
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2022, № 1, с. 26–36

26

КОЛЛИГАТИВНЫЕ ЭФФЕКТЫ РАСТВОРОВ НИЗКОМОЛЕКУЛЯРНЫХ 
САХАРОВ И ИХ РОЛЬ У РАСТЕНИЙ ПРИ ГИПОТЕРМИИ

© 2022 г.   А. Н. Дерябин*, @, Т. И. Трунова*
*Институт физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, Ботаническая ул., 35, Москва, 127276 Россия

@E-mail: anderyabin@mail.ru
Поступила в редакцию 20.01.2020 г.

После доработки 17.03.2020 г.
Принята к публикации 10.04.2020 г.

В обзоре рассмотрены коллигативные эффекты высококонцентрированных растворов сахаров при
действии отрицательных температур на морозостойкие растения, связанные с предотвращением
обезвоживания клеток, образованием межклеточного льда, снижением точки замерзания прото-
пласта и нейтрализацией токсических веществ. Обсуждается роль сахаров при действии гипотер-
мии на растения, связанная со стабилизацией структуры мембран, молекул липидов и белков, ней-
трализацией активных форм кислорода, а также их участием в сигналинге и метаболических про-
цессах в качестве источника энергии и предшественников синтеза других соединений-протекторов.

Ключевые слова: сахара, низкая температура, активные формы кислорода, сигналинг, растения
DOI: 10.31857/S1026347021060044

НАКОПЛЕНИЕ САХАРОВ – ОДНА
ИЗ СТРАТЕГИЙ ВЫЖИВАНИЯ РАСТЕНИЙ 

ПРИ ДЕЙСТВИИ ГИПОТЕРМИИ
Температура является одним из ведущих эко-

логических факторов, влияющих на все стороны
жизнедеятельности растений и определяющих их
географическое распространение и продуктив-
ность (Levitt, 1980; Nievola et al., 2017). На Земле
сезонному снижению температуры ниже 0°С под-
вергается ~64% территории (Źrobek-Sokolnik, 2012),
из них 26% приходится на сельскохозяйственные
угодья (Nievola et al., 2017). Растения восприимчивы
к температурным перепадам окружающей среды на
протяжении всей своей жизни: от прорастания
семян до их созревания. Отсутствие возможности
перемещения (миграции), а также механизмов
регуляции теплового режима вынуждает растения
адаптироваться к перепадам температуры посред-
ством перепрограммирования своего транскрип-
тома, протеома и метаболома (Sakina et al., 2019).

В настоящее время все высшие растения по
устойчивости к низким температурам (гипотермии)
делят на три группы (Трунова, 2007; Kumar et al.,
2018):

1) теплолюбивые (chilling-sensitive plants), ко-
торые способны адаптироваться к ограниченному
диапазону действия пониженных температур,
при этом большинство из них повреждаются при
температуре ниже 15°С. К растениям этой груп-
пы принадлежат тропические и субтропические
сельскохозяйственные культуры, такие как гре-

чиха, кукуруза, огурец, просо, рис, соя, хлопчат-
ник и др.;

2) холодостойкие (chilling-resistant plants), ко-
торые способны выдерживать любые низкие тем-
пературы, не сопровождающиеся тканевым льдо-
образованием. К этой группе относят картофель,
морковь, редьку, шпинат и др.;

3) морозостойкие (frost-resistant plants) − рас-
тения северных широт – большинство деревьев и
кустарников, а также травянистые озимые куль-
туры (пшеница, рожь, ячмень и др.). Растения
этой группы способны выживать при отрицатель-
ных температурах, сопровождающихся образова-
нием межклеточного льда.

Процесс низкотемпературной адаптации (за-
каливания) или холодовой акклимации (cold
hardening/cold acclimation) происходит при экспо-
зиции растений в условиях низких неповреждаю-
щих (закаливающих) температур, что обеспечивает
им защиту при возможном последующем действии
более низких повреждающих температур. При
этом низкие закаливающие температуры всегда
должны предшествовать повреждающим, и только
в этом случае можно существенно повысить холодо-
или морозостойкость растений (Трунова, 2007).
Важно, что свойства холодо- и морозостойкости
растений развиваются только в процессе низко-
температурного закаливания, которое периоди-
чески происходит в течение всего онтогенеза рас-
тений и осуществляется в пределах нормы реак-
ции. Однако само приобретенное свойство не
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сохраняется при последующем повышении тем-
пературы. У холодостойких и морозостойких рас-
тений наследуется лишь генетически детермини-
рованный уровень устойчивости к гипотермии,
который реализуется исключительно в процессе их
низкотемпературного закаливания в благоприят-
ных для данного генотипа условиях (Трунова, 2007).
Процесс низкотемпературного закаливания обра-
тим, и при возврате растений в оптимальные для
роста температурные условия происходит их раз-
закаливание (deacclimation) (Hidekazu et al., 1996).
В связи с этим, в летний период растения часто не
могут противостоять внезапному действию низ-
ких повреждающих температур.

