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ВВЕДЕНИЕ 
 

Как известно, в естественных условиях в период активной 
вегетации растения часто подвергаются воздействию неблаго)
приятных температур, при этом их надземная часть и корневая 
система почти всегда оказываются в разных температурных ус)
ловиях (Радченко, 1966, 1967; Лархер, 1978). Наряду с этим в 
природе растения могут подвергаться локальному охлаждению 
или, наоборот, перегреву различной интенсивности и продол)
жительности, которые затрагивают лишь отдельные их органы 
(части) (Культиасов, 1982; Коровин, 1984).  

Работами целой группы исследователей показано, что в от)
вет на локальное действие различных стрессоров в растениях 
происходят изменения многих физиолого)биохимических про)
цессов и показателей (Беликов и др., 1962, 1964; Расторгуева, 
1964; Fromm, Eschrich, 1988; Sattin et al., 1990; Malone, 1993; 
Стоянова, 1997; Birkenmtier, Ryan, 1998; Кудоярова и др., 1999; 
Bowler, Fluhr, 2000; Kim et al., 2001; Leon et al., 2001; Кузнецов и 
др., 2002; Веселова и др., 2006; Гончарова, 2007). Кроме того, в 
ряде работ установлено, что локальное воздействие неблаго)
приятных температур влияет и на устойчивость растений (Fen)
nel et al., 1990; Акимова и др., 1991, 1998, 1999; Балагурова и др., 
1992, 1994; Ретивин и др., 1999; Windt, Hasselt, 1999). Принци)
пиально, что при этом происходит изменение устойчивости 
клеток не только того органа, который подвергался прогреву 
или охлаждению, но и устойчивости пространственно удален)
ных от него органов и частей растения (Акимова и др., 1991, 
1998, 2001). Однако необходимо констатировать, что локальное 
воздействие температуры встречается в природных условиях 
даже чаще, чем действие одной и той же температуры на все 
части и органы растения, но сведения о влиянии локального 



 

 

прогрева и охлаждения на устойчивость сравнительно немно)
гочисленны, получены только в отношении ограниченного 
числа видов растений, часто фрагментарны и порой противоре)
чивы, и в силу этих причин не позволяют четко сформулиро)
вать представления об общих закономерностях реакции расте)
ний на данный тип температурного воздействия. Еще менее 
изучены механизмы адаптации растения к локальному дейст)
вию температурного фактора.  

В данной монографии, которая является логическим про)
должением наших ранее увидевших свет обобщающих работ, 
посвященных тем или иным аспектам устойчивости, авторами 
представлены результаты многолетних исследований законо)
мерностей формирования устойчивости к локальному дейст)
вию высоких и низких температур. В этих исследованиях в раз)
ные годы принимали участие сотрудники лаборатории эколо)
гической физиологии растений Института биологии Карель)
ского научного центра РАН кандидаты биологических наук  
Т. В. Акимова, Н. И. Балагурова, Ю. В. Венжик, Е. А. Назарки)
на. Всем им авторы выражают глубокую благодарность. Также 
выражаем признательность главному инженеру лаборатории  
Н. И. Хилкову за создание технической установки для проведе)
ния экспериментов по локальному воздействию температуры 
на отдельные органы и части растения. Авторы искренне при)
знательны научному редактору монографии члену)корреспон)
денту РАН, доктору биологических наук, профессору  
Н. Н. Немовой и рецензентам – доктору биологических наук 
Л. В. Ветчинниковой и кандидату биологических наук О. Н. Ле)
бедевой. 

В монографии представлены результаты исследований, ко)
торые в разные годы поддержаны грантами РФФИ (№ 00)04)
48305, 06)04)49107, 10)04)06550). 
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Г Л А В А  1  
ВЛИЯНИЕ ЛОКАЛЬНОГО И ОБЩЕГО ВОЗДЕЙСТВИЯ 

ВЫСОКИХ И НИЗКИХ ТЕМПЕРАТУР  
НА УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ 

 
1.1. Влияние продолжительного локального  
и общего прогрева и охлаждения растений  

на динамику устойчивости листьев и корней 
 
Многочисленными исследованиями к настоящему времени 

установлены основные закономерности изменения холодо) и 
теплоустойчивости листьев в ответ на длительное действие не)
благоприятных температур на все растение (Александров, 1975; 
Трунова, 1979; Туманов, 1979; Удовенко, 1979; Альтергот, 1981; 
Генкель, 1982; Титов и др., 1982а; Дроздов и др., 1984; Кислюк, 
1985; Markhart, 1986; Войников, 1987; Титов, 1989а; Nover et al., 
1989; Александров, Кислюк, 1994; Кравец, 1996; Дроздов, Ку)
рец, 2003; Титов и др., 2006). В отличие от этого, сведения о ха)
рактере изменения устойчивости листьев растений на локаль)
ное действие низких и высоких температур немногочисленны и 
фрагментарны (Yarwood, 1961a, b; Fuchigami et al., 1971; Dodd 
et al., 2000; Веселова и др., 2006). Также крайне малочисленны 
данные о реакции клеток корней на действие низких 
(Smolenska, Kuiper, 1977; Бурбанова, 1983; Wilcox et al., 1983; 
Perras, Sarhan, 1989; Антипина, 2010; Попов и др., 2010) и высо)
ких (Ломагин и др., 1970; Chen et al., 1988; Du, Tachiba, 1994; 
Goyal, Asthir, 2010) температур. Между тем в силу своих анато)
мо)морфологических и физиолого)биохимических особенно)
стей корень может значительно отличаться от листа по устой)
чивости к неблагоприятным температурам. Поэтому представ)
ляют интерес результаты сравнительного изучения динамики 



