО под влиянием СК (рис. 

36, а). 
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Рис. 36. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на активность ГвПО в листьях огурца 

при действии закаливающей (а) и повреждающей (б) температуры.  

Примечание. ТГ – тетрагваякол. 

В условиях действия повреждающей температуры 4°С СК и МЖ также 

способствовали существенному повышению активности ГвПО в течение всего опыта по 

сравнению с ее активностью у необработанных растений (рис. 36, б). Отметим также, 

что активность ГвПО (рис. 36, б), в отличие от КАТ (рис. 34, а), в меньшей степени 

ингибировалась действием низкой повреждающей температуры. 

Таким образом, СК и МЖ активизировали ГвПО в листьях пшеницы (рис. 35) и 

огурца (рис. 36) ещё до начала действия низких температур. Благодаря этому, в 

условиях охлаждения активность фермента у обработанных СК и МЖ растений 

поддерживалась на более высоком уровне по сравнению с контрольными растениями, 

что способствовало снижению уровня H2O2 (рис. 26; рис. 27) и МДА (табл. 15; табл. 16). 

Отметим также, что наши данные подтверждаются результатами других исследований, в 

которых показано, что один из протекторных эффектов экзогенных СК и МЖ 

обусловлен их способностью повышать активность ГвПО в условиях действия низких 

температур. В частности, СК в условиях гипотермии увеличивала активность ГвПО 

(Kang, Saltveit, 2002; Dong et al., 2010; Ahmad et al., 2014). Экзогенный МЖ также 

повышал активность ГвПО (Asghari, Hasanlooe, 2015; Min et al., 2018) в плодах при их 

низкотемпературном хранении. Кроме того обнаружено, что при охлаждении СК и МЖ 

активизируют экспрессию генов, кодирующих ПО, в плодах перца (Fung et al., 2004) и в 

проростках огурца (Dong et al., 2014). 
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3.3.3. Содержание пролина и транскриптов генов, кодирующих ферменты его 

синтеза  

На основании анализа литературы нами высказано предположение, что одним из 

важных защитных эффектов, оказываемых фитогормонами СК и МЖ, связан с их 

способностью индуцировать накопление свободного пролина в клетках, что повышает 

устойчивость растений к абиотическим факторам. В частности, предобработка растений 

СК увеличивала содержание пролина, что способствовало повышению устойчивости к 

засухе (Misra, Saxena, 2009), засолению (Shakirova et al., 2003), низким (Soliman et al., 

2018) и высоким (Khanna et al., 2016) температурам. Экзогенный МЖ также увеличивал 

уровень пролина, что приводило к снижению повреждений, вызванных действием 

засухи (Abdelgawad et al., 2014), засоления (Manan et al., 2016), низких температур 

(Saydpour, Sayyari, 2016), УФ (Fedina et al., 2009) и тяжелых металлов (Yan et al., 2015).  

На основании этого, нами была поставлена задача изучить влияние фитогормонов 

СК и МЖ на содержание пролина и транскриптов генов WP5CS и WP5CR, кодирующих 

ферменты его синтеза, у растений пшеницы при действии низкой температуры 4°С. 

Установлено, что СК и МЖ уже в оптимальных температурных условиях повышают (на 

46 и 40% относительно исходного уровня, соответственно) уровень пролина в клетках 

(рис. 37), что согласуется с приведенными выше литературными данными.  

 

Рис. 37. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание свободного пролина в 

листьях пшеницы при действии температуры 4°С.  
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При температуре 4°С СК и МЖ также индуцировали накопление пролина в 

листьях пшеницы (рис. 37). Отметим, что более выраженное действие на уровень 

пролина оказывала СК. Так, к концу опыта (7 сут) его содержание в клетках растений, 

обработанных СК, повышалось относительно исходного уровня на 47%, а под влиянием 

МЖ – на 28%. Кроме того, при продолжительном (72–168 ч) действии низкой 

температуры в листьях контрольных и обработанных МЖ растений содержание пролина 

достоверно не отличалось (рис. 37). 

Наряду с влиянием на уровень пролина в листьях, СК и МЖ вызывали 

накопление мРНК генов TaP5CS (рис. 38, а) и TaP5CR (рис. 38, б), кодирующих 

ферменты его синтеза (П5КС и П5КР) как в оптимальных, так и в низкотемпературных 

условиях. При этом обнаружено, что в течение первых 3 сут СК в бо льшей степени 

увеличивала уровень транскриптов гена TaP5CS (рис. 38, а), что, вероятно, 

обуславливало более интенсивное накопление пролина (рис. 37). Отметим также, что 

повышение содержания АФК, вызываемое СК, может приводить к активизации гена 

P5CS (Szabados, Savoure, 2009). Например, действие патогена (Pseudomonas syringae pv. 

tomato) на растения арабидопсиса вызывало повышение уровня СК и АФК, что 

приводило к повышнию экспрессии гена P5CS2 и накоплению пролина (Fabro et al., 

2004). Соответственно, мы предполагаем, что накопление пероксида водорода, 

индуцируемое СК (рис. 26), в оптимальных температурных условиях могло приводить к 

активизации гена TaP5CS (рис. 38, а) и аккумуляции пролина в листьях (рис. 37).  

       

Рис. 38. Влияние СК и МЖ на содержание транскриптов гена TaP5CS (а) и TaP5CR (б) в 

листьях пшеницы при действии температуры 4°С.  
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В ходе наших исследований установлено, что на 7 сут закаливания у растений, 

предобработанных МЖ, происходит более значительное повышение мРНК генов 

TaP5CS (рис. 38, а) и TaP5CR (рис. 38, б), которое, по нашему мнению, направлено на 

увеличение синтеза новых молекул пролина для поддержания его уровня в клетках.  

Таким образом, полученные данные свидетельствуют о том, что в условиях 

действия низкой температуры повышение содержания пролина в листьях пшеницы, 

индуцируемое СК и МЖ, обусловлено, в том числе, активизацией его синтеза de novo. 

Это, в свою очередь, способствовало снижению содержания пероксида водорода (рис. 

