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ВЛИЯНИЕ МЕТИЛЖАСМОНАТА НА УСТОЙЧИВОСТЬ 
РАСТЕНИЙ ОГУРЦА, ПОДВЕРГНУТЫХ ДЕЙСТВИЮ 
НИЗКОЙ ПОВРЕЖДАЮЩЕЙ ТЕМПЕРАТУРЫ

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

Изучено влияние экзогенного метилжасмоната (МЖ) на растения огурца (Cucumis 
sativus L.), подвергнутые 3-суточному воздействию температуры 4 °C. Показано, 
что температура 4 °C оказывает на проростки повреждающий эффект, вызывая 
значительное увеличение выхода электролитов и необратимое ингибирование ро-
стовых процессов. Одновременно с этим в листьях проростков отмечено усиление 
перекисного окисления липидов, регистрируемое по накоплению малонового ди-
альдегида (МДА). Обработка растений МЖ (1 мкМ), проведенная за сутки до начала 
холодового воздействия, оказывала защитное действие, о чем, в частности, сви-
детельствовало снижение уровня МДА в листьях. Кроме того, на протяжении все-
го периода воздействия на растения холода в этом варианте опыта зафиксирован 
существенно меньший выход электролитов из тканей листьев, а их размеры у об-
работанных МЖ проростков превышали таковые в варианте с воздействием холода 
без предобработки МЖ. Сделан вывод, что МЖ способен снижать негативный эф-
фект низкой повреждающей температуры на растения, и обсуждаются некоторые 
возможные механизмы его защитного действия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; метилжасмонат; низкая повреждающая 
температура; выход электролитов; рост; малоновый диальдегид.

A. A. Ignatenko, V. V. Talanova, N. S. Repkina, A. F. Titov. METHYL 
JASMONATE EFFECT ON THE TOLERANCE OF CUCUMBER PLANTS 
EXPOSED TO LOW DAMAGING TEMPERATURE

The effect of exogenous methyl jasmonate (MJ) on cucumber plants (Cucumis sativus 
L.) exposed for 3 days to 4 °C was studied. It was shown that a temperature of 4 °C has 
a damaging effect on seedlings, causing a significant increase in electrolyte leakage 
and irreversible inhibition of growth processes. Along with this, an increase in lipid per-
oxidation was observed in the leaves of the seedlings, as indicated by the accumulation 
of malondialdehyde (MDA). MJ treatment (1 µM) of plants one day before the onset of cold 
exposure had a protective effect evidenced, in particular, by a decrease in the MDA level 
in the leaves. In addition, the leakage of electrolytes from leaf tissues in this case was 
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Введение

Жасмоновую кислоту (ЖК) и ее производ-
ные, в частности метилжасмонат (МЖ), относят 
к эндогенным регуляторам роста и развития 
растений [Тарчевский, 2002; Васюкова, Озе-
рецковская, 2009; Wasternack, 2014]. Жасмо-
наты синтезируются по оксилипиновому пути 
и обнаружены практически во всех органах ра-
стений [Dar et al., 2015]. К настоящему време-
ни установлено их участие в регуляции таких 
процессов, как цветение, созревание плодов, 
формирование луковиц, клубней и корнеклуб-
ней, рост корней, движение листьев, накопле-
ние антоцианов и образование этилена, запуск 
программы старения и др. [Васюкова, Озе-
рецковская, 2009; Wasternack, 2014; Per et al., 
2018]. Обнаружено также, что жасмонаты уча-
ствуют в активизации защитных реакций при 
повреждении растений фитофагами и инфи-
цировании некротрофными патогенами [Was-
ternack, 2014; Dar et al., 2015]. Выявлено, что 
протекторное действие ЖК и ее производных 
в этом случае обусловлено индуцированным 
под их влиянием синтезом широкого спектра 
защитных соединений, таких как ингибиторы 
протеиназ и трипсина, дефензины, лектины, 
тионины, фитоалексины, экстенсины, алкалои-
ды, фенольные соединения и др. [Тарчевский, 
2002; Samota et al., 2017].

