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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

УДК 633.11: 581.5: 547.587.11

ОСОБЕННОСТИ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ 
НА КРАТКОВРЕМЕННОЕ И ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОЕ 
ДЕЙСТВИЕ САЛИЦИЛОВОЙ КИСЛОТЫ В УСЛОВИЯХ 
ОПТИМАЛЬНОЙ И НИЗКОЙ ТЕМПЕРАТУРЫ

Е. С. Холопцева, А. А. Игнатенко, Н. С. Репкина, В. В. Таланова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
Петрозаводск, Россия

В условиях оптимальной (22 °С) и низкой закаливающей (4 °С) температуры изуча-
ли разной продолжительности воздействие салициловой кислоты (СК, 100 мкМ) 
на некоторые показатели СО2-газообмена, водного режима, роста и холодоустой-
чивость растений пшеницы (Triticum aestivum L.). Для этого недельные проростки 
в течение всего опыта (7 суток) выдерживали на питательном растворе с добавле-
нием СК при 22 и 4 °С (продолжительное действие СК) или помещали на 1 сутки при 
22 °С на питательный раствор с СК, а затем на растворе без СК подвергали (в те-
чение 6 суток) действию температуры 22 и 4 °С (предобработка СК). Показано, что 
при температуре 22 °С продолжительное действие СК приводило к снижению ско-
рости видимого фотосинтеза и доли дыхания в процессе СО2-газообмена, не вли-
яло на эффективность использования воды (WUE), увеличивало биомассу побега 
и корня. Напротив, суточное воздействие СК практически не влияло на динами-
ку ассимиляции СО2, снижало долю дыхания в СО2-газообмене и транспирацию, 
но повышало WUE. При температуре 4 °С постоянное действие СК способствова-
ло поддержанию скорости фотосинтеза на более высоком уровне, чем в контроле, 
снижало долю дыхания в СО2-газообмене, увеличивало WUE, а также стабилизиро-
вало накопление биомассы растения. В отличие от этого суточная предобработка 
СК усиливала негативный эффект низкой температуры на ассимиляцию СО2, при-
водила к росту дыхательных затрат, не влияла на уровень транспирации, вызывала 
снижение WUE. Важно, что экзогенная СК способствовала росту холодоустойчи-
вости пшеницы в условиях как обычной, так и низкой закаливающей температуры. 
Таким образом, реакция растений пшеницы на воздействие СК зависит от его про-
должительности, при этом характер изменений физиологических процессов раз-
личается в условиях оптимальной и низкой температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; салициловая кислота; продолжитель-
ность действия; газообмен; транспирация; биомасса; холодоустойчивость; опти-
мальная и низкая температура.
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Введение

Салициловая кислота (СК) является фитогор-
моном фенольной природы, который участвует 
в регуляции многих физиологических процес-
сов растений, таких как фотосинтез, дыхание, 
транспирация, рост, развитие, термогенез и др. 
[Шакирова, 2001; Тарчевский, 2002; Vlot et al., 
2009; Janda et al., 2014]. Общепризнано, что она 
является одним из ключевых компонентов в раз-
витии системной приобретенной устойчивости 
растений при патогенезе [Тарчевский, 2002; Ва-
сюкова, Озерецковская, 2007; Максимов и др., 
2011; Kumar, 2014]. Кроме того, СК способна 
повышать устойчивость растений к неблаго-
приятным факторам среды абиотической при-
роды, включая низкие температуры [Шакирова, 
2001; Horvath et al., 2007; Vlot et al., 2009; Hayat 
et al., 2010; Pal et al., 2013; Kang, Guo, 2014; Mi-
ura, Tada, 2014; Jayakannan et al., 2015; Khan 
et al., 2015]. При этом реакция растительных 
организмов на действие экзогенной СК зависит 
от вида растений, условий их выращивания, ин-
тенсивности и продолжительности стрессового 
воздействия, а также особенностей обработки 
СК: способа (опрыскивание листьев / внесение 
в питательный раствор), длительности (кратков-
ременное / продолжительное) и концентрации 

СК [Janda et al., 1998; Wang et al., 2009; Рахман-
кулова и др., 2010; Hayat et al., 2010].

