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На проростках морозостойкого сорта озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) изучали изменения
ультраструктурной организации клеток мезофилла, происходящие в процессе низкотемпературной
адаптации (4°С, 7 сут). Установлено, что под влиянием низкой закаливающей температуры клетки
листьев пшеницы увеличивались в размерах, при этом возрастала площадь цитоплазмы, в то время
как размеры вакуоли уменьшались. Электронная плотность цитоплазмы визуально увеличивалась,
в ней появлялись многочисленные везикулы. Кроме того, увеличивались размеры хлоропластов, а
также количество хлоропластов, митохондрий и пероксисом на единицу площади среза клетки.
Скопления митохондрий и пероксисом в виде цепочек были отмечены около хлоропластов в клет-
ках закаленных проростков, а сами митохондрии изменяли свою форму с округлой на вытянутую
или гантелевидную. Низкая температура также влияла на форму хлоропластов, которые из линзо-
видных становились более округлыми, в них обнаруживались выросты (стромулы). Значительные
изменения под влиянием низкой температуры происходили в ультраструктуре хлоропластов: увели-
чивалось количество и размеры пластогбул, полностью исчезали крахмальные включения, снижа-
лись количество гран, среднее число тилакоидов в гране, высота и площадь граны, плотность фото-
синтетических мембран в хлоропласте коэффициент его гранальности (отношение длины мембран
тилакоидов в гранах к длине мембран стромальных тилакоидов). При этом в процессе низкотем-
пературного закаливания формировалась повышенная морозоустойчивость пшеницы, которую
анализировали по выживаемости проростков и выходу электролитов из тканей листа после тести-
рующего промораживания. Показана взаимосвязь обнаруженных структурных трансформаций в
клетках листьев пшеницы с функциональными и физиолого-биохимическими изменениями,
происходящими у холодостойких растений в процессе низкотемпературной адаптации. Предпола-
гается, что наблюдаемая ультраструктурная реорганизация клеток является одним из важных ком-
понентов в сложной программе адаптации, а также звеном, необходимым для формирования повы-
шенной устойчивости озимых злаков к низкой температуре.
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ВВЕДЕНИЕ
Бóльшая часть регионов Российской Федерации

относится к территориям с неблагоприятными кли-
матическими условиями, в первую очередь темпе-
ратурными, что является причиной существенных
потерь урожая важных сельскохозяйственных куль-
тур. Климатическая нестабильность диктует необ-
ходимость изучения всех возможных механизмов и
стратегий адаптации растений к изменениям тем-
пературы. Особую актуальность имеют исследо-
вания процессов низкотемпературной адаптации

холодостойких растений, например озимых зла-
ков, поскольку такие исследования позволяют
анализировать адаптивный потенциал расти-
тельного организма в целях дальнейшей селек-
ции видов и сортов, наиболее устойчивых к
охлаждению и способных акклиматизироваться
в северных широтах.

Механизмы холодоустойчивости реализуются
на разных уровнях организации растительного
организма – от структурного до молекулярно-ге-
нетического. Под влиянием низких температур
метаболизм растений, устойчивых к холоду, пол-
ностью изменяется: “включаются” гены холодо-
вого ответа [1–3]; в клетках и тканях накаплива-

Сокращения: АОС – антиоксидантная система, ФСА – фо-
тосинтетический аппарат.
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ются белки, углеводы и аминокислоты, выполня-
ющие функции осмолитиков и криопротекторов
[4–6]. Кроме того, изменяется биохимический
состав мембран, в которых увеличивается соотно-
шение липиды/белки и возрастает количество
ненасыщенных жирных кислот [1, 2, 4, 7, 8]. Важ-
ную роль в процессе низкотемпературной адапта-
ции растений играет антиоксидантная система
(АОС), представленная антиоксидантными фер-
ментами и низкомолекулярными соединениями
[5, 8, 9].