В последние годы обнаружено положитель-
ное влияние экзогенных жасмонатов на устой-
чивость растений, подвергнутых действию 
неблагоприятных факторов абиотической при-
роды, включая низкие температуры [Hu et al., 
2013; Shahzad et al., 2015; Per et al., 2018]. Одна-
ко их участие в повышении холодоустойчивости 
исследовано главным образом на плодах ра-
стений. В частности, появились сведения о по-
ложительном влиянии экзогенной ЖК и ее про-
изводных на состояние плодов в условиях их 
низкотемпературного (в особенности длитель-
ного) хранения. Так, показано существенное 
снижение степени холодового повреждения 
плодов томата [Min et al., 2018], лимона [Siboza 
et al., 2014], манго [González-Aguilar et al., 2000], 
граната [Sayyari et al., 2011], абрикоса [Ezzat 

et al., 2017], банана [Zhao et al., 2013] и др. в ре-
зультате их обработки жасмонатами. В гораздо 
меньшей степени исследовано участие жасмо-
натов в ответной реакции интактных растений 
на низкотемпературные воздействия [Li et al., 
2012; Hu et al., 2013; Saydpour, Sayyari, 2016]. 
Остается также открытым вопрос относительно 
механизмов защитного действия этих фитогор-
монов и их соотносительного вклада в процесс 
низкотемпературной адаптации растений.

Цель данного исследования заключалась 
в изучении влияния экзогенного МЖ на реак-
цию типичного представителя теплолюбивых 
растений огурца Cucumis sativus L. на действие 
низкой положительной температуры (4 °С), ко-
торая при продолжительном (сутки и более) 
воздействии оказывает на него повреждающий 
эффект.

Материалы и методы

Опыты проводили на проростках Cucumis 
sativus L. гибрида F1 Зозуля. Растения выращи-
вали в рулонах фильтровальной бумаги в тече-
ние 7 сут на модифицированном питательном 
растворе Кнопа, содержащем 3,15 мМ NH4NO3, 
1,55 мМ KH2PO4, 1,55 мМ MgSO4, 24 мкМ H3BO3, 
21 мкМ 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 контролируемых 
условиях при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен-
ности ФАР 180 мкмоль/м2·с и фотопериоде 
14 ч. По достижении недельного возраста ра-
стения в рулонах фильтровальной бумаги по-
мещали на раствор МЖ (Sigma-Aldrich, США) 
и через 1 сут подвергали действию темпера-
туры 4 °С в камере искусственного климата 
(ВКШ-73, Россия), сохраняя прочие условия 
неизменными. Выбор температуры и продол-
жительности (3 сут) ее действия был сделан 
на основании результатов предыдущих ис-
следований [Титов и др., 2006]. Концентрация 
МЖ (1 мкМ) была также выбрана на основании 
предварительных опытов [Игнатенко, 2019]. 
Контролем служили не обработанные МЖ ра-
стения огурца.

significantly lower throughout the entire period of exposure to cold, and leaf sizes in seed-
lings treated with MJ exceeded those in the variant with exposure to cold without MJ 
pretreatment. It is concluded that MJ can reduce the detrimental effect of low damaging 
temperature on plants, and the possible mechanisms of this protective effect are brief-
ly discussed.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; methyl jasmonate; low damaging temperature; electro-
lyte leakage; growth; malondialdehyde.
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О холодоустойчивости растений судили 
по изменению выхода электролитов из высечек 
семядольных листьев [Гришенкова, Лукаткин, 
2005], который регистрировали с помощью 
кондуктометра (HANNA, Италия).

Для измерения ростовых показателей и рас-
чета площади листовой пластинки использова-
ли общепринятые способы [Практикум…, 1990].

