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Аннотация. Установлено, что в обогащенных антоцианами колеоптилях озимой пшеницы сорта ЭтW5 экзогенная 
5-аминолевулиновая кислота (АЛК) в 1,5 раза увеличила содержание антоцианов и повысила уровень экспрессии струк-
турных (PAL, CHS) и регуляторного (PAP-1) генов пути биосинтеза антоцианов. В колеоптилях растений сорта Влади, 
содержащих в 33 раза меньшее количество антоцианов по сравнению с сортом ЭтW5, экспрессия CHS и PAP-1 была 
снижена и дополнительно заингибирована с помощью АЛК. Таким образом, генетическая активность фенилпропаноид-
ного и флавоноидного участков пути биосинтеза антоцианов показывает отчетливую сортоспецифичность и зависи-
мость от уровня антоцианов. АЛК значительно снизила тепловую диссипацию энергии возбуждения в комплексах ФСII 
у обога щенного антоцианами сорта ЭтW5 и существенно повысила уровень этих процессов у сорта Влади. Отмечена 
сортоспе цифичность в уровнях морозостойкости двух сортов – высокий (88 % выживших растений, подвергшихся дей-
ствию температуры –8 °С в течение 5 ч) у сорта ЭтW5 и более низкий (80 %) у сорта Влади. АЛК повысила морозо- 
устойчивость обоих сортов за счет увеличения содержания антоцианов и пролина в колеоптилях сорта ЭтW5 и больше-
го содержания пролина у сорта Влади.
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Abstract. It was found that in anthocyanin-enriched coleoptiles of winter wheat  EtW5 variety , the exogenous 5-ami-
nolevulinic acid (ALA) increased the content of anthocyanins by a factor of 1.5 and the expression level of structural (PAL, 
CHS) and regulatory (PAP-1) genes of the anthocyanin biosynthesis pathway. In coleoptiles of Vladi plants containing  
33 times less anthocyanins compared to EtW5, the expression of CHS and PAP-1 was reduced and additionally inhibited by 
ALA. Thus, the genetic activity of the phenylpropanoid and flavonoid sites of the anthocyanin biosynthesis pathway shows 
distinct variety specificity and a dependence on the level of anthocyanins. ALA significantly reduced the thermal dissipation 
of excitation energy in PSII complexes in the EtW5 variety enriched with anthocyanins and significantly increased the level 
of these processes in the Vladi variety. Variety-specificity was noted in the levels of frost resistance of two varieties – high 
(88 % of surviving plants exposed to a temperature of –8 °С for 5 hours) in the EtW5 variety and lower (80 %) in the Vladi 
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variety. ALA increased the frost resistance of both varieties due to an increase in the content of anthocyanins and proline in 
the coleoptiles of the EtW5 variety and a higher proline  content in the Vladi variety.

Keywords: Triticum aestivum L., coleoptiles, anthocyanins, proline, 5-aminolevulinic acid (ALA), ALA-dehydratase, por-
phobilinogenase, genes PAL, CHS, PAP-1, photosynthesis parameters, frost resistance
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Введение. Антоцианы представляют собой нефотосинтетические пигменты растений, отно-
сящиеся к классу вторичных метаболитов – флавоноидов. Они играют важную физиологиче-
скую и экологическую роль в развитии растений, их защите от патогенов и неблагоприятных 
факторов внешней среды [1]. Обладая мощной антиоксидантной активностью, антоцианы не-
посредственно участвуют в детоксикации свободных радикалов, способствуя тем самым фор-
мированию стрессоустойчивости растений, в том числе к низким температурам. Очищенные 
растворы антоцианов удаляют практически все виды активных форм кислорода и азота с эф-
фективностью в четыре раза большей, чем аскорбат и α-токоферол [2]. Использование антоциа-
нов в растениеводстве при выращивании хозяйственно ценных сельскохозяйственных культур,  
в частности озимых, может стать весьма эффективным способом повышения их холодо- и моро-
зоустойчивости. В связи с этим представляет значительный интерес использование в сельскохо-
зяйственном производстве индукторов накопления антоцианов в растениях.