Определенное место в программе адаптации
растений к низкой температуре занимает и уль-
траструктурная реорганизация клеток, которая, в
зависимости от вида растения и степени охлажде-
ния, может в разной степени затрагивать основные
органеллы [4, 10–12]. Особый интерес представляет
изучение адаптивных структурных изменений кле-
ток листа, как основного фотосинтезирующего ор-
гана растений. Однако экспериментальные данные
по этому вопросу достаточно противоречивы, и
даже среди холодостойких растений разброс по
структурным реакциям на охлаждение может
быть достаточно большим [13]. Прежде всего, это
связано с тем обстоятельством, что характер лю-
бых изменений, происходящих в растительном
организме при длительных низкотемпературных
воздействиях, существенно зависит от диапазона
используемых температур. Согласно гипотезе о
зональном влиянии температуры на растения
[14], озимая пшеница относится к морозостой-
ким культурам, способным выдерживать без по-
вреждений даже действие температур близких к
0°С. Зона низких закаливающих температур, вы-
зывающих увеличение ее морозоустойчивости,
находится в диапазоне от 0 до 14°С. Температуры
ниже 0°С относятся к повреждающим, а темпера-
туры в диапазоне от 14 до 28°С – к “фоновым”, то
есть физиологически нормальным [14]. Как пока-
зали наши предыдущие исследования, существует
зависимость степени и характера проявления
адаптивных функциональных и физиолого-биохи-
мических изменений в клетках и тканях озимой
пшеницы от интенсивности закаливающей темпе-
ратуры: наиболее быстрые и заметные адаптивные
изменения происходили при температуре 4°С, вы-
зывающей наибольший прирост морозоустойчиво-
сти, который развивался к 6–7 сут закаливания [15].
С целью показать роль ультраструктурной реорга-
низации клеток в низкотемпературной адаптации
озимых злаков, мы изучили комплекс ультраструк-
турных изменений, происходящих в клетках мезо-
филла у проростков озимой пшеницы в процессе
низкотемпературного закаливания (4°С, 7 сут).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве объекта исследования использовали

недельные проростки озимой пшеницы (Triticum

aestivum L.) морозостойкого сорта Московская 39,
выращенные в камере искусственного климата при
температуре воздуха 22°С, относительной влажно-
сти 60–70%, освещенности 100 мкмоль/(м2 с) и
16-часовом фотопериоде. Растения закаляли в
климатической камере KBW-240 (“Binder”, Гер-
мания) при 4°С в течение 7 сут, сохраняя прочие
условия неизменными. В качестве контроля ис-
пользовали 7-дневные проростки, выращенные
при 22°С.

Для электронно-микроскопического исследо-
вания высечки листа фиксировали по стандарт-
ной методике: 2% глутаральдегидом на 0.1 М фос-
фатном буфере (pH 7.4) при температуре 0–4°С с
постфиксацией в 2% растворе ОsО4 [16]. После
стандартной процедуры обезвоживания в серии
спиртов и ацетона материал заливали в смесь
эпоксидных смол. Срезы получали на ультрамик-
ротоме LKB-3 (“LKB”, Щвеция) и просматрива-
ли в электронном микроскопе JEM-1400 (“JEOL
Ltd.”, Япония). Морфометрический анализ уль-
траструктуры проводили с использованием ком-
пьютерных программ ITEM 5.0. и AxionVision 4.8.

Устойчивость пшеницы к низкой температуре
оценивали методом прямого промораживания
проростков (по выживаемости) и по выходу элек-
тролитов из тканей. В каждом варианте опыта
(контрольные и закаленные проростки) брали по
30 растений и промораживали их в бумажных
конвертах в климатической камере MIR-153 (“San-
yo”, Япония) с интервалом в 24 ч и шагом в 2°С.
Пробы отбирали при постепенном снижении
температуры: при –3, –5, –7 и –9°С. Затем расте-
ния 24 ч выдерживали при 4°С в темноте, после
чего переносили в обычные условия (22°С, днев-
ной свет) на 72 ч. О выживаемости судили по ко-
личеству неповрежденных проростков в процен-
тах от общего числа промороженных растений.
Выход электролитов из тканей листа оценивали
по стандартной процедуре [17] после их 24 ч про-
мораживания в климатической камере MIR-153
(“Sanyo”, Япония) при температурах –3, –5, –7 и
–9°С. Электропроводность водных экстрактов
определяли при помощи кондуктометра SG7-ELK
(“Mettler Toledo”, Швейцария). Выход электро-
литов из тканей листьев (V, в %) рассчитывали по
формуле:

где Lо – электропроводность исследуемого образ-
ца до или после холодовой экспозиции, Lk – элек-
тропроводность того же образца после кипячения.