 

 6 

тепло) и холодоустойчивости листа и корня при длительном 
действии высокой или низкой закаливающей температуры на 
все растение, а также локально на корень или побег.  

Влияние длительного локального и общего прогрева растений 
на теплоустойчивость клеток листьев и корней. Как показывают 
исследования, продолжительное (в течение суток) воздействие 
высокой температуры 38–40 °C (оптимальной для теплового 
закаливания растений огурца, пшеницы, сои, томата и ячменя) 
на весь проросток или только на его корневую систему приво)
дит к четко выраженному повышению теплоустойчивости кле)
ток листьев (рис. 1–3). Однако в динамике формирования ус)
тойчивости листьев при этом отмечены определенные разли)
чия, которые зависели от того, подвергалось ли прогреву все 
растение или только корни (Акимова и др., 1991, 1999; Назар)
кина, 2005а). В частности, заметный прирост теплоустойчиво)
сти листьев томата, пшеницы и ячменя при локальном прогре)
ве корня проявляется, как правило, несколько позже, и оказы)
вается меньшим по величине, чем при прогреве всего растения 
(рис. 1). 

 
Рис. 1. Динамика теплоустойчивости клеток листьев томата с. Москов8
ский осенний 3405 (А), пшеницы с. Мироновская 808 (Б) и ячменя  
с. Отра (В) при длительном прогреве всего проростка (1) или его корней 
(2) (по: Акимова и др., 1991): 

Температура прогрева – 40 ºC (томат, пшеница) или 38 ºC (ячмень)  
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Рис. 2. Динамика теплоустойчивости клеток листьев сои с. Диана (А) и 
Вилана (Б) при длительном прогреве (40 ºC) всего растения (1), его 
побега (2) или корней (3) (по: Акимова и др., 2004; Назаркина, 2005а) 

 

 
Рис. 3. Динамика теплоустойчивости клеток листьев (А) и корней (Б) 
огурца с. Алма8Атинский 1 при длительном прогреве (38 ºC) всего проро8
стка (1), его побега (2) или корней (3) (по: Акимова и др., 1994а) 

 
Установлено также, что рост устойчивости листьев происхо)

дит при локальном воздействии высокой температуры не толь)
ко на корень, но и на побег (рис. 2, 3). Причем, динамика  
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формирования устойчивости зависела от типа локального воз)
действия. В частности, прогрев надземной части растений сои 
(см. рис. 2) и огурца (см. рис. 3, А) вызывал большее увеличе)
ние теплоустойчивости листьев, чем прогрев корневой систе)
мы. Интересно, что и то, и другое локальное воздействие высо)
кой температуры оказывали меньшее влияние на устойчивость 
листьев, чем прогрев всего растения.  

Наряду с этим установлено, что характер изменения устой)
чивости корневой системы растений при действии высокой 
температуры совершенно иной (Акимова и др., 1994а). Напри)
мер, теплоустойчивость клеток корня незначительно повыша)
лась только в первые 0,5–1 ч действия температуры 38 °C на 
весь проросток огурца, а в дальнейшем в течение суток сохра)
нялась на уровне, близком к исходному (см. рис. 3, Б). Локаль)
ный прогрев надземной части проростка огурца также почти не 
сказывался на теплоустойчивости корней. В отличие от этого, 
локальный прогрев корней приводил к значительному сниже)
нию их теплоустойчивости. Следовательно, действие опти)
мальной закаливающей температуры на все растение, локально 
на листья или локально на корни индуцирует больший или 
меньший рост теплоустойчивости листьев (зависящий от вари)
анта температурного воздействия), тогда как теплоустойчи)
вость корней при этом сохраняется практически неизменной 
или даже снижается. 

На примере пшеницы изучено влияние локального прогрева 
корня или побега не только при оптимальной (40 °C), но и бо)
лее низких (30 и 35 °C) закаливающих температурах на теплоус)
тойчивость клеток листьев и корней в сравнении с прогревом 
всего растения (рис. 4). Полученные данные свидетельствуют 
об увеличении теплоустойчивости клеток листьев пшеницы 
под влиянием всех указанных температур, однако степень ее 
повышения и динамика формирования устойчивости зависели 
от температуры и варианта прогрева растения (Балагурова и 
др., 1994). В течение всего периода наблюдения (7 ч) наиболь)
ший прирост устойчивости листьев отмечен при прогреве всего 
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растения при 40 °C по сравнению с локальным действием этой 
же температуры только на лист или корневую систему (см. рис. 
4, А). В целом, чем выше была температура прогрева (в преде�
лах закаливающих значений), тем более высокого уровня дос�
тигала теплоустойчивость (см. рис. 4, А–В). Если сравнивать 
между собой эффект локального прогрева листьев и корней на 
теплоустойчивость листьев, то в первом случае он был всегда 
заметно выше, чем во втором.  