При переносе растений с оптимальной на низ-
кую закаливающую температуру в их клетках про-
исходят глубокие изменения в метаболизме, в том
числе, возрастает содержание высокомолекуляр-
ных водорастворимых белков, липидов и некото-
рых олигосахаридов, но особенно заметно низко-
молекулярных сахаров. Например, у модельного
для физиологов и биохимиков растения Arabidopsis
thaliana (экотип Columbia) накопление сахарозы,
глюкозы и фруктозы становилось заметным уже
после 1−4 ч их пребывания в условиях низких по-
ложительных температур (Wanner, Junttila, 1999;
Kaplan et al., 2007). Содержание низкомолекуляр-
ных сахаров положительно коррелирует с уровнем
развиваемой холодо- и морозостойкости растений
(Трунова, 1979). Если в условиях гипотермии у
теплолюбивых растений накопление сахаров
происходит в основном в результате гидролиза
крахмальных зерен (Апакидзе, Буадзе, 2000), то у
холодостойких − еще и за счет процесса фото-
синтеза (Wanner, Junttila, 1999; Астахова и др.,
2014), тогда как у морозостойких травянистых
растений − преимущественно благодаря процес-
су фотосинтеза (Трунова, 1979), а у древесных −
гидролиза различных олиго- и полисахаридов
(Касперска-Палач, 1983).

Нами представлена таблица с данными по
суммарному содержанию в листьях самых рас-
пространенных низкомолекулярных раствори-
мых углеводов – сахарозы, глюкозы и фруктозы –
у различных по устойчивости к гипотермии групп
растений, конститутивно и в последействии хо-
лодовой экспозиции. Из данных таблицы видно,
что устойчивые к низким положительным темпера-
турам виды, принадлежащие к группе холодостой-
ких растений, в норме содержат в 2–4 раза больше
сахаров, чем представители теплолюбивых расте-
ний, которые, в свою очередь, содержат в 15–18 раз
меньше сахаров, по сравнению с морозостойки-
ми растениями. Группа холодостойких растений
занимает промежуточное положение по уровню
накопления сахаров. Согласно приведенным в
таблице данным, низкотемпературное закалива-
ние всех групп растений сопровождается повы-
шением в их листьях сахаров. При этом по абсо-

лютному показателю у представителей группы
теплолюбивых растений суммарное содержание
сахаров в несколько раз меньше, чем у морозо-
стойких и холодостойких видов, а у холодостой-
ких растений меньше, чем у морозостойких.

Накопление сахаров – это не только одна из
стратегий выживания всех групп растений при
действии гипотермии, но и неспецифическая со-
ставляющая их стрессового ответа (Трунова,
2007). Разные аспекты роли сахаров в формирова-
нии повышенной устойчивости растений к абио-
тическим стресс-факторам подробно изложены в
обзорах последних лет (Krasavina et al., 2014; Sami
et al., 2016; Gangola, Ramadoss., 2018; Fürtauer et al.,
2019). Однако в них не акцентрировано внимание
на коллигативные эффекты высококонцентриро-
ванных растворов сахаров, характерные, преиму-
щественно, для группы морозостойких растений,
подверженных воздействию отрицательных тем-
ператур. Напомним, что коллигативными назы-
вают физические свойства растворов, которые
определяются только числом частиц растворен-
ного вещества (концентрацией) и не зависят от их
химической природы, массы и размеров (Пучков,
2017). К коллигативным свойствам, в частности,
относят понижение температуры замерзания рас-
твора, по сравнению с чистым растворителем и
осмотическое давление. В данной работе обобще-
ны сведения о роли низкомолекулярных сахаров
(преимущественно, сахарозы, глюкозы и фрукто-
зы) и коллигативных эффектах высококонцен-
трированных растворов сахаров у растений при
гипотермии.

