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УДК 581. 1

реаКциЯ расТений огурца на низКоТемПераТурные 
воздейсТвиЯ разной инТенсивносТи

а. а. игнатенко, н. с. репкина, а. ф. Титов, в. в. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучалась реакция проростков огурца (Cucumis sativus L.) гибрида F1 Зозуля на 
3-суточное воздействие низких положительных температур разной интенсивнос-
ти (12 и 4 °С). Установлено, что низкая закаливающая (12 °С) и повреждающая 
(4 °С) температура в начальный период действия вызывает торможение процесса 
накопления сырой и сухой биомассы семядольных листьев проростков, увеличе-
ние в них активности антиоксидантного фермента супероксиддисмутазы (СОД), 
повышение содержания свободного пролина и конечного продукта перекисного 
окисления липидов (ПОЛ) – малонового диальдегида (МДА). Увеличение экспо-
зиции до 3 сут в условиях закаливающей температуры 12 °С сопровождалось во-
зобновлением ростовых процессов на фоне дальнейшего повышения активности 
СОД и уровня свободного пролина в листьях, что способствовало формированию 
повышенной холодоустойчивости проростков огурца. В отличие от этого воздей-
ствие повреждающей температуры 4 °С в течение 1–3 сут вызывало необратимое 
подавление процесса накопления сырой и сухой биомассы семядольных листьев 
огурца, значительное увеличение в них содержания МДА и уровня свободного про-
лина и уменьшение активности фермента СОД, которые сопровождались снижени-
ем холодоустойчивости, что в конечном итоге приводило к повреждению и гибели 
проростков. На основании полученных данных сделан вывод о том, что характер 
и динамика физиолого-биохимических показателей у растений огурца, подвергну-
тых действию низких закаливающих и повреждающих температур, могут изменять-
ся как количественно, так и качественно в зависимости от интенсивности и продол-
жительности низкотемпературного воздействия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; низкие положительные температуры; ус-
тойчивость; рост; малоновый диальдегид; супероксиддисмутаза; пролин.
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respONse OF cucumber pLANTs TO LOW TemperATure ImpAcTs 
OF VAryING INTeNsITy

We studied the response of cucumber seedlings (Cucumis sativus L.) of the hybrid F1 
Zozulya to 3-day exposure to low positive temperatures of different intensities (12 °C and 
4 °C). It was found that at initial phases of the impact low hardening (12 °C) and damag-
ing (4 °C) temperatures inhibit the process of accumulation of cotyledons’ wet and dry 
biomass, promote the activity of the antioxidant enzyme superoxide dismutase (SOD), 
enlarge the content of free proline and the final product of lipid peroxidation (LPO) – ma-
londialdehyde (MDA). Extended 3-day exposure to the hardening 12 °С temperature 
re-launched growth processes with further increase of SOD activity and the level of free 
proline in leaves, thus promoting the cold tolerance of cucumber seedlings. In contrast, 
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введение

Низкие температуры являются одним из 
факторов внешней среды, оказывающих наи-
более сильное негативное воздействие на все 
стороны жизнедеятельности растений. Осо-
бенно зависимы от них растения тропического 
и субтропического происхождения, большин-
ство которых не способны выдерживать про-
должительного действия даже положительных 
низких температур [Титов и др., 2006]. Как по-
казывают наблюдения и исследования, мно-
гие из них повреждаются уже при температу-
рах ниже 8–10 °С [Borowski, 2009; Попов и др., 
2010; Fariduddin, 2011; Sayyari, 2012; Jouyban 
et al., 2013]. Тем не менее известно, что теп-
лолюбивые растения, подобно холодостойким 
видам, способны в определенном диапазоне 
температур к холодовому закаливанию, хотя их 
адаптивные возможности крайне ограничены 
[Титов и др., 2006; Титов, Таланова, 2009]. Этот 
диапазон закаливающих температур зависит от 
вида (сорта, генотипа) растений, их возраста 
и ряда сопутствующих условий (свет, влажность 
и т. д.). Например, для проростков кукурузы 
(гибрид Днепропетровский 185) он представ-
лен температурами от 9 до 16 °С, для тома-
та (сорт Московский осенний 3405) – от 6 до 
14 °С, для огурца (гибрид Алма-Атинский 1) – от 
8 до 18 °С [Титов и др., 2006]. В этих же иссле-
дованиях установлено, что характер изменения 
многих физиолого-биохимических показателей 
может варьировать в зависимости от интен-
сивности низкотемпературного воздействия не 
только количественно, но и качественно.

