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В условиях лабораторного опыта изучено влияние низкой положительной температуры (4°С) на ин-
тенсивность перекисного окисления липидов (ПОЛ) и активность супероксиддисмутазы и перок-
сидазы в корнях и листьях растений озимой пшеницы Triticum aestivum L. при оптимальной (2 мкМ)
и высокой (1000 мкМ) концентрациях Zn в корнеобитаемой среде. Установлено, что в оптимальных
условиях минерального питания действие температуры 4°С не вызывает у пшеницы усиления окис-
лительных процессов в листьях, а в корнях оно носит временный характер, что свидетельствует об
успешной адаптации растений к холоду. Отмечено, что при избытке Zn в среде действие низкой
температуры вызывает интенсификацию ПОЛ в клетках корня и листа, что в определенной степени
обусловлено относительно низкой активностью указанных антиоксидантных ферментов и наруше-
нием согласованности в их работе. Обнаруженное снижение способности растений поддерживать
окислительно-восстановительный баланс клеток при одновременном действии изученных стресс-
факторов ведет к развитию окислительного стресса, усилению ингибирования роста и, как след-
ствие, негативно сказывается на жизнеспособности растений.
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Способность растений адаптироваться к не-
благоприятным условиям окружающей среды
связана с наличием целого комплекса защитных
механизмов, которые, по-видимому, в основном
неспецифические, и активизируется в ответ на
действие разных стресс-факторов (Титов и др., 1983,
2006; Beck et al., 2007). К ним, в частности, отно-
сится система антиоксидантной защиты, обеспе-
чивающая контроль за содержанием в клетках ак-
тивных форм кислорода (АФК) (Кузнецов, 2009).
Результаты многочисленных исследований сви-
детельствуют о том, что в условиях стресса в клет-
ках нарушается баланс между образованием и
нейтрализацией АФК, существующий в норме, в
пользу первого процесса. Это приводит к увели-
чению содержания АФК и повреждению под их
воздействием биомолекул и клеточных структур.
Активизация компонентов антиоксидантной си-
стемы (АОС) (ферментов и неферментативных
соединений), наблюдаемая при этом в качестве
ответной реакции растений, направлена на вос-

становление указанного баланса (Apel, Hirt, 2004;
Gill, Tuteja, 2010; Креславский и др., 2012).

К настоящему времени накоплено достаточно
много экспериментальных данных, свидетельству-
ющих о важной роли АОС в устойчивости и адапта-
ции растений к действию различных стресс-факто-
ров (Dat et al., 2000; Mittler, 2002; Gill, Tuteja, 2010;
Das, Roychoudhury, 2014; Колупаев, 2016;
Czarnocka, Karpiński, 2018). Однако в большин-
стве случаев эти исследования связаны с изучением
действия на растения какого-то одного стрессора,
хотя известно, что ответная реакция растений на
действие отдельного стресс-фактора может за-
метно меняться, причем не только количествен-
но, но и качественно, в зависимости от сочетания
с другими факторами внешней среды (Mittler,
2006; Sewelam et al., 2014). Например, высокое и
низкое значения температуры могут усиливать
негативное влияние на растения света высокой
интенсивности (Hüner et al., 1993; Ivanov et al., 2012;
Mittal et al., 2012) и засухи (Rizhsky et al., 2002, 2004;
Koussevitzky et al., 2008; Silva et al., 2010). В услови-
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ях засоления устойчивость растений к высоким и
низким значениям температуры, наоборот, воз-
растает (Rivero et al., 2014; Chakraborty, Bhattacha-
rjee, 2015; Matuszak-Slamani, Brzóstowicz, 2015).
Показано также, что высокая температура смяг-
чает негативный эффект избытка Cd, тогда как
низкая температура усиливает его (Chen, Kao,
1995). Одна из возможных причин выявленных
эффектов – изменения в работе АОС, в том числе
антиоксидантных ферментов. Например, актив-
ность ферментов, участвующих в нейтрализации
АФК (супероксиддисмутаза (СОД), каталаза, ас-
корбатпероксидаза и гваяколзависимая перокси-
даза (ПО)), при действии на растения пшеницы
низкой температуры изменяется по-разному в за-
висимости от условий минерального питания
(Полесская и др., 2004).

Ранее нами было показано, что при действии
низкой положительной температуры (4°С) на
проростки озимой пшеницы, испытывающие од-
новременно с этим воздействие высокой концен-
трации ионов Zn, происходит более выраженное
торможение роста побега и снижение скорости
фотосинтеза по сравнению с проростками, нахо-
дящимися в оптимальных условиях минерального
питания (Казнина и др., 2019). Исходя из анализа
опубликованных данных, можно предположить,
что эти изменения, хотя бы частично, могут быть
связаны с развитием в клетках окислительного
стресса.