26) и МДА (табл. 15) и повышало холодоустойчивость (рис. 22) проростков. Отметим, 

что полученные нами данные согласуются с результатами других исследований. В 

частности, экзогенная СК (Misra, Saxena, 2009; Nazar et al., 2015) и МЖ (Cao et al., 2012; 

Zhang et al., 2012b) вызывали накопление пролина, которое было обусловлено 

увеличением активности П5КР и ОАТ и снижением активности ПДГ (Misra, Saxena, 

2009; Cao et al., 2012; Zhang et al., 2012b; Nazar et al., 2015). В листьях томата МЖ также 

активизировал экспрессию гена OAT (Zhang et al., 2012b). Это благоприятствовало 

повышению устойчивости растений горчицы (Nazar et al., 2015) и чечевицы (Misra, 

Saxena, 2009) к засухе, а плодов локвы (Cao et al., 2012) и томата (Zhang et al., 2012b) – к 

низкой температуре. 

Сходные данные получены нами при изучении влияния СК и МЖ на содержание 

пролина в листьях огурца. Так, при 22°С как СК, так и МЖ, увеличивали его 

содержание относительно исходного уровня на 53 и 43%, соответственно (рис. 39).  

     

Рис. 39. Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на содержание свободного пролина в 

листьях огурца при действии закаливающей (а) и повреждающей (б) температуры.  
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В течение всего периода действия температуры 12°С у растений, обработанных 

СК, обнаружен более высокий уровень пролина (рис. 39, а). МЖ также повышал его 

содержание, но в меньшей степени (рис. 39, а). Так, через 72 ч уровень пролина у 

обработанных СК растений увеличился на 33% относительно исходного уровня, а под 

влиянием МЖ – на 19% (рис. 39, а).В условиях повреждающей температуры 4°С в 

листьях растений, обработанных СК и МЖ, содержание пролина было выше, чем у 

необработанных (рис. 39, б). Однако, если СК индуцировала его бо льшее накопление в 

течение всего опыта, то МЖ повышал его содержание только через 24 ч (рис. 39, б). В то 

же время, к концу опыта (72 ч) в варианте с МЖ нами был обнаружен самый высокий 

уровень пролина (рис. 39, б).  

Накопление пролина в листьях огурца, индуцируемое фитогормонами, в условиях 

действия низких (в особенности, повреждающих) температур играет важное значение 

для поддержания тургорного давления. Известно, что пролин обладает 

осморегуляторной функцией и повышение его содержания в клетках может 

способствовать поддержанию тургора при снижении водного потенциала, вызванного 

действием низкой температуры (Huang, Cavalieri, 1979). Кроме того, пролин 

стабилизирует мембранные структуры и защищает их от негативного действия АФК, 

осуществляя антиоксидантную функцию (Verbruggen, Hermans, 2008; Szabados, Savoure, 

2009; Kavi Kishor et al., 2015). Ранее нами показано, что СК и МЖ снижали 

проницаемость мембран у растений огурца в условиях действия низких температур (рис 

23, а, б), поэтому мы предполагаем, что проявление этого протекторного эффекта, 

оказываемого фитогормонами, было связано с их способностью повышать аккумуляцию 

пролина в течение всего низкотемпературного воздействия. Отметим, что полученные 

нами данные подтверждаются недавними исследованиями. Так, экзогенный МЖ при 

действии низких температур вызывал увеличение содержания пролина у теплолюбивых 

растений перца (Moradmand et al., 2015) и огурца (Saydpour, Sayyari, 2016), что 

способствовало снижению экзосмоса электролитов (Saydpour, Sayyari, 2016) и индекса 

холодового повреждения (Moradmand et al., 2015). Необходимо подчеркнуть, что в 

известной нам литературе имеются лишь единичные сведения о влиянии экзогенной СК 

на содержание пролина у теплолюбивых растений при действии низких температур. В 

частности, СК повышала содержание пролина в листьях фасоли (Soliman et al., 2018) и 

огурца (Sayyari, 2012), что способствовало повышению холодоустойчивости растений.  
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3.3.4. Содержание транскриптов гена WCS120 дегидрина  

Исследованиями последних лет выявлено, что СК (Aazami, Mahna, 2017; Soliman 

et al., 2018) и МЖ (Hu et al., 2013; Zhao et al., 2013; Wang et al., 2016; Wang et al., 2018a) в 

условиях низкотемпературного стресса вызывают индукцию ICE-CBF/DREB1 ((ICE)-C-

Repeat Binding Factor/Dehydration Responsive Element Binding Factor1) сигнального пути, 

что вносит важный вклад в повышение холодоустойчивости растений. Так, например, 

при действии низких температур СК и МЖ повышали уровень мРНК генов 

транскрипционных факторов CBF4 (Aazami, Mahna, 2017) и CBF1 (Wang et al., 2016). 

Известно, что транскрипционные факторы CBF/DREB1 активируют экспрессию генов 

холодового ответа, к которым, в том числе, относят гены, кодирующие COR/LEA белки 

(Cold Regulated/Late Embryogenesis Abundant). Они включают гены семейства WCS 

(Wheat Cold Specific), которые специфичны для злаковых растений и участвуют в 

процессе низкотемпературной адаптации (Колесниченко, Войников, 2003; Vitámvás et 

al., 2007, 2010; Winfield et al., 2010).  

В связи с этим, нами было изучено влияние экзогенных фитогормонов СК и МЖ 

на содержание транскриптов гена WCS120 в листьях пшеницы при действии низкой 

температуры 4°С. Установлено, что уровень мРНК этого гена в листьях контрольных 

(необработанных) растений повышался в течение всего опыта (рис. 40). Белки семейства 

WCS являются дегидринами – белками II группы класса LEA и выполняют в растениях 

ряд важнейших функций: препятствуют обезвоживанию клеток, агрегации белков, 

стабилизируют мембраны и участвуют в защите от АФК (Аллагулова и др., 2003; Hara, 

2010; Kosová et al., 2010; Аллагулова, Шакирова, 2017). Необходимо подчеркнуть, что 

согласно имеющимся в литературе сведениям, экспрессия гена WCS120 у пшеницы 

специфически индуцируется действием низких температур (Vitámvás et al., 2007; 

Репкина, 2014). Таким образом, повышение уровня транскриптов гена WCS120 (рис. 40) 

наряду с увеличением холодоустойчивости (рис. 6) проростков пшеницы указывает на 

его участие в адаптации растений к низкой температуре. Полученные нами данные 

согласуются с результатами других исследований, которыми обнаружено накопление 

транскриптов гена WCS120 у пшеницы (Vitámvás et al., 2007, 2010; Таланова и др., 2011; 

Kosová et al., 2011, 2013; Репкина, 2014).  
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Рис. 40. Влияние СК и МЖ на содержание транскриптов гена WCS120 в листьях 

пшеницы при действии температуры 4°С.  