Учитывая вышеизложенное, цель данно-
го исследования заключалась в изучении не-
которых ответных реакций растений огурца 
на низкотемпературные воздействия раз-
ной интенсивности.

материалы и методы

Опыты проводили с проростками огур-
ца (Cucumis sativus L.) гибрида F1 Зозуля, 

выращенными в течение 7 сут на питательном 
растворе (pH 6,2–6,4) с добавлением микро-
элементов в камере искусственного климата 
при температуре воздуха 22 °С, его относи-
тельной влажности 60–70 %, освещенности 
около 10 клк и 14-часовом фотопериоде. За-
тем их в течение 3 сут подвергали воздействию 
низкой закаливающей (12 °С) или повреждаю-
щей (4 °С) температуры, сохраняя прочие усло-
вия неизменными. Выбор температур и про-
должительности их воздействия основан на 
результатах предыдущих исследований [Титов 
и др., 2006; Титов, Таланова, 2009].

Накопление сырой и сухой биомассы листь-
ев растений определяли в соответствии со 
стандартной методикой [Рогожин, Рогожи-
на, 2013].

О холодоустойчивости проростков огурца 
судили по изменению выхода электролитов из 
тканей листьев с использованием кондукто-
метра (HANNA, Италия) [Гришенкова, Лукаткин, 
2005]. Степень повреждения клеток оценивали 
по величине коэффициента повреждения (КП), 
который рассчитывали по формуле:

 КП = (LD – LO) / (100 – LO) · 100 %,

где LD – выход электролитов из охлажденной 
ткани, в процентах от полного выхода; LO – вы-
ход электролитов из тканей контрольных расте-
ний, в процентах от полного выхода [Лукаткин 
и др., 2013].

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

Активность супероксиддисмутазы (СОД, КФ 
1.15.1.1) определяли по способности фермен-
та ингибировать фотохимическое восстанов-
ление нитросинего тетразолия [Beauchamp, 
Fridovich, 1971]. Содержание белка анализиро-
вали методом Бредфорда [Bradford, 1976].

Содержание свободного пролина определя-
ли с помощью нингидринового реактива [Bates 
et al., 1973].

exposure to the damaging 4 °C temperature for 1–3 days caused irreversible inhibition of 
the accumulation of cotyledons’ wet and dry biomass, a significant increase of MDA and 
free proline, a decrease of SOD activity, and a decline of cold tolerance, eventually lead-
ing to damage and death of the seedlings. It was concluded based on these data that the 
character and dynamics of physiological and biochemical parameters in the cucumber 
plants exposed to low hardening and damaging temperatures can vary both quantitatively 
and qualitatively depending on the intensity and duration of the impact.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; low positive temperatures; resistance, growth; malon-
dialdehyde; superoxide dismutase; proline.
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Повторность в пределах одного вариан-
та опыта при анализе выхода электролитов из 
клеток растений, активности СОД, содержания 
пролина и МДА – 3-кратная, при измерении 
сырой и сухой биомассы – 5-кратная. Каждый 
опыт повторяли не менее 2–3 раз. О достовер-
ности различий между вариантами судили по 
критерию Стьюдента при p < 0,05. На рисунках 
представлены средние арифметические значе-
ния и их стандартные ошибки.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
Института биологии КарНЦ РАН «Комплексные 
фундаментальные и прикладные исследования 
особенностей функционирования живых сис-
тем в условиях Севера».

