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Исследовали влияние прайминга семян озимых ржи (Secale cereale L., сорт Память Худоерко) и пше-
ницы (Triticum aestivum L., сорт Досконала) донором оксида азота нитропруссидом натрия на их мо-
розоустойчивость. Донор оксида азота (0.1–0.5 мМ) повышал способность проростков обоих злаков
к холодовому закаливанию (6 сут при 2–4°С), вследствие этого значительно увеличивалось их вы-
живание после промораживания при –6 и –8°С. Обработка семян нитропруссидом натрия способ-
ствовала повышению содержания в проростках злаков сахаров, пролина, антоцианов и флавонои-
дов, поглощающих в УФ-B. В них также наблюдали увеличение активности супероксиддисмутазы
и гваяколпероксидазы. После холодового закаливания и особенно после промораживания содержа-
ние малонового диальдегида (продукта пероксидного окисления липидов) в проростках, выращен-
ных из семян, праймированных нитропруссидом натрия, было ниже, чем в соответствующих кон-
тролях. Сделано заключение об усилении оксидом азота холодоиндуцированной активации анти-
оксидантной и осмопротекторной систем злаков.
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В последние десятилетия для повышения устой-
чивости растений к действию стресс-факторов раз-
личной природы наряду с подходами классической
селекции и генетической инженерии все большую
популярность приобретает прием предстрессовой
обработки соединениями, индуцирующими про-
текторные системы. Такой подход получил назва-
ние “прайминг” (priming). Прайминг вызывает эф-
фекты, похожие во многом на естественные про-
цессы закаливания растений, позволяющие им
адаптироваться к экстремальным температурам и
другим неблагоприятным факторам [1]. После воз-
действия праймирующих соединений растение
оказывается в состоянии, при котором активация
защитных реакций на действие стресс-факторов
происходит быстрее и (или) проявляется более за-
метно, чем у не праймированных растений [2].
Механизмы этих явлений понятны еще не полно-
стью, однако в целом они обусловлены предше-
ствующей действию стрессора активацией сиг-
нальной сети.

Оксид азота (NO) относится к наиболее изу-
ченным молекулам-газотрансмиттерам у расте-

ний [3, 4]. К настоящему времени накоплен боль-
шой объем сведений о его роли в гормональной
регуляции, формировании цитоскелета, процес-
сах прорастания семян, деэтиоляции и ризогене-
за [3, 5, 6], а также во взаимодействии растений с
симбионтами [7] и патогенами [8]. Особая роль
отводится участию NO в процессах адаптации
растений к неблагоприятным условиям среды [6,
9]. Однако его значение для адаптации растений к
действию холода остается малоизученным, хотя
при действии низких температур в органах расте-
ний ряда видов (Arabidopsis thaliana, Pisum sativum,
Citrus aurantium, Brassica raniflora, Triticum aes-
tivum) зарегистрировано повышение содержания
NO [6, 10–12].

Положительное влияние NO на холодоустой-
чивость растений может быть связано с S-нит-
розилированием целевых белков. Так, у Brassica
juncea обнаружен эффект дифференцированно-
го S-нитрозилирования 10 белков, среди кото-
рых и антиоксидантные ферменты – дегидроаскор-
батредуктаза и глутатион-S-трансфераза [13]. Также
показано повышение активности супероксиддис-
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мутазы (СОД) и аскорбатпероксидазы вследствие
S-нитрозилирования [10].

В некоторых исследованиях показано положи-
тельное влияние экзогенного NO на устойчи-
вость растений к гипотермии. Обработка расте-
ний бермудской травы (Cynodon dactylon) донором
NO нитропруссидом натрия (НПН) снижала вы-
зываемые холодом (4°С) выход электролитов из
тканей и повышение в клетках содержания мало-
нового диальдегида (МДА) – продукта пероксид-
ного окисления липидов (ПОЛ) [14]. При этом у
растений, обработанных НПН, отмечались более
высокие величины активности СОД, пероксида-
зы и каталазы, а также усиление экспрессии генов
антиоксидантных ферментов. Фолиарная обра-
ботка молодых растений яровой пшеницы 0.1 мМ
НПН способствовала их адаптации к трехдневно-
му действию низкой положительной температу-
ры (2–5°С), что выражалось в уменьшении про-
явления индуцируемого холодом окислительного
стресса и повышении активности СОД, каталазы и
пероксидазы [15]. Показано, что замачивание се-
мян яровой пшеницы в 0.1 мМ растворах НПН
способствовало сохранению близких к нормаль-
ным показателей роста и водного режима у расте-
ний, подвергнутых действию 4°С в течение 6 ч [16].

