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Представлены данные об особенностях адаптации озимой пшеницы (Triticum aestivum L., сорт Мос-
ковская 39) к морозу в результате действия низких закаливающих температур разной интенсивности.
Проведен сравнительный анализ динамики показателей, характеризующих морозоустойчивость, рост,
скорость транспирации, интенсивность окислительных процессов, состояние фотосинтетического
аппарата, структуру клеток листьев и уровень транскриптов гена WCOR15 (кодирующего белок хо-
лодового ответа) в процессе закаливания растений пшеницы при температуре 12, 8 и 4°С. Показано,
что при холодовой адаптации происходит “перепрограммирование” растительного организма, сте-
пень и глубина которого определяются интенсивностью низкотемпературного воздействия: чем
ближе закаливающая температура к повреждающим значениям, тем более быстрые и значительные
адаптивные изменения она вызывает, и тем бóльшую морозоустойчивость способны развивать рас-
тения в процессе закаливания.
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ВВЕДЕНИЕ
Холодостойкие и морозостойкие растения, в

частности, озимые злаки, в процессе низкотемпе-
ратурной адаптации переживают своеобразное
“перепрограммирование” своей жизнедеятель-
ности, которое затрагивает все уровни организа-
ции – от молекулярного до клеточного, тканевого
и организменного [1–3]. Оно включает в себя ши-
рокий спектр структурных, функциональных и фи-
зиолого-биохимических изменений [1]. При этом
на фоне происходящего снижения интенсивности
основных физиологических процессов – роста,
дыхания, фотосинтеза, водного обмена [4–6] –
полностью изменяется метаболизм растений [1],
“включаются” гены холодового ответа [6–8], в
клетках и тканях накапливаются белки, углеводы
и аминокислоты, необходимые для холодовой

адаптации [5, 9, 10]. Вследствие этих событий су-
щественно изменяются биохимический состав и
свойства мембран, увеличивается число некоторых
органелл, формируются хлоропласты “светового”
типа, обеспечивающие работу фотосинтетического
аппарата (ФСА) в условиях охлаждения [11, 12].
В этих хлоропластах накапливаются белки COR15,
выполняющие криопротекторную функцию по
отношению к мембранам, кроме того, в клетках
активизируется работа антиоксидантной систе-
мы (АОС) и др. [5, 7].

В многочисленных работах, посвященных
изучению процесса холодовой адаптации, чаще
всего используется одна конкретная температура,
которая, по мнению авторов, оказывает на расте-
ния максимальный закаливающий эффект. Од-
нако для расширения представлений об особен-
ностях адаптации растений важно исследовать их
реакцию на низкотемпературные закаливающие
воздействия разной интенсивности. Такие иссле-
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тособирающий комплекс, ФСА – фотосинтетический ап-
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дования могут раскрыть зависимость между ин-
тенсивностью проявления адаптивных измене-
ний и уровнем морозоустойчивости, формируе-
мой в процессе закаливания растений при разных
температурах. Исходя из этого, цель настоящей
работы заключалась в изучении комплекса адап-
тивных изменений, происходящих в клетках и
тканях проростков озимой пшеницы при холодо-
вом закаливании, начиная с первых часов и до 7
суток их нахождения в условиях действия темпе-
ратур 12, 8 и 4°С.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследования использовали
проростки озимой пшеницы (Triticum aestivum L.)
сорта Московская 39, выращенные в рулонах
фильтровальной бумаги на модифицированном
питательном растворе Кнопа в камере искус-
ственного климата при температуре воздуха 22°С,
относительной влажности 60–70%, освещенно-
сти ФАР 180 мкмоль/(м2 с) и 14-часовом фотопе-
риоде. По достижении 7-дневного возраста рас-
тения разделяли на три группы и в течение 7 сут
подвергали воздействию низких закаливающих
температур 12, 8 и 4°С, сохраняя прочие условия
неизменными. В качестве контроля использова-
ли 7-дневные проростки, выращенные при 22°С.