Цель работы – изучение влияния низкой по-
ложительной температуры на интенсивность окис-
лительных процессов и активность двух ключевых
антиоксидантных ферментов СОД и ПО в корнях и
листьях растений озимой пшеницы, растущих
при оптимальной или высокой концентрации Zn
в корнеобитаемой среде.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растения озимой пшеницы Triticum aestivum L.

сорта Московская 39 выращивали в камере ис-
кусственного климата при 22°С, относительной
влажности воздуха 60–70%, фотосинтетически
активной радиации (ФАР) 100 мкмоль/(м2 с), 14-
часовом фотопериоде на питательном растворе
Хогланда–Арнона с оптимальным (вариант 22°С и
2 мкМ Zn) или высоким (вариант 22°С и 1000 мкМ
Zn) содержанием Zn. Спустя 7 сут (исходная точ-
ка) одну часть растений обоих вариантов перено-
сили в климатическую камеру с температурой 4°С
(варианты 4°С и 2 мкМ Zn; 4°С и 1000 мкМ Zn), а
другая их часть оставалась в прежних условиях.
Значения и концентрации Zn 1000 мкМ и темпера-
туры 4°С, выбранные на основе предварительных
опытов, находятся в пределах субповреждающих
для данного сорта пшеницы. В исходной точке, а
также через 1, 3 и 7 сут у растений всех вариантов
измеряли показатели, характеризующие их рост

(длина корня, высота побега, сырая и сухая биомас-
сы подземных и надземных органов), интенсив-
ность перекисного окисления липидов (ПОЛ),
активность СОД и ПО, а также содержание Zn в
органах растений.

Интенсивность ПОЛ оценивали по содержа-
нию малонового диальдегида (МДА), которое
определяли с использованием реакционной сре-
ды, содержащей 0.25%-ный раствор тиобарбиту-
ровой кислоты в 10%-ной трихлоруксусной кисло-
те (Heath, Packer, 1968). Растительный материал
гомогенизировали в реакционной среде. Гомогенат
выдерживали на водяной бане при 95°С в течение
30 мин, быстро охлаждали и центрифугировали
10 мин при 10000 g. Оптическую плотность супер-
натанта измеряли с использованием спектрофо-
тометра СФ-2000 (Спектр, Россия) при 532 и
600 нм. Для расчета содержания МДА (мкмоль/г
сырой массы) использовали коэффициент экс-
тинкции (ε), равный 155 мМ–1 см–1.

Для определения активности СОД (КФ 1.15.1.1)
и ПО (КФ 1.11.1.7) листья гомогенизировали в 0.1 М
фосфатном буфере (pH 7.8). Гомогенат центрифу-
гировали при 15000 g в течение 20 мин при 4°С, по-
лученный супернатант использовали для опреде-
ления содержания белка и активности ферментов
спектрофотометрическим методом. Активность
СОД определяли по способности ингибировать
фотохимическое восстановление нитросинего
тетразолия (Beauchamp, Fridovich, 1971). Оптиче-
скую плотность раствора измеряли при 560 нм. За
единицу активности принимали количество фер-
мента, вызывающее 50%-ное ингибирование ре-
акции. Активность ПО определяли с помощью
гваякола в качестве субстрата (ε = 26.6 мМ–1 см–1).
Динамику изменения оптической плотности рас-
твора регистрировали при длине волны 470 нм
(Maehly, Chance, 1954). Активность ферментов
рассчитывали на 1 мг белка. Общее содержание
белка определяли методом Брэдфорд с помощью
бычьего сывороточного альбумина в качестве
стандарта (Bradford, 1976). Содержание Zn в кор-
нях и побегах измеряли на атомно-абсорбционном
спектрофотометре АА-7000 (Shimadzu, Япония).

Все ростовые показатели изучали на выборке,
представленной в каждом варианте опыта 12 расте-
ниями. Биологическая повторность при изучении
биохимических показателей была 2–3-кратная,
аналитическая – 3–4-кратная. Весь опыт повторя-
ли дважды. В таблицах представлены средние
значения по двум независимым опытам и их
стандартные ошибки. О достоверности различий
судили по критерию Стьюдента при Р < 0.05.