5-Аминолевулиновая кислота (АЛК) – важнейший предшественник в системе биосинтеза те-
трапирролов (хлорофиллов и гема), экологически безопасный природный регулятор роста расте-
ний и антистрессор, является также высокоэффективным индуктором накопления антоцианов. 
В литературе показано, что АЛК усиливает обусловленную антоцианами окраску плодов, улуч-
шает не только товарный вид, но и вкусовые качества яблок, персиков, груш, китайской сливы [3].  
В кожуре яблок и винограда, обработанных АЛК, отмечено повышение экспрессии генов ключе-
вых ферментов системы биосинтеза антоцианов – фенилаланин аммиаклиазы (PAL), халконсин-
тазы (CHS), халконизомеразы (CHI), дигидрофлавонол-4-редуктазы (DFR) [2; 4]. Под действием 
экзогенной АЛК отмечено повышение экспрессии некоторых транскрипционных факторов, та-
ких как HY5, который участвует в передаче светового сигнала и усиливает накопление антоциа-
нов [5], а также MdMYB10 и MdMYB9, контролирующие активность структурных генов и уча-
ствующие в синтезе антоцианов [4]. Отмечено положительное действие экзогенной АЛК на на-
копление антоцианов в важнейшей сельскохозяйственной культуре – озимом рапсе [5]. Вместе  
с тем отсутствуют данные о влиянии экзогенной АЛК на систему биосинтеза антоцианов и их 
содержание в злаковых культурах и связанную с этим устойчивость этих культур к стрессам. 

Хорошим объектом для изучения роли обогащенных антоцианами разных тканей и органов 
растений в формировании их стрессоустойчивости является пшеница, для которой расшифрова-
ны гены, контролирующие пигментацию отдельных ее органов, таких как колеоптили (Rc-гены), 
стебли (Pc), зерно (R), перикарп (Pp), пыльники (Pan) и др. [6], а также показана регуляторная 
природа этих генов [6]. Важная роль в формировании устойчивости растений к абиотическим  
и биотическим факторам внешней среды отводится колеоптилям пшеницы. Так, показана за-
щитная роль антоцианов, содержащихся в колеоптилях проростков пшеницы, выращиваемых  
в присутствии ионов Cd [7]. Проростки близко изогенных линий пшеницы с интенсивно окра-
шенными в красный цвет колеоптилями и высоким содержанием антоцианов обладали большей 
устойчивостью к засухе по сравнению с растениями со слабо окрашенными органами и низким 
уровнем в них антоцианов [8]. Отмечена защита корневой системы и побегов от засухи в присут-
ствии антоцианов в колеоптилях пшеницы, а также высокая устойчивость к заражению головней 
[8]. Особый интерес представляет озимая пшеница, зимостойкость которой является одной из 
важнейших характеристик ее адаптивности. Данные о наличии связи между содержанием анто-
цианов в колеоптилях и морозоустойчивостью растений пшеницы отсутствуют. В связи с этим 
представляло значительный интерес изучить влияние экзогенной АЛК на накопление антоциа-
нов в сортах озимой пшеницы, характеризующихся красными и зелеными колеоптилями, на экс-
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прессию в них структурных генов фенилпропаноидного и флавоноидного участков пути био-
синтеза антоцианов – PAL и CHS, экспрессию регуляторного гена PAP-1, кодирующего транс-
крипционный фактор РАР1/TaMYB75, участвующего в тканеспецифическом контроле экспрес- 
сии структурных генов биосинтеза антоцианов, а также на ряд фотосинтетических показателей 
и морозоустойчивость исследуемых сортов озимой пшеницы.