Все измерения проводили на первом листе
проростков пшеницы. Ультраструктурные пока-
затели изучали на 50–100 снимках для каждого
варианта опыта. Повторность при оценке устой-
чивости была 3–6-кратная. В таблицах и на гра-
фиках приведены средние арифметические зна-

( )о k100 ,V L L=
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чения и их стандартные ошибки. Достоверности
отличий между средними значениями оценивали
по t-критерию Стьюдента при P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Исследование показало, что клетки мезофил-

ла незакаленных проростков пшеницы имели ти-
пичную структуру. В тонком пристенном слое
цитоплазмы располагались хлоропласты линзо-
видной формы, в которых хорошо видны крах-
мальные включения, а центральная часть клетки
занята прозрачной вакуолью (рис. 1а). После низ-
котемпературного закаливания в структуре кле-
ток пшеницы обнаружен ряд отличий. В частно-
сти, цитоплазма клеток несколько разрасталась, в
ней увеличивалось количество хлоропластов, ко-

торые по размерам были больше контрольных,
причем в них полностью исчезали крахмальные
включения (рис. 1б). Кроме того, визуально увели-
чивалась плотность цитоплазмы, в ней появлялись
скопления везикул (рис. 1б, г). Около хлоропластов
отмечено появление “цепочек” из митохондрий и
пероксисом (рис. 1г). Сами митохондрии нередко
меняли свою форму, становясь из округлых более
вытянутыми или гантелевидными (рис. 2а, б). За-
фиксировано также увеличение электронной
плотности стромы хлоропластов (рис. 1г) по срав-
нению с хлоропластами контрольных растений
(рис. 1в). Заметно, что хлоропласты закаленных
растений были более округлыми (рис. 1б, г), в них
обнаруживались выросты, так называемые –
стромулы. Нередко эти стромулы формировали
“карманоподобные” образования с пероксисомами

Рис. 1. Ультраструктура клеток мезофилла у контрольных (а, в) и закаленных (4ºС, 7 сут) (б, г) проростков пшеницы.
Вак – вакуоль, Хп – хлоропласт, Мх – митохондрия, Пс – пероксисома, Вез – везикулы, Кр – крахмальные включе-
ния, Гр – граны, СтрТил – тилакоиды стромы. Масштабная линейка 5 мкм (а, б) и 0.5 мкм (в, г).
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или митохондриями внутри (рис. 2в). Достаточно
часто в хлоропластах закаленных проростков на-
блюдали искривленные тилакоиды с расширенным
люменом (внутритилакоидным пространством)
(рис. 2г). Действие низких температур приводило
также к увеличению в хлоропластах размеров и
количества пластоглобул, которые иногда обра-
зовывали “гроздеподобные” кластеры, хорошо
заметные в центральной части пластид (рис. 2г).

Морфометрический анализ подтвердил, что в
процессе низкотемпературного закаливания в клет-
ках мезофилла пшеницы происходит ряд структур-
ных изменений. Так, под влиянием низкой тем-
пературы увеличивались площади срезов клетки

и цитоплазмы (рис. 3а). При этом, размеры ваку-
оли, наоборот, уменьшались, и в процентах по отно-
шению к площади клетки это снижение составило
30% (рис. 3б). Кроме того, в условиях низкотемпера-
турного закаливания увеличивалось число хлоро-
пластов, митохондрий и пероксисом на единицу
площади среза клетки (рис. 4), а также значитель-
но возрастали размеры хлоропластов, хотя пло-
щади срезов митохондрий и пероксисом не изме-
нялись (табл. 1). Так, площадь среза хлоропласта
увеличивалась в процессе закаливания более чем
в два раза, причем как длинная, так и короткая
оси хлоропластов были заметно больше, чем у
контрольных растений (табл. 1). Однако соотноше-

Рис. 2. Ультраструктура клеток мезофилла у закаленных (4°С, 7 сут) проростков пшеницы. Мх – митохондрия, Пг – пла-
стоглобулы, Пс – пероксисома. На рис. 2в стрелкой показана стромула. Масштабная линейка 0.5 мкм.
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ние длинной оси хлоропласта к короткой снижа-
лось (табл. 1), что говорит о потере хлоропластами
линзовидной формы и некотором их округлении
(рис. 1б, г). Увеличение количества и размеров
хлоропластов приводило к возрастанию их сум-
марной площади в клетке на 15% по сравнению с
контрольными значениями (табл. 2).