Исследования были выполнены на научном
оборудовании Центра коллективного пользова-
ния ФИЦ “Карельский научный центр РАН”.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ содержания Zn в органах растений по-

казал, что спустя 7 сут экспозиции на растворе с
высокой концентрацией металла (исходная точ-
ка) его содержание в корнях и листьях пшеницы
было соответственно в 50 и 40 раз выше, чем у
растений, находящихся при его оптимальной
концентрации (табл. 1). В дальнейшем при 22°С
содержание металла в органах растений продол-
жало возрастать, а при 4°С практически не меня-
лось.

Воздействие высокой концентрации Zn инги-
бировало рост проростков пшеницы. Так, через
7 сут (исходная точка) длина корней и высота по-
бегов были соответственно на 33 и 23% меньше,
чем при оптимальном содержании Zn в корне-
обитаемой среде (табл. 2). Помимо этого наблю-
далось снижение накопления сырой и сухой био-
масс корней, а также сырой биомассы побегов (на
17, 19 и 14% соответственно). В дальнейшем при
22°С в условиях избытка Zn рост проростков про-
должался, хотя ингибирующее влияние высокой
концентрации металла сохранялось.

Действие температуры 4°С вызывало останов-
ку роста проростков как при оптимальном, так и
при высоком содержании Zn в среде. При этом
рост корней в условиях действия холода отсут-
ствовал, а при высокой концентрации Zn в кор-
необитаемой среде к концу опыта наблюдалось
даже некоторое снижение их сырой биомассы.
Рост побега в высоту также существенно тормо-
зился. Однако накопление биомассы побегов в
оптимальных условиях минерального питания
спустя 3 сут возобновлялось. В условиях избытка
Zn увеличения сырой биомассы побегов не было,
а прирост сухой биомассы спустя 7 сут оказался
значительно меньше, чем при оптимальном со-
держании Zn в среде.

Избыток Zn в клетках, как известно, может
вызвать окислительный стресс, связанный с уве-
личением в них количества АФК (Рахманкулова
и др., 2008; Wang et al., 2009; Li et al., 2013; Blasko
et al., 2015). Нами было обнаружено, что после
7 сут экспозиции на растворе с высокой концен-
трацией Zn (исходная точка) содержание МДА,
являющегося конечным продуктом ПОЛ, в кор-
нях и листьях пшеницы было соответственно в 1.2
и 1.3 раза выше, чем у растений в оптимальных
условиях минерального питания (табл. 3). В даль-
нейшем в варианте опыта 22°С и 1000 мкМ Zn ин-
тенсивность ПОЛ в корнях снижалась практически
до контрольного значения, а в листьях продолжа-
ла увеличиваться и к концу опыта превышала ис-
ходную в 1.5 раза.

При воздействии на растения температуры 4°С
в корнях в течение первых 3 сут количество МДА
повышалось, причем независимо от содержания
Zn во внешней среде (табл. 3). Однако к 7-м сут в
варианте с концентрацией Zn 2 мкМ интенсив-
ность ПОЛ несколько снижалась, тогда как в вари-
анте с концентрацией 1000 мкМ она продолжала
увеличиваться. В листьях при 4°С содержание
МДА возрастало только при избытке Zn в корне-
обитаемой среде (табл. 3).

Изучение активности антиоксидантных фер-
ментов показало, что у растений, находящихся в
течение 7 сут в условиях избытка Zn (исходная
точка), активность СОД в корнях и листьях была
практически такой же, как у проростков, находя-
щихся при оптимальной концентрации металла,
активность же ПО в корнях была в 2 раза выше
(табл. 3). На протяжении следующих 7 сут при
22°С активность обоих ферментов увеличива-
лась, и к концу опыта активность СОД в корнях и
листьях превышала исходную в 3 и 1.7, а актив-
ность ПО – в 3.5 и 7 раз соответственно.

Таблица 1. Влияние температуры на содержание Zn (г/кг сухой массы) в корнях и побегах пшеницы при его оп-
тимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержании в корнеобитаемой среде

Примечание. * – отличия от исходного содержания достоверны при Р < 0.05.