 

 
 

Рис. 4. Динамика теплоустойчивости клеток листьев пшеницы с. Миро�
новская 808 при длительном прогреве при 40 ºC (А), 35 ºC (Б) или 30 ºC 
(В) всего проростка (1), его побега (2) или корней (3) (по: Балагурова и 
др., 1994) 

 
Отметим также различия между вариантами опыта и по 

времени, которое требовалось для обнаружения достоверного 
прироста теплоустойчивости листьев. При действии указан�
ных выше температур на все растение этот период занимал не 
более 30 мин, в то время как при локальных тепловых обра�
ботках он зависел от интенсивности температурного воздей�
ствия. Так, достоверный прирост теплоустойчивости листа 
при его локальном прогреве при 40 и 35 °C происходил при�
мерно через 30 мин, а при 30 °C – только через 1 ч. Локаль�
ный прогрев корня индуцировал повышение устойчивости кле�
ток листа в варианте с температурой 40 °C через 30 мин, при  
35 °C – через 1 ч, а при 30 °C – через 2 ч от его начала. 
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Следовательно, повышение теплоустойчивости листьев про)
исходит не только при различных по интенсивности воздейст)
виях высоких закаливающих температур на все растение или 
локально на листья, но и при локальном прогреве корневой 
системы проростков пшеницы. Однако в последнем случае эф)
фект тепловой закалки листьев был выражен заметно слабее и 
проявлялся позже. При локальном прогреве листьев закали)
вающий эффект был значительно выше, но также не достигал 
уровня, характерного для прогрева всего растения. 

В отличие от листьев, динамика изменения теплоустой)
чивости клеток корня при испытанных вариантах прогрева 
характеризовалась иными закономерностями (Балагурова и 
др., 1994). Например, при 30 °C в течение первого часа от на)
чала прогрева всего растения или только корня отмечалась 
тенденция к повышению устойчивости его клеток. Однако в 
дальнейшем устойчивость снижалась до исходного уровня 
(рис. 5, В). Прогрев листа не влиял на теплоустойчивость 
корня (см. рис. 5, В). Если растение прогревали целиком 
при более высокой температуре (35 °C), то изменения устой)
чивости корня в течение опыта были незначительными (рис. 
5, Б). При локальном же прогреве только листа или только 
корня при 35 °C отмечено достоверное снижение устойчиво)
сти клеток корня через 5 ч от его начала, и к концу экспози)
ции разница с исходным уровнем составляла уже около 2 °C 
(см. рис. 5, Б). Еще более значительным и быстрым было 
уменьшение устойчивости клеток корня при воздействии 
высокой температуры 40 °C (см. рис. 5, Б).  

Таким образом, приведенные данные говорят о разнона)
правленном изменении теплоустойчивости клеток листа и 
корня проростков огурца и пшеницы при локальном дейст)
вии высокой температуры на побег или корень. Во всех случа)
ях теплоустойчивость листа увеличивалась, тогда как устой)
чивость корня или практически не изменялась, или даже зна)
чительно снижалась. Причем, чем выше была температура 
внешней среды, тем раньше и сильнее проявлялся ее эффект в 
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отношении устойчивости. Если высокая температура действова�
ла только на листья, то эффективность закалки была несколько 
ниже, чем при действии такой же температуры на все растение.  

 

 
Рис. 5. Динамика теплоустойчивости клеток корней пшеницы с. Миро�
новская 808 при длительном прогреве при 40 ºC (А), 35 ºC (Б) или 30 ºC 
(В) всего проростка (1), его побега (2) или корней (3) (по: Балагурова и 
др., 1994) 

 
Сопоставление ряда показателей (составляющих) теплоус�

тойчивости (продолжительность периода, в течение которого 
устойчивость остается на исходном уровне – лаг�период, вели�
чина прироста устойчивости по отношению к исходному уров�
ню, прирост устойчивости по отношению к таковому в вариан�
те «прогрев всего растения», время, необходимое для достиже�
ния максимальной устойчивости, скорость повышения устой�
чивости), позволило выявить не только общие закономерности, 
но и определенные видовые и сортовые различия в ответной ре�
акции растений на общее и локальные воздействия высокой 
температуры (Акимова и др., 1994а). Например, у влаголюби�
вого сорта сои Диана увеличение устойчивости листьев начи�
налось раньше, чем у засухоустойчивого сорта Вилана, про�
цесс его закалки требовал меньше времени, а величина при�
роста устойчивости была больше (табл. 1). Кроме того, ско�
рость  теплового закаливания   (которую  рассчитывали, относя 
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Таблица 1  