В то же время практически неисследованным
остается значение NO для устойчивости растений
к действию отрицательных температур. Извест-
но, что формирование их морозоустойчивости
происходит в процессе достаточно длительного
действия на них низких положительных темпера-
тур и включает в себя глубокие перестройки мета-
болизма [17]. Среди них большое значение имеют
накопление криопротекторов и активация анти-
оксидантной защитной системы, которая предот-
вращает вторичные окислительные повреждения
[18]. Влияние NO на эти процессы у морозоустой-
чивых злаков до настоящего времени не исследо-
валось.

Цель работы – изучение влияния прайминга
семян озимых ржи (Secale cereale L.) и пшеницы
(Triticum aestivum L.) донором NO НПН на фор-
мирование их морозоустойчивости и связи этого
процесса с накоплением низкомолекулярных про-
текторов и модификацией ферментативной анти-
оксидантной системы.

МЕТОДИКА

В работе использовали этиолированные про-
ростки озимых ржи сорта Память Худоерко и
пшеницы сорта Досконала. Несмотря на биоло-
гическое сходство, у этих видов злаков проявля-
ются заметные различия по морозоустойчивости.
Проростки ржи, в отличие от пшеницы, обладают
определенным уровнем конститутивной морозо-
устойчивости, а после закаливания у них форми-

руется больший уровень резистентности к отри-
цательным температурам [18].

Семена в течение 40 мин обеззараживали в 6%-
ном растворе пероксида водорода и тщательно
промывали дистиллированной водой. После это-
го семена опытных вариантов праймировали до-
нором NO путем погружения на 1 ч в растворы
0.1–2 мМ НПН [16], а семена контрольного вари-
анта выдерживали 1 ч в дистиллированной воде.
В отдельных сериях опытов в качестве дополни-
тельного контроля использовали так называемый
раствор “истощенного” НПН, содержащий про-
дукты разложения этого соединения, но утратив-
ший NO [8], который получали путем выдержива-
ния раствора НПН в открытой посуде на свету в
течение 2 сут.

Семена проращивали в течение 4 сут в темноте
при 20–22°С на фильтровальной бумаге, смочен-
ной очищенной водопроводной водой. Через 4 сут
этиолированные проростки использовали для
биохимических анализов и подвергали промора-
живанию в течение 5 ч в камере (“Danfoss”, Ни-
дерланды) в отсутствие света при –6°С, снижая
температуру со скоростью 1°C/ч. Для оттаивания
проростков температуру в камере повышали до
2°С со скоростью 1°С/ч. После этого проростки
продолжали выращивать в течение 3 сут при 20–
22°С и освещенности 6 клк и оценивали их выжи-
вание.

В вариантах с холодовым закаливанием 3-су-
точные этиолированные проростки помещали на
6 сут в холодильную камеру (без освещения) при
2–4°С. Оптимальный режим закаливания про-
ростков был выбран на основании результатов
экспериментов, описанных в предыдущей работе
[18]. В качестве контроля использовали 4-суточные
этиолированные проростки, не подвергавшиеся
закаливанию. Поскольку при низкой температуре
развитие проростков замедлялось, 9-суточные за-
каленные растения были такими же, как 4-суточ-
ные контрольные, выращенные при 20–22°С.

После закаливания проростки подвергали про-
мораживанию в течение 5 ч в отсутствие света при
–6 или –8°С, снижая температуру со скоростью
1°С/ч. Затем образцы оттаивали и продолжали вы-
ращивать на свету для оценки выживания, как
описано выше.

