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ВЛИЯНИЕ МЕТИЛЖАСМОНАТА НА ПРОЦЕСС 
ХОЛОДОВОЙ АДАПТАЦИИ ПШЕНИЦЫ

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

Исследовали влияние метилжасмоната (МЖ) на морозоустойчивость, фотосин-
тетическую и дыхательную активность, водный обмен растений пшеницы (Triticum 
aestivum L.) подвергнутых действию низкой закаливающей температуры (4 °С). 
Установлено, что в условиях закаливания под влиянием МЖ наблюдается боль-
ший прирост морозоустойчивости растений, чем без него, усиливается накопле-
ние сухой биомассы побегов и корней. Кроме того, предобработка проростков МЖ 
способствовала поддержанию более высокой интенсивности нетто-фотосинтеза 
и транспирации, а также увеличивала устьичную проводимость в период закалива-
ния. В присутствии МЖ отмечено повышение интенсивности темнового дыхания, 
что приводило к росту величины соотношения дыхания и истинного фотосинтеза 
(Rd/Pg). На основании полученных результатов сделан вывод о положительном вли-
янии МЖ на процесс холодовой адаптации растений пшеницы, которое обусловле-
но его регулирующим воздействием на основные физиологические  процессы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; метилжасмонат; морозоустойчивость; 
фотосинтез; устьичная проводимость; транспирация; рост.

E. S. Kholoptseva, A. A. Ignatenko, V. V. Talanova , A. F. Titov. METHYL 
JASMONATE EFFECT ON THE PROCESS OF COLD ADAPTATION IN WHEAT

The effect of methyl jasmonate (MeJA) on frost resistance, photosynthetic and respirato-
ry activity, and water metabolism in wheat plants (Triticum aestivum L.) exposed to a low 
hardening temperature (4 °С) was studied. It was found that under hardening conditions, 
treatment with MeJA led to a greater increase in the plants’ frost resistance than without 
it, and also augmented dry shoot and root biomass gain. In addition, pretreatment with 
MeJA helped the seedlings maintain a higher rate of net photosynthesis and transpira-
tion, and increased stomatal conductance during the hardening period. Also, the rate 
of dark respiration was observed to rise in the presence of MeJA, leading an increase 
in the ratio of respiration to gross photosynthesis (Rd/Pg). Based on the obtained results, 
it was concluded that MeJA had a positive effect on the cold adaptation of wheat plants, 
which is due to its regulatory effect on the main physiological processes.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; methyl jasmonate; frost resistance; photosynthesis; 
stomatal conductance; transpiration; growth.
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Введение

Жасмоновую кислоту (ЖАК) и ее производ-
ные, в том числе метиловый эфир ЖАК (МЖ), 
относят к физиологически активным соеди-
нениям, которые обнаружены практически во 
всех органах растений и участвуют в процессах 
их роста и развития [Kazan, 2015; Ahmad et al., 
2016; Huang et al., 2017]. Наряду с этим жасмо-
наты являются одним из звеньев защитной си-
стемы растений, обеспечивающей поддержа-
ние их жизнедеятельности в неблагоприятных 
условиях. Например, хорошо известно, что они 
играют ключевую роль в повышении устойчиво-
сти растений к патогенам и вредителям, вызы-
вающим механические повреждения их тканей 
[Васюкова и др., 2009; Ahmad et al., 2016]. По-
казано также, что экзогенная ЖАК или ее про-
изводные способны повышать устойчивость 
растений не только к биотическим, но и к абио-
тическим стресс-факторам [Kazan, 2015; 
Shahzad et al., 2015; Huang et al., 2017]. В част-
ности, имеются данные о позитивном влиянии 
экзогенных жасмонатов на устойчивость расте-
ний к патогену Phytophtora infestans [Максимов 
и др., 2011], солевому стрессу [Ефимова и др., 
2019], засухе [Ma et al., 2014], UV-B облучению 
[Quan et al., 2018] и тяжелым металлам [Sharma 
et al., 2013]. При этом установлено, что защит-
ное действие этих веществ связано со стаби-
лизацией основных физиологических процес-
сов, включая рост, фотосинтез, дыхание, вод-
ный обмен и др.

