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Изучена динамика изменения содержания фитогормонов – абсцизовой и индолил-3-уксусной кис-
лот на ранних этапах прорастания семян пшеницы, ржи и тритикале (гибрид ржи и пшеницы) при
нормальной температуре (22°С) и коротком тепловом шоке (40°С). В сухих зародышах пшеницы и
тритикале присутствовали как свободные, так и конъюгированные индолил-3-уксусная и абсцизо-
вая кислоты, но преобладали конъюгаты. Действие повышенных температур на зародыши в разные
периоды набухания и прорастания индуцировало быстрые изменения уровня гормонов. Обнаруже-
ны изменения в соотношении этих кислот в зародышах пшеницы и тритикале при тепловом шоке,
которые могут быть связаны с саморегуляцией и переходом гормонов в неактивное состояние.
Установлена зависимость ростовых процессов от соотношения индолил-3-уксусная кислота/абс-
цизовая кислота при коротком тепловом шоке. Показано, что процессы, предшествующие прокле-
выванию и активному росту проростка, отличались по температурной чувствительности.
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Прорастание является одним из ключевых мо-
ментов в жизни растения. Набухающие семена
должны переходить к реализации новой генети-
ческой программы и обеспечить синтез необхо-
димых для этого клеточных белков и их мРНК.
Дегидратация семян на определенной стадии со-
зревания является переключателем клеточного ме-
таболизма, как в зародыше, так и в запасающих
тканях. Она вызывает перепрограммирование кле-
точной активности и белкового синтеза путем су-
прессии синтеза белков, необходимых для созрева-
ния и индукции синтеза белков, типичных для про-
растания, обеспечивая, тем самым, переход от
эмбриогенеза к прорастанию. С началом прораста-
ния происходит гидратация семени, увеличение
скорости дыхания, активация многих ферментов,
интенсивное деление клеток и их растяжение. На-
блюдается наложение одного этапа на другой, но
первым всегда является поглощение воды. Увели-
чение гидратации связано с растяжением и делени-
ем клеток в точках роста, так же, как и с освобожде-
нием гормонов, стимулирующих синтез ферментов
и их активность.

Семена должны быть приспособлены к тому,
чтобы противостоять неблагоприятным воздей-
ствиям окружающей среды и сохранять способ-
ность к прорастанию в широком диапазоне внеш-
них условий. Одним из важнейших факторов,
влияющих на скорость прорастания, является
температура, оказывающая влияние и на продук-
тивность, и на качество семян при созревании.
Механизмы негативного действия повышенных
температур на прорастание в настоящее время до
конца не ясны и требуют дальнейших исследова-
ний. Биохимия реакции семян на тепловой стресс
включает многочисленные сложнорегулируемые
процессы. Важную роль в этом играют фитогор-
моны, участвующие в регуляции многих физио-
лого-биохимических процессов, в том числе и от-
вета на неблагоприятные воздействия. В этих
условиях в тканях растений, как правило, снижа-
ется содержание гормонов стимулирующего типа
и возрастает концентрация гормонов – ингиби-
торов роста [1, 2].

Контроль за прорастанием осуществляется в ре-
зультате конкурирующего взаимодействия между
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потенциалом роста зародыша и предельно допу-
стимой силой окружающих его тканей (например,
семенной кожуры). Некоторые растительные гор-
моны вовлекаются в этот контроль. Выделяют осо-
бую роль фитогормона ингибиторного характера –
абсцизовой кислоты (АБК), которая является по-
ложительным регулятором индукции покоя и нега-
тивным – прорастания семян [3]. Особое внимание
уделяется корреляции между способностью семян
к прорастанию и уровнем эндогенной АБК, а так-
же выяснению ее роли в регуляции процессов
транскрипции и трансляции мРНК, необходи-
мой для прорастания. Ингибирующий эффект
АБК на процесс прорастания может быть времен-
ным и обратимым и сохраняется, пока ее содержа-
ние не понизится до уровня, не оказывающего ин-
гибирующего действия. Такое понижение уровня
АБК в семенах может происходить за счет ее мета-
болизма или десорбции в подготовительный пери-
од к прорастанию. Так как АБК в определенных
концентрациях является сильным ингибитором
прорастания и индуцирует покой у семян многих
растений, необходимо знать уровень ее эндоген-
ного содержания.