О морозоустойчивости проростков пшеницы
судили по температуре (ЛТ50), вызывающей ги-
бель 50% палисадных клеток паренхимы листо-
вых высечек после их 5-минутного проморажива-
ния в термоэлектрическом микрохолодильнике
ТЖР-02/-20 (Интерм, Россия) при последова-
тельном снижении температуры с интервалом
0.4°С [13]. Жизнеспособность клеток определяли
с помощью светового микроскопа МИКМЕД-2
(ЛОМО, Россия) с объективом 40× по деструк-
ции хлоропластов и коагуляции цитоплазмы.

Рост растений оценивали по накоплению сы-
рой и сухой биомассы листьев. Для анализа брали
по 5 листьев в каждом варианте опыта, опыт по-
вторяли трижды. Сухую массу рассчитывали в
процентах от сырого веса после высушивания об-
разцов при 100°С до постоянного веса. Интенсив-
ность транспирации и видимого фотосинтеза
изучали с помощью портативной фотосинтетиче-
ской системы НСМ-1000 (Walz, Германия). Уро-
вень окислительного стресса определяли по со-
держанию в листьях МДА, как одного из конеч-
ных продуктов перекисного окисления липидов
(ПОЛ) [14]. Содержание фотосинтетических пиг-
ментов анализировали с помощью спектрофото-
метра СФ-2000 (ОКБ Спектр, Россия) в спиртовой
вытяжке [15]. Определение доли хлорофиллов в
светособирающем комплексе (ССК) проводили с
учетом того, что весь хлорофилл b находится в
ССК, а отношение хлорофилла a/b в ССК равно

1.2 [16]. Размеры клеток мезофилла и количество
хлоропластов в них определяли на фотоснимках
ультратонких срезов листа, полученных по стан-
дартной процедуре [17, 18]. Уровень транскрип-
тов гена WCOR15 измеряли методом ОТ-ПЦР в
режиме реального времени, как описано нами ра-
нее [19, 20].

Все измерения проводили на первом листе
проростков пшеницы. Повторность при оценке
устойчивости и указанных выше физиолого-био-
химических показателей в пределах одного вари-
анта опыта 3–6-кратная. Каждый опыт повторя-
ли не менее 3 раз. Структурные показатели изуча-
ли на 50 снимках для каждого варианта опыта. В
таблицах и на графиках приведены средние ариф-
метические значения и их стандартные ошибки.
В статье обсуждаются величины, статистически
значимые при Р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морозоустойчивость

Как показали результаты опытов, морозо-
устойчивость проростков пшеницы существенно
возрастала под влиянием температур 12, 8 и 4°С
(рис. 1а). При этом в динамике этого процесса
для каждого из низкотемпературных воздействий
отмечены свои особенности. Так, при 4°С моро-
зоустойчивость проростков резко повышалась
уже в первые часы действия температуры и про-
должала быстро нарастать в течение опыта, до-
стигая к его окончанию 155% от исходного уровня
(рис. 1а). При температуре 12 и 8°С морозоустой-
чивость проростков возрастала только к концу
первых суток закаливания, далее она продолжала
увеличиваться, но при 8°С быстрее, чем при 12°С
(рис. 1а). Наибольший уровень морозоустойчи-
вости проростков пшеницы наблюдали на 7 сут
закаливания при 8°С, который составил 144%, а
при 12°С – 123% от исходного.

Рост

Анализ результатов показал, что накопление
сырой биомассы листьев пшеницы продолжалось
в процессе закаливания и при 12, и при 8°С, но
почти полностью прекращалось при 4°С, возоб-
новляясь лишь на 6–7 сут опыта (табл. 1). Вели-
чина прироста сырой биомассы листьев зависела
от интенсивности температурного воздействия и
была тем выше, чем ближе температура к опти-
мальной (табл. 1). Накопление же сухой биомас-
сы листьев активно продолжалось во всех вариан-
тах опыта (табл. 1), при этом отношение сухой
биомассы листьев к сырой увеличивалось только
в процессе закаливания при 4°С (табл. 2).
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Рис. 1. Морозоустойчивость (а) и интенсивность транспирации (б) листьев пшеницы в процессе холодовой адаптации
при 12°С (1), 8°С (2) и 4°С (3). Звездочкой обозначены отличия от исходного уровня, статистически значимые при
P < 0.05.
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Таблица 1. Сырая и сухая биомасса листьев пшеницы после холодовой адаптации при 12, 8 и 4°С

Примечание: * – отличия от исходного уровня, статистически значимые при P < 0.05.

