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ВлиЯние салицилоВой КислоТы на 
ХолодоусТойчиВосТь ПроросТКоВ огурца

а. а. Фенько, н. с. репкина, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучено влияние фитогормона салициловой кислоты (СК) на устойчивость про-
ростков огурца (Cucumis sativus L.) к действию низкой закаливающей (12 °С) 
и повреждающей (4 °С) температуры. Выявлено, что воздействие температуры 
12 °С на не обработанные СК проростки способствует их закаливанию, о чем сви-
детельствует уменьшение выхода электролитов из семядольных листьев. В от-
личие от этого, температура 4 °С оказывала на проростки, не обработанные СК, 
повреждающий эффект, приводя к увеличению выхода электролитов. Установлено 
также, что при воздействии температуры 12 °С на не обработанные СК растения 
происходило снижение содержания в листьях конечного продукта перекисного 
окисления липидов (ПОЛ) – малонового диальдегида (МДА) и свободного пролина, 
а при действии температуры 4 °С – их накопление. Предобработка СК в концен-
трациях 50 и 100 мкМ снижала выход электролитов из клеток листьев огурца при 
действии температуры как 12, так и 4 °С. Кроме того, экзогенная СК и при обычной 
температуре (22 °С), и в условиях низкой закаливающей (12 °С) и повреждающей 
(4 °С) температуры снижала ПОЛ, приводя к уменьшению уровня МДА, а также спо-
собствовала накоплению в семядольных листьях свободного пролина. Полученные 
данные свидетельствуют о способности СК активизировать процессы, направлен-
ные на повышение холодоустойчивости растений огурца.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; низкая закаливающая и повреждающая 
температура; салициловая кислота; холодоустойчивость.

A. A. Fenko, N. S. Repkina, V. V. Talanova. SALICYLIC ACID EFFECT ON 
THE COLD TOLERANCE OF CUCUMBER SEEDLINGS

The effect of the phytohormone salicylic acid (SA) on the resistance of cucumber 
seedlings (Cucumis sativus L.) to the action of a low hardening (12 °С) and a damaging 
(4 °С) temperatures was investigated. It was found that the exposure of the seedlings not 
treated with SA to 12  °C temperature promotes their hardening, as evidenced by reduced 
electrolyte leakage from cotyledons. In contrast, the 4  °C temperature had a damaging 
effect on the seedlings not treated with SA, resulting in an increase of electrolyte leakage. 
It was found also that the content of the end product of lipid peroxidation – malondialde-
hyde (MDA) and free proline in the leaves of untreated plants decreased under the action 
of the 12  °C temperature, whereas the action of the 4  °C temperature induced their ac-
cumulation. Pre-treatment with SA (50 and 100 μM concentrations) reduced electrolyte 
leakage from the cells of cucumber seedling leaves at both 12  °C and 4  °C. Furthermore, 
exogenous SA at both normal temperature (22  °C), low hardening (12  °C), and damag-
ing (4  °C) temperature reduced lipid peroxidation, leading to a decrease in MDA level, 
and contributed to the accumulation of free proline in cotyledon leaves. The resultant 
data evidence the ability of SA to activate the processes aimed to promote the cold tole-
rance of cucumber plants.
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Введение

Одной из важнейших ответных реакций 
растений на действие неблагоприятных фак-
торов окружающей среды, в том числе низких 
температур, является повышение содержа-
ния фитогормонов, играющих ключевую роль 
в ростовых, морфогенетических и адаптивных 
процессах [Титов, Таланова, 2009]. К таким со-
единениям, в частности, относится салицило-
вая кислота (СК). СК является эндогенным фи-
тогормоном фенольной природы, который при-
нимает участие в различных физиологических 
процессах растений [Колупаев, Ястреб, 2013]. 
Например, она является ингибитором поступ-
ления ионов в корни, антагонистом абсцизо-
вой кислоты в регуляции устьичных движений, 
регулятором транспорта органических веществ 
по флоэме [Шакирова, 2001], способна активи-
ровать альтернативное цианид-устойчивое ды-
хание [Медведев, 2013], участвует в регуляции 
процессов прорастания семян, роста, цветения 
и старения растений [Рахманкулова и др., 2010; 
Белозерова и др., 2014].