Существенные отличия были зафиксированы
и в ультраструктуре хлоропластов закаленных и
незакаленных растений. У контрольных пророст-
ков, выращенных при 22°С, хлоропласты облада-

ли типичной структурой: имели правильную лин-
зовидную форму, хорошо развитую тилакоидную
систему и мелкозернистую плотную строму, в ко-
торой располагались граны, тилакоиды стромы и
крахмальные включения (рис. 1в). При 4°С в хло-
ропластах листьев пшеницы происходил ряд
структурных изменений: существенно (на 25%)
снижалось число гран на единице площади хло-
ропласта, уменьшалось и среднее число тилакои-
дов в гране (табл. 2). О заметном уменьшении раз-
меров гран свидетельствует также снижение как

Рис. 3. Влияние низкой температуры (4°С, 7 сут) на размеры (а) цитоплазмы (1), вакуоли (2) и клетки (3) и соотноше-
ние (б) площадей цитоплазмы (1) и вакуоли (2) в % от площади клетки у проростков пшеницы. Звездочкой обозначе-
ны отличия закаленных растений от контрольных, статистически значимые при Р < 0.05.
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Таблица 1. Влияние низкой температуры (4°С, 7 сут) на размеры органелл в клетках мезофилла у проростков
пшеницы

Примечание. Звездочкой обозначены отличия закаленных растений от контрольных, статистически значимые при Р < 0.05.

Показатели 22°С 4°С

Площадь среза пероксисомы, мкм2 0.6 ± 0.1 0.7 ± 0.1

Площадь среза митохондрии, мкм2 0.4 ± 0.1 0.4 ± 0.1

Площадь среза хлоропласта, мкм2 7.9 ± 0.4 16.1 ± 0.6*
Длинная ось хлоропласта, мкм 4.6 ± 0.2 5.9 ± 0.2*
Короткая ось хлоропласта, мкм 1.9 ± 0.1 2.9 ± 0.1*
Длинная/короткая ось хлоропласта 2.5 ± 0.1 2.0 ± 0.1*
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средней, так и максимальной высоты граны и ее
площади (табл. 2). Достоверных изменений в вели-
чине люмена (расстояния между тилакоидами в гра-
не) не обнаружено (табл. 2). Снижение плотности
фотосинтетических мембран (то есть длины мем-
бран тилакоидов, рассчитанной на 10 мкм2 площади
среза хлоропласта) происходило, прежде всего, за
счет уменьшения длины гранальных мембран
(табл. 2). Вследствие этого у закаленных растений
коэффициент гранальности, представляющий
отношение длины мембран гранальных тилакои-
дов к длине стромальных мембран, был заметно
снижен по сравнению с контрольными значениями
(табл. 2). Этот факт свидетельствует о преоблада-
нии в хлоропластах закаленных растений мембран
стромальных тилакоидов над мембранами тила-
коидов в гранах.

В процессе низкотемпературного закаливания
пшеницы происходила не только структурная ре-
организация клеток мезофилла, но и формирова-
лась повышенная морозоустойчивость. В опытах
с прямым промораживанием растений показано,
что 90% незакаленных проростков полностью по-
гибали уже при –7°С, в то время как 40% закален-
ных растений выдерживали промораживание даже
при –9°С (табл. 3). Данные по определению выхо-
да электролитов из тканей после промораживания
также свидетельствуют об увеличении морозо-
устойчивости пшеницы в процессе закаливания
(табл. 3). Согласно этим данным, устойчивость
закаленных растений была приблизительно в три
раза выше, чем у контрольных проростков. Так,
выход электролитов из тканей контрольных про-
ростков, промороженных при –7°С, составил 70%,

что свидетельствует о гибели большинства расте-
ний. У закаленных проростков выход электроли-
тов после промораживания при этой же темпера-
туре был лишь 20%, а при снижении температуры
до –9°С составил 35% (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Холодостойкие растения в процессе эволюции
сформировали широкий спектр адаптивных
структурно-функциональных, физиолого-биохи-
мических и молекулярно-генетических изменений,
способствующих выживанию в условиях действия
пониженных температур. Эти изменения касаются,

Рис. 4. Влияние низкой температуры (4°С, 7 сут) на
количество органелл на 103 мкм2 площади среза клет-
ки у проростков пшеницы: 1 – 22°С, 2 – 4°С. Звездоч-
кой обозначены отличия закаленных растений от
контрольных, статистически значимые при Р < 0.05.
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Таблица 2. Влияние низкой температуры (4°С, 7 сут) на ультраструктуру хлоропластов в клетках мезофилла у
проростков пшеницы

Примечание. Звездочкой обозначены отличия закаленных растений от контрольных, статистически значимые при Р < 0.05;
а – ширину люмена (расстояние между тилакоидами в гране) рассчитывали как отношение высота граны/среднее число ти-
лакоидов в гране; б – плотность мембран рассчитывали как длину (протяженность) мембран на 10 мкм2 среза хлоропласта;
в – коэффициент гранальности рассчитывали как отношение длины гранальных мембран к длине мембран, контактирую-
щих со стромой.