РОЛЬ НИЗКОМОЛЕКУЛЯРНЫХ САХАРОВ
У РАСТЕНИЙ ПРИ ГИПОТЕРМИИ

Сахара как источники энергии и углерода. В рас-
тениях самым распространенным углеводом яв-
ляется дисахарид сахароза (С12Н22О12), молекулы
которой содержат остатки D-глюкозы и D-фрук-
тозы, соединенные ковалентной (гликозидной)
связью (Levitt, 1980; Bohnert, Sheveleva, 1998). Из-
вестно, что основной синтез сахарозы происхо-
дит в цитозоле клеток мезофилла, куда транспор-
тируются триозы, образующиеся в хлоропластах в
процессе фотосинтеза. В цитозоле молекулы са-
харозы перераспределяются, накапливаются в ва-
куоли, используются для синтеза сложных угле-
водов или гидролизуются на глюкозу и фруктозу
(Ruan, 2014). Сахароза считается главной транс-
портной формой ассимилятов, в виде которой
восстановленный углерод и энергия транспорти-
руются по растению. Главный поток сахарозы по-
ступает из фотосинтезирующих клеток (донор) в
русло дальнего транспорта (флоэму) симпласт-
ным и/или апопластным путем и далее в запасаю-
щие органы (акцепор), а также органы, которые
не способны самостоятельно ее синтезировать.



28

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 1  2022
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Преимущество сахарозы, как транспортной фор-
мы, заключается в том, что она является химически
инертным соединением, в котором аномерные ато-
мы углерода связаны друг с другом. Благодаря этому
молекула сахарозы защищена от атаки окислитель-
ных или гидролитических ферментов в процессе ее
переноса из одной части растений в другую (Ле-
нинджер, 1985). Молекуле сахарозы, чтобы быть
использованной в обменных процессах, предвари-
тельно необходимо расщепиться на простые угле-
воды – глюкозу и фруктозу, например, с помощью
инвертазы (β-фруктофуранозидаза, КФ 3.2.1.26).
Молекулы низкомолекулярных сахаров богаты
энергией, в связи с чем они являются основными
субстратами для клеточного дыхания и синтеза
стрессовых белков и липидов, протекающих в про-
цессе низкотемпературного закаливания (Rolland
et al., 2002). Основными субстратами для реорга-
низации и формирования устойчивой к гипотер-
мии структуры клеток выступают метаболически
активные сахара − фруктоза и глюкоза (Колупа-
ев, Трунова, 1992).

Стабилизация сахарами структуры мембран,
белков и липидов. Температура фазового перехода
и жидкостные свойства биологических мембран,
наряду с другими факторами, зависят также от со-
держания сахаров в окружающем их растворе
(Quinn, 1989). В модельных экспериментах показа-
но, что сахара в условиях гипотермии стабилизиру-
ют структуру и текучесть мембран клеток (Crowe
et al., 1984, 1987; Sum et al., 2003), за счет взаимо-
действия с входящими в их состав липидами и
белками (Anchordoguy et al., 1987; Kamata, Uemura,
2004). Возможный механизм защитного действия
сахаров заключается в образовании многочис-
ленных водородных связей между атомами водо-
рода в гидроксильных группах молекул сахаров и
кислородными атомами фосфатов в составе мо-
лекул фосфолипидов мембран (Strauss, Hauser,
1986; Crowe, Crowe, 1988; Sum et al., 2003), благо-
даря чему сохраняется жидко-кристаллическое
состояние липидов плазмалеммы. Способность
сахаров замещать молекулы воды, образовывая
дополнительные гидрофобные связи, обеспечи-
вает не только стабилизацию клеточных мембран
в целом, но также защиту белковых комплексов
тилакоидов от разрушения (Caffery et al., 1988).
Сахара, по сравнению с белками, играют бóль-
шую роль в защите цитоплазмы клеток при дей-
ствии гипотермии (Gusta et al., 2004).

Нейтрализация сахарами активных форм кисло-
рода (АФК). При оптимальных для роста температу-
рах в клетках растений поддерживается баланс меж-
ду скоростью генерации АФК и их утилизацией
благодаря наличию специализированной системы
антиоксидантной защиты, состоящей из антиокси-
дантных ферментов (супероксиддисмутаза, катала-
за, пероксидаза и др.) и низкомолекулярных соеди-
нений-антиоксидантов (аскорбиновая кислота,

восставновленный глутатион, флавоноиды и др.).
При действии гипотермии этот баланс может
быть нарушен из-за резкого возрастания в клетке
содержания АФК, в результате которого развива-
ется окислительный стресс, приводящий к необ-
ратимым повреждениям наиболее важных биопо-
лимеров – нуклеиновых кислот, белков и липидов.
Установлено, что для холодостойких и морозостой-
ких растений противодействие окислительному
стрессу, вызванному гипотермией, в значительной
мере связано с деятельностью низкомолекулярных
антиоксидантов на фоне стабилизации активно-
сти антиоксидантных ферментов, тогда как для
теплолюбивых растений, наоборот, в основном с
повышенной активностью антиоксидантных
ферментов (Hurry et al., 1995). Кроме того, проис-
ходит быстрая инактивация конститутивного пула
антиоксидантных ферментов свободными радика-
лами и поэтому требуется значительное время, не-
обходимое для индукции их синтеза. В связи с
этим, в этих условиях более эффективной, чем
ферментативная, становиться защита с помощью
низкомолекулярных антиоксидантов, чья избы-
точность и относительная свобода миграции в
клеточной и тканевой среде выступают на перед-
ний план (Кения и др., 1993).