Большинство исследователей в первую оче-
редь уделяют внимание изучению реакции ра-
стений на действие разных концентраций СК. 
Так, например, показано, что СК в низких кон-
центрациях (10–100 мкМ) оказывает позитив-
ное влияние на фотосинтетическую активность 
[Fariduddin et al., 2003; Hayat et al., 2010], под-
держание энергетического баланса [Рахман-
кулова и др., 2010] и про-/антиоксидантного 
равновесия [Pancheva et al., 1996; Chen et al., 
2016], способствует повышению устойчивости 
растений к неблагоприятным факторам сре-
ды, в том числе к низким температурам [Taşgín 
et al., 2003; Фенько и др., 2015; Yu et al., 2016; 
Min et al., 2018]. Напротив, СК в высоких кон-
центрациях (500–1000 мкМ) ингибирует ро-
стовые процессы, вызывает снижение интен-
сивности фотосинтеза и активности РУБИСКО 
[Pancheva et al., 1996; Sahu et al., 2002; Poor, 
Tari, 2012], усиливает перекисное окисление 
липидов (ПОЛ) и выход электролитов из кле-
ток [Chen et al., 2016], снижает устойчивость 
растений к действию стресс-факторов [Taşgín 
et al., 2003; Jayakannan et al., 2015].

Гораздо меньше изучено влияние длитель-
ности воздействия экзогенной СК на физиоло-

E. S. Kholoptseva, A. A. Ignatenko, N. S. Repkina, V. V. Talanova. 
CHARACTERISTICS OF WHEAT PLANT RESPONSES TO SHORT-TERM 
AND PROLONGED EXPOSURE TO SALICYLIC ACID UNDER OPTIMAL AND 
LOW TEMPERATURE

The effect of salicylic acid (SA, 100 µM) of various durations on some indexes of CO2-gas 
exchange, water regime, growth and cold resistance of wheat plants (Triticum aestivum 
L.) under optimal (22 °C) and low hardening (4 °C) temperatures were studied. To this 
end, week-old seedlings were either kept throughout the experiment (7 days) on a nu-
trient solution with SA at 22 and 4 °C (prolonged SA action), or kept on a nutrient solu-
tion with SA for 1 day at 22 °C and then another 6 days on a solution without SA at 22 
and 4 °C (pre-treatment with SA). It was shown that at a temperature of 22 °C, the pro-
longed action of SA led to a decrease in the rate of visible photosynthesis and the con-
tribution of respiration to the process of CO2-gas exchange, did not affect water use ef-
ficiency (WUE), increased shoot and root biomass. On the contrary, 24-h exposure to SA 
had virtually no effect on the pattern of CO2 assimilation, reduced the contribution of res-
piration to CO2-gas exchange and transpiration, but promoted WUE. At a temperature 
of 4 °C, the prolonged exposure to SA contributed to maintaining the rate of photosynthe-
sis at a higher level than in the control, reduced the contribution of respiration to CO2-gas 
exchange, increased WUE, as well as stabilized the accumulation of plant biomass. In con-
trast, the 24-h pre-treatment with SA intensified the negative effect of low temperature 
on CO2 assimilation, increased the costs of respiration, did not affect the level of transpi-
ration, caused WUE to decline. Importantly, exogenous SA promoted the cold tolerance 
of wheat under both normal and low hardening temperatures. Thus, the response of wheat 
plants to the action of SA depends on its duration, while the nature of changes in physio-
logical processes differs between treatment under optimal and low temperatures.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; salicylic acid; duration of exposure; gas exchange; 
transpiration; biomass; cold tolerance; optimal and low temperature.
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го-биохимические процессы в клетках растений, 
выращиваемых при разных температурных ре-
жимах, а имеющиеся в настоящее время сведе-
ния неоднозначны и противоречивы. Например, 
согласно одним данным, кратковременное (2–24 
часа) действие СК в низкой концентрации не вли-
яет на интенсивность фотосинтеза и транспира-
ции или их повышает, а продолжительное (не-
сколько суток) – снижает интенсивность этих 
процессов [Pancheva et al., 1996; Khan et al., 
2003]. В то же время согласно другим данным, 
кратковременное действие СК вызывает сниже-
ние ассимиляции СО2, содержания хлорофил-
лов, устьичной проводимости и транспирации 
[Janda et al., 1998; Yordanova, Popova, 2007], 
а длительное – не влияет на накопление биомас-
сы растений и содержание фотосинтетических 
пигментов [Kang et al., 2012]. Однако исследо-
вания, посвященные сравнительному изучению 
влияния кратковременного и длительного дейст-
вия СК на растения, отсутствуют.