Материалы и методы исследования. Объектом исследования служили колеоптили 7–8-днев-
ных проростков озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта ЭтW5, характеризующегося крас-
ной окраской колеоптилей, и сорта Влади, характеризующегося зеленой окраской колеоптилей. 
Семена пшеницы были предоставлены Республиканским унитарным предприятием «Науч-
но-практический центр земледелия Национальной академии наук Беларуси». Семена предвари-
тельно замачивали в дистиллированной воде (контроль) или в растворе АЛК в концентра- 
ции 50 мг/л (вариант «АЛК») на 2 ч при температуре 25 ± 2 °С, затем их высаживали в грунт 
«Восторг» и выращивали в лабораторных условиях при температуре 25 ± 2 °С до 7–8-дневного 
возраста.

Содержание антоцианов определяли согласно методу [9]. Навеску 0,1 г колеоптилей расти-
рали в охлажденной фарфоровой ступке в 0,5 мл дистиллированной воды, содержащей 1 % HCl. 
Остаток в ступке еще раз смывали 0,5 мл раствора. К экстракту добавляли 1 мл хлороформа  
и центрифугировали в течение 10 мин на центрифуге с охлаждением Sigma 1–15 К (Sigma 
Laborzentrifugen, Германия) при 3000 g и температуре 4 °С. В супернатанте измеряли оптиче-
скую плотность при 510 нм на спектрофотометре Solar PB 2201 (Беларусь). Содержание антоциа-
нов рассчитывали в мкмолях на г сырой массы (в эквиваленте цианидин-3-глюкозида), исполь-
зуя коэффициент молярной экстинкции 29,6 М–1см–1.

Количество хлорофилла (Хл) оценивали по спектрам поглощения ацетоновых экстрактов ко-
леоптилей на спектрофотометре Uvikon-931 (Германия), используя формулы Шлыка [10]. 

Для определения содержания пролина навеску колеоптилей (0,1 г) растирали в 1 мл 3 %-ной 
сульфосалициловой кислоты и центрифугировали 10 мин при 18000 g на центрифуге с охлажде-
нием Sigma 1-15 К. К 0,25 мл образовавшегося супернатанта добавляли равные объемы ледяной 
уксусной кислоты и кислого нингидринового реагента [11]. Полученные пробы инкубировали  
в течение 1 ч при 90 °С, используя термошейкер BIOSANTS-100 (BiosanLtd., Латвия). От оптиче-
ской плотности раствора при 515 нм переходили к содержанию пролина, используя калибровоч-
ную кривую.

Уровень экспрессии генов PAL, CHS и PAP-1 оценивали методом ПЦР в реальном времени  
с использованием термоциклера C1000 Touch с оптическим модулем CFX96 (Bio-Rad, США). 
Суммарную РНК выделяли из свежих колеоптилей с помощью Tri-reagent (Sigma-Aldrich, США) 
и количественно определяли с помощью спектрофотометра ND-2000 (Thermo Scientific, США). 
Для получения кДНК на матрице РНК использовали реакцию обратной транскрипции с приме-
нением обратной транскриптазы вируса мышиной лейкемии Молони. Синтез кДНК прово- 
дили с помощью набора реагентов ProtoScript II ReverseTranscriptase (New England BioLabsing, 
США) в амплификаторе MJ Mini (Bio-Rad, США). Реакцию ПЦР проводили с помощью 2,5- 
кратной реакционной смеси для ПЦР в реальном времени в присутствии EVA Green (Син- 
тол, Россия) с использованием ген-специфичных праймеров для целевых генов PAL – 
CGCCGAGGCTATTGACATCT (прямой) и GTTCCTCACCGCTGTCTTCA (обратный), CHS – 
AAAGGCGATCAAGGAGTGGG (прямой) и GGCGAAGACCGAGCATCTTA (обратный), PAP-1 – 
ACAAGAAGCGCCCTGAAACT (прямой) и ACAGCGTTGGACCTGATGAA (обратный) и гена- 
нормализатора act – TGGACGTCACCAAC (прямой) и AGGTCAAGACGAAGGATGGC (обратный). 