В ответ на действие различных неблагоприят-
ных факторов: засуха, затопление, засоление и
действие патогенов, в тканях растений может про-
исходить накопление АБК. Увеличение концен-
трации АБК в проростках многих растений вызы-
вают как низкие, так и высокие температуры, при
этом только в первые 10 мин такое увеличение мо-
жет быть связано с ее высвобождением из связан-
ных форм. Действие АБК на растения при высо-
ких температурах может происходить не только
через индукцию синтеза белка, но и через иные
механизмы. Например, АБК способна повышать
теплоустойчивость растений, влияя на свойства
мембран [4]. Быстрое изменение ее содержания
при неблагоприятных условиях, в том числе при
тепловом шоке, дает сигнал для включения меха-
низмов адаптации к таким условиям.

Другим важным фитогормоном является ин-
долил-3-уксусная кислота (ИУК), относящаяся к
гормонам стимулирующего типа – ауксинам, ве-
ществам индольной природы. ИУК присутствует
практически во всех тканях растения, а в значи-
тельных количествах обнаружена в семенах, мо-
лодых почках, листьях и цветках. ИУК играет
ключевую роль в регуляции таких процессов, как
рост и развитие растений, образование васкуляр-
ных тканей и пыльцы [5, 6]. Ауксин сам по себе не
нужен для прорастания семян, однако ИУК необ-
ходима для роста молодых проростков [7]. Она
также способна влиять на прорастание семян,
действуя на активность ряда ферментов. Так, в
прорастающих семенах гороха ИУК регулирует
активность глиоксилазы I, приводя к высокой
скорости клеточного деления и развития [7]. Аук-
сины участвуют в адаптивных процессах, проис-

ходящих в растении под влиянием теплового шо-
ка. Главным источником этого гормона для про-
ростков является ИУК, накопленная в семядолях.

По мнению ряда авторов, ауксин может влиять
на прорастание семян только в присутствии АБК
[8, 9], однако механизм такого взаимодействия
пока не известен. Существует метаболическая
связь между ИУК и фитогормонами стресса –
этиленом и АБК: ауксин, активируя синтез эти-
лена, может быть триггером аккумуляции АБК
[10]. Показано, что ауксин, как и АБК, играет ре-
шающую роль в индукции покоя семян и поэтому
может действовать как ключевой протектор этого
процесса [11].

Свободная ИУК является биологически ак-
тивным соединением. При этом большая часть
ауксинов находится в виде конъюгатов – запас-
ной или транспортной формы [12], из которой
ИУК высвобождается при гидролизе. Главный
источник свободной ИУК для молодых пророст-
ков – конъюгаты, запасенные в семенах при со-
зревании. В работе [13] показано, что свободная
ИУК почти исчезала при созревании семян бобо-
вых, а амидо-подобная ИУК увеличивалась и ста-
новилась главной ее формой. Соотношение конъ-
югированная/свободная ИУК уменьшается при
развитии семени, поскольку в процессе клеточного
деления и клеточной элонгации конъюгированная
ИУК гидролизуется до свободной формы, а на
поздней стадии созревания запасается в конъ-
югированном состоянии. В злаках основная доля
ИУК находится в эндосперме, откуда она при на-
бухании постепенно поступает в зародыш. При
высокотемпературном стрессе в молодых метел-
ках риса происходило уменьшение содержания
ИУК и увеличение содержания АБК [14].

Ранее [15–17] нами были получены данные о
влиянии температуры на процессы набухания и
прорастания семян пшеницы, ржи и тритикале, а
также мобилизации в них запасных белков. Осо-
бенно интересно было изучить уровень фитогор-
монов в зародыше, поскольку именно в нем про-
исходит остановка и возобновление роста.

Цель работы – установить взаимосвязь между
изменением уровней АБК и ИУК и характером
ростовых процессов, происходящих на различ-
ных этапах набухания и раннего прорастания се-
мян и при подготовке зародыша к возобновлению
ростовой активности при нормальной и повы-
шенной температуре (40°С).

МЕТОДИКА
Объекты исследования и условия проращива-

ния. Объектом исследования служили семена ги-
брида ржи и пшеницы (тритикале, Triticosecale
Wittm. & A. Camus. сорт “Немчиновская 56”), ржи
(Secale cereale L. сорт "Валдай”) и мягкой озимой
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пшеницы (Triticum aestivum L. сорт “Ангелина”),
любезно предоставленные Московским НИИ
сельского хозяйства “Немчиновка” (МосНИИСХ,
Россия). Семена были собраны в 2014 г., первона-
чально хранились при комнатной температуре,
затем в течение года после сбора урожая при 5°С.