Хорошо известна роль СК в защитных ре-
акциях растений против различных патогенов 
и в реакциях сверхчувствительности [Медве-
дев, 2013]. При этом она запускает процессы 
гибели клетки при биотическом стрессе [Alva-
rez et al., 2000], а также является одной из клю-
чевых сигнальных молекул, которые участвуют 
в формировании системной приобретенной 
устойчивости растений [Молодченкова, 2001; 
Васюкова, Озерецковская, 2007].

В то же время СК играет защитную роль при 
действии на растения абиотических факторов. 
В частности, экзогенная СК снижает повреж-
дающее действие засоления [Молодченкова, 
2001; Шакирова, 2001; Jayakannan et al., 2015], 
снижая накопление АФК, активность суперок-
сиддисмутазы (СОД) и пероксидазы [Сахабут-
динова и др., 2004], а также снимая индуциро-
ванное им уменьшение уровня индолилуксус-
ной кислоты и накопление лектина [Шакирова, 
Безрукова, 1997]. СК также участвует в ответ-
ных реакциях растений на действие кадмия 
[Chao et al., 2010; Sing, Shah, 2015], уменьшая 
его негативное действие на активность фото-
синтетических ферментов и активизируя от-
ложение в клетках корней лигнина, который 
защищает клетки от токсического действия 
этого металла [Масленникова и др., 2013]. 
Наконец, она может выступать в качестве 

регулятора экспрессии белков теплового шока 
(БТШ) у растений и осуществления либо про-
граммированной клеточной смерти (ПКС), 
либо развития защитной программы [Павлова 
и др., 2009].

В отношении способности СК влиять на хо-
лодоустойчивость растений известны лишь 
отдельные факты. В частности, показано, что 
СК повышает устойчивость растений кукурузы 
[Janda et al., 1999], огурца [Колупаев, Ястреб, 
2013; Kang et al., 2014], томата и фасоли [Ко-
лупаев, Ястреб, 2013] к гипотермии. При этом 
у проростков огурца СК усиливает экспрессию 
гена альтернативной оксидазы и активность 
этого фермента, тем самым уменьшая окисли-
тельные повреждения, вызванные действием 
низких температур [Lei et al., 2010; Колупаев, Яс-
треб, 2013]. Однако участие и возможная роль 
СК в процессах формирования повышенной хо-
лодоустойчивости растений почти не изучены.

В связи с этим целью настоящей работы 
явилось исследование влияния экзогенной СК 
на устойчивость растений огурца к действию 
низких температур.

материалы и методы

В качестве объекта исследований исполь-
зовали проростки огурца (Cucumis sativus L.) 
гибрида F1 Зозуля. Растения выращивали в ру-
лонах фильтровальной бумаги на питательном 
растворе (pH 6,2–6,4) с добавлением микро-
элементов в климатической камере при темпе-
ратуре воздуха 22 °С, его относительной влаж-
ности 60–70 %, освещенности около 10 клк 
и 14-часовом фотопериоде. По достижении 
недельного возраста проростки помещали на 
раствор СК в концентрации от 50 до 500 мкМ 
и через 24 ч подвергали воздействию низ-
кой закаливающей (12 °С) или повреждающей 
(4 °С) температуры в течение 72 и 24 ч соответ-
ственно. Контролем служили не обработанные 
СК растения.

О холодоустойчивости проростков огурца 
судили по изменению проницаемости мембран 
клеток листа, которую определяли по выходу 
электролитов из высечек листьев с использо-
ванием кондуктометра [Гришенкова, Лукат-
кин, 2005].

Уровень перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) в листьях оценивали по содержанию 
малонового диальдегида (МДА) [Stewart, Bew-
ley, 1980].

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; low hardening and damaging temperatures; salicylic 
acid; cold tolerance.
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Содержание свободного пролина опреде-
ляли с помощью нингидринового реактива по 
методу Бейтса с соавторами [Bates et al., 1973].

Повторность в пределах одного варианта 
опыта при анализе холодоустойчивости, со-
держания пролина и МДА – 3-кратная. Каждый 
опыт повторяли не менее 2–3 раз. О достовер-
ности различий между вариантами судили по 
критерию Стьюдента при p < 0,05. В таблице 
и на рисунках представлены средние арифме-
тические значения и их стандартные ошибки.