Показатели формирования теплоустойчивости клеток листьев сои 
при общем и локальном прогреве растений (40 °C) (по: Акимова и др., 2004) 

Сорт  Вариант 
Диана  Вилана  

Исходный уровень теплоустойчивости (ЛТ50), °C  
 53,2 52,7 

Лаг)период 
Прогрев всего растения ≥ 0,5 ч ≥ 1 ч 
Прогрев побега  ≥ 0,5 ч ≥ 1 ч 
Прогрев корня ≥ 1 ч ≥ 2 ч 

Прирост теплоустойчивости к исходному уровню (ΔЛТ50), °C 
Прогрев всего растения 2,2 1,8 
Прогрев побега  1,7 1,5 
Прогрев корня 0,6 0,9 

Теплоустойчивость в % от варианта «прогрев всего растения» 
Прогрев всего растения 100 100 
Прогрев побега  77 83 
Прогрев корня 27 50 

Время, необходимое для достижения максимального уровня 
теплоустойчивости 

Прогрев всего растения 2 ч 5 ч 
Прогрев побега  2 ч 3 ч 
Прогрев корня 2 ч 3 ч 

Скорость повышения теплоустойчивости, °C/ч  
Прогрев всего растения 1,1 0,4 
Прогрев побега  0,9 0,5 
Прогрев корня 0,3 0,3 

 
величину максимального прироста устойчивости ко времени, 
за которое она достигалась) у него заметно превосходила тако)
вую у засухоустойчивого сорта. В условиях воздействия высо)
кой температуры локально на побег прирост устойчивости у 
обоих сортов практически не отличался, и преимущества вла)
голюбивого сорта по сравнению с засухоустойчивым были уже 
не столь заметны, хотя и сохранялись по отдельным парамет)
рам устойчивости (см. табл. 1). К высокой температуре в корне)
обитаемой зоне, как оказалось, наоборот, лучше адаптируется 
засухоустойчивый сорт. Несмотря на отсутствие различий в 
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скорости закаливания у этих сортов, прирост устойчивости ли)
стьев по отношению к исходному уровню у засухоустойчивого 
сорта был выше, чем у влаголюбивого. Кроме того, продолжи)
тельность его закалки в данном варианте опыта сокращалась по 
сравнению с прогревом всего растения, в то время как у влаго)
любивого сорта – не изменялась. Благодаря этому устойчи)
вость растений засухоустойчивого сорта при действии высокой 
температуры локально на корень достигала 50 % от устойчиво)
сти, формируемой при прогреве всего растения, тогда как у 
влаголюбивого сорта она составила менее 30 %. 

Обнаруженные закономерности изменения устойчивости кле)
ток листьев при различных вариантах теплового воздействия на 
растения сои сопоставимы с данными, полученными в экспери)
ментах с огурцом, пшеницей, томатом и ячменем. У всех изучен)
ных растений, среди которых были и теплолюбивые (огурец, соя, 
томат), и холодоустойчивые (пшеница, ячмень) виды, при локаль)
ном действии высокой температуры (оптимальной для закалива)
ния) на побег устойчивость достигала 70–90 % от уровня, макси)
мально возможного при прогреве всего растения, в то время как 
при прогреве корня – только 30–50 % (табл. 2). 

 
Таблица 2 

Теплоустойчивость листьев при общем и локальном прогреве растений  
в условиях закаливающей температуры (по: Акимова и др., 1991, 2004) 

Прирост теплоустойчивости, % от варианта 
«прогрев всего растения»  Вид, сорт 

Тем)
пера)

тура, °С прогрев всего
растения 

прогрев  
побега 

прогрев  
корня 

Огурец,  
с. Алма)Атинский 1 38 100 88 41 

30 100 80 53 
35 100 69 38 

Пшеница,  
с. Мироновская 808 

40 100 72 45 
Соя, с. Вилана 40 100 83 50 
Соя, с. Диана 40 100 77 27 
Ячмень, с. Отра 38 100 – 43 
Томат, с. Московский 
осенний 3405 40 100 – 50 
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Полученные на различных объектах данные указывают на 
то, что растение реагирует на длительное (часы, сутки) локаль)
ное воздействие высокой температуры (только на побег или 
только на корень) как единая система. При этом в клетках ор)
ганов, испытавших прогрев, возникает сигнал, который пере)
дается по растению в другие органы (части), не подвергавшие)
ся воздействию высокой температуры, индуцируя в них увели)
чение устойчивости клеток. Результаты исследований также 
свидетельствуют о том, что передача информации о длитель)
ном тепловом воздействии возможна как из корня в лист, так и 
в обратном направлении – из листа в корень. Но во втором 
случае изменение (снижение) теплоустойчивости корня проис)
ходило при более продолжительных экспозициях. Возможно, 
что различия в скорости проявления ответной реакции (по по)
казателю теплоустойчивости) в корне и листе связаны с неоди)
наковой скоростью передачи сигнала в акропетальном и бази)
петальном направлениях. 