В экспериментах использовали воздушно-су-
хие семена, которые поверхностно стерилизова-
ли слабым раствором перманганата калия в тече-
ние 2 мин при интенсивном перемешивании с по-
следующим ополаскиванием бидистиллятом и
обсушиванием фильтровальной бумагой. Отбира-
ли равные по величине неповрежденные семена и
проращивали в стерильных чашках Петри на филь-
тровальной бумаге, пропитанной бидистиллятом
при 22°С или при тепловом шоке 40°С (ТШ 40°С) в
термостате в темноте. Первую партию семян под-
вергали ТШ 40°С с первых ч набухания. Вторую
партию после набухания в воде в течение 8 ч при
22°С – ТШ 40°С в течение 4 ч перед началом лаг–
фазы (12 ч). Третью партию после 20 ч набухания
на воде при 22°С – ТШ 40°С в течение 4 ч перед
началом роста (конец лаг–фазы). Четвертую пар-
тию после 44 ч набухания на воде при 22°С при
интенсивном росте корня и начале роста стебля –
ТШ 40°С в течение 4 ч. Для определения содержа-
ния фитогормонов сразу после шока вручную от-
деляли зародыши и хранили при –70°С. Контро-
лем служили семена, набухавшие 4, 12, 24 и 48 ч
при 22°С. Для изучения ростовой активности се-
мена после шока быстро переносили на 22°С и
наблюдали за ростом проростков до 8 сут.

Определение содержания фитогормонов. Навес-
ку (2 г) замороженных при –70°С зародышей за-
ливали холодным 80%-ным этанолом (1 : 10) и из-
мельчали в ступке. Экстракт выдерживали 20 ч при
5°С, затем перемешивали в течение 1 мин, и осадок
отделяли центрифугированием при 6000 об/мин в
течение 20 мин. Спирт из супернатанта испаряли
при 40°С. Полученную водную фазу фильтрова-
ли, доводили бидистиллятом до 10 мл и подкис-
ляли 0.2 н. HCl до pH 3.0. ИУК и АБК из подкис-
ленного экстракта извлекали диэтиловым эфи-
ром. Эфирную экстракцию повторяли дважды.
Объединенную эфирную фракцию упаривали до-
суха и помещали на ночь на –20°С для последую-
щего анализа свободных форм АБК и ИУК.

Водный остаток подщелачивали 1 н. KOH до
pH 12 и выдерживали в термостате 1 ч при 70°С,
затем осадок отделяли центрифугированием при
6000 об./мин в течение 10 мин. Надосадочную
жидкость подкисляли 0.2 н. HCl до pH 3.0 и дважды
фракционировали диэтиловым эфиром. Объеди-
ненную эфирную фракцию упаривали досуха, хра-
нили при –20°С в течение ночи, а затем использо-
вали для анализа связанных форм АБК и ИУК.

Для определения АБК и ИУК использовали
метод высокоэффективной жидкостной хромато-

графии (ВЭЖХ) по внешнему стандарту на жид-
костном хроматографе Аквилон Стайер со спек-
трофотометрическим детектором UVV 104 и c ко-
лонкой Ultrasphere ODS (C18) с обращенной фазой
(размер 4.6 × 250 мм). Жидкая фаза: ацетонитрил–
бидистиллят–уксусная кислота (25 : 74.9 : 0.1), ско-
рость протока 1 мл/мин, выход фракций детекти-
ровали по оптическому поглощению при длине
волны 254 нм. Использовали реактивы (“Aldrich”,
Германия). В качестве контроля принимали со-
держание АБК и ИУК в зародышах, не подвергав-
шихся тепловому шоку.

Опыты проводили в трех биологических и трех
аналитических повторностях. Для статистиче-
ской обработки результатов использовали про-
граммы Microsoft Office Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика изменения содержания ИУК в заро-
дышах. Была изучена динамика накопления ИУК
в зародышах пшеницы, тритикале и ржи в про-
цессе набухания и раннего прорастания. На рис. 1
представлены результаты определения содержа-
ния ИУК в зародышах исследуемых культур после
набухания при 22°С в периоды гидратации (4 ч),
начала лаг–фазы (12 ч), конца лаг–фазы (24 ч) и
начала роста проростка (48 ч). Видно, что в сухих
зародышах всех культур присутствовала ИУК,
синтезированная при созревании семян, при
этом ее содержание было максимальным в сухих
зародышах ржи. Известно, что у сортов ржи,
устойчивых к прорастанию в колосе, повышено

Рис. 1. Изменение содержания индолил-3-уксусной
кислоты в зародышах пшеницы (1), тритикале (2) и
ржи (3), набухавших при 22°С (а) и 4 ч при 40°С (б).
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содержание ауксинов [18]. Так, в фазе молочной
спелости ауксиновая активность у устойчивых
сортов более чем в 2 раза выше, чем у неустойчи-
вых, при этом различия сохраняются на поздних
этапах созревания.

