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ВЛИЯНИЕ КРАТКОВРЕМЕННЫХ ЕЖЕСУТОЧНЫХ ПОНИЖЕНИЙ 
ТЕМПЕРАТУРЫ НА АКТИВНОСТЬ АНТИОКСИДАНТНЫХ 
ФЕРМЕНТОВ В ЛИСТЬЯХ ОГУРЦА РАЗНОГО ВОЗРАСТА

Т. Г. Шибаева, Е. Г. Шерудило, Е. Н. Икконен, А. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучали влияние кратковременного (2 ч в конце ночного периода) ежесуточного 
понижения температуры до 12 °С (ДРОП-воздействие) на активность антиокси-
дантных (АО) ферментов в листьях огурца (Cucumis sativus L.) разного возраста. 
Действию ДРОП в течение 6 суток подвергали растения, находящиеся в фазе ак-
тивно растущего второго листа (ДРОП 1) и заканчивающего рост зрелого второ-
го листа (ДРОП 2). Растения варианта ДРОП 3 подвергались ДРОП-воздействию 
в течение 12 суток, в период от фазы активного роста до фазы зрелого состояния 
второго листа.
Воздействие ДРОП на зрелые листья (ДРОП 2) не вызывало изменений в актив-
ности АО-ферментов и интенсивности перекисного окисления липидов, оцени-
ваемого по содержанию малонового диальдегида (МДА). Под влиянием ДРОП на 
растущие листья (ДРОП 1 и ДРОП 3) отмечено снижение активности супероксид-
дисмутазы и аскорбатпероксидазы и кратковременное повышение с последующим 
снижением активности каталазы и гваякол-зависимой пероксидазы. Увеличение 
холодоустойчивости листьев относительно контроля наблюдали во всех трех ва-
риантах опыта. Таким образом, установлено, что ежесуточные кратковременные 
понижения температуры (ДРОП) до закаливающих значений вызывают изменение 
активности АО ферментов в активно растущих листьях, но не влияют на активность 
этих ферментов в зрелых листьях. Изменения активности изученных ферментов 
при этом не коррелируют с изменениями холодоустойчивости. По-видимому, ме-
ханизм повышения устойчивости растений к низким закаливающим температурам, 
основанный на увеличении антиоксидантной активности, описанный для тепло-
любивых видов, не участвует в реакциях растений огурца на ДРОП-воздействия, 
а наблюдаемое в этом случае повышение холодоустойчивости обусловлено иными 
механизмами. Разный отклик зрелых и растущих листьев на ДРОП указывает на то, 
что индукция защитно-приспособительных реакций растений на кратковременные 
неблагоприятные температурные воздействия зависит от возраста листа.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; низкая температура; ДРОП-воздействия; 
антиоксидантная активность; холодоустойчивость.

T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, E. N. Ikkonen, A. F. Titov. THE EFFECT 
OF A DAILY SHORT-TERM TEMPERATURE DROP ON THE ACTIVITY OF 
ANTIOXIDANT ENZYMES IN CUCUMBER LEAVES OF VARIOUS AGES

�e studied the effect of short-term (2 hours at the end of the night) daily temperature 
reductions to 12 °C (DROP treatment) on the activity of antioxidant (AO) enzymes in cu-
cumber (Cucumis sativus L.) leaves of various ages. Plants were DROP-treated for 6 days 
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Введение

Одно из основных различий между чувстви-
тельными и устойчивыми к холоду растениями 
заключается в способности последних умень-
шать повреждающее действие холода и инду-
цированное охлаждением образование актив-
ных форм кислорода благодаря повышению ак-
тивности ферментов антиоксидантной системы 
[Zhang et al., 1995]. Показано, что изменения 
активности антиоксидантных (АО) ферментов 
при охлаждении теплолюбивых растений име-
ют сходный характер и выражаются в резком 
спаде активности в начальный момент холодо-
вого воздействия и ее постепенном возраста-
нии при удлинении периода охлаждения [Лу-
каткин, 2002]. Предположительно, эти изме-
нения носят защитный характер и направлены 
на снятие окислительного стресса и тем самым 
предотвращение холодового повреждения.