 Выделение из растений белков ФСII, их электрофоретическое разделение в полиакриламид-
ном геле, вестерн-блот анализ и оценку содержания выполняли как описано в [12]. Иммунодетек-
цию белков на нитроцеллюлозной мембране проводили с помощью антител на белок D1 реакци-
онного центра и на белок Lhcb4 светособирающего комплекса ФСII (фирма Agrisera). Количество 
белков рассчитывали в относительных единицах по площади и интенсивности полос после их 
ви зуализации, используя программу TotalLab 2.01. 
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Активность АЛК-дегидратазы и порфобилиногеназы (ПБГ) (комплекса порфобилиногендеа-
миназы и уропорфириноген III-синтетазы) определяли как описано в [13]. Навеску 0,5 г колеоп-
тилей растирали в охлажденных ступках в 1,5 мл 0,1 М Трис-HCl буфера (pH 8,2), содержащего 
0,2 М MgCl2·6H2O, а также 0,05 М ДТТ. Гомогенат фильтровали через капроновую ткань  
и к 0,5 мл добавляли 2 мл 0,1 М Трис-HCl буфера (pH 8,2), 0,2 мл 0,2 М MgCl2, 0,2 мл 0,05 М ДТТ, 
0,6 мл H2O и 0,5 мл раствора АЛК (опыт) или H2O (контроль). Полученные пробы инкубировали 
2 ч при 37 °С. Реакцию останавливали, добавляя 0,8 мл смеси 3 М трихлоруксусной кислоты:  
0,2 М MgCl2 (1 : 1, V : V). Для определения ПБГ к 2 мл раствора добавляли 2 мл модифицирован-
ного реагента Эрлиха и определяли оптическую плотность раствора при 553 нм. Использовали 
молярный коэффициент экстинкции 6,2 · 104 (M · см)–1. Количество ПБГ, превратившегося в уро-
порфириноген III под действием порфобилиногеназы, определяли, добавляя к раствору 2 мл 
5-нормального HCl и через 10 мин регистрировали оптическую плотность при 406 нм. Использо-
вали молярный коэффициент экстинции 530 · 103 (М · см)–1.

Для оценки влияния АЛК на устойчивость проростков к отрицательным температурам 
8-дневные проростки помещали в климатическую камеру (СlimaCell, Чехия) и выдерживали при 
температуре –8 °С в течение 5 ч. Затем проростки переносили в нормальные условия выращива-
ния при +25 ± 2 °С на 24 ч и оценивали процент выживших или погибших проростков на следу-
ющие сутки. 

Статистическую обработку экспериментальных данных проводили с использованием стан-
дартного пакета программ Exсel 2010 и программы Bio-Rad CFX Maestro. Различия считали ста-
тистически достоверными при p ≤ 0,05. Результаты анализа представляли в виде относительной 
нормализованной экспрессии в отн. ед. (относительно контрольного варианта для сорта ЭтW5).

Результаты и их обсуждение. В качестве объектов исследования были выбраны два сорта 
озимой пшеницы, различающиеся по окраске колеоптилей: сорт ЭтW5 с красной окраской и сорт 
Влади с зеленой окраской колеоптилей. 

Оценка содержания антоцианов в колеоптилях 8-дневных проростков двух сортов озимой 
пшеницы показала, что у сорта ЭтW5 оно составило в среднем 412 ± 52 мкмоль/г сырой мас-
сы, что практически в 33 раза превышало таковое в сорте Влади с зелеными колеоптилями – 
12,5 ± 1,2 мкмоль/г сырой массы. Под действием экзогенной АЛК колеоптили проростков со-
рта ЭтW5 приобретали более интенсивное красное окрашивание ткани, что было обусловлено 
повышением содержания в них антоцианов в 1,5 раза по сравнению с контролем. Напротив,  
в сорте Влади визуальных изменений в окраске колеоптилей под действием АЛК не было зафик-
сировано. Среднее содержание антоцианов в колеоптилях этого сорта оставалось низким и было  
в 27 раз ниже по сравнению с данным показателем в сорте ЭтW5. 