Суммарное содержание сахаров в проростках
анализировали методом Морриса–Роэ с исполь-
зованием антронового реактива с модификация-
ми, описанными ранее [18], и выражали в мг/г су-
хой массы. Содержание пролина определяли с
использованием нингидринового реактива [19],
выражая в мкмоль/г сухой массы. Содержание
продуктов ПОЛ (преимущественно МДА) в про-
ростках определяли с использованием 2-тиобар-
битуровой кислоты [18].
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Для определения содержания антоцианов и
бесцветных флавоноидов, имеющих максимум
поглощения в области УФ-B, навески побегов го-
могенизировали в 1%-ном растворе HCl в мета-
ноле. После центрифугирования гомогената на
центрифуге MPW 350R (“MedInstruments”, Поль-
ша) при 8000 g в течение 15 мин определяли опти-
ческую плотность супернатанта при 300 и 530 нм
[20]. Содержание антоцианов и бесцветных фла-
воноидов выражали в условных единицах как ве-
личины A530/г сухой массы и A300/г сухой массы
соответственно.

Активность антиоксидантных ферментов СОД
(КФ 1.15.1.1), каталазы (КФ 1.11.1.6) и гваяколпе-
роксидазы (КФ 1.11.1.7) определяли по методи-
кам, описанным ранее [18, 21]. Навески пророст-
ков гомогенизировали при 2–4°С в 0.15 М K, Na-
фосфатном буфере, pH 7.6, содержащем ЭДТА
(0.1 мМ) и дитиотреитол (1 мМ). Для анализа ис-
пользовали супернатант после центрифугирова-
ния гомогената при 8000 g в течение 10 мин при
2–4°С. Активность СОД определяли, используя
метод, основанный на способности фермента
конкурировать с нитросиним тетразолием за су-
пероксидные анион-радикалы, образующиеся
вследствие аэробного взаимодействия НАДH и
феназинметосульфата. Активность каталазы оце-
нивали по количеству пероксида водорода, раз-
ложившегося за единицу времени. Активность
гваяколпероксидазы определяли, используя в ка-
честве донора водорода гваякол, а в качестве суб-
страта – пероксид водорода. Активность СОД и
гваяколпероксидазы выражали в усл. ед./(г сухой
массы × мин), активность каталазы – в ммоль
H2O2/(г сухой массы × мин).

Биологическая повторность опытов трехкрат-
ная. В таблице и на рисунках приведены средние
величины и их стандартные ошибки. За исключе-

нием случаев, которые в тексте указаны специ-
ально, обсуждались различия, достоверные при
P ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Незакаленные проростки ржи частично выжи-
вали после 5-часового промораживания при –6°С,
в то время как проростки пшеницы не проявляли
базовой морозоустойчивости и полностью погиба-
ли после криостресса (табл. 1), что согласовывалось
с результатами, полученными ранее для других
сортов [18]. Прайминг семян НПН почти не влиял
на устойчивость незакаленных проростков к про-
мораживанию. Можно отметить лишь тенденцию к
небольшому повышению выживания проростков
ржи после их обработки 0.2 мМ НПН (табл. 1).

После 6-суточного холодового закаливания про-
ростки обоих злаков приобретали свойство морозо-
устойчивости: они частично выживали после дей-
ствия низких температур (–6 и –8°С). При этом
морозоустойчивость проростков ржи была су-
щественно выше, чем пшеницы (табл. 1).

Прайминг семян 0.1–0.5 мМ НПН вызывал
повышение морозоустойчивости обоих злаков.
Наиболее существенное положительное влияние
оказывала обработка семян 0.2 мМ раствором
НПН (табл. 1). Такая закономерность проявля-
лась при промораживании проростков как при ‒6,
так и –8°С. Для доказательства специфичности
действия НПН в качестве донора NO сравнивали
влияние на морозоустойчивость прайминга семян
свежеприготовленным и “истощенным” НПН.
Обработка семян ржи и пшеницы продуктами све-
тоиндуцированного разложения НПН не оказыва-
ла достоверного влияния на морозоустойчивость
проростков (рис. 1), что давало основания связы-

Таблица 1. Влияние праймирования семян НПН на выживание (%) проростков ржи и пшеницы после 5-часово-
го промораживания при –6 и –8°С

Вариант
Промораживание 

незакаленных проростков
(5 ч при –6°С)