Результатами наших исследований также продемонстрировано, что экзогенные 

СК и, в бо льшей степени МЖ, индуцируют повышение экспрессии гена WCS120  в 

оптимальных температурных условиях (рис. 40). При действии низкой температуры 4°С 

содержание транскриптов этого гена в листьях растений, обработанных СК, повышалось 

только к концу опыта и было ниже, чем у контрольного варианта (без обработки) (рис. 

40). В отличие от этого, нами впервые показано, что МЖ в условиях охлаждения 

вызывал значительное накопление мРНК гена WCS120, которое усиливалось с 

увеличением продолжительности воздействия (рис. 40). Мы предполагаем, что МЖ 

оказывал на проростки пшеницы предадаптирующее действие, повышая экспрессию 

гена WCS120 уже в обычных условиях (22°С), что увеличивало уровень мРНК этого 

гена при последующем действии низкой температуры и обеспечивало формирование 

повышенной холодоустойчивости (рис. 22). Известно, что повышение экспрессии генов, 

кодирующих дегидрины и накопление их белковых продуктов имеет важное значение 

для адаптации растений к низким температурам (Thomashow, 1999; Таланова и др., 

2011). Кроме того, обнаружено присутствие белков WCS120 в нуклеоплазме клеток 

растений, что может указывать на их участие в защите процессов транскрипции 

(Колесниченко, Войников, 2003).  

Отметим, что положительное влияние жасмонатов на содержание генов 

транскрипционных факторов CBF/DREB1, активизирующих экспрессию генов 

холодового ответа, выявлено в более ранних исследованиях. В частности, экзогенный 

МЖ вызывал увеличение экспрессии генов, кодирующих транскрипционные факторы и 

0 

10 

20 

30 

40 

50 

60 

0 24 72 168 

С
о
д

ер
ж

а
н

и
е 

т
р

а
н

ск
р

и
п

т
о
в

, 
 

 о
т
н

. 
ед

. 

Экспозиция, ч 

4°С 4°С+СК 4°С + МЖ 

a 

i 
f 

e 
h fg 

c 

 gh 

b 

e 
d e 



 124 

COR-белки в плодах банана при их низкотемпературном хранении (Zhao al., 2013). 

Обнаружено также, что в условиях действия низкой температуры МЖ повышал 

содержание мРНК генов транскрипционных факторов (CBF1, CBF2, CBF3, CBF5) в 

каллусах яблони (Wang et al., 2018a). Авторами отмечается, что увеличение уровня этих 

генов было тем больше, чем выше была концентрация МЖ. Участие жасмонатов в 

регуляции экспрессии генов холодового ответа также подтверждается экспериментами с 

использованием мутантных растений. Так, у мутантов арабидопсиса с подавленной 

экспрессией гена, участвующего в сигналинге ЖК, содержание транскриптов генов, 

кодирующих транскрипционные факторы CBF/DREB1, было существенно ме ньшим, 

чем у растений дикого типа и обработанных МЖ (Hu et al., 2013). Более низкий уровень 

(по сравнению с диким типом и обработанными МЖ) мРНК гена, кодирующего 

транскрипционный фактор CBF1, также был выявлен у мутантных растений томата с 

подавленным синтезом ЖК при действии холода (Wang et al., 2016). 

Отметим, что отсутствие значительного накопления транскриптов гена WCS120 в 

обработанных СК растениях пшеницы в условия действия низкой температуры, 

обнаруженное в наших опытах (рис. 40), вероятно, было обусловлено взаимодействием 

СК и МЖ. Известно, что повышение содержания СК в тканях растений приводит к 

накоплению NPR1-белков, которые, в свою очередь, блокируют экспрессию генов, 

запускаемую ЖК и ее производными (Яковлева, Егорова, 2010; Janda, Ruelland, 2015). 

Мы предполагаем, что при действии низкой температуры у проростков пшеницы, 

предобработанных СК, происходило увеличение эндогенного уровня СК, что приводило 

к накоплению и активации NPR1-белков, ингибирующих повышение содержания гена 

WCS120, индуцируемого МЖ. В пользу нашего предположения об увеличении уровня 

СК свидетельствуют данные, демонстрирующие ее накопление в клетках пшеницы 

(Janda et al., 2007; Kosová et al., 2012), риса (Wang et al., 2009), огурца (Dong et al., 2014) 

и кукурузы (Wang et al., 2018b) при действии низких температур. 

Таким образом, в условиях низкой температуры экзогенный МЖ вызывал 

накопление транскриптов гена WCS120 дегидрина в листьях пшеницы. Мы 

предполагаем, что это способствовало снижению интенсивности окислительного 

стресса и вносило важный вклад в повышение холодоустойчивости растений. 

Совокупность полученных результатов позволяет заключить, что экзогенные 

фитогормоны СК и МЖ принимают участие в защитных реакциях контрастных по 
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холодоустойчивости растений на действие низких температур. Важно отметить, что при 

закаливающих температурах они способствуют повышению устойчивости, а при 

повреждающей – снижают ее негативное действие. При этом в низкотемпературных 

условиях СК и МЖ увеличивают активность антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ и 

ГвПО), усиливают накопление транскриптов кодирующих их генов, а также 

индуцируют аккумуляцию пролина и мРНК генов ферментов его синтеза. Важно, что 

под влиянием МЖ в листьях пшеницы происходит накопление мРНК гена дегидрина, 

участвующего в повышении холодоустойчивости злаковых растений. Это позволяет 

заключить, что протекторная роль СК и МЖ в условиях гипотермии связана с их 

участием в регуляции работы АОС. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В природных условиях низкие температуры являются одним из основных 

факторов, оказывающих негативное влияние на жизнедеятельность растений (Levitt, 

1980; Коровин, 1984; Титов и др., 2006; Трунова, 2007; Марковская и др., 2013). 

Формирование устойчивости к ним представляет собой сложный процесс, 

заключающийся в комплексной перестройке метаболизма и затрагивающий многие 

процессы растительного организма (Туманов, 1979; Levitt, 1980; Kratsch, Wise, 2000; 

Колесниченко, Войников, 2003; Лось, 2005; Титов и др., 2006; Трунова, 2007; Theocharis 

et al., 2012; Войников, 2013). При этом характер ответной реакции растений на действие 

низких температур может существенно различаться в зависимости от интенсивности 

(повреждающее или субповреждающее) и продолжительности (длительное или 

кратковременное) температурного воздействия (Levitt, 1980; Дроздов и др., 1984; Титов 

и др., 2006 и др.).  