Экспозиция, ч
Сырая биомасса, мг Сухая биомасса, мг

12°С 8°С 4°С 12°С 8°С 4°С

0 107 ± 3 107 ± 3 107 ± 3 11 ± 0.3 11 ± 0.3 11 ± 0.3
24 127 ± 5* 127 ± 5* 109 ± 3 14 ± 0.2* 14 ± 0.4* 13 ± 0.4*
48 134 ± 5* 133 ± 5* 111 ± 6 14 ± 0.2* 14 ± 0.4* 13 ± 0.4*
72 161 ± 1* 138 ± 1* 112 ± 2 17 ± 0.1* 16 ± 0.1* 16 ± 0.4*

144 152 ± 4* 155 ± 1* 114 ± 2 17 ± 0.1* 19 ± 0.1* 16 ± 0.5*
168 180 ± 5* 157 ± 3* 120 ± 3* 21 ± 0.3* 19 ± 0.2* 18 ± 0.4*

Интенсивность транспирации

Интенсивность транспирации пшеницы резко
снижалась уже через 1 ч охлаждения независимо от
закаливающей температуры (рис. 1б). В дальней-

шем транспирация несколько стабилизировалась
и к концу опыта составляла около 40% от исходной
у растений, закаленных при 4 и 8°С, и примерно
60% у растений, закаленных при 12°С.
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Перекисное окисление липидов
Низкие закаливающие температуры (12, 8 и

4°С) вызывали увеличение содержания МДА в
листьях пшеницы, но только через 48 ч воздей-
ствия (рис. 2а). Более того, этот показатель дости-
гал максимального уровня через 3 сут охлажде-
ния, затем снижался и к концу опыта оставался

повышенным только у растений, закаленных при
4°С (рис. 2а).

Фотосинтетический аппарат

Интенсивность фотосинтеза пшеницы значи-
тельно снижалась уже в первые часы действия
температур 8 и 4°С (рис. 2б). В дальнейшем, при
8°С процесс фотосинтеза стабилизировался на
уровне 70% от исходного, а при 4°С до конца опыта
оставался на стабильно низком уровне (рис. 2б).
Температура 12°С практически не влияла на ин-
тенсивность фотосинтеза (рис. 2б).

Суммарное содержание хлорофиллов в ли-
стьях пшеницы под влиянием температуры 12°С
увеличивалось на 23% в течение первых суток
действия холода, оставаясь в дальнейшем на до-
стигнутом уровне (рис. 3а). При 8°С этот показа-
тель возрастал только в первые 3 сут закаливания,
а затем снижался до исходных значений (рис. 3а).
В процессе закаливания при 4°С содержание хло-

Рис. 2. Содержание МДА в листьях (а) и интенсивность видимого фотосинтеза (б) пшеницы в процессе холодовой
адаптации при 12°С (1), 8°С (2) и 4°С (3). Звездочкой обозначены отличия от исходного уровня, статистически значи-
мые при P < 0.05.
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Таблица 2. Отношение сухая/сырая биомасса листьев
пшеницы после холодовой адаптации при 12, 8 и 4°С

Экспозиция, 
ч 12°С 8°С 4°С

0 0.11 0.11 0.11
24 0.10 0.11 0.12
48 0.10 0.11 0.13
72 0.10 0.11 0.14

144 0.11 0.12 0.15
168 0.11 0.12 0.15
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рофиллов начинало снижаться через 48 ч от нача-
ла охлаждения и к концу опыта этот показатель
был на уровне 77% от исходного (рис. 3а). Доля
хлорофилла в ССК увеличивалась только при
12°С, а при 8 и 4°С оставалась примерно одинако-
вой (табл. 3).

Кроме того, увеличение содержания кароти-
ноидов в листьях пшеницы происходило при всех
изученных температурах, но при 4°С этот процесс
начинался уже через 1 ч от начала опыта и был
наиболее интенсивным (рис. 3б). Соотношение
каротиноидов и хлорофиллов возрастало при 8 и
4°С, но почти не изменялось при 12°С (табл. 3).