Показатели 22°С 4°С

Суммарная площадь хлоропластов, % 21 ± 3 35 ± 3*

Число гран на 10 мкм2 среза хлоропласта, шт 37 ± 2 28 ± 3*

Среднее число тилакоидов в гране, шт 7 ± 0.2 6 ± 0.2*
Средняя высота граны, мкм 0.13 ± 0.01 0.10 ± 0.01*
Наибольшая высота граны, мкм 0.40 0.23

Ширина люмена, мкма 0.018 ± 0.001 0.021 ± 0.001

Площадь граны, мкм2 0.05 ± 0.003 0.03 ± 0.003*

Плотность гранальных мембран, мкмб 124.2 ± 19.8 70.0 ± 9.2*

Плотность стромальных мембран, мкм 92.8 ± 15.0 66.9 ± 10.2
Общая плотность фотосинтетических мембран, мкм 217.0 ± 23.6 136.9 ± 14.9*

Коэффициент гранальности хлоропластав 1.3 ± 0.1 1.0 ± 0.1*
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в том числе, и ультраструктуры клеток, которая в
процессе низкотемпературной адаптации претер-
певает значительную реорганизацию. В нашем
исследовании, проведенном на проростках ози-
мой пшеницы, установлено, что в процессе низ-
котемпературного закаливания (4°С, 7 сут) в
клетках мезофилла происходит целый комплекс
структурных изменений, касающихся практически
всех элементов клетки. В частности, значительно
увеличивались размеры самих клеток мезофилла, в
которых возрастали площадь и электронная плот-
ность цитоплазмы, в ней появлялись многочис-
ленные везикулы, увеличивались число хлоро-
пластов, митохондрий и пероксисом, а также раз-
меры хлоропластов (табл. 1, рис. 1–4). Скопления
митохондрий и пероксисом наблюдались около
хлоропластов, в самих хлоропластах отмечены
выросты – стромулы, в них увеличивались разме-
ры и количество пластоглобул, но практически
полностью исчезали крахмальные включения
(рис. 1, 2). Кроме того, в хлоропластах появлялись
признаки снижения гранальности – уменьшались
число и размеры гран, плотность фотосинтетиче-
ских мембран снижалась за счет уменьшения гра-
нального компонента, мембраны стромальных
тилакоидов преобладали над мембранами гран
(табл. 2). При этом, в процессе ультраструктур-
ной реорганизации клеток мезофилла под влия-
нием низкой температуры формировалась повы-
шенная морозоустойчивость пшеницы (табл. 3).

В предыдущем исследовании нами показано,
что при низкотемпературном закаливании озимой
пшеницы происходит “перепрограммирование”
метаболизма, включающее адаптивные изменения
роста, водного обмена, интенсивности окислитель-
ных процессов и работы фотосинтетического аппа-
рата (ФСА) [15]. Большой интерес представляют
исследования не только функциональных и физио-
лого-биохимических, но и структурных механиз-
мов адаптации растений к действию низких тем-
ператур, однако таких работ явно недостаточно
[13, 18, 19]. Прежде всего, это связано с тем обсто-
ятельством, что для структурных признаков чет-
кие критерии их адаптивности на сегодняшний
день не определены. На наш взгляд, оценить зна-

чимость того или иного структурного признака
для клетки вполне возможно, проведя анализ тех
функциональных и/или физиолого-биохимиче-
ских изменений, которые сопровождают струк-
турные перестройки. Добавим, что в таких иссле-
дованиях необходим и параллельный контроль
устойчивости, как интегрального показателя, ве-
личина которого обеспечена реализацией ком-
плекса адаптивных изменений. Вполне можно
предполагать, что изменения структуры, сопро-
вождающие рост холодоустойчивости, в боль-
шинстве своем, адаптивны. С целью подтвердить
адаптивное значение происходящих под влияни-
ем низкой температуры структурных перестроек,
мы систематизировали литературные данные, ка-
сающиеся наиболее часто регистрируемых фи-
зиолого-биохимических изменений в клетках и
тканях холодостойких растений, и сопоставили
их с теми структурными трансформациями, кото-
рые обнаружили в своем исследовании (табл. 4).