Ранее было показано, что применение 
ДРОП-обработок (ежесуточного понижения 
температуры на 2 ч в конце ночного периода до 
12 °С; от англ. drop – падение) приводит к по-
вышению холодоустойчивости растений огурца 
[Марковская и др., 2008]. Также на растениях 
огурца была показана связь между холодо-
устойчивостью и активностью АО ферментов 
[Omran, 1980; Shen et al., 1999]. Однако анализ 
литературы показывает, что большинство дан-
ных для растений этого вида были получены 
с использованием повреждающих температур 
(2–5 °С) [Shen et al., 1999; Лукаткин, 2002; Kuk, 
Shin, 2007]. Поэтому остается не вполне ясным, 
как изменяется активность АО ферментов при 

кратковременном действии на растения низких 
закаливающих температур.

Известно, что степень развития листа зна-
чительно влияет на его способность адаптиро-
ваться к условиям окружающей среды, в том 
числе к температуре. В последние годы широко 
обсуждается вопрос о разных откликах зрелых 
и незрелых тканей листьев теплолюбивых рас-
тений на изменения температуры [Armstrong 
et al., 2006; Atkin et al., 2006; Campbell, 2007; 
Zhang et al., 2014], однако литературные дан-
ные относительно того, молодые или зрелые 
листья обладают большей способностью к тем-
пературной адаптации, носят противоречи-
вый характер.

В связи с этим целью данной работы было 
изучить влияние ежесуточных кратковремен-
ных снижений температуры (ДРОП) до закали-
вающих значений на активность АО фермен-
тов и оценить, влияет ли возраст листьев на их 
чувствительность к данному типу воздействий.

Материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., гибрид 
Зозуля) выращивали в камере искусственно-
го климата (Vötsch, Германия) на песчаном 
субстрате при поливе полным питательным 
раствором (рН 6,2–6,4), температуре воздуха 
23 °С, фотосинтетически активной радиации 
150 мкмоль/(м2·с), фотопериоде 12 ч, влажнос-
ти воздуха 60–70 %.

Часть растений подвергали 2-часовому 
действию температуры 12 °С в конце ночи 
(ДРОП-воздействие) в течение 6 суток в пе-
риод с 12-х по 17-е сутки после замачивания 

during the exponential growth of the second true leaf (DROP 1) or when the  second 
leaf was mature (DROP 2). DROP 3 plants were DROP-treated for 12 days during the 
DROP 1+DROP 2 period.
In mature leaves (DROP 2) DROP treatment did not cause any changes in the activity 
of AO enzymes or lipid peroxidation rates, as estimated by the content of malondialde-
hyde (MDA). In young leaves (DROP 1 and DROP 3) DROP treatment reduced the activity 
of superoxide dismutase and ascorbate peroxidase and induced a short-term increase 
followed by a decrease in the activity of catalase and guaiacol-dependent peroxidase. 
Chilling tolerance was higher in all DROP-treated plants compared to untreated plants. 
Thus, we found that a daily short-term temperature drop (DROP) modified the activity of 
AO enzymes in young leaves, but did not affect the activity of the studied enzymes in ma-
ture leaves. Changes in the activity of AO enzymes did not correlate with changes in chill-
ing tolerance. Apparently, the increased antioxidant activity in low temperature-treated 
plants described in the literature for chilling-sensitive species is not involved in cucumber 
response to temperature DROP, and some other mechanism is responsible for the higher 
chilling tolerance in DROP-treated plants. The differential response of young and mature 
leaves points to some developmental controls in the induction of plant adaptations to 
short-term chilling.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; low temperature; DROP treatment; antioxidant activity; 
chilling tolerance.
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семян – развернувшийся второй настоящий 
лист в это время находился в фазе активно-
го роста и достигал 60–70 % от окончатель-
ной площади (вариант ДРОП 1). Другая часть 
растений подвергалась ДРОП-воздействиям 
в период с 18-х по 23-е сутки, когда второй 
лист находился уже в зрелом состоянии, за-
канчивая рост (вариант ДРОП 2). Третья часть 
растений подвергалась ДРОП-воздействиям 
в течение 12 суток в период с 12-х по 23-е сут-
ки; за это время развернувшийся второй лист 
достигал своих окончательных размеров (ва-
риант ДРОП 3). Контролем служили расте-
ния, не подвергавшиеся низкотемператур-
ным воздействиям.

Биомассу растений и площадь листьев из-
меряли на 24-е сутки после замачивания се-
мян, а определение параметров флуоресцен-
ции хлорофилла, активности АО ферментов, 
содержания МДА и холодоустойчивости листь-
ев проводили на 18-е и 24-е сутки.

Площадь листовых пластин определяли 
с помощью программы AreaS 2.1 (автор Пермя-
ков А. Н.) [Пермяков и др.].