Исследования выполнены на приборно-ана-
литической базе Центра коллективного пользо-
вания научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН 
«Комплексные фундаментальные и прикладные 
исследования особенностей функционирова-
ния живых систем в условиях Севера».

результаты

Как известно, проницаемость мембран кле-
ток является одним из ранних показателей 
изменения физиологических функций рас-
тительного организма, и ее изменение слу-
жит критерием оценки устойчивости растения 
к абиотическим стрессам [Гришенкова, Лукат-
кин, 2005]. В предварительном эксперименте 
нами было изучено влияние СК в диапазоне 
концентраций от 50 до 500 мкМ на выход элект-
ролитов из высечек листьев огурца. Установле-
но, что обработка проростков огурца СК в этих 
концентрациях в течение 1 сут снижает выход 
электролитов или не вызывает его изменения, 
а следовательно, не оказывает токсического 
действия на растения (рис. 1, а). При последу-
ющем действии температуры 12 °С в течение 
3 сут СК в концентрациях 50 и 100 мкМ умень-
шала выход электролитов по сравнению с кон-
тролем, в концентрациях 200–300 мкМ вызыва-
ла его увеличение, особенно значительное при 
концентрациях 400–500 мкМ (рис. 1, б). Следо-
вательно, действие экзогенной СК на пророст-
ки огурца зависит от ее концентрации: низкие 
концентрации снижают выход электролитов, 
защищая клетки от стрессового воздействия, 
а высокие концентрации могут привести к еще 
более значительным повреждениям. Учитывая 
это, для последующих экспериментов были вы-
браны концентрации СК 50 и 100 мкМ.

Изучение влияния температуры 12 °С на 
проростки огурца показало, что она оказывает 
на них закаливающий эффект, приводя к сниже-
нию выхода электролитов из листьев по сравне-
нию с температурой 22 °С (табл.). В отличие от 
этого, температура 4 °С уже через 1 сут вызыва-
ла сильное повреждение проростков, о чем сви-
детельствует значительное увеличение выхода 

электролитов из клеток листьев по сравнению 
с условиями 22 °С (табл.). Предобработка СК 
в концентрациях 50 и 100 мкМ способствовала 
защите клеток растений огурца, уменьшая вы-
ход электролитов при действии низких темпе-
ратур 12 и 4 °С по сравнению с температурой 
22 °С (табл.).

Рис. 1. Влияние СК на выход электролитов (% от пол-
ного выхода) из клеток семядольных листьев про-
ростков огурца при действии температуры 22 (а) 
и 12 (б) °С

Влияние СК на выход электролитов (% от полного 
выхода) из клеток семядольных листьев проростков 
огурца при закаливающей (12 °С) и повреждающей 
(4 °С) температуре 

Температу-
ра, °С

Концентрация СК, мкМ
0 50 100

22 18,00 ± 1,48 12,75 ± 0,11 14,00 ± 0,32
12
4

12,97 ± 0,67
55,67 ± 2,85

10,63 ± 0,33
14,67 ± 0,71

10,49 ± 0,64
16,17 ± 0,09
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Закаливающая температура (12 °С) вызыва-
ла снижение содержания в листьях контроль-
ных (не обработанных СК) проростков огурца 
МДА – конечного продукта ПОЛ (рис. 2, б) по 
сравнению с температурой 22 °С (рис. 2, а), 
а повреждающая температура (4 °С) приво-
дила к его накоплению (рис. 2, в). Экзогенная 
СК способствовала снижению уровня МДА при 
действии температур 22, 12 и 4 °С (см. рис. 2).

При воздействии температуры 12 °С проис-
ходило снижение содержания свободного про-
лина в листьях растений огурца примерно на 
35 % (рис. 3, б) относительно 22 °С (рис. 3, а), 
а при температуре 4 °С – его повышение при-
мерно на 50 % (рис. 3, в). Предобработка про-
ростков СК в концентрациях 50 и 100 мкМ спо-
собствовала усилению накопления свободного 
пролина в семядольных листьях как при нор-
мальной температуре (22 °С) (рис. 3, а), так 
и при низкотемпературных условиях (12 и 4 °С) 
(рис. 3, б, в).