Прежде всего, растения в условиях охлажде-
ния подвергаются риску дегидратации из-за сни-
женного поглощения воды корнями и закрытия
устьиц. Поэтому в клетках холодоустойчивых
растений происходит перераспределение воды –
она транспортируется из вакуоли в цитоплазму и
межклеточное пространство [20]. Одновременно
в клетке активируется синтез белков, липидов,
моносахаров, низкомолекулярных антиоксидантов
и ферментов, которые локализуются в цитоплазме
[4]. Эти вещества, с одной стороны, увеличивают
осмотическое давление клеточного сока, предот-
вращая потери клетки от дегидратации, а с другой
стороны, защищают мембраны клетки от окисли-
тельного стресса и служат резервными веществами,
необходимыми для поддержания роста в условиях
охлаждения [20]. Визуальным отражением перечис-
ленных физиологических и биохимических про-
цессов являются увеличение объема цитоплазмы и
ее электронной плотности, образование в ней
многочисленных везикул. Везикуляция – образо-
вание мембранных пузырьков в цитоплазме, ча-
сто рядом с плазмалеммой, является структурным
отражением усиленного транспорта синтезиро-
ванных защитных веществ между органеллами

Таблица 3. Морозоустойчивость проростков пшеницы к низкой температуре до и после закаливания (4°С, 7 сут)

Примечание. Звездочкой обозначены отличия закаленных растений от контрольных, статистически значимые при Р < 0.05.

Температура 
промораживания

Выживаемость, % Выход электролитов, %

незакаленные 
проростки

закаленные 
проростки

незакаленные 
проростки

закаленные 
проростки

–3°С 35 ± 5 65 ± 5* 35.4 ± 5.0 11.0 ± 1.2*
–5°С 10 ± 4 55 ± 5* 57.7 ± 3.3 16.3 ± 0.3*
–7°С 0 50 ± 4* 70.3 ± 3.1 20.3 ± 1.2*
–9°С 0 40 ± 5* – 35.2 ± 1.2*
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клетки и между клетками. Есть мнение, что за
счет увеличения количества везикул в цитоплазме
клетка поддерживает тонус в условиях охлажде-
ния, накапливая мембранные липидосодержащие
структуры [21]. Поэтому перечисленные структур-
ные изменения (увеличение размеров цитоплазмы,
уменьшение объема вакуоли, везикуляция) – это
важный криозащитный механизм, реализующий-
ся на уровне ультраструктуры клетки (табл. 4).

Серьезные последствия низкотемпературного
воздействия на растения, как правило, связаны с
замедлением всех физиологических процессов –
фотосинтеза, дыхания, водного обмена и обмена
веществ [8, 22]. Однако у холодостойких растений
в условиях охлаждения срабатывает “количествен-
ная стратегия”, когда снижение интенсивности фи-
зиологического процесса поддерживается за счет
увеличения количества структур [23, 24]. Поэтому
количество хлоропластов, митохондрии и перок-
сисом в клетках холодостойких растений, как
правило, увеличивается в условиях охлаждения.
Попутно отметим, что увеличение размеров са-
мих клеток мезофилла под влиянием низкой тем-
пературы – это типичная структурная реакция,
связанная с перечисленными выше структурно-
функциональными изменениями [4, 10]. Как из-
вестно, пониженные температуры, ингибируя деле-
ние клеток, слабо влияют на их рост растяжением.
Вследствие этого под влиянием холода формируют-
ся крупные клетки мезофилла, богатые органелла-
ми, пролиферация которых усиливается, обеспечи-
вая тем самым возможность поддержания основных

физиологических процессов, прежде всего фото-
синтеза и дыхания [23].

Форма митохондрий считается высокодина-
мичным структурным показателем [24, 25]. У теп-
лолюбивых растений изменение формы митохон-
дрий сопровождается “высвечиванием” матрикса
и исчезновением крист, что рассматривается в
качестве симптома повреждения [13, 26]. У холо-
достойких растений, таких как Arabidopsis или
озимые злаки, изменение формы митохондрий на
вытянутую или гантелевидную носит обратимый
характер [27]. Предполагается, что такая форма
органелл способствует увеличению площади их
поверхности и облегчает обмен метаболитами с
цитоплазмой [24, 26, 27].