С целью выявления взаимосвязи между способностью к накоплению антоцианов под дей-
ствием экзогенной АЛК и экспрессией ряда структурных и регуляторных генов пути биосинтеза 
антоцианов в исследуемых сортах озимой пшеницы методом ПЦР в реальном времени оценива-
ли уровни экспрессии структурных генов – PAL и CHS, а также гена PAP-1, кодирующего транс-
крипционный фактор РАР1/TaMYB75. 

Уровень относительной нормализованной по актину экспрессии гена PAL в колеоптилях кон-
трольных, не обработанных АЛК растений сортов ЭтW5 и Влади, был примерно одинаков, хотя 
сорт Влади показал на 12,5 % более низкий уровень экспрессии – 0,96 ± 0,10 и 0,84 ± 0,14 соот-
ветственно. Экзогенная АЛК увеличила экспрессию гена PAL в сорте ЭтW5 в 1,46 раза, но не из- 
менила уровень экспрессии PAL в колеоптилях растений сорта Влади – 0,89 ± 0,24 (вариант 
«АЛК») (рис. 1, а). Таким образом, при выращивании растений пшеницы на воде уровень экс-
прессии гена PAL не зависел от сорта и содержания антоцианов в колеоптиях. Действие экзоген-
ной АЛК показало сортоспецифичность и усилило экспрессию PAL в растениях сорта ЭтW5, ко-
леоптили которых были обогащены антоцианами.

Уровень относительной экспрессии структурного гена CHS в колеоптилях контрольных рас-
тений сорта ЭтW5 был в 1,6 раз выше такового у сорта Влади – 0,94 ± 0,08 и 0,59 ± 0,14 соот-
ветственно. Экзогенная АЛК значительно (в 18 раз) увеличила экспрессию гена CHS в красных 
колеоптилях сорта ЭтW5 (16,84 ± 4,78) и на 43 % снизила уровень экспрессии гена в колеоптилях 
сорта Влади (0,34 ± 0,16) (рис. 1, b). 
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Анализ экспрессии регуляторного гена PAP-1, кодирующего транскрипционный фактор РАР1/
TaMYB75, который контролирует тканеспецифическую экспрессию структурных генов биосинте-
за антоцианов, показал, что уровень экспрессии гена в колеоптилях контрольных растений пшени-
цы сорта ЭтW5 был на порядок выше, чем уровень экспрессии данного гена в зеленых колеопти-
лях сорта Влади – 0,91 ± 0,23 и 0,09 ± 0,03 соответственно (рис. 2). 

Под действием экзогенной АЛК наблюдали возрастание в 1,4 раза экспрессии PAP-1 в ко-
леоптилях растений сорта ЭтW5 – 1,27 ± 0,24. При этом в колеоптилях растений сорта Влади, 
обработанных АЛК, экспрессию гена PAP-1 детектировать не удалось.

Таким образом, при выращивании растений пшеницы в контрольных условиях на воде в обо-
гащенных антоцианами красных колеоптилях сорта ЭтW5 отмечена более высокая экспрессия 
структурного гена флавоноидного участка пути биосинтеза антоцианов – CHS, и регуляторного 
гена РАР1/TaMYB75, по сравнению с зелеными колеоптилями растений сорта Влади. Действие 

                                                             a                                                                                            b

Рис. 1. Влияние экзогенной АЛК в концентрации 50 мг/л на экспрессию генов PAL (a) и CHS (b)  
в колеоптилях озимой пшеницы сортов ЭтW5 и Влади. За 100 % принят уровень экспрессии генов PAL и CHS  

в колеоптилях контрольных растений сорта ЭтW5. * – pазличия по сравнению с контролем достоверны при р ≤ 0,05