В настоящее время низкомолекулярные сахара
рассматриваются как полноправные компоненты
неферментативной системы антиоксидантной за-
щиты растительной клетки (Peshev, Van den Ende,
2013; Soares, 2019). Способность моносахаридов за
счет окисления карбонильной группы восстанавли-
вать такие сильные окислители, как феррицианид,
пероксид водорода или ионы Сu2+, известна давно
(Ленинджер, 1985). Установлено, что сахара взаи-
модействуют с АФК как напрямую, так и опосре-
дованно, усиливая экспрессию генов, кодирующих
низкомолекулярные антиоксиданты (Sami et al.,
2016). Наиболее вероятны реакции радикальных
АФК с молекулами α-глюкозы с образованием
нестойких перокси-соединений и последующим
их распадом до стабильных и легко метаболизи-
руемых С3-фрагментов, а также образованием
циклических лактонов (Синькевич и др., 2009). В
модельных экспериментах in vitro показана спо-
собность сахаров, таких как глюкозы, сахарозы,
фруктозы, раффинозы и маннита перехватывать
гидроксильный радикал и таким образом предот-
вращать вызываемые им повреждения биомолекул
(Аверьянов, Лапикова, 1989; Smirnoff, Cumbes,
1989; Bohnert, Sheveleva 1998; Bogdanović et al.,
2008; Peshev, Van den Ende 2013; Matros et al., 2015).
По способности in vitro перехватывать гидроксиль-
ный радикал сахара располагаются в следующем по-
рядке: мальтоза > сахароза > фруктоза > глюкоза >
> сорбит (Morelli et al., 2003). Видно, что дисаха-
риды являются более активными перехватчика-
ми АФК, чем моносахара. Среди моносахаридов
фруктоза оказалась в два раза более эффективна в
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роли перехватчика АФК, чем глюкоза (Bog-
danović et al., 2008). Авторы показали, что не толь-
ко фруктоза, но и ее фосфорилированные формы
являются важными антиокислителями – пере-
хватчиками АФК. Учитывая отсутствие в клетках
растений антиоксидантных ферментов, нейтра-
лизующих гидроксильный радикал, роль сахаров,
как перехватчиков этой АФК, возрастает (Bog-
danović et al., 2008; Matros et al., 2015). Наши ис-
следования in vitro с трансформированными рас-
тениями картофеля, экспрессирующими ген ин-
вертазы дрожжей апопластной локализации,
показали, что наличие 2% сахарозы в МС-среде
снижает интенсивность перекисного окисления
липидов в листьях (Дерябин и др., 2011). Накап-
ливаемые в норме (за счет экспрессии встроенного
гена инвертазы дрожжей) и при низкотемпера-
турном закаливании (5°С, 3 сут) сахара стабили-
зировали структурно-функциональное состояние
клеточных мембран, снижали интенсивность про-
цессов свободнорадикального окисления, протека-
ющих с участием АФК, и повышали холодоустой-
чивость растений картофеля (Дерябин и др., 2007;
2016). Низкомолекулярным антиоксидантам при-
суща нелинейная зависимость между их внутрикле-
точной концентрацией и степенью ингибирования
свободнорадикальных процессов (Кения и др.,
1993), что было показано и в наших эксперимен-
тах с растениями картофеля, экспрессирующими
ген инвертазы дрожжей (Дерябин и др., 2011). У
растений, испытывающих сахарное голодание,
наблюдалось накопление в тканях АФК, тогда как
повышение внутриклеточной концентрации са-
харов способствовало их нейтрализации (Bolouri-
Moghaddam et al., 2010). Обработка растений рас-
твором глюкозы приводила к меньшему накопле-
нию в их тканях АФК, в частности, синглетного
кислорода и пероксида водорода (Ramel et al.,
2009). Таким образом, убедительно показана спо-
собность сахаров нейтрализовывать АФК, высту-
пая в роли низкомолекулярных антиоксидантов.