Промораживание 
закаленных проростков

(5 ч при –6°С)

Промораживание 
закаленных проростков

(5 ч при –8°С)

Secale cereale
Контроль 23.4 ± 2.0 48.2 ± 3.0 40.6 ± 2.8

НПН (0.1 мМ) 24.7 ± 2.3 64.8 ± 2.4 55.2 ± 2.6
НПН (0.2 мМ) 27.2 ± 1.8 71.6 ± 2.6 60.6 ± 2.2
НПН (0.5 мМ) 25.9 ± 2.1 59.1 ± 3.1 51.6 ± 2.8
НПН (2.0 мМ) 23.2 ± 1.8 43.3 ± 3.3 46.2 ± 3.0

Triticum aestivum
Контроль 0 34.2 ± 2.8 19.6 ± 2.4

НПН (0.1 мМ) 0 58.8 ± 3.2 34.9 ± 2.7
НПН (0.2 мМ) 0 59.6 ± 3.4 35.8 ± 2.9
НПН (0.5 мМ) 0 41.3 ± 2.7 26.3 ± 2.8
НПН (2.0 мМ) 0 31.7 ± 2.9 24.2 ± 2.6
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вать наблюдаемые эффекты НПН с его действием
как донора NO, а не соли.

Незакаленные проростки ржи содержали
большее количество сахаров по сравнению с про-
ростками пшеницы (рис. 2а). В отсутствие низко-
температурного закаливания обработка семян

НПН вызывала некоторое повышение содержа-
ния сахаров в проростках обоих злаков. Закалива-
ние приводило к более существенному увеличе-
нию количества растворимых углеводов. При
этом прайминг 0.2 мМ НПН способствовал на-
коплению большего количества сахаров при зака-
ливании проростков злаков обоих видов (рис. 2а).

Рис. 1. Сравнение влияния свежеприготовленного и “истощенного” НПН на выживание (%) закаленных проростков ржи
и пшеницы после промораживания в течение 5 ч при –6°С (а) и –8°С (б). 1 – контроль; 2 – НПН (0.2 мМ); 3 – “истощен-
ный” НПН (0.2 мМ).
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Рис. 2. Содержание сахаров (а), пролина (б), антоцианов (в) и “бесцветных” флавоноидов (г) в проростках ржи и пше-
ницы при действии НПН и холодового закаливания (6 сут при 2–4°С). 1 – контроль; 2 – НПН (0.2 мМ); 3 – закали-
вание; 4 – НПН (0.2 мМ) + закаливание.
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Содержание пролина в незакаленных про-
ростках ржи было выше, чем в проростках пше-
ницы приблизительно в 2.7 раза (рис. 2б). В отсут-
ствие низкотемпературного закаливания обра-
ботка НПН вызывала достоверное увеличение его
содержания только у проростков ржи. Под влия-
нием низкотемпературного закаливания у обоих
злаков происходило почти двукратное повыше-
ние содержания пролина. При этом прайминг се-
мян донором NO вызывал дополнительное суще-

ственное накопление пролина при закаливании
проростков ржи, а у проростков пшеницы такой
эффект проявлялся лишь на уровне тенденции
(рис. 2б).

Содержание антоцианов в контрольных про-
ростках ржи было в 4.5 раза выше, чем в пророст-
ках пшеницы (рис. 2в). Обработка семян НПН
при росте проростков в обычных температурных
условиях вызывала заметное повышение их коли-
чества у обоих видов, однако абсолютные величи-
ны у ржи были намного больше. Под влиянием
закаливания также происходило накопление ан-
тоцианов в проростках ржи и пшеницы. Прай-
минг НПН усиливал этот эффект у обоих злаков,
при этом абсолютная величина содержания анто-
цианов у ржи существенно превышала таковую у
пшеницы (рис. 2в).

В обычных температурных условиях количе-
ство флавоноидов, поглощающих в УФ-B, не-
сколько увеличивалось у проростков обоих зла-
ков под влиянием прайминга семян донором NO
(рис. 2г). После закаливания их содержание при
отсутствии прайминга существенно повышалось
у обоих злаков. Предобработка НПН вызывала
дополнительное накопление флавоноидов, при
этом более заметным оно было у проростков ржи
(рис. 2г).