Fig. 1. The effect of exogenous ALA at a concentration of 50 mg/l on the expression of the PAL (a) and CHS (b) genes  
in coleoptiles of winter wheat varieties EtW5 and Vladi. The level of expression of the PAL and CHS genes in the coleoptiles 

of control plants of the EtW5 variety was taken as 100 %. * – differences compared to control are significant at p ≤ 0.05

Риc. 2. Влияние экзогенной АЛК в концентрации 50 мг/л на экспрессию гена PAP-1 в колеоптилях озимой пшеницы 
сортов ЭтW5 и Влади. * – различия по сравнению с контролем достоверны при р ≤ 0,05

Fig. 2. The effect of exogenous ALA at a concentration of 50 mg/l on the expression of the PAP-1 gene in coleoptiles  
of winter wheat varieties EtW5 and Vladi. * – differences compared to control are significant at p ≤ 0.05
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экзогенной АЛК, положительное в случае экспрессии генов биосинтеза антоцианов в колеопти-
лях пшеницы сорта ЭтW5 и отрицательное у сорта Влади, является сортоспецифичным и опре-
деляется начальным уровнем содержания антоцианов в ткани. 

Основываясь на предположении о том, что две метаболические системы – синтез Хл и анто-
цианов противоположным образом реагируют на пластидно-ядерную сигнализацию, запускае-
мую активными формами кислорода, генерируемыми в присутствии экзогенной АЛК [14], была 
дана оценка ряда фотосинтетических показателей – содержание Хл а, b, активности участвующих 
в их синтезе ферментов – АЛК-дегидратазы и порфобилиногеназы, корового белка Д-1 и белка 
Lhcb-4 ФСII, а также активность фотосинтеза. 

В 7-дневных проростках ЭтW5 среднее содержание Хл а в колеоптилях составило 323 ± 20 мкг/г 
сырой массы и Хл b 118 ± 23 мкг/г сырой массы. У сорта Влади содержание Хл а и b составило  
в среднем 80 % от такового у сорта ЭтW5 – 260 ± 15 мкг/г сырой массы Хл а и 91 ± 15 мкг/г сырой 
массы Хл b, при том, что активность участвующих в образовании Хл ферментов – АЛК-дегидра-
тазы и ПБГ-азы практически не отличалась (111 и 103 %) от активности ферментов у сорта ЭтW5, 
принятых за 100 %. В обработанных АЛК растениях сорта ЭтW5 содержание Хл а и b снизилось 
на 19 и 16 % соответственно, в то время как у сорта Влади лишь на 4 и 8 %, т. е. практически  
не изменилось. Экзогенная АЛК не повлияла на активность АЛК-дегидратазы и ПБГ-азы у сорта 
ЭтW5 и снизила активность ферментов на 25 и 16 % у сорта Влади. Снижение под действием 
АЛК содержания Хл и параллельное возрастание содержания антоцианов в колеоптилях сорта 
ЭтW5 подкрепляет гипотезу о том, что тетрапиррол-зависимая генерация АФК через пластид-
но-ядерную сигнализацию оказывает противоположное действие на две метаболические систе-
мы – синтез антоцианов и синтез Хл, что согласуется с результатами, представленными в работе 
профессора Гримма и соавт. [15]. 