Уровень перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) в листьях оценивали с помощью метода, 
основанного на способности малонового ди-
альдегида (МДА) реагировать с тиобарбитуро-
вой кислотой, образуя окрашенный комплекс 
[Stewart, Bewley, 1980].

Повторность в пределах одного варианта 
опыта 5-кратная, при анализе ростовых пока-
зателей – 15-кратная. Каждый опыт повторяли 
не менее 3 раз. Статистическую значимость 
различий между средними значениями уста-
навливали с помощью дисперсионного анализа 
(LSD-тест) с использованием программы Stat-
graphics Plus (version 2.1). На рисунках и в таб-
лице представлены средние арифметические 
значения и их стандартные ошибки. В работе 
обсуждаются величины, статистически значи-
мые при р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Одной из главных причин повреждения ра-
стений, особенно теплолюбивых, при действии 
низких температур является нарушение натив-

ной структуры и, как следствие, функциональ-
ной активности клеточных мембран [Чиркова, 
2002; Лось, 2005]. В результате этого повы-
шается их проницаемость и усиливается вы-
ход из клеток ионов и органических веществ 
[Лукаткин, 2002], который обычно оценивают 
по выходу электролитов [Гришенкова, Лукат-
кин, 2005]. В наших опытах показано, что тем-
пература 4 °C оказывает сильный повреждаю-
щий эффект на растения огурца, о чем можно 
судить по резкому увеличению выхода электро-
литов из тканей листьев уже через сутки низко-
температурного воздействия и в еще большей 
степени к концу опыта (почти на порядок через 
2–3 сут) по сравнению с исходным уровнем 
(рис. 1).

Предобработка МЖ оказывала защитное 
действие на проростки огурца, подвергнутые 
действию температуры 4 °C, которое прояв-
лялось в существенном снижении экзосмоса 
электролитов (по сравнению с необработан-
ными проростками). Полученные нами данные 
согласуются с результатами других авторов, 
которые зафиксировали снижение поврежда-
ющего эффекта низких температур на целост-
ность мембран клеток с помощью экзогенных 
жасмонатов. Например, уменьшение выхо-
да электролитов при обработке плодов МЖ 
в условиях длительного (20 сут и более) низко-
температурного хранения обнаружено у манго 
[González-Aguilar et al., 2000], граната [Sayyari 
et al., 2011], персика [Jin et al., 2013] и томата 

Рис. 1. Влияние МЖ (1 мкМ) на выход электролитов из семядоль-
ных листьев огурца, подвергнутых действию температуры 4 °С.
Здесь и далее латинскими буквами отмечены статистически значимые 
различия между средними значениями при p < 0,05

Fig. 1. The effect of MJ (1 µM) on the electrolytes leakage from 
the cotyledon leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C.
Here and Fig. 2 different Latin letters indicate statistically significant differences 
between the average values at p < 0.05
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[Zhang et al., 2016]. Что касается других частей 
и органов растений, то имеются лишь еди-
ничные данные о снижении негативного воз-
действия холода под влиянием МЖ на плаз-
малемму клеток растений огурца [Saydpour, 
Sayyari, 2016] и риса [Lee et al., 1996]. Также из-
вестно, что МЖ оказывает защитное действие 
и на мембраны органелл клеток, в частности 
хлоропластов и митохондрий, препятствуя их 
разрушению под воздействием низкой темпе-
ратуры [Li et al., 2012].