Роль сахаров в восприятии и трансдукции внешне-
го сигнала. Известно, что в норме и под действием
стрессоров различной природы (в том числе, низ-
котемпературного стрессора), сахара в миллимо-
лярных концентрациях контролируют онтогенез
растений посредством активации/репрессии генов,
регулирующих такие морфофизиологические и
биохимические процессы, как, клеточный цикл,
рост, органогенез, прорастание пыльцы, цветение,
формирование плодов, старение, фотосинтез,
биосинтез метаболитов (белков, липидов, орга-
нических кислот и др.) (Koch, 1996; Gupta, Kaur,
2005; Rosa et al., 2009; Ruan, 2012; Li, Sheen, 2016;
Sami et al., 2016; Марковская, Шибаева, 2017;
Ciereszko, 2018; Ahmad, 2019). Кроме того, концен-
трация и пул сахаров служат сигналами для экс-
прессии генов углеводного метаболизма, в частно-
сти, кодирующих инвертазу и сахарозосинтазу

(D-фруктозо-2-глюкозил-трансфераза, КФ 2.4.1.13).
Предполагается участие инвертаз в рецепции са-
харного сигнала (Ruan, 2014; Wan et al., 2018), что
указывает на наличие нескольких путей для его
восприятия и трансдукции. Показано, что высокая
активность инвертазы клеточных стенок задер-
живала АБК-индуцируемое старение листьев то-
мата, что свидетельствует о сигнальной функции
продуктов деятельности фермента – глюкозы и
фруктозы (Jin et al., 2009). Сигнальная функция
сахаров была убедительно показана при исполь-
зовании растений с нокаутом генов, кодирующих
цитоплазматическую инвертазу (Rossouw et al.,
2010). Сигнальная функция сахаров проявляется
на разных уровнях организации растительного
организма: на уровне клетки – при взаимоотно-
шении между органеллами и посредством регуля-
ции транскрипции (Yamaguchi-Shinozaki, Shinozaki,
2006); на уровне целого организма – между фото-
синтезирующими (донор) и запасающими (ак-
цептор) тканями (Baier et al., 2004).

Установлено, что в передаче внешних сигналов
участвуют гексозы, поступающие из апопласта в
цитозоль с помощью сахарпереносящих белков
(STPs) (Sherson et al., 2003; Ruan, 2012). Централь-
ными компонентами внутриклеточной сигнальной
системы гексоз являются гексокиназа (КФ 2.7.1.1;
HXK) (Jang et al., 1997; Moore et al., 2003) и фрук-
токиназа (КФ 2.7.1.4) (Rolland et al., 2006). Явля-
ясь первым ферментом в катаболизме глюкозы,
HXK рассматривается как ее сенсор, интегрирую-
щий субстратные и гормональные сигналы для
управления экспрессией генов и ростом растений
в условиях действия абиотических стресс-факто-
ров, в том числе, гипотермии (Jang et al., 1997;
Moore et al., 2003). HXK обладает низкой специ-
фичностью в отношении моносахаридного суб-
страта, в связи с чем способна катализировать ре-
акцию фосфорилирования не только D-глюкозы,
но также D-фруктозы, D-маннозы и D-глюкоза-
мина. Участие HXK в восприятии и трансдукции
глюкозного сигнала было исследовано как с при-
менением ингибиторов HXK, так и на трансген-
ных растениях, экспрессирующих A. thaliana hex-
okinase1 (AtHXK1), и растениях, в которых этот
ген имел антисмысловую ориентацию (Gibson,
2005). В настоящее время AtHXK1 является наи-
более изученным внутриклеточным рецептором
сахаров. HXKs локализованы в цитозоле (Jang et al.,
1997; Moore et al., 2003; Rolland et al., 2006), а так-
же связаны с мембранами хлоропластов, мито-
хондрий и ядра (Jang et al., 1997; Gupta, Kaur, 2005;
Hanson, Smeekens 2009). Установлено, что лока-
лизованная в митохондриях HXK осуществляет
контроль программированной клеточной смерти
(Kim et al., 2006). Ядерная HXK, в случае увеличе-
ния внутриклеточной концентрации глюкозы,
посылает сигнал подавления процессов фотосин-
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теза (Valluru, Van den Ende, 2011), роста и развития
растения (Bolouri-Moghaddam et al., 2010).