результаты

Проведенные исследования показали, что 
накопление сырой биомассы листьев пророст-
ков огурца снижается (по сравнению с конт-
рольными проростками того же возраста, вы-
ращенными при 22 °С) как при действии тем-
пературы 12 °С, так и при 4 °С (табл. 1). Однако 
при 12 °С накопление сырой биомассы листьев 
тормозилось в первые двое суток опыта, а за-
тем (на третьи сутки) оно возобновлялось. В от-
личие от этого при 4 °С накопление сырой био-
массы ингибировалось в течение всего опыта. 

Прирост сухой биомассы листьев огурца при 
12 °С был также ингибирован в течение первых 
двух суток опыта, но в дальнейшем он частично 
восстанавливался, тогда как при 4 °С – полно-
стью подавлялся.

В дальнейшем нами было проанализирова-
но изменение выхода электролитов из клеток 
листьев огурца в условиях действия темпе-
ратур 12 и 4 °С. Установлено, что в начальный 
период (1–24 ч) их действия происходит увели-
чение выхода электролитов из клеток листьев. 
Но если при 12 °С через двое суток его уровень 
снижался и к концу опыта (третьи сутки) воз-
вращался к исходным значениям (рис. 1, а), то 
при 4 °С выход электролитов продолжал увели-
чиваться в течение всего периода низкотемпе-
ратурного воздействия и был примерно в 9 раз 
выше, чем при 12 °С (рис. 1, а). Расчет коэффи-
циента повреждения (КП) листьев у растений 
огурца также выявил значительные различия 
между вариантами опыта. Его максимальная 
величина, составившая около 90 %, была отме-
чена на третьи сутки при 4 °С (рис. 1, б).

Анализ динамики накопления конечного 
продукта ПОЛ – МДА – показал, что темпера-
тура 12 °С не вызывает существенных изме-
нений в его содержании, хотя некоторое по-
вышение этого показателя было отмечено на 
2–3-и сутки (рис. 2). В отличие от этого при тем-
пературе 4 °С содержание МДА в листьях огурца 

Таблица 1. Накопление сырой и сухой биомассы листьев у проростков огурца, подвергнутых действию 
температуры 12 и 4 °С

Экспозиция, ч
Сырая биомасса листа, мг Сухая биомасса листа, мг

22 °С 12 °С 4 °С 22 °С 12 °С 4 °С
24
48
72

306,2 ± 19,3
331,4 ± 12,9*
353,6 ± 3,0*

250,4 ± 5,0*
242,0 ± 9,2*
265,4 ± 7,2

214,6 ± 4,9*
128,0 ± 10,4*
 81,0 ± 7,8*

21,0 ± 1,8
22,2 ± 2,6
27,7 ± 2,6*

18,1 ± 0,5
18,2 ± 0,7
20,0 ± 0,5*

18,1 ± 1,0
18,1 ± 3,5
18,0 ± 0,7

Примечание. Исходный уровень: сырая биомасса листа 274,1 ± 7,0, сухая биомасса листа 17,1 ± 005. *Отличия от исход-
ного уровня достоверны при p ≤ 0,05.

Рис. 1. Выход электролитов (% от полного выхода) (а) и коэффициент повреждения клеток листьев пророст-
ков огурца (б), подвергнутых действию температуры 12 °С (1) и 4 °С (2)
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увеличивалось уже в первые часы (1–5 ч) низко-
температурного воздействия и в дальнейшем 
продолжало монотонно возрастать (рис. 2).

Исследование активности СОД выяви-
ло, что уже через 1 ч действия температуры 
12 °С она постепенно возрастала, достигая 
максимума на третьи сутки (рис. 3). При тем-
пературе 4 °С активность СОД также увеличи-
валась в первые часы опыта, однако в дальней-
шем она заметно снижалась (рис. 3).

Действие температуры 12 и 4 °С вызыва-
ло повышение содержания пролина в листьях 
огурца в первые 1–5 и последующие часы воз-
действия (рис. 4). При этом наибольший уро-
вень пролина отмечен в листьях растений, под-
вергнутых действию температуры 4 °С.