Вариант Исходное 
содержание

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Корни
22 2 0.13 ± 0.02 0.13 ± 0.02 0.26 ± 0.04* 0.38 ± 0.06*
22 1000 6.68 ± 1.07 6.54 ± 1.05 12.00 ± 1.92* 13.00 ± 2.01*

4 2 0.13 ± 0.02 0.08 ± 0.01 0.08 ± 0.01 0.15 ± 0.04
4 1000 6.68 ± 1.07 5.46 ± 0.87 5.22 ± 0.83 7.53 ± 1.20

Побеги
22 2 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.001 0.04 ± 0.01
22 1000 1.27 ± 0.20 1.26 ± 0.20 1.38 ± 0.22 2.27 ± 0.36

4 2 0.03 ± 0.01 0.02 ± 0.00 0.03 ± 0.00 0.03 ± 0.00
4 1000 1.27 ± 0.20 0.94 ± 0.15 1.12 ± 0.18 1.19 ± 0.19
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При 4°С активность ферментов в целом была
заметно ниже, чем при 22°С. При этом в корнях у
проростков, находившихся в оптимальных усло-
виях минерального питания, наблюдались разно-
направленные ее изменения. Так, активность
СОД начиная с 1-х сут воздействия снижалась (по
сравнению с исходной) и оставалась пониженной
до конца опыта, тогда как активность ПО увели-
чивалась, достигая максимальных значений через
7 сут действия низкой температуры (табл. 3). В
листьях активность СОД первоначально (1–3 сут)
также снижалась, а активность ПО не менялась,
но спустя 7 сут в листьях было зафиксировано по-

вышение активности обоих ферментов. При этом
активность СОД увеличивалась в 1.3, а актив-
ность ПО – более чем в 3 раза.

В случае когда температура 4°С действовала на
проростки, находившиеся в условиях избытка Zn,
в корнях спустя 1 сут происходило резкое сниже-
ние (по сравнению с исходным) активности ПО
при сохранении неизменной активности СОД.
Однако в дальнейшем активность обоих фермен-
тов возрастала и в корнях, и в листьях, достигая
максимальных значений через 7 сут. При этом в
течение всего периода действия низкой темпера-

Таблица 2. Влияние температуры на рост пшеницы при оптимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержа-
нии Zn в корнеобитаемой среде

Примечание. * – здесь и в табл. 3 отличия от исходных значений достоверны при Р < 0.05.

Вариант Значение 
показателя

в исходной точке

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Длина корня, см
22 2 11.14 ± 0.40 11.58 ± 0.25 13.11 ± 0.40* 15.57 ± 0.51*
22 1000 7.51 ± 0.14 7.27 ± 0.27 8.86 ± 0.21* 9.15 ± 0.20*

4 2 11.14 ± 0.40 10.33 ± 0.45 11.10 ± 0.22 11.20 ± 0.29
4 1000 7.51 ± 0.14 7.75 ± 0.22 7.63 ± 0.15 7.47 ± 0.26

Сырая биомасса корня, мг
22 2 48.06 ± 2.77 48.57 ± 1.84 51.27 ± 3.07 67.12 ± 2.85*
22 1000 39.91 ± 1.95 38.70 ± 2.00 44.50 ± 2.55 51.23 ± 2.33*

4 2 48.06 ± 2.40 47.26 ± 2.22 46.57 ± 1.40 49.55 ± 1.98
4 1000 39.91 ± 1.95 40.58 ± 2.17 37.89 ± 2.48 31.00 ± 2.31*

Сухая биомасса корня, мг
22 2 5.43 ± 0.38 4.79 ± 0.76 5.08 ± 0.26 6.80 ± 0.14*
22 1000 4.43 ± 0.11 4.10 ± 0.14 4.51 ± 0.25 5.06 ± 0.14*

4 2 5.43 ± 0.28 4.71 ± 0.27 4.62 ± 0.16 6.46 ± 0.16*
4 1000 4.43 ± 0.11 4.45 ± 0.31 4.69 ± 0.26 3.90 ± 0.20

Высота побега, см
22 2 17.60 ± 0.29 18.17 ± 0.37 22.15 ± 0.47* 31.85 ± 0.58*
22 1000 13.62 ± 0.40 13.95 ± 0.46 17.23 ± 0.34* 22.90 ± 0.56*

4 2 17.60 ± 0.29 16.48 ± 0.73 18.39 ± 0.41 18.38 ± 0.44
4 1000 13.62 ± 0.40 13.74 ± 0.52 14.84 ± 0.42 15.35 ± 0.51

Сырая биомасса побега, мг
22 2 140.41 ± 4.23 160.10 ± 5.85* 217.73 ± 6.92* 326.52 ± 13.96*
22 1000 120.45 ± 5.04 119.57 ± 4.64 166.40 ± 6.00* 217.86 ± 8.99*

4 2 140.41 ± 4.23 134.44 ±5.23 159.85 ± 2.51* 167.78 ± 4.95*
4 1000 120.45 ± 5.04 114.44 ± 5.48 130.61 ± 2.87 133.09 ± 4.05