Активность СОД у проростков пшеницы в кон-
троле оказалась выше, чем у ржи (рис. 3а). Прай-
минг НПН в отсутствие холодового закаливания
вызывал достоверное повышение активности фер-
мента только у проростков ржи, а после холодового
закаливания она повышалась в проростках обоих
видов. При этом прайминг семян НПН способство-
вал увеличению активности фермента, как в про-
ростках ржи, так и пшеницы (рис. 3а).

Активность каталазы, как и СОД, в контроле
была более высокой у проростков пшеницы
(рис. 3б). Холодовое закаливание вызывало по-
вышение активности этого фермента у пророст-
ков и ржи, и пшеницы. Обработка семян НПН в
обычных условиях существенно не влияла на ак-
тивность каталазы в проростках обоих видов. В то
же время после закаливания в проростках ржи,
выращенных из семян, праймированных доно-
ром NO, отмечались более низкие значения ее ак-
тивности (рис. 3б).

Конститутивная активность гваяколперокси-
дазы в проростках ржи была выше, чем в пророст-
ках пшеницы (рис. 3в). В отсутствие холодового
закаливания прайминг семян НПН не оказывал
существенного влияния на активность этого фер-
мента у обоих видов злаков. Под влиянием закали-
вания активность гваяколпероксидазы существен-
но увеличивалась как у ржи, так и у пшеницы. При
этом обработка семян донором NO способствова-
ла повышению ее активности у обоих видов.

Рис. 3. Активность СОД (а), каталазы (б) и гваяколпе-
роксидазы (в) в проростках ржи и пшеницы при дей-
ствии НПН и холодового закаливания (6 сут при 2–
4°С). 1 – контроль; 2 – НПН (0.2 мМ); 3 – закалива-
ние; 4 – НПН (0.2 мМ) + закаливание.
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Под влиянием прайминга НПН в проростках
ржи и пшеницы в обычных температурных усло-
виях уменьшалось содержание продукта ПОЛ
МДА (рис. 4). Похожий эффект вызывало и низ-
котемпературное закаливание. При этом в про-
ростках обоих видов, выращенных из семян, об-
работанных донором NO, отмечались наимень-
шие величины содержания МДА.

После промораживания содержание МДА в про-
ростках увеличивалось, но особенно заметно это
проявлялось у менее морозоустойчивой пшеницы.
Праймирование семян НПН заметно уменьшало
проявление такого эффекта окислительного стрес-
са у обоих злаков (рис. 4).

В целом, полученные результаты свидетель-
ствовали о положительном влиянии донора NO
на формирование морозоустойчивости озимых
злаков. Такой эффект в значительной степени
связан с накоплением низкомолекулярных по-
лифункциональных протекторов (сахаров, про-
лина и антоцианов) и отчасти с активацией фер-
ментативной антиоксидантной системы (рис. 2, 3).
Об этом свидетельствовало менее выраженное
проявление окислительных повреждений после
промораживания проростков ржи и пшеницы,
выращенных из семян, праймированных НПН
(рис. 4).

Следует отметить, что рожь и пшеница замет-
но различались по вкладу отдельных компонен-
тов антиоксидантной и осмопротекторной си-
стем в формирование устойчивости к криострес-
су [18]. Так, в условиях данных экспериментов
для проростков более морозоустойчивой ржи был
характерен достаточно высокий базовый уровень
содержания пролина, антоцианов и бесцветных
флавоноидов, а также активности гваяколперок-
сидазы (рис. 2, 3). При этом холодовое закалива-
ние вызвало повышение этих показателей. Прай-
минг НПН способствовал накоплению пролина у
проростков ржи, но не пшеницы как при обыч-
ной, так и (в большей степени) при закаливаю-
щей температуре (рис. 2б). Влияние донора NO
на содержание флавоноидов также более заметно
проявлялось у проростков ржи (рис. 2г). В то же
время прайминг НПН вызывал увеличение со-
держания антоцианов и сахаров у обоих злаков,
причем как на фоне закаливания, так и в обыч-
ных условиях (рис. 2).