Учитывая вышеизложенное, цель данного 
исследования заключалась в изучении влияния 
продолжительности воздействия СК на неко-
торые показатели СО2-газообмена, водного 
режима, роста и холодоустойчивость растений 
пшеницы, находящихся в условиях оптималь-
ной или пониженной температуры.

Материалы и методы

Опыты проводили на проростках озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39. Растения выращивали в рулонах филь-
тровальной бумаги на питательном растворе 
с добавлением микроэлементов в камере искус-
ственного климата при постоянных условиях: 
температуре воздуха 22 °С, его относительной 
влажности 60–70 %, освещенности ФАР 180 мк-
моль/(м2·с), фотопериоде 14 ч. По достижении 
недельного возраста часть растений подверга-
ли воздействию СК. В первом варианте (посто-
янное действие СК) использовали питательный 
раствор с добавлением СК до концентрации 
100 мкМ, на котором выращивали растения при 
оптимальной температуре 22 °С или низкой за-
каливающей температуре 4 °С. Во втором вари-
анте (предобработка СК) первоначально (при 
22 °С) использовали питательный раствор с до-
бавлением СК до концентрации 100 мкМ, но че-
рез 1 сутки растения переносили на питатель-
ный раствор, не содержащий СК, и подвергали 
действию температуры 22 или 4 °С. В контроль-
ном варианте использовали растения, которые 
выращивали на питательном растворе без до-
бавления СК при температуре 22 или 4 °С. Про-
должительность опыта составляла 7 суток.

Показатели СО2-обмена и транспирацию 
анализировали с помощью установки для ис-
следования СО2-газообмена и водяных паров 
HCM-1000 (Walz, Германия). В ходе экспери-
ментов измеряли интенсивность нетто-фото-
синтеза, темнового дыхания, транспирации. 
Рассчитывали отношение суммарного темно-
вого дыхания к истинному фотосинтезу (Rd/Pg) 
[Рахманкулова, 2002]. Фотосинтетическую эф-
фективность использования воды (WUE) рас-
считывали как отношение величины видимого 
фотосинтеза к интенсивности транспирации 
растений [Polley, 2002]. Измерения проводили 
в климатической камере при температурах, со-
ответствующих вариантам опыта (22 или 4 °С).

Накопление сырой и сухой биомассы побегов 
анализировали в соответствии с общепринятой 
методикой [Рогожин, Рогожина, 2013]. Оводнен-
ность тканей рассчитывали как отношение сухой 
и сырой биомассы, выраженное в процентах.

О холодоустойчивости проростков судили 
по температуре (ЛТ50, °С), вызывающей гибель 
50 % палисадных клеток паренхимы листовых 
высечек после их 5-минутного проморажива-
ния в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/–20 (Интерм, Россия) при последова-
тельном снижении температуры с интервалом 
0,4 °С [Балагурова и др., 1982]. Жизнеспособ-
ность клеток после промораживания определя-
ли с помощью светового микроскопа (ЛОМО, 
Россия) по деструкции хлоропластов и коагуля-
ции цитоплазмы.

Биологическая повторность в пределах каж-
дого варианта опыта составляла для разных 
показателей от 5 до 10 растений. Весь опыт по-
вторяли трижды. В статье обсуждаются вели-
чины, статистически значимо различающиеся 
при р < 0,05.

Результаты

Установлено, что воздействие на проростки 
пшеницы СК (100 мкМ) в условиях оптимальной 
температуры (22 °С) уже через 1 сутки вызыва-
ло снижение скорости видимого фотосинтеза 
листьев (до 82 % от уровня контроля) (рис. 1, 
А). Увеличение продолжительности воздейст-
вия СК при 22 °С приводило к усилению инги-
бирования процесса ассимиляции СО2. В от-
личие от этого у проростков, подвергавшихся 
действию СК только в течение 1 суток, в даль-
нейшем на протяжении всего эксперимента ин-
тенсивность фотосинтеза практически не отли-
чалась от контрольного варианта (рис. 1, А).