Для измерений параметров флуоресцен-
ции хлорофилла использовали анализатор 
фотосинтеза с импульсно-модулированным 
освещением (MINI-PAM, �alz, Германия). По-
тенциальный квантовый выход фотохимичес-
кой активности ФС II (Fv / Fm) определяли после 
20-минутной темновой адаптации листьев.

Холодоустойчивость клеток листа оценива-
ли по температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 
50 % палисадных клеток листовых высечек 
после их 5-минутного промораживания в тер-
моэлектрическом термостате ТЖР («Интерм», 
Россия) при последовательном изменении тем-
ператур с шагом 0,4 °С [Дроздов и др., 1976]. 
Жизнеспособность клеток определяли с помо-
щью светового микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, 
Россия) по коагуляции цитоплазмы и деструк-
ции хлоропластов.

Анализировали активность супероксиддис-
мутазы (СОД, КФ 1.1.5.1.1), каталазы (КАТ, КФ 
1.11.1.6), аскорбатпероксидазы (АПО, КФ 1. 
м 11.1.11) и гваякол-зависимой пероксидазы 
(ПО, КФ 1.11.1.7). Листья гомогенизировали 
в 50 мМ фосфатном буфере (рН 7,8). Гомоге-
нат центрифугировали при 15 000 g в течение 
10 мин при 4 °С; в супернатанте определяли 
активность ферментов. Активность АПО опре-
деляли спектрофотометрически в присутст-
вии 0,5 мМ аскорбиновой кислоты и 0,5 мМ 
Н2О2 по снижению оптической плотности при 
290 нм [Nakano, Asada, 1981]. Активность КАТ 
определяли по ферментативному разложению 
H2O2 при 240 нм [Beers, Sizer, 1952]; активность 

СОД – по способности ингибировать фотохи-
мическую реакцию тетразолия нитросинего 
[Giannopolitis, Ries, 1977]. Анализ гваякол-за-Giannopolitis, Ries, 1977]. Анализ гваякол-за-, Ries, 1977]. Анализ гваякол-за-Ries, 1977]. Анализ гваякол-за-, 1977]. Анализ гваякол-за-
висимой ПО основывался на окислении гваяко-
ла в присутствии H2O2 [Srivastava, van Huystee, 
1977]. Реакционная среда содержала 2,5 мл 
50 мМ калий-фосфатного буфера (рН 6,1), 1 мл 
1% H2O2, 1 мл 1% гваякола и 10 мкл фермен-
тативного препарата. Измеряли оптическую 
плотность при 420 нм. Активность фермен-
тов рассчитывали на 1 г сухой массы листьев, 
а удельную активность – на 1 мг белка. Общее 
содержание белка определяли методом Бред-
форда [Bradford, 1976].

Содержание малонового диальдегида 
(МДА) определяли по Heath, Parker [1968]. 
Листья растирали в 2 мл 20% трихлоруксусной 
кислоте (ТХУ). Гомогенат центрифугировали 
при 15 000 g в течение 10 мин; 1 мл надоса-
дочной жидкости смешивали с 1 мл 20% ТХУ, 
содержавшей 0,5 % тиобарбитуровой кисло-
ты (ТБК). Смесь нагревали в течение 30 мин 
при 95 °С и затем центрифугировали 5 мин 
при 10 000 g. Концентрацию МДА определяли 
спектрофотометрически, измеряя оптическую 
плотность при 532 нм и неспецифичное погло-
щение при 600 нм. Для расчета содержания 
МДА использовали коэффициент экстинкции, 
равный 155/(мМ см). Концентрацию МДА выра-
жали в мкмоль/г сухой массы листьев.

Опыт повторяли дважды. На рисунках 
и в таблице представлены средние значения 
и их стандартные ошибки (n ≥ 6). В таблице 
представлены относительные (к контролю) 
данные, рассчитанные по средним арифмети-
ческим значениям, полученным при измерении 
активности ферментов в не менее трех биоло-
гических и аналитических повторностях. Досто-
верность различий между средними определе-
на на основе LSD теста при уровне значимости 
р < 0,05.

Результаты

Действие ДРОП в течение 6 суток на расте-
ния в первом (ДРОП 1) и во втором (ДРОП 2) 
вариантах опыта не оказало значительного 
влияния на накопление их биомассы и пло-
щадь листьев, тогда как растения, листья ко-
торых подвергались действию ДРОП в течение 
всего периода роста листа (ДРОП 3), имели 
меньшие сухой вес и площадь листьев по срав-
нению с растениями других вариантов опыта 
(рис. 1, А, Б).