Как известно, одной из неспецифических 
реакций растений на действие низких темпера-
тур является торможение ростовых процессов 
[Чиркова, 2002]. Более того, у холодостойких 
растений, в частности озимых злаков, перво-
начальное торможение роста является необхо-
димым условием для успешного осуществле-
ния низкотемпературной адаптации, которое 
в дальнейшем может сменяться частичным 
возобновлением ростовых процессов в случае 
увеличения продолжительности низкотемпера-
турного воздействия [Венжик и др., 2012] или 
после его прекращения [Шибаева и др., 2019]. 
В отличие от этого при охлаждении теплолю-
бивых растений восстановление ростовых про-
цессов происходит значительно медленнее 
(и только в случае действия закаливающих тем-
ператур) или не происходит вообще (при повре-
ждающих воздействиях) [Игнатенко и др., 2016; 
Шибаева и др., 2019]. В наших опытах останов-
ка ростовых процессов, фиксируемая по изме-
нению длины и площади семядольных листьев, 
отмечена уже через 1 сут низкотемпературно-
го воздействия (табл.). В дальнейшем возоб-
новление роста не происходило, а некоторое 
уменьшение длины и площади семядольных 
листьев огурца с увеличением экспозиции при 
4 °С связано с потерей тургора и сморщивани-
ем листовой пластины, а также со стандартным 
способом измерения линейных параметров 
листа (табл.). Укажем, что в контрольном вари-
анте, в котором растения находились при опти-
мальной температуре (22 °С), прирост длины 
и площади семядольных листьев был зафикси-

рован уже через 1 сут. К концу опыта (3 сут) раз-
меры листьев увеличились относительно исход-
ного уровня на 20 % (длина) и 30 % (площадь).

Под влиянием экзогенного МЖ длина и пло-
щадь семядольных листьев растений, подверг-
нутых действию температуры 4 °С, снижались 
в меньшей степени, чем в варианте с темпе-
ратурой 4 °С, но без МЖ (табл.). Отметим, что 
о сходном защитном эффекте МЖ ранее со-
общалось в работе Li с соавт. [2012], которые 
показали, что у обработанных МЖ и подверг-
нутых действию температуры 8 °C растений 
огурца не происходит значительного снижения 
сырой и сухой биомассы листьев, как это на-
блюдалось в варианте без предобработки МЖ. 
Как показывают исследования, влияние экзо-
генных жасмонатов на ростовые процессы ра-
стений как в обычных, так и в неблагоприятных 
условиях в значительной степени обусловлено 
их участием в регуляции гормонального балан-
са [Шакирова и др., 2008]. Не исключено, что 
и в нашем опыте проявление защитного эф-
фекта МЖ в отношении роста огурца в услови-
ях низкотемпературного стресса было связано 
с его участием в регуляции содержания других 
фитогормонов, однако это требует специаль-
ной проверки.

Как отмечалось выше, одной из главных при-
чин повреждения растений при действии низ-
ких температур является нарушение структуры 
клеточных мембран [Чиркова, 2002; Лось, 2005]. 
Последнее, в частности, обусловлено дейст-
вием на них активных форм кислорода (АФК), 
вызывающих ПОЛ плазмалеммы и мембран ор-
ганелл, что приводит к утечке клеточного содер-
жимого и смерти клетки [Лукаткин, 2002]. Уси-
ление генерации АФК обнаружено при действии 
на растения различных стресс-факторов, в том 
числе низких температур [Li et al., 2012; Колупа-
ев и др., 2018; Min et al., 2018]. В наших опытах 
оказалось, что как кратковременное (часы), так 
и более длительное (дни) действие темпера-
туры 4 °С на проростки огурца вызывало нако-
пление МДА в листьях. К концу опыта (3 сут) его 
уровень значительно возрастал и превышал ис-

Влияние МЖ (1 мкМ) на размер семядольных листьев огурца, подвергнутых действию температуры 4 °С
The effect of MJ (1 µM) on the size of cotyledon leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C

Экспозиция, сут
Exposition,

days

Длина семядольных листьев, см
Length of cotyledon leaves, cm

Площадь семядольных листьев, см2

Area of cotyledon leaves, cm2

4 °С 4 °С + МЖ
4 °С + MJ 4 °С 4 °С + МЖ

4 °С + MJ
0 3,16 ± 0,02b 3,22 ± 0,02a 4,01 ± 0,05b 4,15 ± 0,05a
1 2,89 ± 0,03e 3,03 ± 0,03c 3,46 ± 0,10d 3,70 ± 0,07c
2 2,84 ± 0,02e 2,92 ± 0,04de 3,05 ± 0,06f 3,20 ± 0,05e
3 2,70 ± 0,06f 2,86 ± 0,05e 2,76 ± 0,06 g 3,03 ± 0,06ef
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ходный уровень более чем в 4 раза (рис. 2). Ве-
роятно, это явилось одной из причин поврежде-
ния клеточных мембран, в результате которого 
они утрачивали избирательную проницаемость, 
о чем свидетельствует высокая корреляция 
между уровнем МДА и выходом электролитов 
из тканей листьев (r = 0,89).