Сухая биомасса побега, мг
22 2 12.78 ± 0.84 14.67 ± 0.54 18.99 ± 0.74* 30.36 ± 1.05*
22 1000 12.22 ± 0.44 12.38 ± 0.47 17.33 ± 0.83* 27.02 ± 1.27*

4 2 12.78 ± 0.84 12.24 ± 0.59 15.69 ± 0.50* 19.74 ± 1.63*
4 1000 12.22 ± 0.44 11.08 ± 0.71 14.77 ± 0.42* 16.89 ± 0.54*
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туры активность СОД и ПО в органах пророст-
ков, находившихся в условиях избытка Zn, была
несколько выше, чем у растущих при нормальной
концентрации металла.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Ответная реакция растений пшеницы на дей-
ствие низкой температуры существенно изменя-
лась в зависимости от концентрации Zn в корне-
обитаемой среде. При этом наблюдаемые измене-
ния интенсивности окислительных процессов и
активности ключевых антиоксидантных фермен-
тов в подземных и надземных органах проростков
также различались.

Как известно, при избытке Zn во внешней сре-
де у растений, не являющихся аккумуляторами
(накопителями) тяжелых металлов, ионы металла
в основном задерживаются в корнях (Титов и др.,
2007). Вследствие этого их содержание в клетках
корня сильно увеличивается, что в свою очередь
приводит к развитию окислительного стресса (Ли
и др., 2008; Wang et al., 2009; Li et al., 2013; Cuypers
et al., 2016). Однако благодаря функционирова-
нию эффективных механизмов детоксикации ме-
талла, а также наличию общих механизмов устой-
чивости, в частности активизации компонентов
АОС, растения были способны достаточно успеш-
но адаптироваться к высоким концентрациям Zn
(Broadley et al., 2007; Титов и др., 2014; Ricachen-
evsky et al., 2015). В наших опытах у проростков

Таблица 3. Влияние температуры на содержание МДА и активность антиоксидантных ферментов в органах пше-
ницы при оптимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержании Zn в корнеобитаемой среде

Вариант Значение 
показателя

в исходной точке

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Содержание МДА, мкмоль/г сырой массы
Корни

22 2 1.24 ± 0.04 1.28 ± 0.05 1.23 ± 0.04 1.44 ± 0.07
22 1000 1.50 ± 0.04 1.64 ± 0.02* 1.40 ± 0.06 1.31 ± 0.09

4 2 1.24 ± 0.04 1.39 ± 0.09 2.11 ± 0.09* 1.89 ± 0.07*
4 1000 1.50 ± 0.04 1.75 ± 0.11* 1.99 ± 0.08* 2.40 ± 0.05*

Листья
22 2 5.67 ± 0.16 4.40 ± 0.36* 4.55 ± 0. 24* 3.97 ± 0.18*
22 1000 7.17 ± 0.08 6.61 ± 0.15* 7.07 ± 0.11 10.58 ± 0.45*

4 2 5.67 ± 0.16 5.43 ± 0.06 5.79 ± 0.23 5.89 ± 0.40
4 1000 7.17 ± 0.08 6.60 ± 0.09* 7.90 ± 0.12* 9.34 ± 0.11*

Активность СОД, усл. ед. активности/мг белка
Корни

22 2 4.51 ± 0.19 6.10 ± 0.21* 7.07 ± 0.31* 5.94 ± 0.11*
22 1000 4.51 ± 0.09 7.44 ± 0.27* 8.32 ± 0.16* 14.00 ± 0.53*

4 2 4.51 ± 0.19 3.78 ± 0.15* 3.56 ± 0.13* 3.68 ± 0.20*
4 1000 4.51 ± 0.09 4.31 ± 0.34 4.22 ± 0.09 5.59 ± 0.14*

Листья
22 2 2.57 ± 0.13 2.19 ± 0.08 3.53 ± 0.21* 4.01 ± 0.25*
22 1000 2.54 ± 0.06 2.91 ± 0.05* 3.48 ± 0.26* 4.19 ± 0.08*

4 2 2.57 ± 0.13 2.26 ± 0.15 1.81 ± 0.14* 3.21 ± 0.13*
4 1000 2.54 ± 0.06 2.51 ± 0.19 2.58 ± 0.08 3.36 ± 0.16*

Активность ПО, мкмоль гваякола/(мг белка · мин)
Корни

22 2 12.22 ± 0.37 22.77 ± 1.57* 25.09 ± 0.75* 31.73 ± 0.92*
22 1000 22.90 ± 0.22 32.89 ± 1.10* 50.05 ± 2.10* 80.69 ± 5.07*