У растений имеется три пути передачи глюкоз-
ного сигнала: 1) гексокиназ-зависимый, с фосфо-
рилированием сахаров; 2) гликолиз-зависимый
и, 3) гексокиназ-независимый, без фосфорили-
рования сахаров (Rolland et al., 2006; Rosa et al.,
2009; Häusler et al., 2014). В качестве дополнитель-
ного сенсора, в обход гексокиназ-зависимого пу-
ти, когда гидролиз сахарозы происходит за счет
работы сахарозосинтазы, действует фруктокиназа
(Pego, Smeekens, 2000). Однако не только гексозы,
но и сахароза является сигнальной молекулой
(Koch, 2004; Gupta, Kaur, 2005; Wind et al., 2010),
при этом клетки растений имеют независимые
сенсоры для гексоз и сахарозы (Rosa et al., 2009).
Предполагают, что в качестве сенсоров сахарозы,
а также регуляторов ее внеклеточной концентра-
ции, выступают сахарозосинтаза, кальциевые ка-
налы и STPs (Lalonde et al., 1999; Li, Sheen, 2016).
Источником сигнала служит транспортировка са-
харозы до акцепторных клеток и последующий ее
гидролиз (Koch, 2004; Rolland et al., 2006). Следует
учесть, что сахарный сигналинг изменяет стрес-
совый ответ растения во взаимодействии с другими
сигнальными путями, в том числе, гормональным
(Ruan 2014; Ciereszko, 2018). Именно сахара и гормо-
ны осуществляют “дальний” сигналинг (Rolland
et al., 2006; Ljung et al., 2015). Следовательно,
влияя на экспрессию генов, сахара избирательно
усиливают либо ослабляют пути биосинтеза ключе-
вых метаболитов (белки, липиды и др.), что оказы-
вает непосредственное влияние на процесс форми-
рования устойчивости растений к гипотермии.

КОЛЛИГАТИВНЫЕ ЭФФЕКТЫ 
ВЫСОКОКОНЦЕНТРИРОВАННЫХ 

РАСТВОРОВ САХАРОВ У МОРОЗОСТОЙКИХ 
РАСТЕНИЙ ПРИ ГИПОТЕРМИИ

Коллигативные (существенно зависящие от
концентрации растворенного вещества) эффекты
растворов сахаров наиболее выражены у группы
морозостойких растений при действии отрица-
тельных температур, и в меньшей мере у холодо-
стойких растений при переохлаждении (сохране-
ние воды в некристаллической форме) в условиях
заморозка.

Впервые предположение о протекторной роли
высококонцентрированных растворов сахаров в
образовании льда в клетках растений высказано
нашим соотечественником Н.А. Максимовым в
1912 г. (Maximow, 1912). Позднее было установле-
но, что в условиях гипотермии защитным эффек-
том обладают только те растворимые сахара, ко-
торые способны вступать в метаболизм клетки и
накапливаться в них в больших количествах (Ту-
манов, 1979; Трунова, 1979). Морозостойкие рас-
тения при низкотемпературном закаливании на-

капливают в большом количестве различные не-
токсичные осмотически активные вещества
(преимущественно, низкомолекулярные сахара),
обладающие стресс-протекторным действием
(Levitt, 1980; Kamata, Uemura, 2004; Ouellet, 2007;
Rosa et al., 2009; Jha, Sharma, 2019; Kolupaev et al.,
2020). Поздней осенью сахароза и фруктоза являют-
ся основными сахарами в узлах кущения озимой
пшеницы (Halford et al., 2011; Zeng et al., 2011). Ко-
личество растворимых сахаров у озимых злаков
достигает 50–60% от массы сухого вещества клеток
(Трунова, 1979; Nawaz et al., 2019). При гипотермии
некоторые злаки накапливают олигосахарид раф-
финозу, однако по абсолютному содержанию она
существенно уступает другим низкомолекуляр-
ным сахарам (Kamata, Uemura, 2004; Nägele et al.,
2011). Согласно ряду исследований, вклад сахаров
раффинозного ряда в формировании устойчивости
растении к гипотермии признан не существен-
ным (Zuther et al., 2004; Knaupp et al., 2011).

В естественных условиях при отрицательных
температурах у морозостойких растений увеличива-
ется проницаемость мембран для свободного выхо-
да воды, способной к кристаллизации, и происхо-
дит ее отток в межклетники по специализирован-
ным водным каналам − аквапоринам (Gandola,
Ramadoss, 2018). Это необходимо для предотвраще-
ния формирования кристаллов льда внутри клеток
(внутриклеточное льдообразование летально для
всех групп растений). Кристаллы льда сначала
образуются в межклетниках, так как внутрикле-
точная вода имеет более низкую температуру за-
мерзания в связи с высокой концентрацией осмо-
тически активных веществ. Для растений при
температуре ниже 0°С характерна гетерогенная
нуклеация (образование кристаллических заро-
дышей, или центров кристаллизации), которая
происходит обязательно при наличии в апопласте
нуклеаторов льда, в основном, сапрофитных бак-
терий (Трунова, 2007). Увеличивающиеся в раз-
мерах кристаллы льда не только оказывают меха-
ническое действие на структуру клеток, но также
продолжают оттягивать из них свободную воду,
при этом изменяется внутриклеточный осмоти-
ческий потенциал и развивается обезвоживание
(дегидратация). Наиболее сильное обезвоживание
клеток достигается у самых морозостойких дере-
вьев, таких как береза и ива, у которых при −60°С
сохраняется 7.6−8.9% незамерзшей воды, тогда
как озимые злаки выдерживают лишь 50% поте-
рю воды (Красавцев, 1972). Следовательно, для
древесных растений более эффективным меха-
низмом морозостойкости является своевремен-
ный отток свободной воды из протопласта в меж-
клетники с последующим развитием сильного
обезвоживания клеток. Для зимующих травя-
нистных злаков морозостойкость базируется в
значительной степени на водоудерживающей
способности клеток (Трунова, 2007). Известно,