Во всех вариантах опыта зафиксировано уве-
личение размеров клеток мезофилла, а также
снижение отношения длинной оси клетки к ко-
роткой, то есть некоторое “округление” клеток
под влиянием холода (табл. 4). Увеличение числа
хлоропластов в клетках мезофилла происходило
только при 4°С (табл. 4).

Уровень транскриптов гена WCOR15

Под влиянием всех трех низких закаливающих
температур уже в первые часы происходило увели-
чение уровня транскриптов гена WCOR15 (рис. 4).
Причем повышение экспрессии гена WCOR15 на-
блюдалось через 1 ч от начала действия темпера-
туры 4 и 8°С, а при 12°С накопление транскрип-
тов указанного гена отмечено через 5 ч. На 7 сут
эксперимента температура 4°С вызывала наи-
больший, а 12°С – наименьший прирост содер-
жания транскриптов гена WCOR15 по отношению
к исходному уровню.

ОБСУЖДЕНИЕ
При выборе интенсивности закаливающих

воздействий мы опирались на ранее полученные
данные о зональном влиянии температуры на
растения [13]. Согласно им, озимая пшеница, ко-
торая относится к морозостойким культурам,
способна выдерживать без повреждений даже

Рис. 3. Содержание хлорофиллов a и b (а) и каротиноидов (б) в листьях пшеницы в процессе холодовой адаптации при
12°С (1), 8°С (2) и 4°С (3). Звездочкой обозначены отличия от исходного уровня, статистически значимые при P < 0.05.
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действие температур близких к 0°С. Зона низких
закаливающих температур, вызывающих увели-
чение ее морозоустойчивости, находится в диапа-
зоне от 0 до 14°С [13]. Температуры ниже 0°С от-
носятся к повреждающим, под их влиянием в
клетках растений появляются необратимые по-
вреждения. Температура в диапазоне от 14 до
28°С является для пшеницы “фоновой” (физио-
логически нормальной). При этих температурах
осуществляется нормальный рост и развитие рас-
тений, а колебания температуры в этом диапазо-
не не влекут за собой изменение их холодоустой-
чивости [13]. В данной работе мы использовали
три температуры из зоны холодового закаливания
растений: температура 12°С близка к фоновой зо-

не, температура 4°С близка к границе с зоной по-
вреждения, а температура 8°С занимает некото-
рое промежуточное положение между ними. Для
исследования были отобраны показатели, важные
для формирования повышенной морозоустойчиво-
сти и затрагивающие разные стороны многокомпо-
нентного процесса адаптации – рост, водный об-
мен, активность ФСА, структура клеток мезофилла,
уровень окислительного стресса и экспрессия од-
ного из генов холодового ответа.

В результате исследования установлено, что
температуры 12, 8 и 4°С вызывают существенное
увеличение морозоустойчивости пшеницы, при-
чем этот процесс сопровождается целым рядом
изменений, скорость, особенности динамики и

Таблица 3. Доля хлорофиллов в ССК и соотношение фотосинтетических пигментов в листьях пшеницы после
холодовой адаптации при 12, 8 и 4°С

Экспозиция, ч
Доля хлорофиллов в ССК,

% от суммы хлорофиллов (a + b)
Каротиноиды/хлорофиллы a + b

12°С 8°С 4°С 12°С 8°С 4°С

0 58 58 58 0.13 0.13 0.13
1 58 61 54 0.13 0.13 0.14
5 61 59 57 0.13 0.14 0.14

24 60 63 55 0.12 0.13 0.17
48 59 57 57 0.12 0.15 0.17
72 63 59 55 0.12 0.14 0.19

144 65 60 57 0.13 0.15 0.21
168 67 60 62 0.12 0.15 0.21

Таблица 4. Некоторые структурные параметры клеток мезофилла пшеницы после холодовой адаптации при 12,
8 и 4°С

Примечание: L/W – отношение длинной оси клетки к короткой; * – отличия от исходного уровня, статистически значимые
при P < 0.05.

Экспозиция, ч Площадь клетки, мкм2 L/W Число хлоропластов
в клетке, шт.