Вместе с тем, судя по результатам проведенных экспериментов, 
информация о действии высокой температуры может передавать)
ся по растению не только из корня в лист и из листа в корень, но и 
из одного листа в другой (аксиально). Так, при прогреве одного из 
семядольных листьев проростков огурца с. Алма)Атинский 1 и Зо)
зуля (рис. 6) увеличивалась устойчивость не только листа, подвер)
гавшегося воздействию высокой температуры, но и листа, находя)
щегося в это время при обычной температуре. Однако при непо)
средственном воздействии высокой температуры на семядольный 
лист огурца с. Алма)Атинский 1 отмеченный эффект проявлялся 
раньше и по своей величине был больше, чем у непрогретой семя)
доли. Интересно, что у обоих сортов устойчивость прогретой и не)
прогретой семядоли в конце эксперимента достигала одинакового 
уровня. 

Таким образом, результаты проведенных исследований од)
нозначно указывают на то, что длительные локальные воздей)
ствия высокой температуры на надземную или подземную час)
ти растения вызывают изменения теплоустойчивости клеток не 
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только прогреваемых органов, но и органов и частей растения, 
находящихся при этом в условиях обычной температуры. Сле)
довательно, обнаруженное изменение теплоустойчивости кле)
ток непрогреваемого органа (листа или корня) в ответ на ло)
кальный прогрев другого говорит о передаче по растению сиг)
нала о тепловом воздействии как в акропетальном (из корня в 
побег) и базипетальном (из побега в корень), так и аксиальном 
(из одного семядольного листа в другой) направлениях. 

 

 
Рис. 6. Динамика теплоустойчивости клеток семядольных листьев пророст8
ков огурца с. Алма8Атинский 1 (А) и Зозуля (Б) при действии температуры 38 
ºC на один из них (по: Акимова и др., 1991; Назаркина, 2005а): 

1 – лист, подвергавшийся прогреву, 2 – лист, не подвергавшийся прогреву 
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Следует особо подчеркнуть, что теплоустойчивость клеток 
корня при испытанных нами общих и локальных воздействиях 
высокой температуры или существенно не изменялась, или по)
степенно снижалась в течение всего периода наблюдений, то)
гда как теплоустойчивость листьев всегда возрастала. Причи)
ной разнонаправленного изменения устойчивости клеток лис)
та и корня под влиянием одной и той же температуры, очевид)
но, может быть разная приспособленность этих органов к тем)
пературному фактору в природных условиях, что, в свою оче)
редь, обусловлено как их анатомо)морфологическими и фи)
зиолого)биохимическими особенностями, так и спецификой 
температурного режима воздушной и почвенной среды обита)
ния растений.  

Как известно, корневая система растений в отличие от над)
земных органов, как правило, не испытывает в процессе актив)
ной вегетации растений резких и значительных по амплитуде 
колебаний температуры среды (Радченко, 1966), поэтому ее 
приспособительные возможности по сравнению с клетками 
надземных органов довольно ограничены. В то же время, над)
земные органы, которые очень часто оказываются под влияни)
ем неблагоприятных температур (разных по интенсивности и 
продолжительности действия), обладают гораздо более высо)
ким адаптивным потенциалом. Хотя не исключено, что адап)
тивные изменения в листьях протекают не без участия корней 
(например, за счет притока веществ, выполняющих протектор)
ные функции). Таким образом, разнонаправленные изменения 
теплоустойчивости клеток листа и корня под влиянием общего 
и локального действия высоких закаливающих температур сви)
детельствуют о различной способности этих органов к тепло)
вой адаптации.  

Последействие локальных прогревов на теплоустойчивость 
клеток листа и корня. Как показывают наблюдения, в природ)
ных условиях продолжительность воздействия неблагоприят)
ной температуры на растения, особенно в случае ее локального 
действия, может очень сильно варьировать (Радченко, 1966; 
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Культиасов, 1982; Malone, 1993). Прекращение же прогрева 
или охлаждения и возврат температуры к фоновым значениям 
может по)разному отразиться на уровне устойчивости клеток 
разных органов, что было, в частности, показано при изучении 
последействия локальных прогревов на динамику теплоустой)
чивости клеток листа и корня проростков пшеницы. Экспози)
ции для локального прогрева в этом случае составляли 15 и  
30 мин (время, необходимое для начального изменения уровня 
теплоустойчивости листа или корня, соответственно) или 3 ч 
(период достижения максимальной теплоустойчивости листа). 
Сразу после прогрева проростки помещали в условия темпера)
туры 25 °C и через определенные промежутки времени опреде)
ляли их теплоустойчивость. 

Опыты показали, что локальный прогрев (40 °C) как корней, 
так и побегов проростков пшеницы вызывает увеличение теп)
лоустойчивости клеток листьев. Величина прироста устойчиво)
сти зависела от продолжительности теплового воздействия и от 
того, на какой из органов растения действовала высокая темпе)
ратура (табл. 3). Так, 3)часовой прогрев побегов и корней по)
вышал теплоустойчивость клеток листьев в значительно боль)
шей степени, чем 15) или 30)минутный, а локальный прогрев 
побегов при этой же экспозиции индуцировал рост устойчиво)
сти клеток листьев сильнее, чем локальный прогрев корней 
(см. табл. 3). 