Необходимо отметить, что при изучении влияния низких температур на растения 

внимание исследователей сосредоточено, главным образом, на механизмах адаптации 

растений, относящихся к одной из групп: морозостойкие, холодостойкие или 

теплолюбивые. Но особый интерес вызывают работы, в которых рассматриваются 

адаптивные возможности контрастных по холодоустойчивости растений (Дроздов и др., 

1984; Wise, Naylor, 1987a,b; Peeler, Naylor, 1988; Титов, 1989; Климов и др., 1997; 

Tewari, Tripathy, 1998; Титов и др., 2006; Титов, Таланова 2009; Макаренко и др., 2010; 

Марковская и др., 2013; Антипина и др., 2016). 

Проведенное нами комплексное изучение влияния низких положительных 

закаливающих температур на растения, контрастные по холодоустойчивости (пшеница 

и огурец), позволило выявить сходство в их ответной реакции. Так, установлено, что у 

растений пшеницы и огурца в условиях действия низких температур происходит 

формирование холодоустойчивости, о чем свидетельствуют полученные данные о 

повышении устойчивости клеток листьев пшеницы к промораживанию и об отсутствии 

нарушения проницаемости клеточных мембран листьев огурца. Кроме того, в условиях 

холодового закаливания не происходило полного подавления ростовых процессов.  

Предполагается, что одним из важных отличий теплолюбивых растений от 

холодостойких является то, что у последних при действии низких температур не 

развивается выраженный окислительный стресс (Лукаткин, 2002). Это подтверждается 
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результатами наших исследований. Так, в начальный период низкотемпературного 

закаливания в листьях пшеницы и огурца повышался уровень H2О2 и МДА, но к концу 

воздействия содержание этих соединений у пшеницы снижалось, тогда как у огурца 

продолжало расти. Однако отметим, что накопление H2О2 и МДА в листьях огурца не 

приводило к повреждению клеточных мембран, о чем свидетельствует снижение их 

проницаемости к моменту завершения опыта.  

Как показывают исследования, одним из важнейших механизмов адаптации 

растений к неблагоприятным факторам, в том числе и к низким температурам, является 

активизация работы АОС, включающей антиоксидантные ферменты и 

неферментативные соединения (Лукаткин, 2002; Mittler, 2002; Noctor et al., 2012; Sharma 

et al., 2012). При этом многими авторами выявлены разнонаправленные изменения 

активности антиоксидантных ферментов, что не позволяет делать однозначные выводы 

об их участии в повышении холодоустойчивости растений (Колупаев и др., 2015, 2018). 

Нами показано, что антиоксидантные ферменты (СОД, КАТ и ГвПО) участвуют в 

адаптации как устойчивого, так и чувствительного к низким температурам видов 

растений. Об этом свидетельствует повышение их активности (и накопление мРНК их 

генов FeSOD, MnSOD, Cu/ZnSOD и CAT) в листьях пшеницы и огурца в течение всего 

периода действия закаливающих температур. Отметим также, что полученные 

результаты согласуются с данными других авторов о том, что теплолюбивые растения 

обладают более низкой антиоксидантной активностью по сравнению с холодостойкими 

(Wise, Naylor, 1987a; Лукаткин, 2002; Синькевич и др., 2011). Так, активность СОД и 

ГвПО до начала действия низких температур и уровень активности этих ферментов при 

охлаждении были выше у растений пшеницы. В отличие от этого, исходная активность 

КАТ в листьях огурца значительно превышала активность фермента у пшеницы. Кроме 

того, в течение холодового закаливания активность КАТ и содержание мРНК ее гена в 

листьях огурца увеличивались, тогда как у растений пшеницы – снижались.  

Важную роль в механизмах повышения стрессоустойчивости растений играет 

свободный пролин (Verbruggen, Hermans, 2008; Szabados, Savoure, 2009), который 

наряду с осмопротекторной и шаперонной ролью, обладает и антиоксидантным 

действием (Кузнецов, Шевякова, 1999; Радюкина и др., 2008; Hayat et al., 2012). В нашей 

работе показано, что под влиянием низких закаливающих температур происходило 

накопление пролина (пшеница, огурец) и повышение содержания мРНК генов WP5CS и 
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WP5CR, кодирующих ферменты его синтеза – П5КС и П5КР (пшеница), что позволило 

заключить, что пролин участвует в адаптации растений к низким температурам.  

В ходе наших исследований также установлено, что реакция чувствительных к 

низким температурам растений огурца различается в зависимости от интенсивности и 

продолжительности холодового воздействия. Так, если низкая закаливающая 

температура (12°С) вызывала замедление ростовых процессов и кратковременное (часы) 

повышение проницаемости мембран, то при повреждающей (4°С) – происходило 

необратимое подавление роста и значительное увеличение выхода электролитов из 

клеток листьев. Уровень окислительного стресса был также существенно выше в 

листьях проростков, подвергнутых повреждающему воздействию. Вместе с тем 

показано, что активизация АОС является неспецифической реакцией растений огурца на 

кратковременное действие как закаливающей, так и повреждающей температур. Однако 

с увеличением продолжительности повреждающего воздействия происходило снижение 

активности антиоксидантных ферментов (в особенности СОД и КАТ), что вело к 

усилению окислительного стресса, нарушению проницаемости клеточных мембран, 

снижению холодоустойчивости и гибели растений огурца.  

В последние годы при изучении механизмов устойчивости растений к действию 

неблагоприятных факторов среды внимание исследователей всё чаще обращается к 

фитогормонам салициловой и жасмоновой кислоте. Известно, что природа, сигналинг, 

физиологическое действие и стресс-протекторные эффекты этих гормонов различаются 

(Яруллина и др., 2011). СК – соединение фенольной природы, играющее важную роль в 

индукции СПУ и стимулирующее генерацию АФК, проявление реакции СВЧ,  

накопление PR-белков (Metraux, 2001; Тарчевский, 2002; Vlot et al., 2009; Kumar, 2014). 

ЖК является соединением оксилипиновой природы, участвует в запуске ИСУ растений, 

индуцируя синтез защитных соединений, таких как ингибиторы протеиназ и трипсина, 

дефензины, тионины и др. (Васюкова, Озерецковская, 2009; Samota et al., 2017; 

Wasternack, Song, 2017). Показано также, что СК и ЖК участвуют в ответных реакциях 

растений на действие абиотических факторов, таких как засоление, засуха, высокие 

температуры, тяжелые металлы и др. (Clarke et al., 2009; Miura et al., 2013; Sharma et al., 

2013; Shakirova et al., 2016; Per et al., 2018; Talebi et al., 2018 и др.). 