обсуждение

Воздействие низких температур негативно 
влияет на структуру и проницаемость мембран 
клеток, вызывая повышение утечки электро-
литов из тканей растений [Приходько, 1977]. 
Нами установлено, что температура 4 °С ока-
зывала на проростки огурца повреждающее 
действие, приводя к нарушению проницае-
мости мембран. Сходные данные получены на 
огурце сорта Вязниковский 37: охлаждение 
при температуре 3 °С вызывало увеличение 
выхода электролитов уже после часовой экс-
позиции [Шаркаева, 2001]. Указанные изме-
нения могут происходить в результате воз-
никновения разрывов мембран [Simon, 1974], 
нарушения избирательной проницаемости 
[Приходько, 1977]. В отличие от температуры 
4 °С при температуре 12 °С происходило сни-
жение выхода электролитов, что свидетель-
ствует об адаптации проростков к указанному 
воздействию температуры.

Рис. 2. Влияние СК на содержание МДА в листьях проростков огурца при действии температуры 22 (а), 12 (б) 
и 4 (в) °С

Рис. 3. Влияние СК на содержание свободного пролина в листьях проростков огурца при действии темпера-
туры 22 (а), 12 (б) и 4 (в) °С
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СК в концентрациях 50 и 100 мкМ оказывала 
на проростки огурца протекторное действие, 
снижая выход электролитов из клеток листьев 
при действии температуры 4 °С и в меньшей 
степени при 12 °С (табл.). Ранее другими ис-
следователями на пшенице было показано, что 
предобработка СК в течение 24 ч оказывала 
защитное действие на растения при засоле-
нии, которое также проявлялось в уменьшении 
стресс-индуцированного экзосмоса электро-
литов [Сахабутдинова и др., 2004]. Полученные 
нами, а также литературные данные свидетель-
ствуют об участии экзогенной СК в повышении 
холодоустойчивости теплолюбивого вида по-
средством снижения негативного влияния низ-
ких температур на мембраны клеток.

Действие низких температур на структуру 
мембран клеток связано с развитием окисли-
тельного стресса, обусловленного усилением 
образования АФК, вызывающих повреждения 
липидов мембран, а также нуклеиновых кислот 
и инактивацию ферментов [Маевская, Никола-
ева, 2013]. В то же время АФК выступают в ка-
честве сигнальных молекул в запуске каскада 
защитных реакций в растениях [Сахабутдинова 
и др., 2004]. Соответственно, баланс между об-
разованием и обезвреживанием АФК имеет ре-
шающее значение для выживания раститель-
ного организма в стрессовых условиях [Маев-
ская, Николаева, 2013].

Важным показателем устойчивости рас-
тений к окислительному стрессу является 
уровень МДА, который присутствует в тканях 
растений в низких концентрациях и в обыч-
ных условиях [Сахабутдинова и др., 2004], 
а воздействие стрессовых факторов приводит 
к увеличению его содержания и последующе-
му ПОЛ. Нами установлено, что при закалива-
ющей температуре 12 °С происходило сниже-
ние ПОЛ, что проявилось в уменьшении уровня 
МДА. В отличие от этого воздействие темпера-
туры 4 °С приводило к развитию окислитель-
ного стресса, что выражалось в увеличении 
содержания МДА по сравнению с его уровнем 
при 22 °С.

Экзогенная СК снижала уровень МДА, а сле-
довательно, и ПОЛ, что, очевидно, способство-
вало повышению холодоустойчивости пророст-
ков огурца как при 12, так и при 4 °С. Отметим, 
что сходные данные о защитном эффекте СК, 
связанном со снижением уровня ПОЛ, получены 
при действии других стресс-факторов на рас-
тения. В частности, в листьях риса, предобра-
ботанных СК, также происходило снижение со-
держания МДА, образовавшегося в результате 
воздействия кадмия [Chao et al., 2010], свинца 
и ртути [Mishra, Choudhuri, 1999]. На растениях 

гороха показано, что интенсивность ПОЛ в пос-
ледействии теплового шока была ниже у обра-
ботанных СК растений, чем у не обработанных 
[Пестова, 2007]. Предобработка СК способство-
вала снижению концентрации МДА у растений 
пшеницы, подвергнутых засолению [Сахабут-
динова и др., 2004]. Наряду с этим, СК снижала 
уровень МДА в корнях проростков пшеницы при 
аноксии [Кирчихина и др., 2005] и в обычных ус-
ловиях [Рахманкулова и др., 2010].