Значения максимального квантового выхо-
да фотохимической активности ФС II (Fv / Fm) 
в вариантах ДРОП 1 и ДРОП 3 были ниже, чем 
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у контрольных растений, но во всех вариантах 
опыта они превышали 0,8 ± 0,05 (рис. 2). Пос-
леднее указывает на высокую эффективность 
использования энергии в фотохимических про-
цессах [Bolh�r-Nordenkampf et al., 1989] и от-Bolh�r-Nordenkampf et al., 1989] и от-�r-Nordenkampf et al., 1989] и от-r-Nordenkampf et al., 1989] и от--Nordenkampf et al., 1989] и от-Nordenkampf et al., 1989] и от- et al., 1989] и от-et al., 1989] и от- al., 1989] и от-al., 1989] и от-., 1989] и от-
сутствие стрессового воздействия на фотосин-
тетический аппарат растений.

У клеток листьев растений в вариан-
те ДРОП 2 по окончании ДРОП-воздействия 
(24 сут) наблюдалось значительное (на 1,6 °С) 
повышение устойчивости к 5-минутному про-
мораживанию (рис. 3), что согласуется с по-
лученными ранее результатами [Sysoeva et al., 
2005; Марковская и др., 2008]. Холодоустой-
чивость активно растущих листьев (ДРОП 1), 
измеренная по окончании ДРОП-воздей ствий 
(18 сут), также увеличилась, хотя и в значи-
тельно меньшей степени (на 0,5 °С). Однако по 
мере дальнейшего роста листьев уже в опти-
мальных условиях их холодоустойчивость про-
должала возрастать и по достижении листом 
зрелого состояния (24 сут) достигла уровня 

устойчивости растений в варианте ДРОП 2. 
ДРОП-воздействие в течение всего периода 
роста листьев (вариант ДРОП 3) индуцировало 
постепенное повышение холодоустойчивос-
ти до уровня, зафиксированного в варианте 
ДРОП 2 (см. рис. 3).

Интересно, что в листьях варианта 
ДРОП 2 не отмечено достоверных измене-
ний активности антиоксидантных ферментов 
и интенсивности перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ), определяемого по накоплению 
реагирующих с ТБК соединений (МДА) (табл.). 

Рис. 1. Влияние ДРОП на сухой вес (А) и площадь 
листьев (Б) растений огурца (Cucumis sativus L.)

Рис. 2. Влияние ДРОП на максимальный квантовый 
выход фотохимической активности ФС II (Fv / Fm) 
в листьях огурца (Cucumis sativus L.).
Здесь и далее: на 18-е сут измерения проводили на моло-
дых листьях, испытавших ДРОП-воздействия в предыду-
щие 6 сут в вариантах ДРОП 1 и ДРОП 3 и не подвергавших-
ся ДРОП-воздействиям в вариантах Контроль и ДРОП 2. На 
24-е сут измерения проводили на зрелых листьях в после-
действии ДРОП (через 6 сут) в варианте ДРОП 1 и по окон-
чании ДРОП-воздействия в вариантах ДРОП 2 и ДРОП 3.

Рис. 3. Влияние ДРОП на холодоустойчивость листь-
ев огурца (Cucumis sativus L.) на 18-е и 24-е сут
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В вариантах ДРОП 1 и ДРОП 3 наблюдалась 
тенденция повышения активности КАТ после 
воздействия ДРОП на молодые растущие лис-
тья, но измерения, проведенные на 24-е сут 
уже на зрелых листьях, указывали на тенденцию 
к снижению активности этого фермента в вари-
анте ДРОП 1 и более значимое снижение в ва-
рианте ДРОП 3. Активность СОД в вариантах 
ДРОП 1 и ДРОП 3 уменьшалась на 50–60 % по 
сравнению с контролем уже после первых 6 сут 
действия ДРОП и, оставаясь низкой, не разли-
чалась между вариантами ДРОП 1 и ДРОП 3 на 
24-е сут. Активность АПО начала понижать-
ся после воздействия ДРОП на молодые лис-
тья (ДРОП 1 и ДРОП 3) и к 24-м сут снизилась 
на 20–25 % по отношению к контролю. Уро-
вень МДА в вариантах ДРОП 1 и ДРОП 3 был 
выше по сравнению с контролем на 30 % на 
18-е и 24-е сут (табл).