К настоящему времени установлено, что СК, ЖК и их производные участвуют в 

повышении устойчивости растений к низким температурам (Janda et al., 1999; Li et al., 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.00125/full#B24
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2012; Hu et al., 2013; Mutlu et al., 2013a,b; Per et al., 2018 и др.), хотя их роль в 

механизмах повышения холодоустойчивости не до конца ясна. В связи с этим, нами 

было изучено влияние экзогенных салициловой кислоты и метилжасмоната на ответную 

реакцию растений пшеницы и огурца на действие низких положительных температур.  

В ходе исследования показано, что повышение холодоустойчивости растений, 

индуцируемое СК и МЖ, обусловлено их участием в регуляции функционирования 

компонентов АОС. Так, под влиянием этих фитогормонов уже в оптимальных 

температурных условиях (22°С) в листьях растений увеличивалась активность 

антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ и ГвПО), а также происходило накопление 

пролина (рис. 41). Наряду с этим, в присутствии СК и МЖ повышался уровень мРНК 

генов FeSOD, MnSOD, Cu/ZnSOD и CAT, кодирующих антиоксидантные ферменты 

(пшеница, огурец) и генов WP5CS и WP5CR, кодирующих ферменты синтеза пролина 

(пшеница) (рис. 41). Особо отметим, что у растений пшеницы МЖ вызывал повышение 

содержания мРНК гена WCS120 дегидрина, который участвует в механизмах холодовой 

адаптации злаковых растений благодаря его осмопротекторной и шаперонной роли, а 

также участию в защите клеток от АФК (рис. 41). 

По нашему мнению, активизация работы АОС под влиянием СК и МЖ в 

оптимальных температурных условиях (22°С) была обусловлена некоторым 

повышением уровня окислительного стресса (рис. 41). При этом если СК вызывала 

увеличение содержания пероксида водорода и МДА, то под влиянием МЖ в клетках 

растений повышался только уровень МДА (рис. 41). Полученные нами данные об 

увеличении уровня H2O2 и МДА в присутствии СК и МЖ согласуются с имеющимися в 

литературе представлениями, согласно которым, усиление окислительного стресса 

является важным звеном в реализации их протекторных эффектов при действии 

неблагоприятных факторов среды (Fedina, Benderliev, 2000; Сахабутдинова и др., 2004; 

Kumari et al., 2006; Пестова, 2007; Максимов и др., 2011а; Liu et al., 2012; Колупаев и др., 

2013; Масленникова, Шакирова, 2018).  

Важно, что при последующем действии низких температур благодаря 

активизации работы АОС ввиду увеличения уровня окислительного стресса под 

влиянием СК и МЖ в клетках обработанных растений была обнаружена повышенная 

(по сравнению с контрольными растениями) активность антиоксидантных ферментов, 

более высокий уровень пролина и мРНК генов, кодирующих антиоксидатные ферменты 
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и ферменты синтеза пролина (рис. 41). В присутствии МЖ в листьях пшеницы 

значительно увеличивался уровень мРНК гена дегидрина (рис. 41). Активизация работы 

АОС под влиянием фитогормонов, в свою очередь, приводила к снижению 

интенсивности окислительного стресса в клетках пшеницы и огурца и способствовала 

формированию повышенной устойчивости в условиях действия низких закаливающих 

температур (рис. 41). Важно, что СК и МЖ также частично нивелировали негативное 

действие повреждающей температуры на растения огурца (рис. 41).  

    

    

Рис. 41. Влияние СК и МЖ на реакцию растений при оптимальной и низкой 

температуре. 

Примечание: ↑ – повышение. 
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Укажем, что действие СК и МЖ на работу АОС растений в условиях действия 

холода, в целом, было сходным. Однако можно отметить некоторые особенности. Так, 

снижение интенсивности окислительного стресса, вызванного действием низких 

температур, под влиянием СК было, по-видимому, главным образом обусловлено 

повышением активности антиоксидантных ферментов и уровня пролина. В то же время, 

МЖ оказывал менее выраженное действие на содержание пролина, и, соответственно, 

утилизация образующихся АФК, вероятно, была связана с увеличением активности 

антиоксидантных ферментов и накоплением дегидрина.  

Таким образом, полученные данные позволяют заключить, что устойчивость 

растений пшеницы и огурца к низким температурам обусловлена различными 

физиолого-биохимическими и молекулярно-генетическими механизмами, важное место 

среди которых занимает активизация работы АОС. При этом фитогормоны СК и МЖ 

участвуют в формировании повышенной устойчивости растений пшеницы и огурца к 

низким температурам посредством регуляции работы АОС.  
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ВЫВОДЫ 

1. Ответная реакция контрастных по холодоустойчивости растений (пшеница и 

огурец) на воздействие низких положительных температур имеет сходный характер, но 

зависит от его интенсивности и продолжительности. Действие закаливающих 

температур (пшеница – 4°С в течение 7 сут; огурец – 12°С в течение 3 сут) приводит к 

замедлению ростовых процессов и формированию холодоустойчивости, тогда как 

продолжительное повреждающее воздействие (огурец – 4°С, 1 сут и более) вызывает 

необратимое подавление роста и снижение холодоустойчивости.  

2. Активизация антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ, ГвПО) и повышение 

содержания свободного пролина в листьях пшеницы и огурца обнаружено в течение 

всего периода действия закаливающих температур и в начальный (1–5 ч) период 

действия повреждающей температуры на проростки огурца. В условиях закаливающих 

температур это способствует снижению (пшеница) или поддержанию на низком уровне 

(огурец) содержания H2O2 и МДА. Длительное (3 сут) действие повреждающей 

температуры вызывает снижение активности СОД (в 1,3 раза) и КАТ (в 3 раза) в листьях 

огурца, что приводит к повышению содержания H2O2 и МДА.  

3. Экзогенные фитогормоны СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) повышают устойчивость 

пшеницы к промораживанию, снижают выход электролитов из клеток листьев огурца и 

способствуют поддержанию ростовых процессов у этих растений в условиях действия 

низких положительных температур. 

4. Обработка СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) вызывает снижение содержания H2O2 и 

МДА в листьях растений пшеницы и огурца, подвергнутых действию низких 

положительных температур. 