Антоцианы обладают высокой антиокси-
дантной активностью [22]. Они, наряду с други-
ми флавоноидными соединениями, проявляют
полифункциональное защитное действие в рас-
тительных клетках, составляющими которого
являются их осмопротекторные эффекты, спо-
собность связывать тяжелые металлы и пр. [23].
Методами биоинформатики показано, что NO за-
действован в регуляции экспрессии генов, контро-
лирующих синтез флавоноидов, в том числе анто-

цианов [24]. Полученные результаты согласовыва-
лись с такими представлениями.

Другой составляющей положительного влия-
ния прайминга семян на морозоустойчивость
проростков злаков донором NO, по-видимому,
являлось усиление накопления пролина. Уста-
новлено, что холод-индуцированная экспрессия
гена Δ1-пирролин-5-карбоксилатсинтазы и на-
копление пролина у арабидопсиса происходят с
участием NO [25]. У злаков, по-видимому, также
возможно индуцирование синтеза пролина под
действием NO (рис. 2б). Можно предположить,
что пределы накопления пролина при экзоген-
ных воздействиях лимитируются видовыми гено-
типическими особенностями. Так, в условиях хо-
лодового закаливания усиление накопления про-
лина в варианте с праймингом донором NO было
существенным у ржи и почти не проявлялось у
проростков пшеницы. В то же время ранее было
показано, что при фолиарной обработке взрос-
лых растений пшеницы донор NO НПН в зависи-
мости от концентрации может, как усиливать, так
и ослаблять проявление индуцированного засу-
хой накопления пролина в листьях [21].

В растительных клетках сахара считаются одни-
ми из главных криопротекторов [17]. Прайминг се-
мян обоих видов злаков НПН способствовал их
накоплению, причем как на фоне холодового зака-
ливания, так и при обычной температуре (рис. 2а).
В литературе мало сведений о влиянии NO на со-
держание растворимых углеводов у растений. Од-
нако показано, что при фолиарной обработке
растений ячменя НПН в условиях засухи повыша-
ется содержание сахаров в листьях [6]. Можно пред-
положить, что при стрессах, сопровождающихся
осмотическими эффектами (криостресс и засуха),

Рис. 4. Содержание МДА (% к контролю) в пророст-
ках ржи и пшеницы при действии НПН, холодового
закаливания (6 сут при 2–4°С) и промораживания
(5 ч при –6°С). 1 – НПН (0.2 мМ); 2 – закаливание;
3 – НПН (0.2 мМ) + закаливание; 4 – закаливание +
+ промораживание; 5 – НПН (0.2 мМ) + закалива-
ние + промораживание.
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сахара выполняют множественные функции, свя-
занные как с повышением водоудерживающей спо-
собности, так и со стабилизацией мембран и анти-
оксидантной защитой [17, 26].

Феномены сложного (как положительного,
так и отрицательного) влияния NO на актив-
ность антиоксидантных ферментов описаны в
многочисленных работах (например, в обзорах
[8, 27]). Однако в условиях описанных экспери-
ментов влияние прайминга семян злаков на ак-
тивность антиоксидантных ферментов было
менее заметным по сравнению с его действием
на содержание низкомолекулярных протекто-
ров. Тем не менее, следует отметить заметное
увеличение активности СОД под влиянием
НПН у проростков обоих видов злаков при хо-
лодовом закаливании (рис. 3а).

Известны данные о возможности регуляции
NO активности СОД не только на генетическом
уровне, но также путем посттрансляционных мо-
дификаций. Предполагается, что обратимое нитро-
зилирование может быть одним из механизмов из-
менения активности Cu/Zn-СОД [27]. Однако в
клетках сладкого картофеля при обработке НПН
наблюдали усиление экспрессии гена Cu/Zn-SOD
[28]. На изолированных листьях кукурузы полу-
чены данные, свидетельствующие о регуляции
NO активности СОД с участием многих компо-
нентов сигнальной сети и экспрессии соответ-
ствующих генов, о чем свидетельствует снятие его
эффекта ингибиторами MAP-киназ (от MAP –
mitogen-activated protein kinase) [29].