Что касается участия жасмонатов в реак-
ции растений на действие низких температур, 
то таких данных в литературе относительно не-
много. Показано, в частности, что под влияни-
ем ЖАК и ее производных снижается негатив-
ный эффект холодового стресса на растения 
арабидопсиса [Hu et al., 2013], гороха [Shahzad 
et al., 2015], кукурузы [Battal et al., 2008], огурца 
[Li et al., 2012] и перца [Moradmand et al., 2015], 
благодаря их участию в поддержании основных 
физиологических процессов, гормонального 
баланса, сохранении нативной ультраструкту-
ры клеток, активизации работы антиоксидант-
ной системы и др. При этом стоит подчеркнуть, 
что положительная роль жасмонатов в холодо-
устойчивости растений продемонстрирована 
главным образом на плодах [Aghdam, Bod-
bodak, 2013]. Тогда как их участие в процес-
се низкотемпературной адаптации интактных 
растений практически не изучено. Более того, 
единичны сведения о регуляции ЖАК и ее 
производными важнейших физиологических 
процессов – фотосинтеза, дыхания и роста, 
играющих ключевую роль в приспособлении 

растений к неблагоприятным температурным 
условиям [Moradmand et al., 2015; Shahzad 
et al., 2015].

Учитывая вышесказанное, целью данного 
исследования явилось изучение способности 
экзогенного МЖ создавать через регуляцию 
основных физиологических процессов более 
благоприятные условия для холодовой адапта-
ции растений пшеницы.

Материалы и методы

Опыты проводили с проростками озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39, выращенными в рулонах фильтро-
вальной бумаги на модифицированном пита-
тельном растворе Кнопа с добавлением мик-
роэлементов при факторостатных условиях: 
температуре воздуха 22 °С, его относитель-
ной влажности 60–70 %, освещенности ФАР 
180 мкмоль/(м2 с) и фотопериоде 14 ч. По до-
стижении недельного возраста проростки 
опытного варианта помещали на раствор МЖ 
(1 мкМ) и выдерживали на нем в течение 1 сут 
при 22 °С. Затем растения помещали на 7 сут 
в холодовую камеру (4 °С) на питательный рас-
твор с МЖ или без него. Контрольными счи-
тали растения недельного возраста, которые 
не подвергались обработке МЖ и находились 
в течение всего эксперимента при 22 °С. Вы-
бор концентрации МЖ (1 мкМ) основан на ре-
зультатах предварительных экспериментов 
[Игнатенко, 2019].

О морозоустойчивости проростков судили 
по температуре (ЛТ50, °С), вызывающей гибель 
50 % палисадных клеток паренхимы листовых 
высечек после их тестирующего 5-минутного 
промораживания в термоэлектрическом ми-
крохолодильнике ТЖР-02/-20 («Интерм», Рос-
сия) при последовательном снижении темпе-
ратуры с интервалом 0,4 °С [Балагурова и др., 
1982]. Жизнеспособность клеток после промо-
раживания определяли с помощью светового 
микроскопа (ЛОМО, Россия) по деструкции 
хлоропластов и коагуляции цитоплазмы.

Накопление сырой и сухой биомассы про-
ростков анализировали в соответствии с об-
щепринятой методикой [Рогожин, Рогожина, 
2013].

Показатели СО2- и водного обмена анализи-
ровали с помощью портативной системы для 
исследования СО2-газообмена и водяных па-
ров HCM-1000 (Walz, Германия), соединенной 
с листовой камерой при контролируемых усло-
виях освещенности, температуры и влажности 
воздуха. Измерения интенсивности нетто-фо-
тосинтеза, устьичной проводимости и транспи-
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рации проводили на свету. Темновое дыхание 
листьев определяли по скорости СО2-газооб-
мена после 30-минутного выдерживания ра-
стений в темноте. Рассчитывали отношение 
темнового дыхания к истинному фотосинте-
зу (Rd/Pg). Величина истинного фотосинтеза 
определялась как сумма интенсивности види-
мого фотосинтеза (Pn) и темнового дыхания 
(Rd) [Рахманкулова, 2002].