5. Защитное действие фитогормонов СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на контрастные 

по холодоустойчивости растения (пшеница и огурец) обусловлено их способностью в 

низкотемпературных условиях (4 и 12°С) повышать активность СОД, КАТ и ГвПО и 

уровень транскриптов кодирующих их генов (FeSOD, MnSOD, Cu/ZnSOD и CAT), 

увеличивать содержание пролина и мРНК генов P5CS и P5CR ферментов его синтеза, а 

также усиливать экспрессию гена WCS120 дегидрина. Это способствует формированию 

повышенной холодоустойчивости при действии низких закаливающих температур и 

снижает негативное действие повреждающей температуры. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 

Приложение 1 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на рост пшеницы при температуре 4°С 

Вариант 
Экспозиция, сут  

0 1 2 3 7 

Длина корня, см 

4°С 9,36±0,10b 9,42±0,12b 9,49±0,14b 9,51±0,11b 9,61±0,13b 

4°С+СК 9,34±0,07b 9,39±0,10b 9,45±0,10b 9,50±0,10b 9,61±0,09b* 

4°С+МЖ 9,95±0,11a 10,09±0,12a 10,17±0,13a 10,29±0,13a* 10,45±0,10a* 

Высота побега, см 

4°С 17,50±0,11a 17,53±0,23a 18,09±0,11a* 18,37±0,12a* 19,17±0,14a* 

4°С+СК 17,82±0,07a 18,07±0,09a* 18,28±0,10a* 18,69±0,13a* 19,16±0,10a* 

4°С+МЖ 17,67±0,07a 17,68±0,11a 17,90±0,11a 18,22±0,12a* 18,80±0,12b* 

Примечание. Здесь и в приложениях 2–6 разными латинскими буквами отмечены статистически 

значимые различия между средними значениями в пределах каждой экспозиции при р ≤ 0,05. 

*Различия с исходным уровнем статистически значимы при р ≤ 0,05. 
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Приложение 2 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на биомассу и оводненность пшеницы при 

температуре 4°С 

Вариант 
Экспозиция, ч 

0 1 2 3 7 

Сырая биомасса побега, мг 

4°С 140,6±3,3b 144,9±3,2a 145,9±3,0b 152,0±3,0b* 164,4±3,6a* 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

143,6±2,7ab 

149,6±2,5a 

149,3±2,5a 

152,9±4,4a 
155,3±3,4a* 

161,9±4,8a* 

160,5±3,5ab* 

164,3±4,9a* 

174,3±4,8a* 

176,9±5,3a* 

Сырая биомасса корня, мг 

4°С 51,7±2,0a 53,8±2,0a 55,3±2,0a 57,9±2,0a* 59,5±1,9b* 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

52,9±1,8a 

52,7±1,5a 

55,2±2,3a 

55,7±2,7a 

58,8±2,0a* 

58,1±4,4a 

60,3±2,1a* 

60,2±2,5a* 

64,2±2,3ab* 

65,5±1,8a* 

Сухая биомасса побега, мг 

4°С 14,0±0,4a 15,0±0,4a 15,6±0,4a* 16,3±0,6b* 19,9±0,5a* 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

14,6±0,4a 

14,7±0,3a 

15,9±0,4a* 

15,9±0,5a* 

16,4±0,4a* 

16,5±0,1a* 

17,4±0,5ab* 

17,9±0,5a* 

21,4±0,1b* 

21,6±0,5b* 

Сухая биомасса корня, мг 

4°С 4,9±0,3a 5,0±0,3a 5,2±0,2a 5,8±0,2a* 6,3±0,1b* 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

4,8±0,2a 

4,9±0,2a 

5,1±0,2a 

5,3±0,3a 

5,5±0,3a 

5,8±0,4a 

6,0±0,2ab* 

6,7±0,4b* 

6,6±0,3ab* 

7,2±0,4a* 

Оводненность побега, % 

4°С 89,6±0,1a 89,3±0,2a 89,2±0,1a* 88,6±0,1a* 87,4±0,1a* 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

90,1±0,2a 

90,2±0,1a 

89,1±0,1a* 

88,8±0,1a* 

88,5±0,1a* 

88,8±0,1a* 

88,2±0,1a* 

89,1±0,3a* 

87,2±0,2a* 

87,8±0,2a* 

Оводненность корня, % 

4°С 89,2±0,4a 90,7±0,2a* 90,4±0,4a* 89,8±0,7a 89,4±0,2a 

4°С+СК 

4°С+МЖ 

91,0±0,3a 

90,9±0,2a 

90,5±0,2a 

90,1±0,2a 

90,3±0,2a 

90,3±0,4a 

89,7±0,3a* 

89,5±0,2a* 

89,7±0,2a* 

88,9±0,3a* 
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Приложение 3 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на рост огурца при температуре 12°С 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Длина корня, см 

12°С 8,98±0,08a 8,98±0,12b 8,92±0,13b 9,08±0,10b 

12°С+СК 9,09±0,15a 9,12±0,10ab 9,13±0,13ab 9,23±0,09ab 

12°С+МЖ 9,08±0,14a 9,30±0,11a 9,36±0,15a 9,60±0,11a* 

Длина гипокотиля, см 

12°С 6,94±0,15a 7,06±0,15a 7,01±0,13a 7,07±0,13a 

12°С+СК 7,05±0,18a 7,04±0,14a 7,09±0,15a 7,02±0,15a 

12°С+МЖ 7,00±0,08a 6,95±0,07a 7,03±0,08a 7,09±0,07a 

Ширина семядольного листа, см 

12°С 1,81±0,01b 1,79±0,02b 1,76±0,01b* 1,77±0,02b 

12°С+СК 1,77±0,02b 1,82±0,02ab 1,81±0,02ab 1,82±0,02a 

12°С+МЖ 1,87±0,02a 1,85±0,01a 1,86±0,01a 1,85±0,02a 
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Приложение 4 

Влияние СК (100 мкМ)  и МЖ (1 мкм) на биомассу и оводненность огурца при 

температуре 12°С 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Сырая биомасса семядольного листа, мг 