В последействии прогрева динамика теплоустойчивости 
листа также зависела от того, какой из органов подвергался 
воздействию высокой температуры (Акимова и др., 1998). В ча)
стности, после прогрева корня теплоустойчивость листьев ос)
тавалась в течение 5 ч на уровне, достигнутом во время прогре)
ва (рис. 7, А), тогда как после прогрева надземной части – она 
продолжала еще некоторое время возрастать (рис. 7, Б). Следо)
вательно, при прекращении прогрева корня из него в надзем)
ную часть растения, очевидно, поступает сигнал (и/или пре)
кращается действие первого сигнала о воздействии стрессора), 
останавливающий рост теплоустойчивости клеток листьев.  
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Таблица 3 

Влияние локального прогрева (40 ºC) корней и побегов пшеницы  
с. Мироновская 808 на их теплоустойчивость (по: Акимова и др., 1998) 

ЛТ
50

 клеток листьев, ºC ЛТ
50

 клеток корней, ºC Продолжи)
тельность 

прогрева, мин 
до  

прогрева 
после 

прогрева
ΔЛТ

50
 

до 
прогрева

после 
прогрева

ΔЛТ
50

 

Прогрев корня 
15 51,1 ± 0,1 52,1 ± 0,1 +1,0 ± 0,1 45,8 ± 0,2 45,5 ± 0,2 –0,4 ± 0,3 
30 51,1 ± 0,1 52,4 ± 0,1 +1,3 ± 0,1 45,8 ± 0,2 45,0 ± 0,2 –0,8 ± 0,3 

180 50,4 ± 0,1 54,1 ± 0,1 +3,7 ± 0,1 45,5 ± 0,2 44,1 ± 0,2 –1,4 ± 0,3 
Прогрев побега 

15 51,4 ± 0,1 52,7 ± 0,1 +1,3 ± 0,1 45,9 ± 0,2 45,6 ± 0,2 –0,3 ± 0,3 
30 51,4 ± 0,1 52,9 ± 0,1 +1,5 ± 0,1 45,9 ± 0,2 45,6 ± 0,2 –0,3 ± 0,3 

180 50,7 ± 0,1 54,9 ± 0,1 +4,2 ± 0,1 45,3 ± 0,2 44,8 ± 0,2 –0,5 ± 0,3 
 

В отличие от листа теплоустойчивость корня под влияни)
ем прогрева как корней, так и побегов не только не повыша)
лась, но даже несколько снижалась (см. табл. 3). Причем 
процесс снижения теплоустойчивости продолжался и после 
прекращения прогрева (рис. 7, В, Г). Величина снижения ус)
тойчивости зависела от продолжительности прогрева и от 
того, какой конкретно орган (лист или корень) подвергали 
воздействию тепла. 

Для выявления взаимовлияния органов растения в процессе 
формирования их теплоустойчивости были проведены опыты с 
изоляцией надземной и подземной частей проростков друг от 
друга сразу после прекращения прогрева (Акимова и др., 1998). 
Полученные результаты показали, что эта процедура не отра)
жалась на динамике теплоустойчивости листьев в вариантах 
опыта с прогревом корней (рис. 7, А, 8, А), однако теплоустой)
чивость отделенных корней снижалась в этом случае медлен)
нее, чем у корней интактных проростков (рис. 7, В, 8, В).  

Вместе с тем следует заметить, что изоляция корней от над)
земной части проростков оказывала влияние на динамику  
теплоустойчивости листьев в последействии прогрева побегов. 
Так, достоверный рост теплоустойчивости отделенных листьев 
после прогрева побегов зарегистрирован только через 5 ч  
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(рис. 8, Б), тогда как у листьев интактных проростков – уже 
через 1–3 ч (см. рис. 7, Б). Если после прогрева побегов ско)
рость снижения устойчивости клеток отделенных корней, по 
крайней мере, в первые 3 ч, была практически одинаковой 
при всех экспозициях (рис. 8, Г), то у корней интактных 
проростков она зависела от продолжительности прогрева 
(см. рис. 7, Г) и была более высокой после прогрева надзем)
ной части в течение 3 ч. 

 

 
Рис. 7. Динамика теплоустойчивости клеток листьев (А, Б) и корней (В, 
Г) проростков пшеницы с. Мироновская 808 в последействии прогрева 
(40 ºC) корней (А, В) и побега (Б, Г) в течение 15 мин (1), 30 мин (2) или 
3 ч (3) (по: Акимова и др., 1998) 
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Рис. 8. Динамика теплоустойчивости клеток отделенного листа (А, Б) и 
корня (В, Г) проростков пшеницы с. Мироновская 808 в последействии 
прогрева (40 ºC) корней (А, В) и побега (Б, Г) в течение 15 мин (1),  
30 мин (2) или 3 ч (3) (по: Акимова и др., 1998) 

 
Интересно, что после завершения локального прогрева по)

бега теплоустойчивость клеток листьев при обычной темпера)
туре (25 °C) не сохранялась неизменной, а постепенно в течение 
нескольких часов (как после прогрева корня) повышалась. Можно 
предположить, что различия в динамике изменения теплоустой)
чивости клеток листа после прогрева побега, с одной стороны, и 
после прогрева корня, с другой, могут быть обусловлены разли)
чиями в механизмах повышения устойчивости клеток листа при 
использованных вариантах теплового воздействия. В первом слу)
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чае эти механизмы продолжают еще какое)то время функциони)
ровать и при обычной температуре, тогда как во втором – прекра)
щают свое действие сразу по окончании прогрева.  