Уровень общей ИУК в зародышах пшеницы и
тритикале на стадии гидратации (4 ч набухания)
составлял 5.45 и 6.03 мкг/г сырой массы соответ-
ственно. К началу лаг–фазы (12 ч набухания) со-
держание ИУК резко снижалось, а к началу роста
зародышевого корешка (48 ч) незначительно воз-
растало. Как было показано в работе [19], на этой
стадии могло происходить высвобождение ИУК из
конъюгированной формы или начинаться синтез
новой ИУК. У набухающих зародышей ржи содер-
жание ИУК плавно снижалось до конца исследуе-
мого периода.

Изучение динамики изменения содержания
ИУК в зародышах при коротком тепловом шоке
(40°С) в разные периоды набухания семян (гидра-
тация, начало лаг–фазы, конец лаг–фазы и про-
растание) показало, что резкое повышение тем-
пературы с 22 до 40°С индуцировало быстрые из-
менения в гормональной системе, при этом
количество фитогормонов у различных культур
различалось. При коротком тепловом шоке на
всех стадиях набухания семян содержание общей
ИУК оказалось значительно выше, чем в контро-
ле (рис. 1), а его максимум приходился на 4 ч на-
бухания при 40°С. Увеличение содержания ИУК
по сравнению с контролем у зародышей тритика-
ле и пшеницы составило 30–35%, и в дальнейшем
наблюдалось резкое ее падение до начала лаг–фа-
зы (12 ч). Концентрация ауксина практически не
изменялась до конца лаг–периода, то есть до про-
клевывания зародышевого корешка. Следует от-

метить, что лаг-фаза относится к очень важному
этапу прорастания, когда продолжает увеличи-
ваться скорость таких процессов, как образова-
ние проводящей ткани, и новых митохондрий,
синтез новых ферментов и связывание ферментов
с мембранами. ИУК в этот период высвобождалась
из конъюгатов и/или синтезировалась de novo. К
началу роста проростка содержание ауксина воз-
вращалось к контрольным значениям. Для семян
ржи при ТШ наблюдали плавное снижение со-
держания ИУК на всех фазах набухания и прорас-
тания (до 48 ч) (рис. 1б). Таким образом, получен-
ные результаты свидетельствовали о быстрой от-
ветной реакции ИУК на тепловой шок, которая
проявляется в изменении содержания ее различ-
ных форм.

В сухих зародышах пшеницы и тритикале при-
сутствовала как свободная, так и конъюгирован-
ная ИУК, но преобладали конъюгаты (табл. 1),
что совпадало с данными, полученными на се-
менах фасоли, бобов [19] и сосны [20]. При со-
зревании этих семян почти полностью исчезала
свободная ИУК, а конъюгированная станови-
лась главной формой.

Уровень свободной ИУК в условиях гипертер-
мии (4 ч при 40°С) увеличивался в зародышах
пшеницы и тритикале от начала гидратации до
начала проклевывания (24 ч) (табл. 1). У зароды-
шей пшеницы наблюдалось 2 максимума уровня
свободной ИУК: первый – при ТШ (4 ч при 40°С)
был выше контроля в 6.6 раза, второй (20 ч при
22°С + 4 ч при 40°С ) оказался выше первого на
6.5%. Для тритикале амплитуда колебаний содер-
жания свободной ИУК была значительно мень-
ше: наблюдался только один максимум (20 ч при
22°С + 4 ч при 40°С), который был больше кон-

Таблица 1. Изменение содержания свободной и связанной форм ИУК в зародышах пшеницы и тритикале во
время набухания при 22 и 40°С

Пшеница

Время набухания, ч
ИУК своб., нг/г сырой массы ИУК связ., нг/г сырой массы

22°С 40°С 22°С 40°С

0 23 ± 1 – 2134 ± 107 –
4 103 ± 5 680 ± 34 5343 ± 267 7168 ± 358

12 150 ± 8 670 ± 33 205 ± 10 2124 ± 106
24 240 ± 12 724 ± 36 933 ± 47 1976 ± 99
48 418 ± 21 101 ± 5 1463 ± 73 706 ± 35

Тритикале
0 24 ± 1 – 2276 ± 114 –
4 140 ± 7 155 ± 8 5890 ± 295 9170 ± 459

12 20 ± 1 170 ± 9 130 ± 7 2985 ± 149
24 45 ± 2 190 ± 10 120 ± 6 2160 ± 108
48 30 ± 2 0 360 ± 18 370 ± 19
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троля в 4.2 раза. Можно предположить, что реак-
ция ауксинового обмена у зародышей пшеницы в
большей степени термозависима по сравнению с
тритикале. При тепловом шоке (4 ч при 40°С) по-
сле 44 ч при 22°С содержание свободной ИУК у
обоих культур опускалось ниже контроля. Быст-
рые изменения содержания ИУК у изученных
культур показали, что реакции ауксинового обме-
на у них термозависимы, причем динамика ответа
ауксиновой системы на воздействие повышен-
ных температур была нелинейной.