Предобработка МЖ растений огурца, нахо-
дящихся в оптимальных температурных усло-
виях (22 °C), вызывала незначительное увели-
чение содержания МДА (рис. 2), что, вероятно, 
было обусловлено некоторым усилением про-
дукции АФК в клетках. Так, например, в работе 
Карпец с соавт. [2014] показано, что под влия-
нием ЖК в колеоптилах пшеницы наблюдалось 
повышение генерации супероксидного радика-
ла. Как известно, кратковременное и неболь-
шое повышение содержания АФК в клетках мо-
жет выступать в качестве сигнала, активизиру-
ющего защитно-приспособительные реакции 
растений, в том числе усиление работы анти-
оксидантной системы [Prasad et al., 1994; Foy-
er, Noctor, 2009; Bhattacharjee, 2014; Колупаев 
и др., 2018]. Это, в свою очередь, способствует 
снижению уровня окислительного стресса, кос-
венным подтверждением чего служат данные, 
характеризующие динамику содержания МДА 
в листьях растений, обработанных МЖ, при их 
помещении в низкотемпературные условия. 
Так, в течение всего периода действия темпе-
ратуры 4 °C уровень МДА в их листьях был ниже, 
чем у необработанных проростков (рис. 2). Бо-
лее того, в условиях холодового стресса МЖ 
препятствовал интенсивному развитию ПОЛ, 
о чем говорит отсутствие повышения содер-
жания МДА в начальный период (часы и 1 сут) 

действия температуры 4 °C, в отличие от вари-
анта без обработки МЖ (рис. 2). Однако отме-
тим, что при продолжительном действии (2 и 3 
сут) температуры 4 °С даже в присутствии МЖ 
в листьях проростков происходило значитель-
ное увеличение содержания МДА, что, по всей 
видимости, и приводило к необратимому на-
рушению структуры клеточных мембран и, как 
следствие, к усиленной утечке растворенных 
веществ из клеток, их обезвоживанию и гибе-
ли. Предположительно, гибель растений огур-
ца в условиях продолжительного действия тем-
пературы 4 °С могла быть обусловлена прежде 
всего усилением окислительных процессов 
в клетках и тканях корня, который у теплолюби-
вых растений отличается высокой чувствитель-
ностью к холоду [Балагурова и др., 2001; Попов 
и др., 2010; Титов, Таланова, 2011].

Таким образом, на основании полученных 
данных можно заключить, что предобработка 
растений огурца МЖ уменьшает повреждаю-
щий эффект низкой температуры, вызывая ак-
тивизацию защитно-приспособительных меха-
низмов. Последнее, в частности, находит свое 
выражение в меньшем торможении ростовых 
процессов под влиянием низкой температуры 
и снижении уровня окислительного стресса.

Исследования выполнены с использовани‑
ем оборудования Центра коллективного поль‑
зования Федерального исследовательского 
центра «Карельский научный центр Российской 
академии наук». Финансовое обеспечение ис‑
следований осуществлялось из средств феде‑
рального бюджета на выполнение государст‑
венного задания (0218‑2019‑0074).

Рис. 2. Влияние МЖ (1 мкМ) на содержание МДА в семядольных 
листьях огурца, подвергнутых действию низкой температуры 4 °С
Fig. 2. The influence of MJ (1 µM) on the MDA content in the cotyledon 
leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C
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