обсуждение результатов

Исследование реакции растений огурца на 
низкотемпературные воздействия разной ин-
тенсивности (12 и 4 °С) позволило выявить как 
определенное сходство, так и ряд существен-
ных различий в характере изменений и дина-
мике физиолого-биохимических показателей, 
вносящих свой вклад в холодоустойчивость 
(табл. 2).

В наших опытах при температуре 12 °С про-
исходило первоначальное снижение накопле-
ния сырой биомассы листьев огурца, которое 
в дальнейшем (3 сут) сменялось процессом вос-
становления (табл. 2). Прирост сухой биомассы 
также отмечен в этот период, что свидетель-
ствует о частичном восстановлении ростовых 
процессов. Действие повреждающей темпера-
туры (4 °С) вызывало необратимое подавление 
накопления сырой и сухой биомассы расте-
ний, что ранее было отмечено другими автора-
ми у огурца при 5/3 °С [Fariduddin et al., 2011], 
а у кукурузы при 3 °С [Лукаткин и др., 2013].

Установлено, что одной из главных причин 
низкотемпературного повреждения растений 
является нарушение структуры клеточных мем-
бран [Saltveit, 2001; Колмыкова и др., 2012; 
Jouyban et al., 2013], а основным процессом 
деградации мембранных липидов является 
ПОЛ, который вызывается интенсивной гене-
рацией АФК [Prasad, 1996; Foyer, Noctor, 2005; 
Радюкина и др., 2011; Синькевич и др., 2011]. 
Одним из показателей активности ПОЛ принято 
считать уровень МДА [Abbas, 2012; Noctor et al., 
2015]. Тот факт, что при 12 °С в листьях огурца 
не происходило существенных изменений в со-
держании МДА (табл. 2), говорит об отсутствии 
необратимых нарушений липидного комплекса 
мембран. В отличие от этого быстрое повыше-
ние содержания МДА уже в начальный период 

действия температуры 4 °С и дальнейшее уси-
ление его накопления (3 сут) указывает на раз-
витие окислительного стресса в клетках листь-
ев, что очевидно является одной из причин, 
приводящих к повреждению растений.

Обнаруженное нами снижение выхода 
электролитов (табл. 2) и величина КП клеток 
листьев при действии температуры 12 °С так-
же могут указывать на отсутствие нарушения 

Рис. 4. Содержание свободного пролина в листьях 
проростков огурца, подвергнутых действию темпе-
ратуры 12 °С (1) и 4 °С (2)

Рис. 2. Содержание МДА в листьях проростков огур-
ца, подвергнутых действию температуры 12 °С (1) и 
4 °С (2)

Рис. 3. Активность СОД в листьях проростков огур-
ца, подвергнутых действию температуры 12 °С (1) и 
4 °С (2)
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целостности клеточных мембран и свидетель-
ствовать о формировании повышенной холо-
доустойчивости растений. Эти данные согласу-
ются с результатами наших предыдущих иссле-
дований, в которых с использованием других 
методов зафиксировано повышение холодоус-
тойчивости огурца при 10 °С [Титов и др., 2006] 
и 12 °С [Шерудило и др., 2013]. Попутно отме-
тим, что в листьях табака при действии тем-
пературы 8 °С также сохраняются барьерные 
свойства клеточных мембран и наблюдается 
повышение устойчивости [Попов и др., 2010]. 
В отличие от этого значительное увеличение 
(в 9 раз) выхода электролитов из листьев огур-
ца (табл. 2) и повышение КП при температуре 
4 °С указывают на существенное повреждение 
мембранной системы клеток, что в конечном 
счете, очевидно, выступает одной из причин 
гибели растений. Сходные данные о негатив-
ном действии температур 2–4 °С получены 
и в отношении растений огурца других сортов 
[Шаркаева, 2001; Лукаткин, 2002; Lukatkin et al., 
2003; Gupta et al., 2012].