4 2 12.22 ± 0.37 10.44 ± 1.48 17.66 ± 0.72* 21.04 ± 1.62*
4 1000 22.90 ± 0.22 11.98 ± 0.38* 21.57 ± 1.10 27.96 ± 0.77*

Листья
22 2 0.82 ± 0.04 1.04 ± 0.09 2.35 ± 0.19* 4.23 ± 0.06*
22 1000 0.80 ± 0.07 2.11 ± 0.09* 5.66 ± 0.30* 5.65 ± 0.45*

4 2 0.82 ± 0.04 0.80 ± 0.03 0.94 ± 0.13 2.70 ± 0.17*
4 1000 0.80 ± 0.07 1.09 ± 0.09 1.51 ± 0.15* 2.82 ± 0.11*
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пшеницы в условиях избытка Zn в корнях перво-
начально наблюдалось заметное повышение со-
держания МДА, свидетельствующее об усилении
интенсивности ПОЛ и развитии окислительного
стресса. Но в дальнейшем при 22°С в клетках кор-
ня значительно увеличивалась активность СОД –
ключевого фермента антиоксидантной защиты,
который нейтрализует супероксид-радикал, пре-
образуя его в менее агрессивную АФК – перекись
водорода, а также активность ПО, участвующей в
разложении перекиси. Согласованная работа
СОД и ПО, очевидно, способствовала восстанов-
лению про- и антиоксидантного равновесия, о чем
свидетельствует снижение интенсивности ПОЛ к
концу опыта практически до ее уровня у контроль-
ных растений. Отметим и то, что активизация ПО
вносит свой вклад в ускорение процесса лигни-
фикации клеточных стенок, что является одним из
защитных механизмов, позволяющих растениям
снизить поступление тяжелых металлов в клетки
(Lux et al., 2011). Об отсутствии серьезных повре-
ждений корневой системы свидетельствует и то,
что в таких условиях рост и накопление биомассы
корней продолжались, хотя и несколько медленнее,
чем при нормальной концентрации Zn в среде.

Сведений о реакции корневой системы расте-
ний на низкотемпературное воздействие в лите-
ратуре сравнительно немного. Тем не менее из-
вестно, что, например, у растений пшеницы (Ro-
gozin et al., 2001) и табака (Попов и др., 2010)
низкая закаливающая температура вызывает уве-
личение содержания МДА в клетках корня, т.е.
усиление интенсивности ПОЛ. Предполагается,
что это может быть связано с нарушением транс-
порта электронов в реакциях, протекающих на
мембранах митохондрий, активизацией окисли-
тельных реакций в пероксисомах, ингибировани-
ем ферментов, участвующих в нейтрализации ра-
дикалов кислорода (del Rio et al., 2002; Mittler,
2002; John et al., 2016). В наших опытах в началь-
ный период (1–3 сут) действия температуры 4°С
содержание МДА в корнях пшеницы также уве-
личивалось, причем независимо от содержания
Zn в корнеобитаемой среде. Однако спустя 7 сут в
варианте опыта с оптимальным содержанием Zn
количество продуктов ПОЛ снижалось, свиде-
тельствуя об ослаблении окислительного стресса,
тогда как в условиях избытка Zn оно продолжало
возрастать.

Как следует из полученных нами данных, в
корнях проростков, находящихся при оптималь-
ной концентрации Zn во внешней среде, усиле-
ние интенсивности ПОЛ при низкой температуре
происходит на фоне снижения активности СОД.
Сходные данные были получены и другими авто-
рами на растениях сои (Pozmyk et al., 2005) и пше-
ницы (Scebba et al., 1998). Снижение активности
СОД в таких условиях могло быть следствием ин-
гибирующего действия низкой температуры или

связано с уменьшением содержания в клетках ее
субстрата – супероксид-радикала, например, из-
за замедления процесса дыхания (Гармаш, Голов-
ко, 2009). Некоторое же уменьшение содержания
МДА, наблюдаемое через 7 сут действия холода,
возможно, объясняется активизацией ПО, что
ранее отмечали и другие авторы (Rogozin et al.,
2001). О частичном восстановлении уровня мета-
болических процессов, нарушенного действием
низкой температуры, свидетельствует и зафикси-
рованное в этот период увеличение сухой биомас-
сы корней.