Под влиянием низкой температуры (4 °С) 
интенсивность фотосинтеза проростков пше-
ницы резко снижалась (до 43 % от исходного 
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уровня) (рис. 1, Б). Важно, что в этих темпе-
ратурных условиях постоянное действие СК 
способствовало поддержанию более высокой 
интенсивности фотосинтеза по сравнению 
с контролем (не обработанные СК растения). 
Напротив, суточная предобработка СК приво-
дила к усилению ингибирующего действия хо-
лода на ассимиляцию СО2 (рис. 1, Б).

Интенсивность транспирации листьев пше-
ницы в оптимальных температурных условиях 
при постоянном действии СК постепенно сни-
жалась (до 58 % от исходного уровня на 7-е 
сутки эксперимента) (рис. 2, А). В варианте 
«предобработка СК» данный показатель сни-
жался до 45 % от исходного уровня. При низ-

котемпературном воздействии уже через сутки 
происходило значительное снижение интен-
сивности транспирации, которое сохранялось 
на протяжении всего эксперимента, а обра-
ботка проростков СК (как суточная, так и более 
продолжительная) не оказывала существенно-
го влияния на этот процесс (рис. 2, Б).

Установлено, что отношение темново-
го дыхания к истинному фотосинтезу (Rd/Pg) 
в условиях оптимальной температуры как при 
обработке проростков пшеницы СК в течение 
суток, так и при более продолжительном ее 
действии значительно снижалось по сравне-
нию с контролем (рис. 3, А). При низкой тем-
пературе в контрольном варианте этот показа-

Рис. 1. Влияние СК (100 мкМ) на интенсивность видимого фотосинтеза листьев пророст-
ков пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С.
Здесь и на рис. 2–4: 1 – контроль, 2 – продолжительное действие СК, 3 – обработка СК в течение 
1 сут; 0 – исходные значения показателя при температуре 22 °С без обработки СК; линия пунктира – 
начало действия температуры 4 °С. Разные латинские буквы обозначают статистически значимые 
различия между средними значениями при р < 0,05 в пределах каждой экспозиции

Fig. 1. The effect of SA (100 µM) on the intensity of the visible photosynthesis in wheat seedlings 
leaves at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C.
Here and in Figures 2–4: 1 – control, 2 – prolonged effect of SА, 3 – treatment of SА for 1 day; 0 – the ori-
ginal values at a temperature of 22 °C without treatment with SA; dotted line � start of the exposure to tem-
perature 4 °C. Different letters indicate statistically significant differences between the average values at 
p < 0.05 within each exposure
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Рис. 2. Влияние СК (100 мкМ) на интенсивность транспирации листьев проростков 
пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С
Fig. 2. The effect of SA (100 µM) on the intensity of wheat seedlings leaves transpiration at 
temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C

Рис. 3. Влияние СК (100 мкМ) на отношение темнового дыхания и истинного фотосин-
теза (Rd/Pg) в листьях проростков пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С
Fig. 3. Effect of SА (100 µM) on the ratio of dark respiration and gross photosynthesis (Rd/
Pg) in the leaves of wheat seedlings at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C
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тель газообмена в первые сутки снижался до 
70 % от исходного уровня, однако в дальней-
шем постепенно возвращался к нему (рис. 3, 
Б). Продолжительное воздействие СК приводи-
ло к снижению показателя Rd/Pg по сравнению 
с контролем, а суточная предобработка СК – 
к его постепенному повышению с увеличением 
продолжительности охлаждения (рис. 3, Б).

Показатель эффективности использования 
воды при фотосинтезе в условиях оптимальной 
температуры в варианте «суточная предобра-
ботка СК» существенно увеличивался (на 70 % 
от исходного уровня на 7-е сутки), в то время 
как при постоянном действии СК – практически 
не отличался от контроля (рис. 4, А). В отличие 
от этого в условиях низкой температуры суточ-
ная предобработка СК приводила к значитель-
ному снижению WUE, а продолжительное воз-
действие СК – к его повышению (рис. 4, Б).