Обсуждение

Индуцированное ДРОП-воздействиями сни-
жение активности АО ферментов либо перво-
начальное увеличение активности с последу-
ющим ее снижением и усиление образования 
МДА в листьях огурца было наиболее выражено 
в наших опытах в тех случаях, когда действию 
низкой температуры подвергались молодые, 
активно растущие листья. Обычно интенсив-
ность процессов ПОЛ в клетках при охлажде-
нии прямо пропорциональна холодовым на-
рушениям и обратно пропорциональна холо-
доустойчивости растений [Лукаткин, 2002]. 
Известно, что у листьев огурца устойчивость 
к охлаждению минимальна в ранние фазы раз-
вития и максимальна в поздние [Генкель, Куш-
ниренко, 1966; Белик, 1970]. В наших опытах 
холодоустойчивость, измеренная сразу после 
серии ежесуточных 2-часовых снижений тем-
пературы, у зрелых листьев была выше, чем 
при действии ДРОП на молодые листья. Однако 

в последействии ДРОП холодоустойчивость 
листьев, заканчивающих рост уже в нормаль-
ных температурных условиях, была на уровне 
той, которую развивали зрелые листья под вли-
янием ДРОП. Отметим, что увеличение числа 
ДРОП-воздействий с 6 до 12 не привело к до-
полнительному приросту холодоустойчивости.

Отсутствие стрессовой реакции, оценива-
емой по содержанию МДА и величине Fv / Fm 
у листьев, подвергавшихся действию ДРОП 
в зрелом состоянии, возможно, объясняется 
более быстрыми по сравнению с молодыми 
листьями процессами восстановления вызван-
ных холодом нарушений и/или повреждений, 
так как известно, что активация ПОЛ обратима 
и нормализация состояния липидов протекает 
наиболее медленно в ранние фазы развития 
и быстрее на более поздних фазах развития 
[Лукаткин, 2002]. Инактивация реакционно-
го центра (РЦ) ФС II, приводящая к снижению 
значений Fv / Fm, может быть также обратимой 
[Gomez et al., 1998]. В наших опытах ДРОП-
воздействие включало 2-часовое охлаждение 
с последующим 22-часовым периодом опти-
мальной температуры, в течение которого про-
исходит восстановление повреждений в РЦ. 
Поэтому можно предположить, что причиной 
меньшего содержания МДА и высоких значе-
ний Fv / Fm у зрелых листьев является не их вы-
сокая устойчивость к охлаждению, а способ-
ность быстрее, по сравнению с молодыми лис-
тьями, обеспечивать нормализацию состояния 
липидов и РЦ ФС II в суточном цикле.

Снижение активности АО ферментов 
в листьях огурца, испытавших ДРОП-воздей-
ствия в молодом возрасте, согласуется с ли-
тературными данными о том, что чувствитель-
ные к охлаждению виды часто имеют понижен-
ную антиоксидантную способность (особенно 
по активности АО ферментов) по сравнению 
с устойчивыми видами [Hodges et al., 1997a]. 
Хотя даже в отношении теплолюбивых видов 

Влияние ДРОП на активность каталазы (КАТ), супероксиддисмутазы (СОД), аскорбатпероксидазы (АПО), 
гваякол-пероксидазы (ПО), содержание малонового диальдегида (МДА) в листьях растений огурца (Cucumis 
sativus L.) (% от контроля)

Вариант
Активность фермента

Содержание МДА
КАТ СОД АПО ПО

18 сут 24 сут 18 сут 24 сут 18 сут 24 сут 18 сут 24 сут 18 сут 24 сут
ДРОП 1 121 90 46* 40* 89 79* 151* 47* 131* 137*
ДРОП 2 105 100 100 98 110 96 97 103 93 98
ДРОП 3 121 76* 46* 43* 89 73* 151* 54* 131* 126*