Биологическая повторность в пределах каж-
дого варианта опыта составляла для разных 
показателей от 5 до 10 растений. Весь опыт по-
вторяли трижды. Статистическую значимость 
различий между средними оценивали на осно-
вании t-критерия Стьюдента. В статье обсужда-
ются величины, статистически различающиеся 
при р < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук».

Результаты

Анализ морозоустойчивости растений пше-
ницы показал, что под влиянием температуры 
4 °С она постепенно увеличивалась и к концу 
опыта (7 сут) превышала исходный уровень 
примерно в 1,5 раза (рис. 1). Что касается про-
ростков, обработанных МЖ, их морозоустойчи-
вость повышалась еще до начала низкотемпе-
ратурного воздействия (при 22 °С), а в услови-

ях действия температуры 4 °С она была выше, 
чем в варианте закаливания без МЖ (рис. 1).

Накопление сырой (табл. 1) и сухой (табл. 2) 
биомассы побегов и корней растений пшеницы 
при действии температуры 4 °С первоначально 
тормозилось, но в дальнейшем (3–7 сут) воз-
обновлялось. Под влиянием МЖ накопление 
сырой биомассы побегов и корней пшеницы 
в условиях холодового закаливания усилива-
лось (табл. 1). В частности, на 7-е сутки опыта 
сырая биомасса корней у необработанных про-
ростков относительно исходного уровня повы-
шалась на 15 %, тогда как в варианте с МЖ – 
на 24 % (табл. 1).

Вместе с тем у проростков, обработанных 
МЖ, в условиях действия температуры 4 °С 
несколько увеличивалось накопление сухой 
биомассы побегов и корней (табл. 2). Так, на-
пример, на 7-е сутки опыта сухая биомасса 
побегов и корней у необработанных растений 
относительно исходного уровня увеличилась 
на 42 и 29 % соответственно, а в присутствии 
МЖ – на 47 % и у побегов, и у корней пшеницы 
(табл. 2).

Оценка интенсивности фотосинтеза пока-
зала, что уже через 1 сутки от начала действия 
температуры 4 °С происходит ее значительное 
(примерно в 2 раза относительно контроля) 
снижение (рис. 2). Причем уменьшение дан-
ного показателя отмечено в обоих вариантах 
(с МЖ и без МЖ). С увеличением продолжи-
тельности низкотемпературного воздействия 
интенсивность нетто-фотосинтеза у необрабо-

Рис. 1. Устойчивость клеток листа пшеницы к промораживанию при 
действии МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С.
Здесь и на рис. 2–4: 1 – 22 °С, 2 – 22 °С+МЖ, 3 – 4 °С, 4 – 4 °С+МЖ

Fig. 1. Tolerance of wheat leaf cells to freezing under the action of MeJA 
(1 μM) and a temperature of 4°C.
Here and in Fig. 2–4: 1 – 22 °С, 2 – 22 °C+MeJA, 3 – 4 °C, 4 – 4 °C+MeJA
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танных проростков практически не изменялась, 
тогда как под влиянием МЖ начиная с 3-х суток 
от начала охлаждения наблюдалось ее некото-
рое повышение (рис. 2).

Исследование интенсивности темнового 
дыхания показало, что оно резко (более чем в 2 
раза относительно контроля) снижается уже че-
рез 1 сутки действия температуры 4 °С (рис. 3). 
С увеличением продолжительности низкотем-

пературного воздействия темновое дыхание 
постепенно увеличивалось, однако на 7-е сут-
ки опыта так и не достигало контрольных зна-
чений. Под влиянием МЖ его интенсивность 
поддерживалась на более высоком уровне, чем 
у необработанных проростков, в течение всего 
периода действия температуры 4 °С (рис. 3).