12°C
0 324.6 ± 9.7 1.9 10 ± 0.1

24 335.7 ± 13.2 2.0 10 ± 0.1
72 411.3 ± 12.4* 1.6 10 ± 0.1

168 436.6 ± 20.4* 1.8 11 ± 0.1
8°C

24 342.8 ± 10.1 1.8 10 ± 0.1
72 471.4 ± 15.5* 1.6 10 ± 0.1

168 440.8 ± 9.1* 1.6 11 ± 0.1
4°C

24 367.3 ± 21.7 1.6 10 ± 0.3
72 505.9 ± 11.4* 1.5 13 ± 0.3*

168 462.1 ± 9.7* 1.5 12 ± 0.2*
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степень проявления которых зависят от интен-
сивности температурного воздействия. С учетом
этого важного обстоятельства интересно, на наш
взгляд, обсудить, во-первых, изменения, проис-
ходящие в растительном организме на начальном
этапе холодового закаливания при 12, 8 и 4°С, а
во-вторых, изменения, происходящие в растени-
ях на заключительном этапе холодового закали-
вания под воздействием указанных температур.

Анализ результатов воздействия изученных
температур на физиологические процессы в рас-
тениях озимой пшеницы на начальном этапе за-
каливания позволил установить, что под влияни-
ем температуры 4°С уже в течение первых 24 ч от
начала ее действия происходит торможение роста
(табл. 1), уменьшается интенсивность транспира-
ции (рис. 1б) и фотосинтеза (рис. 2б), увеличива-
ется содержание каротиноидов в листьях (рис. 3б)
и площадь клеток мезофилла (табл. 4), снижается
отношение длинной оси клетки к короткой, воз-
растает число хлоропластов в клетках мезофилла
(табл. 4) и уровень транскриптов гена WCOR15
(рис. 4). Все эти изменения, затрагивающие раз-
ные стороны жизнедеятельности растений, со-
провождались ростом их морозоустойчивости
(рис. 1а). На основании этих данных можно
утверждать, что уже в первые часы воздействия
температуры 4°С запускается каскад реакций,
обеспечивающих “перепрограммирование” жиз-
недеятельности проростков озимой пшеницы.

В отличие от этого, температуры 12 и 8°С вы-
зывали увеличение морозоустойчивости пророст-
ков только к концу первых суток своего действия
(рис. 1а), но и они инициировали определенные
изменения в растительном организме. Так, при

температуре 12°С у проростков уже в течение 24 ч
снижалась интенсивность транспирации (рис. 1б) и
возрастал уровень транскриптов гена WCOR15
(рис. 4). При 8°С к этим изменениям добавились
уменьшение интенсивности фотосинтеза (рис. 2б),
увеличение площади клеток мезофилла и сниже-
ние отношения длинной оси клетки к короткой
(табл. 4).

Таким образом, температура 12°С (близкая к
фоновым) вызывала наименьшие изменения в
проростках озимой пшеницы на начальном этапе
холодового закаливания, тогда как температура
4°С (близкая к повреждающим) – наибольшие, а
температура 8°С – занимала в этом плане проме-
жуточное положение. Отметим, что самые чув-
ствительные из изученных нами показателей – ин-
тенсивность транспирации и уровень транскрип-
тов гена WCOR15 – реагировали на понижение
температуры уже в течение первого часа незави-
симо от интенсивности холодового воздействия
на растения.

Для оценки степени проявления адаптивных
изменений в период максимально развиваемой
морозоустойчивости у растений пшеницы, зака-
ливаемых при 12, 8 и 4°С, мы проанализировали
заключительный этап (6–7 сут.) их холодовой
адаптации. Сопоставление изученных парамет-
ров показало, что по мере снижения температуры
от 12 к 4°С возрастает величина максимально до-
стигаемого в результате закаливания уровня мо-
розоустойчивости (табл. 5). Сходная картина на-
блюдалась и в отношении степени проявления
других показателей: чем ближе была температура
к зоне повреждения и дальше от оптимальных
значений, тем более выражены были изменения в