Теплоустойчивость клеток корня, в отличие от теплоустой)
чивости клеток листа, прогрессивно снижается после оконча)
ния локального прогрева и побега, и корня, причем во втором 
случае это происходило быстрее. По)видимому, непосредст)
венное действие высокой температуры на корень вызывало в 
нем более глубокие изменения, чем под влиянием сигнала, по)
ступающего из прогретого листа.  

Результаты экспериментов с отделением корня от надзем)
ной части также подтверждают, что как лист, так и корень 
влияют на уровень теплоустойчивости клеток друг друга. Дей)
ствительно, теплоустойчивость клеток корня, отделенного от 
прогретой надземной части, снижается в большей степени по 
сравнению с теплоустойчивостью корня интактного растения.  

Таким образом, проведенные исследования показали, что 
растение реагирует не только на локальный прогрев (побега 
или корня), но и на его прекращение как единая система, в ко)
торой лист и корень оказывают взаимное влияние на теплоус)
тойчивость клеток друг друга. 

Влияние длительного локального и общего охлаждения на хо8
лодоустойчивость листьев и корней растений. Установлено, что 
так же, как и в случае с высокими температурами, действие 
низкой закаливающей температуры на все растение, локально 
на его надземную часть или корневую систему по)разному 
влияет на холодоустойчивость листа и корня (Балагурова и др., 
2001). Например, воздействие низкой закаливающей темпера)
туры 10 °C на побег проростка огурца приводило к повышению 
холодоустойчивости листьев уже через 1 ч от его начала, в даль)
нейшем уровень устойчивости еще несколько увеличивался и 
сохранялся до конца эксперимента (рис. 9, А). При этом охла)
ждение побега проростка огурца практически не сказывалось 
на холодоустойчивости корня, находящегося в это время при 
25 °C (рис. 9, В).  
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Рис. 9. Влияние охлаждения (10 ºC) побегов (А, В) и корней (Б, Г) проро8
стков огурца с. Алма8Атинский 1 на динамику холодоустойчивости кле8
ток листьев (А, Б) и корней (В, Г) (по: Балагурова и др., 2001) 

 
Действие низкой температуры на корень проростка огурца 

(рис. 9, Г) приводило к снижению его холодоустойчивости в 
первый час охлаждения, но с увеличением продолжительности 
охлаждения устойчивость корня постепенно возрастала и даже 
несколько превысила исходный уровень. Важно, что локальное 
охлаждение корня оказывало заметное влияние на устойчи)
вость листа, который не подвергался этому воздействию, а на)
ходился при обычной температуре. Так, через 30 мин от нача)
ла охлаждения корня наблюдали повышение холодоустойчи)
вости листьев, которое продолжалось с увеличением экспози)
ции до 7 ч (рис. 9, Б).  

Аналогичные данные получены и в экспериментах с пшени)
цей. Локальное действие закаливающей температуры 2 °C на 
надземную часть растений приводило к заметному увеличению 
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холодоустойчивости клеток листьев (рис. 10, А), но не влияло 
при этом на устойчивость корней (рис. 10, В). Локальное охла)
ждение (2 °С) корней пшеницы (рис. 10, Г) практически не ска)
зывалось на их холодоустойчивости, но, как и в опытах с огур)
цом, вызывало повышение холодоустойчивости клеток листьев 
(рис. 10, Б). В частности, их холодоустойчивость увеличилась 
уже через 30 мин после начала охлаждения корня и в дальней)
шем сохранялась на достигнутом уровне. 
 

 
Рис. 10. Влияние охлаждения (2 ºC) побегов (А, В) и корней (Б, Г) проро8
стков пшеницы с. Мироновская 808 на динамику холодоустойчивости 
клеток листьев (А, Б) и корней (В, Г) (по: Балагурова и др., 2001) 

 
Следует отметить, что если влияние низких температур на 

холодоустойчивость надземных органов растений довольно хо)
рошо изучено (Pomeroy et al., 1975; Chen, Li, 1976; Rikin et al., 
1976, 1983; Wilson, 1976; Мусич, Сиволап, 1982; Титов и др., 
1982, 2006; Vágújfalvi et al., 1999; Wanner, Junttila, 1999; Rapacz et 
al., 2004; Van Buskirk, Thomashow, 2006), то данные о холодо)
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устойчивости подземных органов растения фрагментарны и 
противоречивы. В частности, показано, что при холодовой за)
калке проростков озимой пшеницы и озимой ржи в условиях 
температуры 2 °C морозоустойчивость листьев повышалась, а 
корневой системы – оставалась неизменной в течение 16 сут 
(Chen et al., 1983). С другой стороны, известны факты повыше)
ния холодоустойчивости клеток корня при действии низких 
положительных температур на проростки кукурузы и огурца 
(Бурбанова, 1983) и проростки озимой ржи (Kerr, Carter, 1990). 
Имеются также сведения о более низкой холодоустойчивости 
корней в сравнении с листьями (Бурбанова, 1983; Chen et al., 
1983; Антипина, 2010).  