Установлено, что продолжительное воздей-
ствие СК в оптимальных температурных усло-
виях (22 °С) способствовало накоплению сы-
рой и сухой биомассы побегов и корней, а так-

же поддержанию высокой оводненности их 
тканей (табл. 1). В то же время предобработка 
СК в течение суток в дальнейшем практически 
не влияла на сырую и сухую биомассу побегов, 
сырую биомассу корней, но повышала сухую 
биомассу корней, при этом оводненность их 
тканей снижалась (табл. 1). В условиях низкой 
температуры при продолжительном воздей-
ствии СК отмечено повышение сырой и су-
хой биомассы побегов и корней по сравнению 
с контролем, оводненность тканей при этом 
достоверно не изменялась. В случае суточной 
предобработки СК проростков биомасса побе-
гов и их оводненность не изменялись, тогда как 
сухая масса корней повышалась при снижении 
содержания воды в их тканях.

Важно отметить, что экзогенная СК поло-
жительно влияла на холодоустойчивость про-
ростков пшеницы. В частности, при темпера-
туре 22 °С как постоянное продолжительное 
воздействие СК, так и предобработка ею в те-
чение 1 суток вызывали повышение холодоу-
стойчивости (табл. 2). В условиях низкой по-

Рис. 4. Влияние СК (100 мкМ) на эффективность использования воды в процессе 
фотосинтеза (WUE) листьев проростков пшеницы в условиях температуры 22 (А) 
и 4 (Б) °С
Fig. 4. The effect of SA (100 µM) on the water use efficiency (WUE) of wheat seedlings 
leaves at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C
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ложительной температуры (4 °С) постоянное 
воздействие СК способствовало существенно-
му повышению холодоустойчивости растений, 
а предобработка СК на нее практически не вли-
яла (табл. 2).

Обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
как при оптимальной (22 °С), так и при низкой 

положительной температуре (4 °С) реакция ра-
стений пшеницы на воздействие экзогенной СК 
в низкой концентрации (100 мкМ) в значитель-
ной степени зависит от его продолжительно-
сти. При этом характер изменений ряда физио-
логических процессов растений под влиянием 
СК различался в условиях оптимальной и низ-
кой температуры.

В частности, продолжительное воздействие 
СК при температуре 22 °С вызывало сниже-

Таблица 1. Влияние СК (100 мкМ) на биомассу и оводненность проростков пшеницы при температуре 
22 и 4 °С
Table 1. The effect of SА (100 µM) on biomass and water content of wheat seedlings at temperature of 22 and 4 °C

Показатели
Index

22 °С 22 °С + СК
22 °С + SA

4 °С 4 °С + СК
4 °С + SA

Продолжительное действие СК
Prolonged effect of SА

Сырая биомасса побега, мг
Fresh shoot biomass, mg 259,7 ± 6,2 277,2 ± 6,7 164,4 ± 3,6 174,3 ± 4,8

Сухая биомасса побега, мг
Dry shoot biomass, mg 26,7 ± 0,7 28,7 ± 0,7 19,9 ± 0,5 21,4 ± 0,1

Оводненность побега, %
Shoot water content, % 90,1 ± 0,2 89,4 ± 0,2 87,4 ± 0,1 87,2 ± 0,2

Сырая биомасса корня, мг
Fresh root biomass, mg 81,0 ± 2,9 87,2 ± 3,6 59,5 ± 1,9 64,2 ± 2,3

Сухая биомасса корня, мг
Dry root biomass, mg 7,9 ± 0,3 7,8 ± 0,4 6,3 ± 0,1 6,6 ± 0,3

Оводненность корня, мг
Root water content, % 91,3 ± 0,3 91,0 ± 0,4 89,4 ± 0,2 89,7 ± 0,2

Предобработка СК (1 сут)
Pre-treatment of SА (1 day) 

Сырая биомасса побега, мг
Fresh shoot biomass, mg 237,8 ± 5,9 238,0 ± 2,1 156,8 ± 2,4 158,1 ± 3,5

Сухая биомасса побега, мг
Dry shoot biomass, mg 27,8 ± 4,6 29,1 ± 1,5 18,7 ± 0,7 19,9 ± 0,8

Оводненность побега, %
Shoot water content, % 88,3 ± 0,3 87,8 ± 0,2 88,1 ± 0,4 87,4 ± 0,3

Сырая биомасса корня, мг
Fresh root biomass, mg 78,9 ± 3,8 75,7 ± 3,6 57,3 ± 3,1 54,1 ± 3,4

Сухая биомасса корня, мг
Dry root biomass, mg 8,1 ± 0,3 11,4 ± 0,5 6,3 ± 0,4 8,9 ± 0,5

Оводненность корня, мг
Root water content, % 89,7 ± 0,7 84,9 ± 0,8 89,0 ± 0,7 83,5 ± 0,6

Примечание. Экспозиция при 22 и 4 °С – 7 сут.
Note. Exposition at 22 and 4 °C – 7 days.