Примечание. *Значимые различия с контролем. Активность ферментов и содержание МДА в тканях контроль-
ных растений приняты за 100 %. Абсолютные значения контрольных образцов: КАТ18 сут = 30,5 ± 0,8 мкмоль 
Н2О2/(мг белка·мин), КАТ24 сут = 36,0 ± 1,5 мкмоль Н2О2/(мг белка·мин); СОД18 сут = 2,2 ± 0,4 ед. акт./мг белка, 
СОД24 сут = 5 ± 0,6 ед. акт./мг белка; АПО18 сут = 90 ± 4 мкмоль/(мг белка·мин), АПО24 сут = 86 ± 5 мкмоль/(мг белка·мин); 
ПО18 сут = 63 ± 2 мкмоль/(мг белка·мин), ПО24 сут = 120 ± 11 мкмоль/(мг белка·мин); МДА18 сут = 75 ± 3 мкмоль/г сух. 
массы, МДА24 сут = 71 ± 4 мкмоль/г сух. массы.
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в литературе имеются довольно противоре-
чивые данные об изменении у них активности 
АО ферментов при охлаждении. Отмечают как 
резкое снижение активности этих ферментов 
(обычно в начальные периоды охлаждения), 
так и ее возрастание (чаще после длительного 
охлаждения) или отсутствие видимых измене-
ний. Наши результаты совпадают с данными 
о снижении активности СОД [�ang et al., 1986; 
Jahnke et al., 1991; Gianinetti et al., 1993; �ang 
et al., 1995; Pinhero et al., 1997] и АПО [Hodges 
et al., 1997a, b; Hull et al., 1997] при охлажде- al., 1997a, b; Hull et al., 1997] при охлажде-al., 1997a, b; Hull et al., 1997] при охлажде-., 1997a, b; Hull et al., 1997] при охлажде-a, b; Hull et al., 1997] при охлажде-, b; Hull et al., 1997] при охлажде-b; Hull et al., 1997] при охлажде-; Hull et al., 1997] при охлажде-Hull et al., 1997] при охлажде- et al., 1997] при охлажде-et al., 1997] при охлажде- al., 1997] при охлажде-al., 1997] при охлажде-., 1997] при охлажде-
нии теплолюбивых видов. В ряде работ по-
казано, что АПО принимает активное участие 
в защите растительной клетки от холодового 
повреждения при длительном (4 ч и более) вы-
держивании растений в условиях пониженных 
температур, что связано со временем, кото-
рое требуется для накопления H2O2 до уровня, 
необходимого для индукции синтеза цитозоль-
ной АПО [Prasad et al., 1994; Morita et al., 1999; 
Лукаткин, 2002]. Что касается КАТ, то ее ак-
тивность у растений огурца обычно снижается 
при охлаждении [Hodges et al., 1997a, b; Shen 
et al., 1999; Лукаткин, 2002], хотя имеются так- al., 1999; Лукаткин, 2002], хотя имеются так-al., 1999; Лукаткин, 2002], хотя имеются так-., 1999; Лукаткин, 2002], хотя имеются так-
же данные о практически полном восстановле-
нии исходной активности КАТ у теплолюбивых 
видов растений в последействии охлаждения 
[Лукаткин, 2002]. У теплолюбивых видов, в от-
личие от холодоустойчивых, отмечается и сни-
жение активности ПО при действии низких тем-
ператур [Rivero et al., 2001; Lu et al., 2008]. Не 
исключено, что подобные противоречия могут 
быть объяснены не только различной интенсив-
ностью охлаждения и характером (постоянное 
или периодически повторяющееся) холодо-
вого воздействия, но и, возможно, использо-
ванием в работах в качестве объекта листьев, 
находящихся в разных возрастных состояниях 
и характеризующихся неодинаковой реакци-
ей антиоксидантной системы на холод. При 
этом интересно отметить, что накопление АФК 
в клетках теплолюбивого растения огурца было 
одинаковым после 9 ч низкотемпературного 
воздействия (6 °С) в темноте у молодых и зре-
лых листьев [Zhang et al., 2014].

В целом можно резюмировать, что ежесу-
точные кратковременные понижения темпе-
ратуры до закаливающих значений (ДРОП) 
вызывают в активно растущих листьях сниже-
ние активности СОД и АПО и кратковременное 
повышение с последующим снижением актив-
ности КАТ и ПО, но не оказывают влияния на 
активность этих ферментов в зрелых листьях. 
Особо подчеркнем, что изменения активности 
АО ферментов при этом не коррелируют с ди-
намикой холодоустойчивости. По-видимому, 

механизм повышения устойчивости растений 
к низким температурам, основанный на увели-
чении антиоксидантной активности, описанный 
для теплолюбивых видов [Kuk, Shin, 2007], не 
принимает непосредственного участия в реак-
циях растений огурца на ДРОП-воздействия. 
Наблюдаемое же в этом случае повышение 
холодоустойчивости обусловлено иными ме-
ханизмами из широкого спектра защитно-при-
способительных реакций, которыми распола-
гают растения.

Исследования выполнены с использова-
нием оборудования ЦКП НО Института биоло-
гии КарНЦ РАН при финансовой поддержке из 
средств федерального бюджета на выполне-
ние государственного задания (№ темы 0221-
2014-0002) и РФФИ в рамках научного проекта 
№ 14-04-00840 а.
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