Рис. 4. Уровень транскриптов гена WCOR15 в клетках листьев пшеницы в процессе холодовой адаптации при 12°С (1),
8°С (2) и 4°С (3). Звездочкой обозначены отличия от исходного уровня, статистически значимые при P < 0.05.
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растительном организме (табл. 5). Так, у пророст-
ков пшеницы, закаленных при 12°С, на заключи-
тельном этапе закаливания была снижена транс-
пирация листьев (табл. 5), увеличен уровень тран-
скрипции гена WCOR15 (рис. 4) и размеры клеток
мезофилла (табл. 5). Температура 8°С, кроме пе-
речисленных выше изменений, вызывала у них
некоторое торможение роста, а также интенсивно-
сти фотосинтеза (табл. 5). Под влиянием температу-
ры 4°С у проростков пшеницы формировался мак-
симальный уровень морозоустойчивости и была
наиболее ярко выражена степень проявления ука-
занных изменений (табл. 5). К отмеченным выше
изменениям добавились увеличение содержания
МДА и каротиноидов в листьях, а также рост чис-
ла хлоропластов в клетках мезофилла (табл. 5).

Отдельно следует остановиться на анализе ха-
рактера изменений, наблюдаемых в процессе хо-
лодового закаливания. Из полученных данных
следует, что у растений пшеницы под влиянием
низких закаливающих температур снижаются ин-
тенсивность накопления сырой биомассы ли-
стьев (показатель роста), транспирации (показа-
тель водного баланса) и фотосинтеза, но растет
содержание в клетках МДА, т.е. увеличивается
интенсивность окислительных процессов (рис. 1 б;
рис. 2; табл. 1; табл. 2). С одной стороны, пере-
численные изменения могут быть прямым след-
ствием негативного воздействия холода на расте-
ния. С другой стороны, закрытие устьиц и сниже-
ние транспирации, как первая реакция на холод,
необходимы для предотвращения дегидратации
тканей в условиях охлаждения. Однако в результате
этого уменьшаются доступность СО2 и фиксация
углерода в цикле Кальвина [9, 10, 21], что, в свою

очередь, вызывает усиление генерации активных
форм кислорода (АФК) [9, 21]. Избыточное накоп-
ление АФК приводит к интенсификации процессов
ПОЛ, повреждению белков и нуклеиновых кислот,
уменьшению активности ферментов, нарушению
структуры мембран и органелл [21, 22]. Но вместе
с тем, АФК являются важным сигнальным зве-
ном в цепи адаптивных реакций растительной
клетки на стрессовые воздействия [23, 24]. В част-
ности, они участвуют в регуляции ростовых про-
цессов, движения устьиц, светоиндуцированного
передвижения хлоропластов и др. [25, 26]. Более
того, накопление АФК и продуктов ПОЛ в клетках
растений вызывает активацию работы АОС [21, 22,
27]. Добавим, что АФК выступают в роли одного из
индукторов ICE-CBF/DREB1 ((ICE)-C-Repeat
Binding Factor/Dehydration Responsive Element
Binding Factor1) сигнального пути холодовой
адаптации растений [4, 6, 21].

Подчеркнем, что для выживания в условиях
действия холода растениям крайне необходима
способность быстро реагировать на понижение
температуры, своевременно перестраивая мета-
болизм, меняя скорость и направленность биохи-
мических реакций [4, 5, 7, 10, 27]. При этом ско-
рость основных физиологических процессов за-
медляется, но по своей сути, это – защитная
реакция, направленная на уменьшение затрат
энергии и пластических веществ [9, 10, 28]. В
первую очередь низкие температуры тормозят
рост растений и деление клеток [4]. Поддержание
стабильной фотосинтетической активности на
фоне торможения роста позволяет холодостойким
растениям накапливать углеводы, выполняющие
различные функции, в том числе криопротектор-

Таблица 5. Количественная оценка изменения морозоустойчивости и некоторых структурных и физиолого-био-
химических показателей на 7 сутки холодовой адаптации проростков пшеницы (% от контроля)