Как известно, растения обладают устой-
чивостью к окислительному стрессу, который 
вызывается избыточным накоплением АФК, 
благодаря активной работе антиоксидантных 
систем, включающих в себя антиоксидантные 
ферменты и низкомолекулярные протектор-
ные соединения [Blokhina et al., 2003; Карта-
шов и др., 2008; Радюкина и др., 2008, 2011; 
Прадедова и др., 2009, 2011; Колупаев и др., 
2011, 2014; Креславский и др., 2012; Noctor 

et al., 2012]. При этом ключевая роль в защите 
растений от окислительного стресса отводится 
СОД – ферменту, катализирующему превра-
щение супероксидного радикала до перекиси 
водорода [Карташов и др., 2008]. Однако име-
ющиеся в литературе данные об изменении ак-
тивности СОД при охлаждении противоречивы. 
Одни авторы указывают на ее повышение [Kuk 
et al., 2003; Xu et al., 2008; Fariduddin et al., 2011; 
Cui et al., 2013; Dong et al., 2014], вызванное 
активацией латентных форм СОД и синтезом 
новых молекул фермента. Другие исследовате-
ли отмечают у теплолюбивых видов снижение 
активности этого фермента под влиянием хо-
лода [Wang et al., 1986; Jahnke et al., 1991; Лу-
каткин, 2002; Колмыкова и др., 2012; Шибаева 
и др., 2015], что связывают с истощением пула 
фермента при его повышенном расходовании 
на гашение супероксидных радикалов, сниже-
нием синтеза (или усилением деградации) мо-
лекул СОД [Бараненко, 2006]. Кроме того, ди-
намика активности фермента может зависеть 
от интенсивности и длительности воздействия 
стресс-фактора [Бараненко, 2006].

В наших опытах при температуре 12 °С на-
блюдалось повышение активности фермента 
в листьях проростков (табл. 2). При воздействии 
других пониженных температур – 8, 10 и 15 °С – 
также отмечено повышение активности СОД 
у огурца [Xu et al., 2008; Fariduddin et al., 2011; 
Dong et al., 2014] и при 6–7 °С у табака [Cui 
et al., 2013]. В отличие от этого в условиях бо-
лее низкой температуры (4 °С) активность СОД 

Таблица 2. Характер и относительная величина изменения физиологических и биохимических показателей 
у проростков огурца, подвергнутых действию температуры 12 и 4 °С

Показатель
Значение показателя по отношению к исходному уровню, %

экспозиция, ч
1 5 24 48 72

12 °С
Сырая биомасса листа – –  91*  88*  94
Сухая биомасса листа – – 105 105 118*
Выход электролитов 170* 215* 238* 181* 124
Содержание МДА 104 105 111* 136* 169*
Активность СОД 113 115 132* 143* 156*
Содержание свободного пролина 144* 165* 279* 194* 209*

4 °С
Сырая биомасса листа – –  78*  47*  29*
Сухая биомасса листа – – 105 105 105
Выход электролитов 179* 275* 630* 964* 972*
Содержание МДА 125* 138* 140* 161* 280*
Активность СОД 126* 137* 103  82  73*
Содержание свободного пролина 179* 200* 242* 267* 390*

Примечание. *Отличия от исходного уровня достоверны при p ≤ 0,05. Значения показателей у контрольных растений при-
няты за 100 %. Прочерк – определение не проводили.
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первоначально (1–5 ч) увеличивалась и была 
даже несколько выше, чем при 12 °С, что, веро-
ятно, обусловлено бо́льшим уровнем продук-
ции супероксидного радикала, однако в даль-
нейшем отмечено ее снижение (табл. 2), что 
согласуется с данными, полученными как на 
огурце [Лукаткин, 2002], так и на других тепло-
любивых видах – кукурузе, рисе и томате [Wang 
et al., 1986; Jahnke et al., 1991; Gianinetti et al., 
1993; Лукаткин, 2002].