Таблица 2. Влияние СК (100 мкМ) на холодоустойчивость (ЛТ50, °С) проростков пшеницы при температуре 
22 и 4 °С
Table 2. The effect of SA (100 µM) on cold tolerance (LT50, °С) of wheat seedlings at temperature of 22 and 4 °С

Вариант
Variant

22 °С 22 °С + СК
22 °С + SA

4 °С 4 °С + СК
4 °С + SA

Продолжительное действие СК
Prolonged effect of SА –5,7 ± 0,16 –6,2 ± 0,16* –8,6 ± 0,05 –9,1 ± 0,07*

Предобработка СК (1 сут)
Pre-treatment of SА (1 day) –5,7 ± 0,06 –6,3 ± 0,05* –7,2 ± 0,05 –7,3 ± 0,02

Примечание. *Отличия от контроля (без СК) статистически значимы при p < 0,05. Продолжительность опыта – 7 сут.
Note. *Differences from the control (without SA) are statistically significant at p < 0,05. The duration of the experiment is 7 days.
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ние интенсивности фотосинтеза, транспира-
ции, а также доли дыхания в процессе СО2-га-
зообмена. При этом, несмотря на некоторое 
снижение скорости фотосинтеза, экзогенная 
СК положительно влияла на накопление био-
массы побега и корня. Эти данные коррес-
пондируются с результатами исследований 
других авторов. Например, при длительном 
(7 сут) действии СК в концентрации 100 мкМ 
при температуре 27 °С у растений ячменя от-
мечено снижение скорости нетто-фотосинте-
за, транспирации и устьичной проводимости, 
что связано с закрыванием устьиц [Pancheva 
et al., 1996]. В этой связи заслуживают внима-
ния результаты изучения показателя эффек-
тивности использования воды (WUE), который, 
по мнению ряда авторов, характеризует фор-
мирование продуктивности растений, а также 
успешность их адаптации к неблагоприятным 
условиям среды [Abbate et al., 2001]. В нашем 
опыте при продолжительном воздействии СК 
в условиях температуры 22 °С отмечена высо-
кая оводненность тканей растений, а WUE со-
хранялся на уровне контрольных значений, что 
объясняется сохранением стабильного уровня 
фотосинтеза на фоне снижения транспирации. 
Отдельно следует подчеркнуть, что экзогенная 
СК в условиях оптимальной температуры вызы-
вала повышение холодоустойчивости растений 
пшеницы, и это согласуется с данными о по-
вышении морозоустойчивости растений шпи-
ната при длительном действии (8–10 суток) СК 
в близких по значению температурных услови-
ях (20/18 °С) [Min et al., 2018].

Иной характер изменений физиологических 
процессов отмечен нами в оптимальных тем-
пературных условиях после суточной пред-
обработки СК. В этом случае экзогенная СК 
не снижала интенсивность нетто-фотосинте-
за по сравнению с контролем, ингибировала 
транспирацию и повышала WUE. В то же время 
не происходило значимого прироста биомассы 
растений пшеницы и повышалась их холодо-
устойчивость. По нашему мнению, это объяс-
няется снижением доли дыхания в СО2-газооб-
мене, что, по-видимому, позволило растениям 
использовать продукты ассимиляции, нако-
пленные в процессе фотосинтеза, для повыше-
ния устойчивости растений. Можно предполо-
жить, что в этом случае СК выступает в качестве 
стрессового фактора, на действие которого ра-
стение реагирует неспецифическим повыше-
нием устойчивости. В частности, экзогенная СК 
может вызывать генерацию пероксида водоро-
да [Miura, Tada, 2014], который, как сигнальная 
молекула, активизирует защитные реакции ра-
стений [Креславский и др., 2012].