Наряду с активностью СОД в проростках пше-
ницы и ржи, выращенных из семян, праймиро-
ванных донором NO, увеличение активности гвая-
колпероксидазы при холодовом закаливании было
более существенным, чем в вариантах без обработ-
ки (рис. 3в). В условиях in vitro показана способ-
ность NO к связыванию с гемом пероксидаз [27].
Такой эффект может сопровождаться ингибирова-
нием активности фермента. NO in vivo может вызы-
вать активацию экспрессии генов, кодирующих
пероксидазы [29]. Можно предположить, что этим
обусловлены описанные эффекты повышения ак-
тивности разных форм пероксидаз при обработке
растений донорами NO, в том числе при низко-
температурном стрессе [14, 15]. Примечательно,
что в условиях описанных выше экспериментов
прайминг НПН вызывал снижение активности
другого гемсодержащего фермента – каталазы
(рис. 3б). Однако такой эффект четко проявлялся
только у проростков ржи, причем на фоне холодо-
вого закаливания. В связи с этим представляется
маловероятным прямое ингибирование фермента
за счет связывания NO с гемовым активным цен-
тром [27]. Можно предположить, что снижение ак-
тивности каталазы у проростков ржи, выращен-
ных из семян, праймированных НПН, связано с

регуляторными процессами, например, большим
вкладом в обезвреживание АФК других компонен-
тов антиоксидантной системы, в частности, пе-
роксидазы и низкомолекулярных антиоксидантов.

Таким образом, в настоящей работе показан
феномен усиления донором NO эффекта низко-
температурного закаливания проростков злаков,
приводящий к повышению их морозоустойчи-
вости. Его биохимическими составляющими яв-
лялись в первую очередь усиление накопления
низкомолекулярных полифункциональных про-
текторов (сахаров, пролина и флавоноидных со-
единений) и отчасти повышение активности ан-
тиоксидантных ферментов (СОД и гваяколпе-
роксидазы). Вполне естественно, что обработка
экзогенным NO могла способствовать и актива-
ции других протекторных систем. Например, у
растений арабидопсиса показана зависимость от
NO-статуса экспрессии таких специфических хо-
лод-чувствительных генов как CBF1, CBF2, CBF3,
LTI30, LTI78 и COR15a [10, 11]. Экспрессия гена
протеинкиназы CPK27 при холодовой акклима-
ции томата оказалась зависимой от NO [30]. В це-
лом NO, по-видимому, можно рассматривать в
качестве агента, активирующего криозащитные
механизмы. Однако такая активация, по крайней
мере, в рамках исследуемой модели, четко прояв-
лялась только на фоне действия низкой закалива-
ющей температуры. Можно предположить, что
активация ключевых механизмов, связанных с
экспрессией генов и обусловливающих развитие
морозоустойчивости, запускается действием низ-
ких положительных температур, а NO, наряду с
другими компонентами сигналинга, участвует в
обеспечении этого процесса.
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Nitrogen Oxide Donor Enhances Cold-Induced Changes
in Antioxidant and Osmoprotective Systems of Cereals
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The effect of priming seeds of winter rye (Secale cereale L., var. Pamiat’ Khudoerko) and wheat (Triticum aes-
tivum L., var. Dosconala) with nitric oxide (NO) donor sodium nitroprusside (SNP) on their frost resistance
was investigated. The NO donor at concentrations of 0.1–0.5 mM increased the cold-hardening ability of the
seedlings of both cereals (6 days at 2–4°С), as a result of which their survival after freezing at –6 and –8°С
significantly increased. Seed treatment with SNP contributed to an increase in cereal seedlings in the content
of sugars, proline, anthocyanins, and flavonoids absorbing in UV-B. An increase in the activity of superoxide
dismutase and guaiacol peroxidase also noted there. After cold hardening, and especially after freezing, the
content of the lipid peroxidation product malonic dialdehyde in seedlings grown from seeds primed with SNP
was lower than in the corresponding controls. It was concluded that nitrogen oxide enhanced the cold-in-
duced activation of antioxidant and osmoprotective systems of cereals.

Keywords: nitrogen oxide, priming, low-molecular-weight antioxidants, antioxidant enzymes, frost resis-
tance, winter cereals
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