Учитывая, что охлаждение замедляет все фи-
зиологические процессы и реакции в клетках, с
большой вероятностью можно предполагать адап-
тивное значение еще одного структурного призна-
ка. Так, считается, что скопления митохондрий и
пероксисом около хлоропластов способствуют
установлению более тесных контактов между ор-
ганеллами [28]. Известно, что именно в перокси-
сомах в процессе фотодыхания происходит инак-
тивация АФК, поэтому близость пероксисом к
митохондриям и хлоропластам может быть струк-
турной визуализацией процесса усиленной защи-
ты их мембран от окислительного стресса [28].

Еще одно интересное явление, характерное
для хлоропластов холодостойких растений в усло-
виях действия низких температур – появление в
них стромул, то есть выростов, заполненных стро-

Таблица 4. Взаимосвязь физиолого-биохимических и структурных изменений в клетках холодостойких растений
под влиянием низких температур

Физиолого-биохимические изменения и их значение Структурные изменения

Снижение абсорбции воды корнями, закрытие устьиц, 
перераспределение воды в клетках, направленное
на предотвращение рисков дегидратации и образования 
внутриклеточного льда

Увеличение площади цитоплазмы, уменьшение 
размеров вакуоли

Синтез и аккумуляция в цитоплазме белков, липидов, 
углеводов, антиоксидантов и экзимов; усиление транс-
порта этих защитных веществ между органеллами клетки

Увеличение электронной плотности цитоплазмы, 
появление в ней многочисленных везикул

Снижение интенсивности фотосинтеза, дыхания, обмена 
веществ и всех основных физиологических процессов в 
растительных клетках и, как следствие, компенсаторное 
увеличение числа органелл, и контактов между ними

Увеличение числа органелл, полиморфизм мито-
хондрий, скопления митохондрий и пероксисом 
около хлоропластов, стромулы в хлоропластах

Усиление распада крахмала до моносахаров, синтез и 
аккумуляция в строме белков, энзимов и других веществ, 
обладающих осмо- и криопротекторными свойствами

Увеличение размеров хлоропластов, плотности 
стромы, исчезновение крахмальных включений

А) Снижение вязкости мембран, интенсивности фотосин-
теза, накопление АФК, и в итоге, ингибирование ФС II;
Б) образование большого количества продуктов распада 
мембран вследствие их быстрой перестройки

А) Формирование хлоропластов с мембранной 
системой “светового типа”;
Б) увеличение размеров и числа пластоглобул
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мой. Считается, что выросты увеличивают поверх-
ность хлоропластов, связывают их между собой,
способствуя более интенсивному транспорту ме-
таболитов и сигнальных молекул между пластида-
ми, цитоплазмой и другими органеллами клетки
[29, 30]. Одной из возможных причин выростов и
инвагинаций хлоропластов могут также являться
изменения актинового и тубулинового цитоскеле-
та, наблюдаемые при охлаждении [22]. Например,
Holzinger с соавт. [29] показали, что плотная сеть
микротрубочек в клетках мезофилла Arabidopsis
принимает участие в образовании и функциониро-
вании выростов в хлоропластах, которые необходи-
мы для адаптации ФСА к стрессам.

Наиболее интенсивные изменения под влияем
низкой температуры касались ультраструктуры
хлоропластов. Их “округление” и потеря линзовид-
ной формы, с одной стороны, связаны с поступле-
нием в строму воды из цитоплазмы, замедлением
оттока ассимилятов из хлоропласта и общим инги-
бированием флоэмного потока под влиянием
низких температур [13, 20]. С другой стороны, у
холодостойких растений этот признак также связы-
вают с накоплением в строме веществ с криопро-
текторными функциями [13]. Как правило, увели-
чение размеров хлоропластов у озимых злаков со-
провождается гидролизом крахмальных зерен до
моносахаров [4, 13] и синтезом de novo совместимых
осмолитов – моносахаров, аминокислот, белков и
др. [22]. Растворимые осмолиты, такие как глюкоза,
пролин, глицинбетаин, накапливаясь в строме, не
только снижают ее водный потенциал, предотвра-
щая дегидратацию тканей, но и выступают в каче-
стве “криопротекторов”, защищающих от инакти-
вации белки, а липиды мембран от пероксидации
[4].