12°С 

12°С+CК 

259,7±4,1a 

262,5±5,7a 

251,7±6,9b 

255,9±6,2ab 

242,3±4,2b* 

256,5±6,9b 

260,4±5,6b 

261,4±6,3b 

12°С+МЖ 269,9±3,8a 276,9±6,9a 279,9±5,9a 296,2±7,3a* 

Сырая биомасса гипокотиля, мг 

12°С 

12°С+CК 

163,2±3,1a 

162,3±3,9a 

167,4±6,4a 

166,8±7,6a 

171,8±5,2a 

168,6±6,0a 

168,2±6,0b 

163,6±5,6b 

12°С+МЖ 167,4±2,9a 173,9±4,0a 179,3±4,0a* 185,9±3,9a* 

Сырая биомасса корня, мг 

12°С 

12°С+CК 

94,9±1,6a 

98,5±3,1a 

93,0±2,8a 

99,6±7,6a 

92,1±3,6a 

101,6±7,0a 

100,4±2,1b* 

103,3±7,4ab 

12°С+МЖ 96,2±3,4a 97,0±3,8a 99,5±3,2a 110,7±3,6a* 

Сухая биомасса семядольного листа, мг 

12°С 

12°С+CК 

16,9±0,2b 

17,3±0,4ab 

17,9±0,5a 

18,1±0,6a 

18,3±0,4a* 

18,7±0,8a 

19,4±0,7b* 

20,1±0,8ab* 

12°С+МЖ 17,7±0,3a 18,1±0,5a 18,6±0,5a 21,1±0,6a* 

Сухая биомасса гипокотиля, мг 

12°С 

12°С+CК 

5,4±0,1a 

5,8±0,2a 

5,7±0,2a 

6,0±0,5a 

5,5±0,2a 

5,8±0,4a 

6,0±0,3a* 

6,3±0,3a 

12°С+МЖ 5,4±0,2a 5,7±0,3a 6,0±0,3a 6,3±0,3a* 

Сухая биомасса корня, мг 

12°С 

12°С+CК 

5,7±0,2a 

5,8±0,2a 

5,6±0,2a 

6,0±0,5a 

5,9±0,3a 

6,2±0,5a 

6,5±0,3a* 

6,6±0,5a 

12°С+МЖ 6,0±0,9a 5,9±0,3a 5,9±0,2a 6,5±0,4a 

Оводненность семядольного листа, % 

12°С 

12°С+CК 

93,6±0,07a 

93,3±0,07a 

92,8±0,1b* 

93,0±0,2ab 

92,5±0,1b* 

92,6±0,2ab* 

92,5±0,2b* 

93,0±0,1ab 

12°С+МЖ 93,8±0,04a 93,9±0,08a 93,9±0,1a 94,1±0,06a* 

Оводненность гипокотиля, % 

12°С 

12°С+CК 

96,7±0,05a 

96,4±0,09a 

96,1±0,1a* 

96,0±0,1a 

96,1±0,1a* 

96,2±0,1a 

96,0±0,1a* 

95,9±0,2a* 

12°С+МЖ 96,8±0,06a 96,7±0,09a 96,8±0,1a 96,0±0,9a 

Оводненность корня, % 

12°С 

12°С+CК 

94,2±0,2a 

94,0±0,2a 

93,7±0,2b 

93,3±0,1b* 

93,8±0,2a 

93,6±0,2a 

93,5±0,2a* 

93,3±0,2a* 

12°С+МЖ 94,7±0,1a 94,7±0,1a 94,3±0,2a 93,9±0,3a* 
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Приложение 5 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на рост огурца при температуре 4°С 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Длина корня, см 

4°С 8,98±0,08a 8,98±0,14a 8,91±0,11b 8,89±0,10a 

4°С+СК 9,09±0,15a 9,16±0,16a 9,13±0,13ab 9,08±0,11a 

4°С+МЖ 9,08±0,14a 9,22±0,15a 9,28±0,22a 9,20±0,27a 

Длина гипокотиля, см 

4°С 6,94±0,15a 6,99±0,17a 7,03±0,14a 6,94±0,23a 

4°С+СК 7,05±0,18a 6,96±0,21a 6,99±0,13a 7,02±0,20a 

4°С+МЖ 7,00±0,08a 6,94±0,06a 6,95±0,09a 7,02±0,09a 

Ширина семядольного листа, см 

4°С 1,81±0,01b 1,66±0,03a* 1,52±0,02a* 1,44±0,02a* 

4°С+СК 1,77±0,02b 1,62±0,02a* 1,52±0,02a* 1,49±0,02a* 

4°С+МЖ 1,87±0,02a 1,75±0,03a* 1,51±0,02a* 1,47±0,02a* 
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Приложение 6 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) биомассу и оводненность огурца при температуре 