Анализ изменения соотношения темнового 
дыхания листьев (Rd) к истинному фотосин-

Таблица 1. Сырая биомасса побегов и корней пшеницы при действии МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С
Table 1. The fresh biomass of wheat shoots and roots under the action of MeJA (1 μM) and a temperature of 4 °C

Экспозиция, сут
Exposition,

days

Сырая биомасса побегов, мг
Fresh biomass of shoots, mg

Сырая биомасса корней, мг
Fresh biomass of roots, mg

4 °С 4 °С+МЖ
4 °С+MeJA 4 °С 4 °С+МЖ

4 °С+MeJA
0 140,6 ± 3,3 149,6 ± 2,5* 51,7 ± 2,0 52,7 ± 1,5
1 144,9 ± 3,2 152,9 ± 4,4 53,8 ± 2,0 55,7 ± 2,7
2 145,9 ± 3,0 161,9 ± 4,8* 55,3 ± 2,0 58,1 ± 4,4
3 152,0 ± 3,0 164,3 ± 4,9* 57,9 ± 2,0 60,2 ± 2,5
7 164,4 ± 3,6 176,9 ± 5,3 59,5 ± 1,9 65,5 ± 1,8*

Примечание. Здесь и в табл. 2: * – отличия между вариантами 4 °С и 4 °С+МЖ статистически значимы при p < 0,05.
Note. Here and in Tab. 2: * – differences between options 4 °C and 4 °C+MJ are statistically significant at p < 0,05.

Таблица 2. Сухая биомасса побегов и корней пшеницы при действии МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С
Table 2. The dry biomass of wheat shoots and roots under the action of MeJA (1 μM) and a temperature of 4 °C

Экспозиция, сут
Exposition,

days

Сухая биомасса побегов, мг
Dry biomass of shoots, mg

Сухая биомасса корня, мг
Dry biomass of roots, mg

4 °С 4 °С+МЖ
4 °С+MeJA 4 °С 4 °С+МЖ

4 °С+MeJA
0 14,0 ± 0,4 14,7 ± 0,3 4,9 ± 0,3 4,9 ± 0,2
1 15,0 ± 0,4 15,9 ± 0,5 5,0 ± 0,3 5,3 ± 0,3
2 15,6 ± 0,4 16,5 ± 0,1 5,2 ± 0,2 5,8 ± 0,4
3 16,3 ± 0,6 17,9 ± 0,5* 5,8 ± 0,4 6,7 ± 0,4*
7 19,9 ± 0,5 21,6 ± 0,5* 6,3 ± 0,1 7,2 ± 0,4*

Рис. 2. Интенсивность нетто-фотосинтеза листьев пшеницы при дейст-
вии МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С
Fig. 2. The visible photosynthesis intensity of wheat leaves under the action 
of MeJA (1 μM) and a temperature of 4 °C
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тезу (Pg) показал, что в условиях холодового 
закаливания величина Rd/Pg несколько увели-
чивалась на 3-и сутки опыта, а затем (5–7 сут) 
оставалась на достигнутом уровне (рис. 4). Под 
влиянием МЖ величина Rd/Pg значительно по-
вышалась (примерно на 30 % по отношению 
к контролю) в первые сутки действия темпе-
ратуры 4 °С, существенно превышая при этом 
таковую у необработанных растений (рис. 4). 
В дальнейшем этот показатель поддерживался 
на достигнутом уровне, снижаясь к концу опыта 
(7 сут) до контрольных значений.

Исследования показали, что устьичная про-
водимость (рис. 5) и интенсивность транспира-
ции (рис. 6) резко снижались уже через сутки 
от начала действия на проростки пшеницы тем-

пературы 4 °С. С увеличением продолжитель-
ности закаливания эти показатели практически 
не изменялись и на 7-е сутки опыта были ниже 
исходного уровня на 45 % (устьичная проводи-
мость) и 75 % (интенсивность транспирации).

У растений, обработанных МЖ, проводи-
мость устьиц в течение всего эксперимен-
та была выше (в среднем более чем на 30 %) 
по сравнению с вариантом, в котором растения 
не подвергались подобной обработке (рис. 5). 
Интенсивность транспирации в присутствии 
МЖ с увеличением продолжительности дейст-
вия температуры 4 °С постепенно снижалась, 
но, так же как и в случае с устьичной проводи-
мостью, на протяжении всего опыта превыша-
ла таковую у необработанных растений (рис. 6).