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 1  2022

КОЛЛИГАТИВНЫЕ ЭФФЕКТЫ РАСТВОРОВ НИЗКОМОЛЕКУЛЯРНЫХ САХАРОВ 31

Таблица 1. Суммарное содержание сахарозы, глюкозы и фруктозы в листьях различных по устойчивости к гипо-
термии групп растений, в норме и после гипотермии

Примечание. * – мг/г сухой массы, ** – мг/г сырой массы, *** – мкмоль/г сырой массы.

Вид Условия опыта
Суммарное
содержание

сахаров
Источник

Теплолюбивые растения

Огурец (Cucumis sativus L.,
сорт Конкурент)

20°C
6°C, 3 сут

12*
26*

Климов и др., 2002

Томат (Licopersicon esculentum Mill.,
сорт Сибирский скороспелый)

20°C
6°C, 3 сут

14*
82*

Табак (Nicotiana tabacum L.,
сортотип Samsun)

23°C
8°C, 6 сут

12.3**
17.8**

Попов и др., 2013

Виноград (Vitis vinifera L.,
сорт Flame seedless)

24°C
4°C, 4 ч

26.0**
32.8**

Rooy et al., 2017

Рис (Oryza sativa L., сорт INIAP12) 30/27°C
(день/ночь)

13/10°C
(день/ночь)

4 сут

12.3**
17.7**

Morsy et al., 2007

Тростник (Arundo donax L.) 22°C
10°C, 7 сут

34***
70***

Pompeiano et al., 2015

Холодостойкие растения

Резушка Талля (Arabidopsis thaliana L., 
экотип Col-0)

22°C
4°C, 5 сут

30.6*
148.6*

Ristic, Ashworyh, 1993

Картофель (Solanum tuberosum L., 
сорт Дезире)

22°C
5°C, 3 сут

59*
115*

Данные авторов 
(неопубл.)

Капуста (Brassica oleraceae L.,
сорт Banchurisou)

20/15°C
(день/ночь)
5°C, 10 сут

3.4**
16.6**

Sasaki et al., 2001

Теллунгиелла (Thellungiella salsuginea 
(Pall.) O.E.Schulz, экотип Tuva

20/18°C
(день/ночь)
4°C, 14 сут

13.5***
95.0***

Lee et al., 2012

Шпинат (Spinacia oleraceae L., 
сорт Winter Bloomsdale)

25°C
5°C, 14 сут

3.9***
63.3***

Guy et al., 1992

Морозостойкие растения

Пшеница озимая (Triticum aestivum L., 
сорт Лютесценс 329)

20°C
2°C, 7 сут

180*
320*

Колупаев и др., 2015

Рожь озимая (Secale cereale L., 
сорт Память Худоерко)

20°C
2°C, 7 сут

230*
330*

Ячмень озимый (Hordeum vulgare L., 
сорт Жерар)

20°C
2°C, 7 сут

170*
240*

Тритикале озимый (Triticale,
сорт Раритет)

20−22°C
2−4°C, 6 сут

29**
42**

Kolupaev et al., 2020

Пшеница озимая (Triticum aestivum L., 
сорт Norstar)