4°С 

Вариант 
Экспозиция, сут 

0 1 2 3 

Сырая биомасса семядольного листа, мг 

4°С 

4°С+CК 

259,7±4,1a 

262,5±5,7a 

213,0±5,0b* 

222,3±6,3ab* 

129,1±6,2b* 

146,5±9,9ab* 

85,4±4,1b* 

103,0±8,2a* 

4°С+МЖ 269,9±3,8a 235,5 ±5,4a* 153,8±7,8a* 115,8±6,8a* 

Сырая биомасса гипокотиля, мг 

4°С 

4°С+CК 

163,2±3,1a 

162,3±3,9a 

168,3±3,9a 

169,4±8,1a 

166,5±8,3a 

166,4±6,2a 

160,5±4,7a 

163,4±6,0a 

4°С+МЖ 167,4±2,9a 178,3±4,2a* 174,2±5,1a 167,3±4,6a 

Сырая биомасса корня, мг 

4°С 

4°С+CК 

94,9±1,6a 

98,5±3,1a 

86,1±3,3b* 

92,3±3,1ab 

82,4±4,2a* 

86,3±5,0a* 

79,3±2,4a* 

80,6±3,6a* 

4°С+МЖ 96,2±3,4a 96,9±4,2a 87,0±4,1a 83,6±4,5a* 

Сухая биомасса семядольного листа, мг 

4°С 

4°С+CК 

16,9±0,2b 

17,3±0,4ab 

17,4±0,3b 

17,8±1,0ab 

17,6±0,7a 

17,6±0,6a 

17,2±0,4a 

17,2±0,5a 

4°С+МЖ 17,7±0,3a 18,8±0,4a* 18,2±0,4a 18,0±0,5a 

Сухая биомасса гипокотиля, мг 

4°С 

4°С+CК 

5,4±0,1a 

5,8±0,2a 

5,5±0,3a 

5,7±0,2a 

5,5±0,3a 

5,6±0,1a 

5,4±0,2a 

5,5±0,2a 

4°С+МЖ 5,4±0,2a 6,0±0,2a* 5,3±0,2a 5,7±0,2a 

Сухая биомасса корня, мг 

4°С 

4°С+CК 

5,7±0,2a 

5,8±0,2a 

5,3±0,3a 

5,7±0,3a 

5,2±0,2a 

5,5±0,3a 

5,0±0,2a 

5,5±0,3a 

4°С+МЖ 6,0±0,9a 5,8±0,2a 5,3±0,2a 5,5±0,3a 

Оводненность семядольного листа, % 

4°С 

4°С+CК 

93,6±0,07a 

93,3±0,07a 

91,9±0,4a* 

91,5±0,4a* 

83,7±1,4b* 

87,2±1,0a* 

77,2±1,3b* 

81,6±1,6a* 

4°С+МЖ 93,8±0,04a 92,0±0,2a* 89,3±0,5a* 82,4±0,7a* 

Оводненность гипокотиля, % 

4°С 

4°С+CК 

96,7±0,07a 

96,4±0,09a 

96,6±0,07a 

96,4±0,1a 

96,9±0,09a 

96,6±0,1a 

96,1±0,2a* 

96,4±0,1a 

4°С+МЖ 96,8±0,06a 96,5±0,07a 96,8±0,08a 96,5±0,09a 

Оводненность корня, % 

4°С 

4°С+CК 

94,2±0,2a 

94,0±0,2a 

94,3±0,6a 

93,5±0,3b 

93,5±0,5b 

94,2±0,5ab 

93,1±0,2a* 

93,6±0,3a 

4°С+МЖ 94,7±0,1a 94,1±0,2a 94,7±0,2a 93,9±0,2a* 
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Приложение 7 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на некоторые физиолого-биохимические 

показатели растений пшеницы в оптимальных температурных условиях (22°С) 

Показатель 
Вариант 

22°С 22°С+СК 22°С+МЖ 

Устойчивость к промораживанию (ЛТ50), 

°С 
-5,7±0,2b* -6,2±0,2a* -6,1±0,1a* 

Длина корня, см 10,27±0,08a* 10,17±0,10a* 11,23±0,11b* 

Высота побега, см 30,94±0,39a* 27,31±0,63b* 27,20±0,28b* 

Длина 1-го листа, см 14,75±0,15c* 16,15±0,15a* 15,53±0,13b* 

Площадь 1-го листа, см
2 
 3,87±0,01b* 4,13±0,01a* 4,08±0,004a* 

Сырая биомасса побега, мг 259,7±6,2b* 277,2±6,7a* 279,7±8,8a* 

Сырая биомасса корня, мг 81,0±2,9b* 87,2±3,6ab* 89,8±2,8a* 

Сухая биомасса побега, мг 26,7±9,1a* 28,7±0,7b* 27,7±0,1ab* 

Сухая биомасса корня, мг 7,9±0,3b* 7,8±0,4b* 8,8±0,5a* 

Оводненность побега, % 90,1±0,2a* 89,4±0,2a* 90,4±0,3a 

Оводненность корня, % 91,3±0,3a* 91,0±0,4a 91,7±0,4a 

Содержание H2O2, мкмоль/г сырого веса 44,2±2,5a* 49,9±2,5a* 33,3±2,8b* 

Содержание МДА, мкмоль/г сырого веса 11,9±0,4a 10,6±0,5b* 10,5±0,3b* 

Активность СОД, усл. ед./мг белка 3,0±0,1b* 3,5±0,1a* 3,5±0,2a* 

Активность КАТ, мкмоль Н2О2/мг белка 

мин 
127,1±4,3c* 164,8±7,6a* 143,5±6,0b 

Активность ГвПО, мкмоль 

тетрагваякола/мг белка мин 
1,9±0,1c* 2,4±0,2b* 2,8±0,2a* 

Содержание пролина, мкмоль/г сырого 

веса 
8,6±0,2b* 10,9±0,4a* 10,6±0,8a 

Примечание. Здесь и в приложении 8 экспозиция – 7 сут. Разными латинскими буквами 

отмечены статистически значимые различия между средними значениями в пределах каждого 

показателя при р ≤ 0,05. *Различия с исходным уровнем статистически значимы при р ≤ 0,05.  
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Приложение 8 

Влияние СК (100 мкМ) и МЖ (1 мкМ) на некоторые физиолого-биохимические 

показатели растений огурца в оптимальных температурных условиях (22°С) 

Показатель 
Вариант 

22°С 22°С+СК 22°С+МЖ 

Выход электролитов, % от полного 

выхода 
16,0±0,5a 12,3±0,3b* 11,8±0,5b* 

Длина семядольного листа, см 3,80±0,03b* 3,92±0,03a* 3,93±0,04a* 

Ширина семядольного листа, см 1,99±0,02a* 2,02±0,02a* 1,99±0,02a* 

Площадь семядольного листа, см
2
 5,21±0,08b* 5,50±0,08a* 5,52±0,09a* 

Длина гипокотиля, см  8,23±0,10a* 8,18±0,09a* 8,21±0,14a* 

Длина корня, см  10,26±0,17c* 10,86±0,12b* 11,15±0,15a* 

Cырая биомасса семядольного листа, мг 353,8±11,8b* 362,0±7,9a* 386,6±9,9a* 

Сырая биомасса гипокотиля, мг 207,6±6,1b* 201,1±5,3b* 227,7±6,9a* 

Cырая биомасса корня, мг 124,4±5,8b* 134,1±7,4b* 138,9±5,4a* 

Сухая биомасса семядольного листа, мг 25,1±1,0a* 24,1±0,9a* 26,8±1,1a* 

Сухая биомасса гипокотиля, мг 7,2±0,3a* 7,3±0,8a* 7,2±0,5a* 

Сухая биомасса корня, мг 7,7±0,5a* 7,4±0,3a* 8,4±0,5a* 

Оводненность семядольного листа, % 93,8±0,2a 93,9±0,2a 94,0±0,2a 

Оводненность гипокотиля, % 96,9±0,2a 97,0±0,1a* 97,2±0,2a 

Оводненность корня, % 94,1±0,4a 94,9±0,4a* 94,2±0,4a 

Содержание H2O2, мкмоль/г сырого веса 23,7±2,6a 29,5±2,5a* 21,9±3,5a 

Содержание МДА, мкмоль/г сырого веса 5,2±0,3a 5,2±0,3a 4,8±0,1a 

Активность СОД, усл. ед./мг белка 1,7±0,1b 2,0±0,1a 2,0±0,1a 

Активность КАТ, мкмоль Н2О2/мг белка 

мин 
175,2±4,1b* 194,5±6,5a* 198,5±7,6a* 

Активность ГвПО, мкмоль 

тетрагваякола/мг белка мин 
0,7±0,1c* 1,2±0,2a* 1,0±0,1b* 

Содержание пролина, мкмоль/г сырого 

веса 
7,0±0,4b* 8,6±0,6a 7,6±0,4b 

 

 