Рис. 3. Интенсивность темнового дыхания листьев пшеницы при 
действии МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С
Fig. 3. The dark respiration intensity in the wheat leaves under the ac-
tion of MeJA (1 μM) and a temperature of 4 °C

Рис. 4. Соотношение темнового дыхания и истинного фотосинте-
за (Rd/Pg) у растений пшеницы при действии МЖ (1 мкМ) и тем-
пературы 4 °С
Fig. 4. The ratio of dark respiration and gross photosynthesis (Rd/Pg) 
in wheat plants under the action of MeJA (1 μM) and a temperature 
of 4 °C



97

Обсуждение

К настоящему времени появилось достаточ-
но много данных, свидетельствующих о сни-
жении под влиянием жасмонатов негативного 
действия низких температур на теплолюбивые 
растения [Battal et al., 2008; Sayyari et al., 2011; 
Li et al., 2012]. В отличие от этого сведения 
о роли ЖАК и ее производных в механизмах 
низкотемпературной адаптации холодостойких 
растений единичны [Hu et al., 2013; Shahzad 
et al., 2015]. Результаты нашего исследова-
ния указывают на то, что МЖ влияет на моро-
зоустойчивость растений озимой пшеницы. 
У проростков, обработанных МЖ, в течение 
всего периода закаливания зафиксирована бо-

лее высокая морозоустойчивость по сравне-
нию с растениями, которые не подвергались 
подобной обработке.

Как известно, интегральной характеристи-
кой физиологического состояния растений 
и тех условий, в которых они находятся, явля-
ется их рост. В ответ на действие низких тем-
ператур ростовые процессы, как правило, тор-
мозятся [Чиркова, 2002]. Более того, в случае 
холодостойких растений замедление роста яв-
ляется необходимым условием для их успеш-
ной адаптации к низким температурам, по-
скольку позволяет накапливать резервные со-
единения, выполняющие различные функции, 
в том числе криопротекторную [Трунова, 2007; 
Theocharis et al., 2012]. В нашем исследовании 

Рис. 5. Устьичная проводимость листьев пшеницы при действии МЖ 
(1 мкМ) и температуры 4 °C
Fig. 5. The stomatal conductance of wheat leaves under the action 
of MeJA (1 μM) and a temperature of 4 °C

Рис. 6. Интенсивность транспирации листьев пшеницы при действии 
МЖ (1 мкМ) и температуры 4 °С
Fig. 6. The transpiration intensity of wheat leaves under the action of MeJA 
(1 μM) and a temperature of 4 °C
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действие низкой температуры 4 °С первона-
чально вызывало торможение ростовых про-
цессов у проростков озимой пшеницы. Одна-
ко к концу опыта их рост возобновлялся, а МЖ 
в условиях закаливания оказывал ростстимули-
рующий эффект: под его влиянием обнаружено 
усиление накопления сухой биомассы. Отме-
тим, что положительное влияние жасмонатов 
на ростовые процессы растений ранее отмеча-
ли и другие исследователи [Li et al., 2012].

Указанная стимуляция ростовых процес-
сов, по всей видимости, была обусловлена из-
менением под влиянием МЖ интенсивности 
нетто-фотосинтеза. Так, у проростков, кото-
рые предварительно не были обработаны МЖ, 
при действии низкой температуры наблюда-
лось значительное снижение фотосинтети-
ческой активности, которая оставалась ниже 
контрольных значений в течение всего опыта. 
Резкое уменьшение интенсивности фотосинте-
за у растений в низкотемпературных условиях 
могло быть связано со снижением активности 
ферментов цикла Кальвина и/или ингибиро-
ванием флоэмного транспорта [Попов и др., 
2019]. У проростков, обработанных МЖ, при 
температуре 4 °С также зафиксировано сниже-
ние интенсивности нетто-фотосинтеза, однако 
необходимо подчеркнуть, что в течение всего 
периода закаливания этот показатель поддер-
живался на более высоком уровне, чем в вари-
анте закаливания без МЖ. Более того, в отли-
чие от варианта, где растения не подвергались 
обработке МЖ, в варианте с МЖ к концу опыта 
фотосинтетическая активность даже несколько 
возрастала.