Таким образом, с одной стороны, этот гор-
мон проявляет свое антистрессовое действие, 
усиливая активность СОД, каталазы, перокси-
дазы, участвующих в утилизации АФК [Саха-
бутдинова и др., 2004; Колупаев, Ястреб, 2013]. 
С другой стороны, хорошо известно такое явле-
ние, как «окислительный взрыв», вызываемый 
в растительном организме СК-индуцирован-
ным подавлением активности каталазы и ас-
корбатпероксидазы (АПО), что приводит к на-
коплению АФК, гибели патогенов и ПКС клеток 
вокруг места инфекции [Васюкова, Озерецков-
ская, 2007; Белых и др., 2009; Тарчевский и др., 
2010; Kang et al., 2014]. В свою очередь, подав-
ление активности каталазы и АПО вызывает ге-
нерацию различных форм АФК, что стимулиру-
ет накопление СК и усиливает ее воздействие 
[Махдавиан и др., 2008; Белых и др., 2009].

В целом на основании полученных нами 
и литературных данных можно сделать вывод 
о том, что предобработка СК способствует 
снижению уровня ПОЛ, вызванного действи-
ем низких температур. Это предполагает воз-
можность ее участия в защите клеток растений 
огурца от низкотемпературного стресса. Веро-
ятно, снижение концентрации МДА и развития 
ПОЛ вызвано преадаптирующим эффектом СК 
еще до начала воздействия низких температур. 
Об этом говорит тот факт, что предобработка 
проростков огурца СК увеличивала содержа-
ние свободного пролина как при нормальной 
температуре (22 °С), так и в условиях низких 
температур (12 и 4 °С). Как известно, накопле-
ние свободного пролина является одной из 
неспецифических защитных реакций растений 
на действие различных неблагоприятных фак-
торов. Его участие в повышении устойчивости 
растений к абиотическим факторам связано 
с его осмопротекторными и антиоксидантны-
ми свойствами, в частности, со способностью 
уменьшать образование синглетного кислоро-
да, стабилизировать субклеточные структуры 
и регулировать pH цитоплазмы [Verbruggen, 
Hermans, 2008; Маевская, Николаева, 2013; 
Сошинкова и др., 2013; Rejeb et al., 2014]. Сле-
довательно, повышение содержания пролина 
имеет большое значение для предотвращения 
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развития окислительного стресса в условиях 
низких температур.

Аналогичные данные о повышении содер-
жания пролина при обработке СК получены на 
проростках пшеницы, подвергнутых воздейст-
вию хлорида натрия и маннита [Сахабутдино-
ва, 2002]. Эти стрессовые факторы вызывали 
значительное увеличение содержания пролина 
в растениях, а предобработка СК обеспечива-
ла поддержание его высокого уровня. На рас-
тениях тритикале также было показано, что СК 
повышает содержание пролина при действии 
ZnSO4 [Абилова, 2013], а на растениях огурца – 
в ответ на солевой стресс (NaCl и КСl) [Абило-
ва, 2011]. Причем была отмечена обратная за-
висимость между интенсивностью накопления 
пролина и активностью фермента СОД в семя-
дольных листьях огурца, свидетельствующая 
о том, что основная роль в нейтрализации АФК 
(в частности, синглетного кислорода) принад-
лежит именно пролину [Абилова, 2011]. Сле-
довательно, важная роль СК в поддержании 
жизнедеятельности растительного организма 
при неблагоприятных воздействиях, в том чис-
ле низкотемпературных, может быть связана 
с повышением содержания пролина, участву-
ющего в процессах антиоксидантной защиты 
клеток растений.

Заключение

Таким образом, предобработка СК оказыва-
ет на проростки огурца адаптогенное воздей-
ствие, в результате которого, вероятно, еще до 
начала действия низкой температуры происхо-
дит активация антиоксидантной системы. Это 
в свою очередь способствует нейтрализации 
стресс-индуцированного возрастания уровня 
АФК, а соответственно, приводит к снижению 
окислительного стресса. В нивелировании АФК 
принимает участие низкомолекулярный анти-
оксидант пролин, содержание которого увели-
чивается под влиянием экзогенной СК, которая 
способствует предотвращению повреждения 
целостности мембранных структур, тем самым 
повышая устойчивость клеток растений огурца 
к низкой температуре.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания (тема № 0221-2014-0002).
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