Из результатов, представленных в табл. 1, вид-
но, что количественные изменения свободной и
связанной ИУК у подвергнутых тепловому шоку
семян были противоположными на всех фазах.
Увеличение уровня свободной ИУК сопровожда-
лось снижением уровня связанной кислоты, что
могло быть результатом высвобождения ИУК из
конъюгированной формы или усиления биосин-
теза этого гормона на протяжении всей лаг–фа-
зы. В литературе имеются указания на важную
роль перехода свободная–связанная ИУК в экс-
пресс-регуляции уровня активной формы гормо-
нов [21]. Перераспределение свободной и связан-
ной ИУК в зародышах происходило в течение
всего исследуемого периода, что могло быть свя-
зано с формированием быстрого ответа гормонов
на гипертермию. Таким образом, реакция расте-
ния в ответ на тепловой шок развивалась очень
быстро и проявлялась, в первую очередь, в изме-
нении содержания различных форм ИУК. Меха-
низмы выхода ИУК из конъюгатов в настоящее
время не выяснены. Можно предположить, что
при ТШ изменяются свойства клеточных мем-
бран, внутриклеточный рН или содержание дру-
гих фитогормонов.

Имеются данные о повышении уровня ИУК
при тепловом стрессе, а также о быстром и крат-
ковременном (10–15 мин) “всплеске” ее концен-
трации [22]. В то же время отмечалось слабое вли-
яние гипертермии на содержание ИУК и даже
снижение ее уровня. Это было показано на ряде
растений, в частности, на проростках огурца [23],
которые, по-видимому, более устойчивы к тепло-
вому шоку.

Динамика изменения содержания АБК в зароды-
шах. Изучение динамики изменения содержания
АБК в зародышах на начальных этапах прораста-
ния при 22°С показало, что ее уровень изменялся
в период от 0 до 48 ч (рис. 2а), при этом характер из-
менений был сходен с ИУК. Содержание АБК в су-
хих семенах (0 ч) у исследуемых культур было раз-
личным, но у всех она присутствовала в низкой
концентрации, не ингибирующей рост (рис. 2а). В
некоторых работах [24] этот факт объясняли тем,
что в зародышах семян при их развитии макси-
мум содержания АБК приходился на период пре-
кращения клеточного роста, а к фазе полной зре-

лости уровень этого гормона в зародышах резко
снижался. Это подтверждает важную роль АБК в
процессах вхождения семени в состояние покоя,
поддержания его в нем и выхода из него. Наи-
меньшее содержание АБК было обнаружено в су-
хом зерне пшеницы, а наибольшее – в зерне ржи
(рис. 2а), при этом в тритикале оно занимало про-
межуточное положение. АБК в сухих зародышах
присутствовало, как в свободном, так и в связан-
ном состояниях (рис. 3).

При 22°С максимальное содержание АБК (в
основном в связанной форме) в зародышах пше-
ницы и тритикале достигалось к 4 ч набухания, а
на последующих стадиях оно снижалось и остава-
лось на низком уровне до конца исследуемого пе-
риода (рис. 3). Повышение уровня свободной АБК
не сопровождалось уменьшением количества свя-
занной формы, которая увеличивалась параллель-
но с увеличением свободной формы АБК (рис. 3).
Таким образом, накопление активной формы АБК
в процессе прорастания происходило не вслед-
ствие изменений в системе свободная/связанная
форма гормона, а за счет его синтеза de novo. В заро-
дышах ржи содержание АБК, как и ИУК, уменьша-
лось постепенно (рис. 2а). Следует отметить, что
низкое содержание АБК необходимо для нормаль-
ного роста зародышевого корешка.

Экспонирование зерна при 40°С в разные пе-
риоды набухания и прорастания индуцировало
быстрые изменения уровня как свободной, так и
связанной форм АБК (рис. 3). Если набухание в
первые 4 ч происходило в условиях гипертермии
(40°С), то содержание общей АБК в зародышах

Рис. 2. Изменение содержания абсцизовой кислоты в
зародышах пшеницы (1), тритикале (2) и ржи (3), на-
бухавших при 22°С (а) и 4 ч 40°С (б).
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пшеницы возрастало почти в 2 раза по сравнению
с контролем, а в зародышах тритикале и ржи – в
1.5 раза. В этих условиях в зародышах исследуе-
мых культур присутствовали обе формы АБК, но
у пшеницы она находилась преимущественно в
связанном состоянии, а в зародышах тритикале
доля свободной АБК увеличивалась в 1.5–2 раза
по сравнению с контролем (рис. 3).