Повышение интенсивности фотосинте-
за в условиях действия низкой температуры, 
по-видимому, было связано с участием МЖ 
в регуляции устьичной проводимости и интен-
сивности транспирации листьев пшеницы. Так, 
под влиянием температуры 4 °С эти показатели 
у контрольных (без МЖ) и у опытных (с МЖ) ра-
стений значительно снижались, что, вероятно, 
было обусловлено быстрым закрыванием усть-
иц. При этом, как показывают исследования, 
холодостойкие растения могут поддерживать 
градиент водного потенциала и при закрытых 
устьицах, а уменьшение устьичной проводи-
мости и транспирации направлено на то, что-
бы избежать обезвоживания клеток и тканей 
в условиях гипотермии [Reynolds et al., 2005]. 
Причиной снижения этих показателей мог-
ло стать усиленное накопление под влиянием 
холода АБК, которое отмечено в целом ряде 
работ [Smoleńska-Sym et al., 1995; Шакирова 
и др., 2005; Gusta et al., 2005; Титов, Таланова, 
2009]. В этом случае, выступая в качестве анти-

транспиранта, АБК вызывает закрывание усть-
иц, защищая тем самым растения от потери 
воды. Что касается варианта, в котором расте-
ния пшеницы находились на растворе с добав-
лением МЖ, устьичная проводимость и интен-
сивность транспирации при действии низкой 
температуры также снижались, но при этом 
на протяжении всего опыта превышали анало-
гичные показатели в контроле (закаливание без 
МЖ). Полученные данные корреспондируются 
с результатами других авторов, которые пока-
зали, что жасмонаты влияют на работу устьич-
ного аппарата посредством регуляции содер-
жания активных форм кислорода (АФК), ионов 
кальция и оксида азота [Munemasa et al., 2007, 
2011; Ma et al., 2014; Ollas, Dodd, 2016; Quan 
et al., 2018; Yastreb et al., 2018]. При этом дей-
ствие ЖАК и ее производных на устьица может 
быть сходным с АБК и приводить к их закрыва-
нию [Munemasa et al., 2007, 2011] или, напро-
тив, вызывать повышение устьичной проводи-
мости [Quan et al., 2018]. Это, в свою очередь, 
может зависеть от вида и состояния растения, 
способа и длительности обработки жасмоната-
ми, их концентрации, а также от типа воздейст-
вующего стресс-фактора.

Обнаруженное в ходе наших исследований 
повышение устьичной проводимости и интен-
сивности транспирации у растений пшеницы 
под влиянием МЖ при действии низкой темпе-
ратуры также, возможно, было связано с уве-
личением содержания осморегулирующих ве-
ществ, в частности, свободного пролина. Так, 
нами ранее показано, что обработка озимой 
пшеницы МЖ в условиях низкотемпературно-
го закаливания вызывала повышение уровня 
пролина и экспрессии генов P5CS и P5CR, ко-
дирующих ферменты его синтеза [Игнатенко, 
2019]. Накопление пролина в клетках растений 
приводило к восстановлению осмотического 
потенциала и в конечном итоге способствовало 
увеличению оводненности клеток, в том числе 
замыкающих клеток устьиц.

Отметим также, что повышение фотосинте-
тической активности в присутствии МЖ в усло-
виях действия холода, помимо его участия 
в регуляции водного обмена пшеницы, могло 
быть обусловлено влиянием МЖ на фотосин-
тетический аппарат растений. Об этом, в част-
ности, свидетельствуют результаты иссле-
дований, в которых показано, что жасмонаты 
способствуют поддержанию более высокого 
уровня фотосинтетических пигментов у ра-
стений, испытывающих действие низкой тем-
пературы [Moradmand et al., 2015], засоления 
[Ефимова и др., 2019] или ионов меди [Poonam 
et al., 2013]. Исходя из этого можно предполо-
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жить, что в наших опытах МЖ наряду с повыше-
нием устьичной проводимости оказывал также 
положительное влияние на фотосинтетический 
аппарат пшеницы, способствуя тем самым уси-
лению накопления сухой биомассы.