Наряду с антиоксидантными ферментами 
в защите растений от АФК участвуют и низ-
комолекулярные соединения, такие как, на-
пример, пролин [Verbruggen, Hermans, 2008; 
Szabados, Savoure, 2009; Маевская, Николаева, 
2013; Rejeb et al., 2014]. Нами было выявлено 
определенное сходство в динамике накопле-
ния пролина в листьях огурца в условиях дей-
ствия температур 12 и 4 °С. Уровень пролина 
повышался уже в первые часы действия этих 
температур и в дальнейшем продолжал воз-
растать (табл. 2). Эти результаты согласуются 
с данными об аккумуляции пролина в растени-
ях огурца при других вариантах низкотемпера-
турных воздействий – при 10 и 15 °С [Fariduddin 
et al., 2011; Cao et al., 2014] и при 4–6 °С [Feng, 
2003; Gupta et al., 2012; Абилова, 2014].

В целом анализ динамики содержания МДА, 
активности СОД и уровня пролина в листьях 
огурца при низкотемпературных воздействиях 
разной интенсивности показал, что в условиях 
действия температуры 12 °С не происходит су-
щественного развития окислительного стрес-
са, т. к. в этом случае повышается активность 
СОД и увеличивается содержание свободного 
пролина, которые наряду с другими антиокси-
дантами обеспечивают защиту клеток от избы-
точного накопления АФК, что в конечном ито-
ге способствует формированию повышенной 
холодоустойчивости растений (табл. 3). При 
более сильном охлаждении (4 °С, 24–72 ч) при 
снижении активности СОД в листьях огурца 
наблюдалось значительное повышение уров-
ня пролина. Но поскольку низкомолекулярные 
антиоксиданты, в частности пролин, имеют 

существенно меньшие константы скоростей 
взаимодействия с супероксидными радика-
лами и перекисями [Мерзляк, 1989; Лукаткин, 
2002], то именно активность антиоксидантных 
ферментов определяет главным образом за-
щиту клеток растений от АФК при охлаждении. 
Видимо, снижение активности СОД в листьях 
огурца при температуре 4 °С приводило к уси-
лению интенсивности ПОЛ и последующей ги-
бели растений, поскольку активизации другой 
антиоксидантной реакции (накопление проли-
на) было недостаточно, чтобы компенсировать 
пониженную активность СОД и соответственно 
обеспечить защиту клеток от повреждающего 
действия холода.

заключение

Изучение ответных реакций растений огур-
ца на действие низких положительных тем-
ператур различной интенсивности показало, 
что характер и динамика изученных физиоло-
го-биохимических показателей могут сущест-
венно изменяться как количественно, так и ка-
чественно в зависимости от типа низкотемпе-
ратурного воздействия. Низкие закаливающая 
(12 °С) и повреждающая (4 °С) температуры 
в начальный период действия (часы) вызывают 
торможение роста растений, увеличение актив-
ности фермента СОД, повышение содержания 
свободного пролина и МДА в листьях. Однако 
к концу 3-суточного воздействия температуры 
12 °С происходило возобновление ростовых 
процессов на фоне дальнейшего повышения 
активности СОД и уровня пролина, что поло-
жительно сказывалось на процессе формиро-
вания повышенной холодоустойчивости про-
ростков. В отличие от этого повреждающая 
температура (4 °С) вызывала необратимое по-
давление ростовых процессов, значительное 
увеличение содержания МДА, повышение со-
держания свободного пролина на фоне сниже-
ния активности СОД, что сопровождалось сни-
жением устойчивости и в конечном итоге вело 
к повреждению и гибели растений.

Таблица 3. Особенности динамики отдельных физиолого-биохимических показателей у проростков огурца 
в зависимости от типа низкотемпературного воздействия

Показатель
Температура

закаливающая (12 °С) повреждающая (4 °С) 
Холодоустойчивость увеличивается снижается
Сырая биомасса листа увеличивается к концу 3-х суток снижается
Сухая биомасса листа увеличивается к концу 3-х суток не изменяется
Содержание МДА увеличивается увеличивается
Активность СОД увеличивается снижается
Содержание свободного пролина увеличивается увеличивается
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