При воздействии низкой температуры на рас-
тения, находящиеся в условиях избытка Zn в кор-
нях, через 1 сут наблюдалось резкое снижение ак-
тивности ПО. Возможно, это связано с высокой
чувствительностью к холоду изоформ фермента,
активизировавшихся под влиянием избытка Zn.
Активность СОД при этом не менялась. Разнона-
правленные изменения активности этих фермен-
тов могли стать причиной накопления в клетках
избыточных количеств перекиси водорода и уси-
ления интенсивности ПОЛ. В дальнейшем (спу-
стя 7 сут), несмотря на то что активность СОД и
ПО в этом варианте опыта несколько увеличива-
лась, интенсивность окислительных процессов в
клетках продолжала возрастать. По-видимому,
относительно небольшое увеличение активности
СОД и ПО (в 1.2 раза по отношению к исходной),
наблюдаемое при одновременном действии из-
бытка Zn и низкой температуры, было недоста-
точным для предотвращения развития окисли-
тельного стресса. Дополнительный негативный
эффект в таких условиях могло вызывать наруше-
ние баланса и других компонентов АОС, в част-
ности основных низкомолекулярных антиокси-
дантов – аскорбата и глутатиона, как показано,
например, в опытах с растениями Arabidopsis thali-
ana (Remans et al., 2012). Важно, что в наших опы-
тах в таких условиях у растений пшеницы полно-
стью прекращался рост корневой системы и даже
наблюдалось некоторое уменьшение ее биомассы
по сравнению с исходной, что может быть связа-
но с частичным отмиранием клеток корня. Все
это свидетельствует о том, что совместное дей-
ствие изученных стресс-факторов оказывает бо-
лее сильное отрицательное влияние на корневую
систему растений пшеницы по сравнению с их
раздельным действием.

В листьях, как правило, накапливается значи-
тельно меньше ионов металла, чем в корнях, од-
нако при высоких концентрациях Zn в корнеоби-
таемой среде в клетках листа также усиливается
процесс образования радикалов кислорода. В на-
ших опытах при избытке Zn в корнеобитаемой
среде его содержание в листьях было примерно в
2 раза ниже, чем в корнях. При этом на протяже-
нии всего опыта в клетках листа наблюдалось уве-
личение содержания МДА, несмотря на повыше-
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ние активности СОД и ПО. Обнаруженная ин-
тенсификация ПОЛ могла быть связана со
снижением пула низкомолекулярных антиокси-
дантов, в частности каротиноидов и восстанов-
ленного глутатиона, который, как известно, рас-
ходуется на образование комплексов с ионами
металла и синтез фитохелатинов (Barrameda-Me-
dina et al., 2014). Нельзя также исключать, что уве-
личение содержания продуктов ПОЛ в таких
условиях могло быть следствием активизации ли-
поксигеназы – фермента, катализирующего
ПОЛ, в условиях стресса, вызванного действием
тяжелых металлов (Remans et al., 2012; Liptáková
et al., 2013; Barrameda-Medina et al., 2014).

Действие низкой положительной температуры
независимо от содержания Zn в среде первоначаль-
но вызывало у растений торможение роста побегов,
что было связано с происходящими структурно-
функциональными изменениями, необходимыми
для повышения холодоустойчивости растений
(Титов и др., 2006). Однако в оптимальных усло-
виях минерального питания уже через 3 сут дей-
ствия температуры 4°С накопление биомассы по-
бегов возобновлялось, свидетельствуя об успеш-
ной адаптации растений. При избытке же Zn
ингибирующий эффект низкой температуры на
показатели роста сохранялся до конца опыта.

Известно, что, подобно другим стрессорам,
низкие температуры могут вызывать в клетках ли-
ста растений окислительный стресс. Вместе с тем
было показано, что холодостойкие виды способ-
ны препятствовать повышению интенсивности
ПОЛ при охлаждении (Синькевич и др., 2011,
2015; Колупаев и др., 2015). Это подтверждают и
наши опыты. При воздействии температуры 4°С
на растения пшеницы, находившиеся в условиях
сбалансированного минерального питания, со-
держание МДА в листьях не менялось. При этом
первоначально в клетках не наблюдалось увели-
чения активности СОД и ПО и только спустя 7 сут
была отмечена их активизация. По-видимому, на
начальных этапах холодовой адаптации окисли-
тельно-восстановительный баланс в клетках листа
поддерживается за счет низкомолекулярных соеди-
нений, обладающих антиоксидантными свойства-
ми, таких как аскорбиновая кислота, восстанов-
ленный глутатион. Значительное увеличение со-
держания в клетках аскорбиновой кислоты и
глутатиона при действии низкой температуры на-
блюдали у пшеницы и ячменя (Радюк и др., 2009;
Dai et al., 2009; Репкина и др., 2014). Так, у ячменя
уже в 1-е сут действия температуры 2°С содержа-
ние аскорбиновой кислоты и глутатиона в ли-
стьях увеличивалось в 3 и 1.3 раза соответственно
(Радюк и др., 2009). У пшеницы в ответ на низко-
температурное воздействие значительно увели-
чивается содержание в клетках листа сахаров и
пролина, которые также выполняют антиокси-
дантные функции (Климов и др., 2010; Keunen et al.,