При тепловом стрессе (8 ч при 22°С + 4 ч при
40°С) и (20 ч при 22°С + 4 ч при 40°С) в зароды-
шах тритикале и пшеницы содержание общей и
связанной форм АБК резко снижалось, и обнару-
живались существенные различия в динамике из-
менения содержания свободной формы. Свобод-
ная АБК в зародышах пшеницы находилась на
очень низком уровне, а в зародышах тритикале
она достигала максимума при тепловом шоке (8 ч
при 22°С + 4 ч при 40°С) и увеличивалась по срав-
нению с контролем примерно в 7 раз (рис. 3). К

началу роста зародышевого корешка содержание
обеих форм АБК было минимальным.

Баланс фитогормонов. Понятие фитогормональ-
ного баланса включает динамику изменения их со-
става и соотношения в онтогенезе. Соотношение
эндогенных фитогормонов находится в динамиче-
ском равновесии, характерной особенностью кото-
рого является чрезвычайная чувствительность к
внешним воздействиям. Это обеспечивает пере-
ключение клеток с программ нормального разви-
тия (ростовой и онтогенетической) на адаптивные,
происходящее уже в начальный период действия
теплового стресса. Ранее такие исследования в ос-
новном проводились на вегетативных органах рас-
тений, и имелись лишь единичные работы о роли
АБК и ИУК в поддержании устойчивости семян к
действию теплового шока на стадиях набухания и
проклевывания.

Поскольку в данной работе было обнаружено
изменение содержания обоих исследованных гор-
монов, было оценено изменение соотношения
ИУК/АБК в зародышах пшеницы и тритикале. В
начале набухания (4 ч при 22°С) это соотношение
было близким у обоих культур и находилось в пре-
делах 35.5–37.8 (табл. 2). Затем в процессе прорас-
тания это соотношение уменьшалось и практиче-
ски не изменялось до начала проклевывания (24 ч
набухания). В начале роста зародышевого кореш-
ка (48 ч) соотношение ИУК/АБК резко возраста-
ло, при этом наблюдалось увеличение содержа-
ния ИУК – гормона роста.

При коротком ТШ колебания соотношения
ИУК/АБК для зародышей пшеницы и тритикале
по форме соответствовали контролю, но отлича-
лись по амплитуде (табл. 2). Соотношение эндо-
генных фитогормонов постоянно изменялось и
динамично поддерживалось вследствие их синте-
за, распада и транспорта. Даже кратковременное
действие повышенной температуры вызывало пе-
рестройку всей гормональной системы. Первона-
чально ТШ индуцировал выброс ИУК из пула ее
конъюгатов, который выполнял роль стрессового
сигнала, затем уровень ИУК снижался.

Можно предположить, что колебания соотно-
шения ИУК/АБК связаны с процессом накопле-
ния фитогормона или переходом его из неактив-
ного в активное состояние и обратно. Баланс фи-
тогормонов в условиях теплового шока является
одним из важных факторов, влияющих на адапта-
цию растения к неблагоприятным условиям.

Ростовые процессы. Ранние этапы прораста-
ния зерновых культур, завершающиеся началом
роста осевых органов, это переход из состояния
вынужденного покоя к активному метаболизму.
Семена должны быть защищены от экологиче-
ских стрессов, в том числе и от теплового воздей-
ствия, которые они могут испытывать при про-
растании. Проявлением такой защиты у растений

Рис. 3. Изменение содержания свободной (1 и 3) и
связанной форм (2 и 4) абсцизовой кислоты в зароды-
шах пшеницы (а) и тритикале (б), набухавших при
22°С и 4 ч при 40°С.
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Таблица 2. Соотношение ИУК/АБК в зародышах пше-
ницы и тритикале во время набухания при 22 и 40°С

Время 
набухания, ч

Пшеница Тритикале

22°С 40°С 22°С 40°С

0 26.29 – 30.17 –
4 37.82 28.88 35.47 38.85

12 7.9 13.38 14.98 18.03
24 14.35 18.36 13.29 16.92
48 48.1 32.68 60.02 41.11
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является ингибирование роста. На гормональном
уровне это проявляется в накоплении АБК, кото-
рое смещает гормональное равновесие в сторону
гормонов–ингибиторов, что приводит к тормо-
жению роста, хотя при этом не всегда наблюдает-
ся уменьшение содержания ИУК. При возврате к
нормальной температуре воспроизводятся мета-
болические реакции, связанные с прорастанием,
и восстанавливаются темпы роста проростков, а
соотношение ИУК/АБК увеличивается.