Показатель
Температура закаливания

12°С 8°С 4°С

Морозоустойчивость 123 144 155
Сырая масса листьев 168 146 112
Сухая масса листьев 184 166 158
Сухая/сырая биомасса листьев 100 109 136
Интенсивность транспирации 60 39 40
Содержание МДА 106 134 163
Интенсивность фотосинтеза 95 72 30
Содержание хлорофиллов (a + b) 123 95 77
Содержание каротиноидов 117 113 126
Каротиноиды/хлорофиллы a + b 92 125 175
Площадь клеток мезофилла 134 136 142
Длинная/короткая ось клетки 95 84 79
Число хлоропластов в клетке 110 110 120
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ную и антиоксидантную [1, 2, 10]. Одновременно с
этим в хлоропластах происходит гидролиз крах-
мала до моносахаров [10], а также активизируется
синтез осмолитов – моносахаров и аминокислот
[6, 7, 9, 22]. Накапливаясь в цитоплазме и строме
пластид, осмолиты не только предотвращают де-
гидратацию тканей, но и выступают в качестве сни-
жающих температуру замерзания криопротекторов,
защищают клеточные структуры от окислитель-
ного стресса, а также являются “энергетическим за-
пасом”, необходимым для энергоемкого процесса
адаптации [10, 14, 21]. Кроме того, для осуществле-
ния быстрой адаптации растений к холоду запуска-
ется синтез de novo стрессовых (шоковых) белков, в
том числе дегидринов, связывающих воду и предот-
вращающих ее потери в условиях действия холода
[6, 7]. Отмеченное в наших опытах увеличение су-
хой биомассы листьев (табл. 1; табл. 2) может сви-
детельствовать о накоплении определенных ме-
таболитов в тканях [22], а увеличение уровня
транскриптов гена WCOR15 (рис. 4) – о запуске
синтеза de novo белков холодового ответа. Отме-
тим, что белок COR 15, синтез которого контро-
лируется этим геном, накапливается в строме
хлоропластов и участвует в защите фотосинтети-
ческих мембран от дегидратации [22, 28].

Стабильность работы ФСА в условиях охла-
ждения является важным звеном в цепи адаптив-
ных реакций растений [2, 9]. В наших опытах о
стабильности ФСА пшеницы свидетельствуют
данные о стабильном содержании хлорофиллов в
ССК и повышенном отношении каротинои-
ды/хлорофиллы (табл. 3). Последний показатель
свидетельствует о преобладании доли каротинои-
дов в листьях пшеницы, которые не только выпол-
няют светособирающую функцию, но и защищают
хлорофиллы и липиды мембран от фотодеструк-
ции, участвуя в рассеивании тепловой энергии,
избыточной в условиях охлаждения [29].

Важно также отметить, что адаптация ФСА
пшеницы к холоду реализуется и на структурном
уровне. В наших опытах показано, что под влия-
нием низких температур увеличиваются размеры
клеток мезофилла и число хлоропластов в них
(табл. 4). Эта типичная “структурная реакция” на
холод связана с тем, что при охлаждении наряду с
замедлением деления клеток происходит их растя-
жение и увеличение объема цитоплазмы вследствие
выхода воды из вакуоли, а также интенсивного на-
копления в цитоплазме белков, моносахаров и дру-
гих осмолитов [11, 12, 30]. В результате снижается
отношение длинной оси клетки к короткой, то есть
наблюдается своеобразное “округление” клеток
(табл. 4). При этом стимулируется образование но-
вых хлоропластов, и многие холодостойкие расте-
ния используют подобную “количественную стра-
тегию” для поддержания фотосинтетической ак-
тивности в условиях холода [11, 12].

Таким образом, проведенные нами исследова-
ния позволили установить, что формирование по-
вышенной морозоустойчивости пшеницы проис-
ходит под влиянием любых закаливающих темпера-
тур, независимо от их интенсивности. Причем этот
процесс сопровождается “перепрограммирова-
нием” растительного организма, степень и глуби-
на которого определяются интенсивностью низ-
котемпературного воздействия. Поэтому чем
сильнее температура отклоняется от оптималь-
ных (фоновых) значений и чем ближе она к зоне
повреждающих температур, тем быстрее проис-
ходят и ярче проявляются адаптивные изменения
в растительном организме, и соответственно, бо-
лее высокую морозоустойчивость развивают рас-
тения.

Исследования выполнены на научном обору-
довании Центра коллективного пользования Фе-
дерального исследовательского центра “Карель-
ский научный центр Российской академии наук”.
Работа выполнена в рамках государственных за-
даний Министерства науки и высшего образова-
ния Российской Федерации (темы № FMEN-2022-
0004 и 121040800153-1).
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