2013; John et al., 2016). Активизация же СОД и ПО
при длительном (7 сут) воздействии холода, воз-
можно, связана с необходимостью превентивной
защиты клеток от окислительных повреждений в
случае дальнейшего снижения температуры.

При низкой температуре в листьях растений,
испытывающих действие избытка Zn, интенсив-
ность ПОЛ увеличивалась, указывая на активиза-
цию окислительных процессов. В это же время,
как было обнаружено нами ранее, в таких услови-
ях у пшеницы резко тормозилась скорость фото-
синтеза (Казнина и др., 2019). Однако активность
СОД и ПО в условиях избытка Zn при низкой
температуре была примерно такой же, как при
оптимальном уровне Zn или даже несколько пре-
вышала ее. Следовательно, присутствие в клетках
большого количества ионов металла не оказыва-
ло негативного влияния на динамику СОД и ПО в
условиях гипотермии. Повышение же содержа-
ния МДА в условиях избытка Zn при 4°С, воз-
можно, объясняется снижением активности дру-
гих ферментов, участвующих в антиоксидантной
защите, таких как каталаза и аскорбатпероксида-
за (Panda et al., 2003; Рахманкулова и др., 2008;
Wang et al., 2009), или уменьшением содержания
восстановленного глутатиона и аскорбата вслед-
ствие ингибирования ферментов, участвующих в
их восстановлении, что наблюдали при избытке
Zn (Di Baccio et al., 2005; Wang et al., 2009; Remans
et al., 2012).

В целом проведенные исследования показали,
что при оптимальном содержании Zn в корнеоби-
таемой среде действие низкой положительной
температуры не вызывает усиления окислитель-
ных процессов в листьях пшеницы, а в корнях по-
вышение интенсивности ПОЛ носит временный
(транзиторный) характер. Увеличение же актив-
ности СОД и ПО в корнях и листьях, наблюдаемое
через 7 сут низкотемпературного воздействия,
свидетельствует об активизации антиоксидант-
ной защиты, что необходимо для успешной адап-
тации растений к холоду. В отличие от этого от-
носительно низкая активность антиоксидантных
ферментов и нарушение согласованности в их ра-
боте, наблюдаемые при низкой температуре в
условиях избытка Zn, а также возможное сниже-
ние в таких условиях количества неферментатив-
ных компонентов антиоксидантной системы не
позволяют предотвратить развитие окислитель-
ного стресса, что неизбежно ведет к снижению
способности растений к низкотемпературной
адаптации.

Работа выполнена при финансовом обеспече-
нии из средств федерального бюджета на выпол-
нение государственного задания КарНЦ РАН
№ 0221-2017-0051 и № 0218-2019-0074.
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Effect of Low Temperature on the Oxidative Processes Intensity and Antioxidant 
Enzymes Activity in Wheat, Under Optimal and Excess Zinc Concentration

in the Root Medium
Yu. V. Batova1, #, N. M. Kaznina1, and A. F. Titov1

1Institute of Biology of the Karelian Research Centre Russian Academy of Sciences,
 ul. Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

#e-mail: batova@krc.karelia.ru

The effect of a low temperature (4°C) on the intensity of lipid peroxidation and the activity of superoxide dis-
mutase and peroxidase in the roots and leaves of Triticum aestivum L. winter wheat plants was studied in a lab-
oratory condition at optimal (2 μM) and high (1000 μM) Zn concentrations in the root medium. It was found
that under optimal mineral nutrition 4°C does not cause intensification of oxidative processes in wheat leaves,
whereas in roots such an increase is temporary. This indicates the successful adaptation of plants to cold. It
was revealed that with an excess of zinc, the action of low temperature causes an intensification of lipid per-
oxidation in the roots and leaves of plants, which, to a certain extent, is due to the relatively low activity of
said antioxidant enzymes and incoordination in work. Detected decrease in the ability of plants to maintain
the redox balance in cells under the simultaneous action of the studied stress factors leads to oxidative stress,
inhibition of growth, and, as a consequence, negatively effects plants viability.
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