21°C
3°C, 4 нед

23***
167***

Kamata, Uemura, 2004
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что благодаря своей химической структуре (глав-
ным образом, наличию гидроксильных групп)
молекулы низкомолекулярных сахаров связывают
водородными связями молекулы воды, тем самым,
часть внутриклеточной воды сохраняется в колло-
идно-связанной форме. Вода, входящая в состав
гидратных оболочек молекул сахаров, не замерзает
и не транспортируется, оставаясь в клетке. Связан-
ная вода не может участвовать в химических реакци-
ях, транспортироваться по растению, но благодаря
ей снижается точка замерзания раствора. Так, за
счет высоких водоудерживающих свойств моле-
кул сахаров в меристематических клетках хвойных
растений в зимний период обеспечивается наличие
незамерзающей (переохлажденной) жидкой фазы
(почти до −40°С) в виде высококонцентрированно-
го внутриклеточного раствора (Алаудинова, 2011). В
январе в цитоплазме меристематических клеток по-
чек ели сибирской (Picea obovata L.) концентрация
водорастворимых сахаров составляла 17%, а у сос-
ны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) − 21% от су-
хой массы ткани (Алаудинова и др., 2010). Таким
образом, высококонцентрированные растворы
сахаров помогают морозостойким растениям в
зимний период избежать внутриклеточных по-
вреждений (денатурация белков, разрушение
структуры плазмалеммы и органелл и др.), вы-
званных обезвоживанием и внеклеточным льдо-
образованием.

Осмотическое давление является важным кол-
лигативным свойством не только растений, но
всех живых систем (Костюк, 2016). Чем выше
концентрация веществ в растворе, тем выше ос-
мотическое давление. При развитии обезвожива-
ния концентрации растворенных веществ (пре-
имущественно, неорганических ионов) в клетках
многократно возрастают, и они начинают оказывать
токсическое действие. В этих условиях высокие
концентрации низкомолекулярных сахара ней-
трализуют токсичные вещества путем их разбавле-
ния. При высоких концентрациях сахара нетоксич-
ны, поскольку не способны напрямую взаимодей-
ствовать с макромолекулами, при этом они могут
выступать в роли биогенных коллигативных ан-
тифризов (Пучков, 2017). Сахара повышают ос-
мотический потенциал клетки, тем самым снижают
температуру замерзания раствора, при которой
происходит нуклеация льда (Reyes-Diaz et al., 2006).
Таким образом, растворы сахаров защищают ткани
морозостойких растений от адгезии с кристаллами
льда, а благодаря своим коллигативным свойствам
контролируют льдообразование в клетках и предо-
храняют их от чрезмерного обезвоживания.

* * *
Низкомолекулярные сахара (преимущественно,

фруктоза, глюкоза и сахароза) отражают уровень
метаболической активности растительной клет-

ки, а в условиях гипотермии выполняют поли-
функциональную роль. Роль сахаров в повышении
устойчивости растений к гипотермии связана,
прежде всего, с их способностью стабилизировать
структуру мембран, молекул липидов и белков, ней-
трализовать АФК, участвовать в сигналинге и мета-
болических процессах в качестве источника энергии
и предшественников синтеза других соединений.
Внутриклеточная концентрация сахаров влияет на
экспрессию генов, задействованных в усилении
или ослаблении пути биосинтеза биополимеров,
что отражается на формировании устойчивости
растений к гипотермии. Однако для устойчивости
морозостойких растений к отрицательным темпе-
ратурам одним из важнейших факторов является
высокое содержание в их тканях растворимых са-
харов. Коллигативные эффекты высоконцентри-
рованных растворов сахаров связаны с повышением
водоудерживающей способности клеток, предот-
вращением их обезвоживание при внеклеточном
льдообразовании, снижением величины водного
потенциала и температуры замерзания протопла-
ста, нейтрализацией токсичных веществ. Именно
высокое содержание сахаров как до, и особенно
после низкотемпературного закаливания, являет-
ся характерным признаком группы морозостой-
ких растений (см. табл. 1). И, наоборот, более низ-
кое содержание сахаров у холодостойких расте-
ний, а тем более у теплолюбивых, является одной
из важнейших причин генетической неустойчи-
вости к образующимся в них кристаллах льда.
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ДЕРЯБИН, ТРУНОВА

Colligative Effects of Solutions of Low-Molecular Sugars and Their Role
in Plants at Hypothermia

A. N. Deryabin1, #  and T. I. Trunova1

1Timiryazev Institute of Plant Physiology RAS, Botanicheskaya str., 35, Moscow, 126276 Russia
#e-mail: anderyabin@mail.ru

The review discusses the colligative effects of high sugar level at negative temperatures are typical only to
frost-resistant plants and are associated with preventing cells from dehydration and formation of intercellular
ice, decreasing the protoplast freezing point, and neutralizing toxic substances. The ability of plant sugars to
manifest a protective effect, namely to stabilize the membrane structure, lipid and protein molecules, to neutralize
reactive oxygen species, to participate in signaling and metabolic processes as an energy source and precursors for
the synthesis of other protector compounds under the conditions of hypothermia are also discussed.

Keywords: sugars, low temperature, reactive oxygen species, signaling, plants
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