Ростстимулирующий эффект МЖ на про-
ростки пшеницы при действии низкой темпера-
туры мог быть также связан с его участием в ре-
гуляции дыхания. Так, в частности, у растений 
пшеницы, не подвергавшихся обработке МЖ, 
в ответ на холодовое воздействие отмечено 
значительное снижение интенсивности темно-
вого дыхания, которое с увеличением продол-
жительности закаливания несколько повыша-
лось. Последнее, в свою очередь, очевидно, 
послужило причиной роста соотношения Rd/Pg, 
являющегося показателем сбалансированно-
сти основных физиологических процессов в ра-
стениях [Рахманкулова, 2002]. Как показывают 
исследования, в оптимальных условиях величи-
на Rd/Pg довольно постоянная [Головко, 1999]. 
Но при изменении внешних условий наблюдает-
ся изменение Rd/Pg, как правило, в сторону его 
увеличения в результате повышения доли ды-
хательных затрат на процесс адаптации и/или 
снижения интенсивности фотосинтеза [Рахман-
кулова, 2002; Икконен и др., 2018]. При этом 
растения с высоким адаптивным потенциалом, 
к которым относится озимая пшеница, способ-
ны поддерживать относительное постоянство 
величины Rd/Pg [Головко, 1999; Икконен и др., 
2018]. В нашем эксперименте стабилизация 
данного показателя у растений пшеницы отме-
чена в конце опыта (5–7 сут).

Что касается растений, обработанных МЖ, 
то в их листьях обнаружен более высокий уро-
вень темнового дыхания, интенсивность кото-
рого с увеличением продолжительности низ-
котемпературного закаливания возрастала. 
Усиление дыхания под влиянием МЖ, по всей 
видимости, было направлено на увеличение ко-
личества интермедиатов и энергии, необходи-
мых для более успешной адаптации растений 
в условиях действия холода. Одновременно 
с повышением интенсивности темнового ды-
хания значительно (особенно в первые сутки 
действия холода) увеличивалось соотношение 
Rd/Pg. Последнее, очевидно, было обуслов-
лено прежде всего снижением интенсивности 
фотосинтеза в ответ на действие низкой тем-
пературы. Кроме того, увеличение интенсив-
ности темнового дыхания под влиянием МЖ 
могло быть следствием активизации альтерна-
тивной оксидазы (АО), осуществляющей в том 
числе и антиоксидантную функцию. Так, напри-
мер, ранее было показано, что обработка МЖ 
плодов перца [Fung et al., 2004] и томата [Fung 

et al., 2006] увеличивает содержание мРНК 
гена AOX, кодирующего АО, и это способству-
ет снижению низкотемпературных поврежде-
ний. Как известно, действие низких температур 
на растения вызывает усиление генерации в их 
клетках АФК [Колупаев и др., 2018]. Активиза-
ция альтернативной оксидазы, в свою очередь, 
способствует рассеиванию неиспользуемой 
в обмене веществ энергии и ведет к уменьше-
нию уровня АФК в клетках растений. Не исклю-
чено, что в нашем случае обработка растений 
пшеницы МЖ содействовала усилению актив-
ности альтернативной оксидазы, что вырази-
лось в повышении интенсивности темнового 
дыхания и, соответственно, величины Rd/Pg. 
К концу опыта (7 сут) интенсивность темново-
го дыхания в листьях растений пшеницы, об-
работанных МЖ, снижалась, а интенсивность 
фотосинтеза, напротив, увеличивалась. Пре-
обладание ассимиляции CO2 над процессами 
дыхания и расходования энергетически емких 
соединений привело к уменьшению дыхатель-
ной составляющей в процессе газообмена 
и снижению величины Rd/Pg до контрольных 
значений. В конечном итоге это способствова-
ло не только накоплению сухой биомассы побе-
гов и корней проростков пшеницы, но и благо-
приятствовало дополнительному приросту их 
холодоустойчивости.

Таким образом, проведенные исследования 
свидетельствуют о том, что МЖ положительно 
влияет на процесс холодовой адаптации ра-
стений пшеницы. Очевидно, его защитная роль 
при действии низкой положительной темпера-
туры на проростки обусловлена, наряду с дру-
гими возможными механизмами, регуляцией 
основных физиологических процессов, а имен-
но поддержанием более высокой интенсив-
ности транспирации, фотосинтеза и дыхания. 
Это, в свою очередь, не только обеспечивает 
возобновление ростовых процессов, но и спо-
собствует повышению морозоустойчивости ра-
стений пшеницы.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (0218-2019-0074).
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