Оценка ряда фотосинтетических показателей в колеоптилях контрольных растений двух со-
ртов показала незначительные различия этих характеристик друг от друга (таблица). Так, если 
значения этих показателей у сорта ЭтW5 принять за 100 %, то у сорта Влади содержание корово-
го белка Д-1 и белка Lhcb-4 ФСII составило 113 и 108 %, максимальный квантовый выход ФСII 
(Fv/Fm) – 103 %, что совпадает с данными о коэффициенте фотохимического тушения флуорес-
ценции хлорофилла qP – 95 % и скорости транспорта электронов через ФСII – 99 %. Коэффици-
енты нефотохимического тушения флуоресценции ФСII по показателям NPQ и qN составили  
у сорта Влади соответственно 98 и 96 % по сравнению с сортом ЭтW5. Разница в содержании Хл 
около 20 % между контрольными растениями обоих сортов, а также между растениями, обрабо-
танными АЛК, практически не сказалась на максимальном квантовом выходе ФСII (Fv/Fm), что 
совпадает с результатами, отметившими неизменность показателя Fv/Fm вплоть до значитель-
ного (в 3–5 раз) уменьшения содержания Хл в листе1. Полученные результаты свидетельствуют  
о высокой фотохимической активности ФСII в колеоптилях обоих сортов и независимости этого 
процесса от исходного содержания антоцианов в колеоптилях. Вместе с тем экзогенная АЛК на 
18 % (NPQ) и на 14 % (qN) снизила коэффициенты нефотохимического тушения флуоресценции 
в колеоптилях сорта ЭтW5 и на 41 и 27 % повысила эти показатели у сорта Влади, снизив, таким 
образом, тепловую диссипацию энергии возбуждения в комплексах ФСII у сорта, обогащенного 
антоцианами, и существенно повысила уровень этих процессов у сорта Влади (таблица), поддер-
живая представление о том, что наличие антоцианов в значительной степени защищает фото-
синтетический аппарат от реакций фотоингибирования. 

Была проведена оценка морозоустойчивости изучаемых сортов, контрастных по содержанию 
антоцианов. Проростки озимой пшеницы в возрасте восьми дней выдерживали в течение 5 ч при 
температуре –8 °С и подсчитывали потерявшие тургор стебли сразу после выноса растений из 
климатической камеры и процент погибших проростков на следующие сутки. Оба сорта показали 
разную морозоустойчивость – высокую в случае ЭтW5 (88 % выживших проростков) и более низ-
кую у сорта Влади (80 % выживших проростков). При предварительном замачивании семян пше-

1 Калмацкая О. А. Флуоресцентные показатели листьев растений: влияние условий освещения и обработки фи-
зиологическими веществами: дис. … канд. физ.-мат. М., 2017.
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ницы в растворе АЛК в концентрации 50 мг/л морозоустойчивость обоих сортов повышалась. Так, 
выживаемость проростков сорта ЭтW5 через сутки после действия отрицательной температуры 
составила 97 ± 1 %, а сорта Влади – 93 ± 3 %. Небольшие различия в морозоустойчивости изучае-
мых сортов озимой пшеницы, существенно различающихся по содержанию в колеоптилях расте-
ний антоцианов, может свидетельствовать и о других механизмах формирования устойчивости  
к отри цательным температурам, не связанных с содержанием антоцианов. Известно, что под дей-
ствием экзогенной АЛК в ряде сельскохозяйственных культур, таких, например, как ячмень и ози-
мый рапс, возрастает содержание универсального стресс-протектора пролина [5], выполняющего 
це лый ряд защитных функций, участвуя в качестве тушителя синглетного кислорода и H2O2,  
а также перехватчика свободных радикалов. В колеоптилях контрольных растений сорта ЭтW5 
уровень пролина (89 ± 18 мкг/г сырой массы) составил лишь 42 % по сравнению с таковым у сорта 
Влади (212 ± 15 мкг/г сырой массы), что указывает на положительную роль антоцианов в поддер-
жании морозоустойчивости растений этого сорта. Предварительное замачивание семян в растворе 
АЛК приводило к одинаковому возрастанию содержания пролина в колеоптилях ЭтW5 и Влади –  
в 1,43 и 1,36 раза соответственно, а в колеоптилях сорта ЭтW5 еще и возрастанию содержания 
антоцианов в 1,5 раза. Несомненно, что оба фактора, и антоцианы и пролин, играют положитель-
ную роль в формировании морозоустойчивости. По-видимому, в условиях низкого уровня анто- 
цианов в растениях сорта Влади основную роль в морозоустойчивости растений играет универ-
сальный антистрессор пролин, который в условиях стресса берет на себя функцию основного за-
щитного агента. 