Кроме того, снижение интенсивности фото-
синтеза и связанные с ним риски развития окис-
лительного стресса в условиях охлаждения при-
водят к необходимости структурной перестройки
тилакоидных мембран в хлоропластах. Структур-
ные изменения мембранной системы хлоропла-
стов холодостойких растений, возникающие под
влиянием низкой температуры, свидетельствуют
об интенсивных процессах направленных на защи-
ту компонентов ФС II, наиболее чувствительной к
фотоингибированию [31]. Как известно, ФС II в ос-
новном локализована в мембранах гран, в то вре-
мя как более устойчивая ФС I преобладает в мем-
бранах тилакоидов, граничащих со стромой [31,
32]. Под влиянием низких температур в листьях
холодостойких растений формируются хлоропла-
сты со сниженной гранальностью, то есть хлоро-
пласты “светового типа” [32, 33]. В них преобла-
дают мелкие граны, содержащие небольшое чис-
ло тилакоидов, причем мембраны тилакоидов
стромы в таких пластидах преобладают над мем-
бранами тилакоидов гран [34]. Подобного рода
перестройка, скорее всего, отражает перераспре-

деление фотосистем в мембранах тилакоидов, на-
правленное на дополнительную защиту ФС II от
фотоингибирования. Кроме того, изменение
биохимической композиции мембран, связанное
с увеличением соотношения липиды/белки, не-
насыщенные/насыщенные жирные кислоты, так-
же обеспечивает холодостойкость растений [35].
Отметим, что мембраны тилакоидов гран по своей
биохимической композиции менее приспособлены
к охлаждению, поскольку имеют большую плот-
ность упаковки липидов, а также содержат почти в
два раза больше белков по отношению к липидам,
чем мембраны тилакоидов стромы [36]. Таким
образом, мембраны гран имеют более жесткую
структуру, а мембраны стромы – более лабиль-
ную, и, следовательно, более приспособленную к
реакциям на действие холода. Перераспределение
мембран гранальных и стромальных тилакоидов в
хлоропласте под влиянием низких температур име-
ет решающее значение, и наравне с биохимической
их трансформацией, определяет устойчивость рас-
тений к холоду.

Еще один структурный признак холодоустой-
чивых растений в условиях охлаждения – расши-
рение межтилакоидного пространства (люмена),
является осмотической реакцией на усиление
трансмембранного градиента ионов и увеличение
концентрации ионов Ca2+ и Cl- в люмене [31], а
также связан с усилением транспорта органиче-
ских кислот и энзимов, важных для процесса фо-
тосинтеза, из люмена в строму и обратно [31, 37].
Известно, что при фотоингибировании, вызван-
ным генерацией АФК и последующим развитием
окислительного стресса, тормозится синтез de no-
vo белка D1 – ключевого элемента репарации ФС
II [9]. Поврежденные единицы протеина D1 ми-
грируют из мембран гран в мембраны тилакоидов
стромы, где происходит их деградация и замена
на новые копии [31]. Расширение люмена спо-
собствует диффузии люменальных протеаз к ме-
стам репарации протеина D1, и, по сути, является
структурной визуализацией основного молеку-
лярного механизма защиты ФС II от окислитель-
ного стресса.

Как правило, отмеченная выше перестройка
мембранной системы хлоропластов сопровождается
увеличением количества и размеров пластоглобул.
Вероятно, это связано с тем обстоятельством, что
освобождающиеся при перестройке системы тила-
коидных мембран белки и липиды накапливают-
ся именно в пластоглобулах, размер и количество
которых, соответственно, возрастают. По этой
причине увеличение пластоглобул считают не-
специфическим признаком, связанным с пере-
стройкой мембранной системы хлоропластов в
любых стрессовых условиях [13, 38].

Таким образом, ультраструктурная реоргани-
зация клеток мезофилла у озимых злаков является
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одним из важнейших звеньев, необходимых для ре-
ализации стратегии, позволяющей им существовать
в изменяющихся условиях среды. Основными зада-
чами такой адаптивной структурной реорганизации
клеток в условиях охлаждения являются поддержа-
ние интенсивности физиологических процессов,
ингибированных низкой температурой, а также
защита клеток и тканей от дегидратации и окис-
лительного стресса, являющихся основными
причинами гибели растений от холода. У холодо-
стойких растений, и в частности у озимых злаков,
под влиянием низких субповреждающих темпе-
ратур срабатывает единая адаптивная стратегия
структурной, метаболической и физиолого-биохи-
мической реорганизации клеток и тканей, которая
сводит к минимуму риски холодового стресса, поз-
воляя растениям длительно функционировать в
условиях охлаждения.
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