В наших опытах в условиях температуры 
4 °С происходило снижение скорости фотосин-
теза проростков пшеницы и замедление их ро-
ста, что, как известно, является необходимым 
условием адаптации холодостойких растений 
к низким температурам [Лось, 2005; Трунова, 
2007; Theocharis et al., 2012]. Причем при низ-
ких положительных температурах у холодо-
стойких растений интенсивность фотосинтеза 
превышает активность дыхания, что приводит 
к накоплению сахаров, выполняющих важную 
роль в процессах низкотемпературной адап-
тации [Трунова, 2007]. Важно подчеркнуть, что 
продолжительное воздействие СК приводи-
ло к частичной компенсации снижения уровня 
нетто-фотосинтеза в листьях пшеницы, вызван-
ного действием холода. Сходные данные полу-
чены другими авторами на растениях жасмина: 
обработка СК в течение 3 суток способствовала 
повышению скорости нетто-фотосинтеза и ста-
билизации устьичной проводимости при дей-
ствии холода (4 °С) [Cai et al., 2015]. Следует 
также отметить, что при низкой температуре эк-
зогенная СК способствует повышению активно-
сти антиоксидантных ферментов – супероксид-
дисмутазы, пероксидазы, каталазы [Janda et al., 
1998; Yu et al., 2016] и накоплению низкомолеку-
лярных соединений, участвующих в процессах 
адаптации растений – пролина, токоферола, 
углеводов [Min et al., 2018]. Таким образом, ак-
тивизация этим гормоном антиоксидантной си-
стемы препятствует развитию окислительного 
стресса, что способствует повышению устойчи-
вости к низким температурам.

Следует также отметить, что длительное 
воздействие СК при низкой температуре уси-
ливало накопление биомассы побегов и корней 
пшеницы по сравнению с контролем. Сходное 
действие СК обнаружено и в условиях других 
стресс-факторов, в частности хлорида натрия – 
у пшеницы [Kang et al., 2012] и кадмия – у го-
роха [Popova et al., 2008]. Следовательно, при 
длительном воздействии СК в условиях низкой 
температуры более высокий, чем при действии 
только температуры 4 °С, уровень фотосин-
теза пшеницы даже при небольшом снижении 
доли дыхания в общем газообмене, по-види-
мому, позволял не только снабжать растения 
фотоассимилятами для процесса адаптации, 
но и использовать их на накопление биомассы. 
Таким образом, при постоянном действии СК 
в условиях холода некоторая компенсация сни-
жения фотосинтеза, значительное повышение 
показателя WUE и дополнительный прирост 
холодоустойчивости растений свидетельству-
ют об успешной адаптации растений пшеницы 
к низкой температуре.
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В отличие от этого суточная предобработ-
ка СК при последующем действии низкой тем-
пературы приводила к более значительному 
снижению интенсивности фотосинтеза, чем 
в контроле, а также к уменьшению транспира-
ции и WUE. При этом доля дыхательных затрат 
от истинного фотосинтеза постепенно повы-
шалась по сравнению с контролем. Низкий 
уровень фотосинтеза и, как следствие, сниже-
ние притока ассимилятов, необходимых для 
процесса холодовой адаптации, в сочетании 
с более высоким уровнем расходов на дыхание 
в общем газообмене не способствовали при-
росту холодоустойчивости и накоплению био-
массы растений.

Таким образом, проведенные исследова-
ния показали, что характер изменений физио-
логических процессов, таких как фотосинтез, 
транспирация, дыхание, рост, у растений пше-
ницы в ответ на воздействие экзогенной СК 
в значительной степени зависит от его про-
должительности. При этом характер измене-
ний физиологических процессов различается 
в условиях оптимальной и низкой температур. 
Происходящие при продолжительном воздей-
ствии СК изменения физиологических процес-
сов способствовали формированию повышен-
ной холодоустойчивости растений в условиях 
как оптимальной, так и низкой температуры. 
В отличие от этого кратковременное действие 
СК увеличивало холодоустойчивость растений 
при оптимальной температуре, но в условиях 
низкой температуры не приводило к дополни-
тельному ее повышению.

Исследования выполнены с использовани‑
ем оборудования Центра коллективного поль‑
зования КарНЦ РАН. Финансовое обеспече‑
ние исследований осуществлялось из средств 
федерального бюджета на выполнение госу‑
дарственного задания КарНЦ РАН (0218‑2019‑ 
0074).
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