Была изучена зависимость ростовых процес-
сов от соотношения ИУК/АБК при нормальной
температуре и коротком тепловом стрессе. При
набухании семян пшеницы и тритикале в первые
4 ч при 40°С концентрация ИУК и АБК увеличи-
валась, а соотношение гормонов в зародышах ма-
ло изменялось. При возврате к нормальной темпе-
ратуре семена оказались способны быстро прорас-
тать, для чего им требовалось столько же времени,
сколько и семенам, исходно набухавшим при
22°С. Можно предположить, что при набухании
при 40°С в первые 4 ч не тормозились некоторые
процессы, необходимые для прорастания.

При набухании семян тритикале и пшеницы в
начале лаг–фазы (8 ч при 22°С + 4 ч при 40°С) со-
отношение ИУК/АБК уменьшалось, поскольку
концентрация ИУК в зародышах пшеницы и три-
тикале увеличивалась эффективнее, чем концен-
трация АБК, что позволяло семенам не погиб-
нуть. При этом наблюдалась задержка процесса
проклевывания и дальнейшего роста пророста при
переносе семян после шока на 22°С. Через 3 сут по-
сле шока проростки отставали от контроля по вы-
соте стебля на 20–25%. Через 8 сут проростки пше-
ницы и тритикале практически догнали контроль.
Все это свидетельствовало о чувствительности се-
мян к действию повышенных температур в период,
предшествующий проклевыванию.

В конце лаг–фазы (первые 20 ч семена набуха-
ли при 22°С, а затем 4 ч при 40°С) концентрация
ИУК и АБК увеличивалась одинаково, а соотно-
шение ИУК/АБК оставалось на относительно низ-
ком уровне, что снижало эффективность адаптаци-
онного процесса при переносе семян на 22°С. Вос-
становление темпов роста происходило медленно,
что свидетельствовало о чувствительности семян к
действию повышенных температур в период, пред-
шествующий видимому прорастанию. Даже через
5 сут проростки пшеницы и тритикале отставали
от контроля на 50%, а через 8 сут проростки пше-
ницы догнали контрольные, а проростки трити-
кале отставали от контроля примерно на 15%.

В период роста проростка при коротком ТШ
(40 ч при 22°С + 4 ч при 40°С) соотношение
ИУК/АБК значительно увеличивалось, и при пе-
реносе семян на 22°С после шока ростовая актив-
ность у семян тритикале и пшеницы быстро вос-
станавливалась.

Соотношение ИУК/АБК при тепловом шоке
на двух стадиях лаг-фазы (12 и 24 ч) было намного
ниже, чем в период физического набухания семян
(4 ч) и фазы активного роста проростка (48 ч), при
этом происходило торможение проклевывания и
задержка роста проростка. В фазах 4 ч набухания и
48 ч при тепловом шоке соотношение ИУК/АБК
оказалось высоким и задержки роста не наблюда-
лось. Можно сделать вывод, что стадии прокле-
вывания и дальнейшего роста проростка разли-
чались по термочувствительности. В настоящее
время активно изучается влияние стрессовых
факторов на растения. Это направление стано-
вится важной областью исследований, ее препода-
ют как отдельную дисциплину или как самостоя-
тельный раздел биохимии и физиологии растений.
К одним из важнейших стресовых факторов, дей-
ствующих на растения, относится температура, а
ранние этапы развития, в том числе прорастание
семян, являются одними из самых чувствитель-
ных к такому воздействию. Обсуждается и роль
фитогормонов в ответе растения на действие не-
благоприятных температур [25].

В предыдущих работах [15–17] было показано,
что наибольший процент прорастания у пшени-
цы наблюдался при 20°С, у ржи – при 15°С, а у
тритикале – при 30°С. Однако эти значения не
были оптимальными для дальнейшего развития
проростков, так как формирование корневой си-
стемы и стебля при этих температурах замедля-
лось. Оптимальной для прорастания пшеницы и
тритикале оказалась температура 22°С, а ржи –
18–19°С. Отличие семян тритикале от пшеницы и
ржи по данному параметру связано с тем, что у три-
тикале процессы, подготавливающие начало роста
клеток растяжением, более термоустойчивы, чем
процессы, обеспечивающие последующий рост
осевых органов за счет растяжения, деления и диф-
ференцировки клеток корня и стебля.