Таким образом, в колеоптилях растений озимой пшеницы сорта ЭтW5, обогащенных антоци-
анами, экзогенная АЛК простимулировала накопление этих пигментов и повысила уровень экс-
прессии структурных (PAL, CHS) и регуляторного (PAP-1) генов пути биосинтеза антоцианов.  
В колеоптилях растений сорта Влади, выращенных на воде и содержащих в 33 раза меньшее ко-
личество антоцианов по сравнению с сортом ЭтW5, экспрессия CHS и PAP-1 была снижена  
и дополнительно заингибирована с помощью АЛК. Таким образом, в обработанных АЛК расте-
ниях озимой пшеницы генетическая активность фенилпропаноидного и флавоноидного участ-
ков пути биосинтеза антоцианов показывает отчетливую сортоспецифичность и зависимость от 
уровня антоцианов. Разница в содержании антоцианов и Хл между растениями двух сортов 
практически не сказалась на активности участвующих в хлорофиллообразовании ферментов – 
АЛК-дегидратазы и порфобилиногеназы, а также на важнейших показателях фотосинтетиче-
ской активности – содержании корового белка Д-1 и Lhcb-4 ФСII, максимальном квантовом вы-
ходе ФСII (Fv/Fm), коэффициенте фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла qP, 
скорости транспорта электронов через ФСII и на коэффициентах нефотохимического тушения 

Абсолютные и относительные значения параметров индукции флуоресценции хлорофилла ФСII
Absolute and relative values   of PSII chlorophyll fluorescence induction parameters

Параметр
Parametr

Вариант
Variant

ЭтW5, вода ЭтW5, АЛК Влади, вода Влади, АЛК

Fv/Fm 0 ,729 ± 0,022
100 %

0,762 ± 0,007
104 %

0,752 ± 0,001
100 %

0,752 ± 0,008
100 %

qP 0,903 ± 0,034
100 %

0,861 ± 0,030
95 %

0,857 ± 0,023
100 %

0,798 ± 0,001
93 %

NPQ 0,210 ± 0,028
100 %

0,172 ± 0,013
82 %

0,207 ± 0,057
100 %

0,293 ± 0,047*
141 %

qN 0,217 ± 0,020
100 %

0,187 ± 0,018
86 %

0,208 ± 0,047
100 %

0,264 ± 0,018*
127 %

ETR(II) 33,99 ± 0,037
100 %

32,25 ± 3,425
95 %

33,74 ± 1,313
100 %

30,40 ± 0,150
90 %

П р и м е ч а н и е. * – Различия достоверны, p < 0,05.
N o t e. * – The differences are significant, p < 0.05.



 Доклады Национальной академии наук Беларуси. 2024. Т. 68, № 1. С. 46–54 53

флуоресценции ФСII по показателям NPQ и qN. АЛК практически не повлияла на основные по-
казатели фотосинтетической активности – Fv/Fm и qP, но значительно снизила тепловую дисси-
пацию энергии возбуждения в комплексах ФСII у обогащенного антоцианами сорта ЭтW5 и су-
щественно повысила уровень этих процессов у сорта Влади. Отмечена сортоспецифичность  
в уровнях морозостойкости двух сортов – высокий (88 % выживших растений, подвергшихся 
действию температуры –8 °С в течение 5 ч) у сорта ЭтW5 и более низкий (80 %) у сорта Влади. 
АЛК повысила морозоустойчивость обоих сортов соответственно до величин 97 ± 1 и 93 ± 3 % 
за счет увеличения содержания антоцианов и пролина в колеоптилях сорта ЭтW5 и значительно-
го, в 2,3 раза большего, содержания пролина у сорта Влади. По-видимому, в условиях низкого 
уровня антоцианов в растениях сорта Влади основную роль в морозоустойчивости растений 
играет универсальный антистрессор пролин, который в условиях стресса берет на себя функ-
цию основного защитного агента. 
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