Для большинства семян набухание представля-
ет трехфазный процесс [25], в котором лаг–фаза
имеет первостепенную значимость для инициации
появления корня. Предполагают, что именно на
лаг–фазу могут влиять такие неоптимальные усло-
вия прорастания, как водный и температурный
стрессы и возраст [25]. На зародышах яблонь было
показано, что эти фазы различаются по ответу на
действие окружающей среды [26], а на семенах
арбуза – высокая температура может вызвать по-
терю энергии. Это, в свою очередь, уменьшает
процент проклевывания семян, при этом содер-
жание АБК хорошо коррелирует с низким потен-
циалом проклевывания [27]. Семена и зародыши
сортов пшеницы, отличающиеся в состоянии по-
коя, сильно различаются и по индексу прораста-
ния при высокой температуре, а ингибирование
прорастания абсцизовой кислотой зависит от ее
концентрации [28].
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В растении одновременно функционирует не
только гормональная, но и другие регуляторные
системы. Именно слаженность их работы способ-
ствует устойчивости к неблагоприятным воздей-
ствиям. В предыдущей работе [15] нами было по-
казано, что метаболическое развитие зародышей
в период, предшествующий началу их роста, со-
провождался активным протеолизом собствен-
ных белковых отложений. Небольшое повыше-
ние температуры вызывало изменения мобилиза-
ции запасных веществ в семени. При длительном
действии теплового шока (40°С) прорастание всех
зерновых культур полностью угнеталось [15–17].
Клетки зародыша были неспособны преодолевать
неблагоприятные последствия теплового стресса и
восстанавливать нормальный клеточный метабо-
лизм, необходимый для успешного прорастания.
При этом в составе белков зародыша зерна всех
трех культур не происходило изменений. Тормозя-
щее действие высокотемпературного набухания
на потребление запасных отложений в зароды-
шах происходит вследствие ингибирования ак-
тивности ферментов, участвующих в деградации
белков, нарушения их транспорта внутри клетки
к местам белковых отложений или ингибирова-
ния синтеза этих ферментов. Это может быть од-
ной из причин низкого прорастания семян при
высоких температурах.

Тепловой шок не только изменяет гормональ-
ный баланс, но и вызывает синтез белков тепло-
вого шока. К настоящему времени уже хорошо
изучены изменения экспрессии генов в ответ на
повышение температуры, приводящие к индукции
синтеза белков теплового шока (БТШ). В послед-
ние годы выделено несколько семейств БТШ, уста-
навливаются их защитные функции в растении.
Проведенные ранее исследования по изучению
синтеза БТШ на семенах гороха [29, 30] показали,
что осевые органы способны отвечать на корот-
кий тепловой шок синтезом полного их набора с
первых ч набухания. Можно предположить, что
способность клеток осевых органов зародыша
поддерживать на высоком уровне синтез нор-
мальных клеточных белков с одновременным
синтезом полного набора БТШ в ответ на тепло-
вой шок адаптирует метаболизм к неблагоприят-
ным внешним условиям, повышает термоустой-
чивость и обеспечивает надежное завершение
прорастания. Тепловой шок индуцирует измене-
ние устойчивости клеток зародыша и изменяет
мобилизацию запасных отложений в процессе на-
бухания и прорастания, приводя к синтезу БТШ.

Необходимо подчеркнуть, что процесс про-
растания является моделью для изучения форми-
рования устойчивости растения в критический
онтогенетический период развития с целью изме-
нения параметров метаболизма для формирова-
ния долгосрочной программы адаптационного
ответа растения на действие экологически небла-

гоприятных факторов. Изучение влияния тепло-
вого шока на различные регуляторные системы
при раннем прорастании семян необходимо для
характеристики этого процесса и для выяснения
механизмов приспособления растений к услови-
ям окружающей среды. Исследование процесса
прорастания важно также для понимания причин
изменения качества семян при хранении, разра-
ботки критериев его оценки, и повышения про-
дуктивности земледелия.
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The dynamics of the content of phytohormones: indole-3-acidic (IAA) and abscisic (ABA) acids at different
stages of the early germination of wheat, rye and triticale (the wheat and rye hybrid) seeds at normal tempera-
ture (22°C) and short heat shock (40°C) was studied. In dry embryos of wheat and triticale free and conjugate
IAA and ABA were presented, but conjugates prevailed. Embryos exposition at different stages of swelling and
germination induced fast changes of hormones levels. Changes in IAA/ABA ratio in wheat and triticale em-
bryos at short heat shock were detected. These changes could be connected with the self-regulation and hor-
mones transfer to inactive state. The dependence of growth processes of IAA/ABA ratio at short heat shock
was ascertained. It was shown that processes preceded emergence and active seedling growth differ in tem-
perature sensitivity.

Keywords: wheat, rye, triticale, germination, heat shock, abscisic acid, indole-3-acidic acid



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