Изучение эффектов локального охлаждения на растения те)
плолюбивого (огурец) и холодостойкого (пшеница) видов по)
казало, что холодоустойчивость их листьев может довольно бы)
стро возрастать даже тогда, когда их надземная часть находится 
в условиях обычной температуры, а охлаждению подвергаются 
только корни. Данные других авторов также свидетельствуют о 
возможности быстрых изменений ряда процессов в листе при 
действии низкой температуры на корень. Например, в ответ на 
охлаждение корня уже через 10–15 с зарегистрирована био)
электрическая реакция в листе (Гунар, Паничкин, 1967), а так)
же практически мгновенное уменьшение скорости водного то)
ка в его черешке, и чуть позже – кратковременная активация 
фотосинтеза (Моторина и др., 1965). Помимо этого, холодовое 
воздействие на корень вызывало быстрое (в течение несколь)
ких минут) снижение скорости роста листьев у фасоли (Sattin et 
al., 1990), пшеницы (Malone, 1993) и кукурузы (Кудоярова и 
др., 1999), содержания цитокининов у пшеницы (Кудоярова и 
др., 1999; Веселова и др., 2006), а также изменение ряда показа)
телей водного обмена у пшеницы (Malone, 1993; Фархутдинов, 
2005) и сои (Musser et al., 1983). Поскольку рост устойчивости 
прямо или косвенно связан с изменениями очень многих физио)
лого)биохимических процессов, происходящих в клетках и тка)
нях данного органа, то наблюдаемое нами и другими авторами 



 

 25 

повышение холодоустойчивости листьев при локальном 
охлаждении корня является, очевидно, следствием подоб)
ных изменений (по крайней мере, части из них). В свою 
очередь, их возникновение становится возможным благо)
даря дистанционной передаче из охлаждаемого органа в 
пространственно удаленный неохлаждаемый орган сигнала 
об охлаждении (Ретивин, Опритов, 1993; Malone, 1993; По)
левой и др., 1997).  

 
1.2. Влияние краткосрочного локального и общего прогрева  

и охлаждения растений на динамику устойчивости листьев и корней 
 
Исследованиями ряда авторов установлено, что повышение 

устойчивости растений могут вызывать не только длительные 
(часы, сутки), но и краткосрочные (секунды, минуты) воздей)
ствия неблагоприятных температур (Ломагин, 1961, 1985; 
Yarwood, 1961a, b; Завадская, 1963; Александров, 1985; Кон)
стантинова, Горбань, 1985; Титов и др., 1987; Титов, 1989а; 
Топчиева, 1994). Однако во втором случае температурное воз)
действие должно быть большим по интенсивности. Учитывая 
это, нами экспериментально выявлены диапазоны температур, 
краткосрочное действие которых индуцирует увеличение теп)
лоустойчивости. Как оказалось, краткосрочное (30 с) действие 
температур от 41 до 47 °C на проростки томата (рис. 11, А) или 
температур от 44 до 53 °C на проростки ячменя (рис. 11, Б) при)
водит к повышению их теплоустойчивости. У растений огурца 
эффективными для достижения закаливающего эффекта в 
случае краткосрочного прогрева являются температуры от 42 
до 50 °C (рис. 12, А), а у сои – от 44 до 50 °C (рис. 12, Б). Про)
должительное же действие (часы, сутки) указанных темпера)
тур вызывает повреждение и гибель перечисленных видов 
растений (Титов и др., 2006).  

Краткосрочное локальное и общее действие высоких темпе8 
ратур. Одна из серий наших экспериментов была посвяще) 
на  сравнительному   изучению  изменений  теплоустойчивости  



 

 26 

   
Рис. 11. Влияние краткосрочного (30 с) 
действия высоких температур на те8
плоустойчивость клеток листьев 
проростков томата с. Московский 
осенний 3405 (А) и ячменя с. Отра 
(Б) (по: Титов, 1989б) 
 

Рис. 12. Влияние краткосрочного 
(30 с) действия высоких темпера8
тур на теплоустойчивость листьев 
растений огурца с. Зозуля (А) и 
сои с. Вилана (Б) (по: Назаркина, 
2005а) 
 

листа при краткосрочном (30 с) действии и в последействии высо)
ких температур (45, 47 и 48 °C – для томата, пшеницы и ячменя, 
соответственно) на все растение, а также локально на корень или 
побег (Акимова и др., 1991). У изученных видов растений кратко)
срочный прогрев всего проростка вызывал в последействии (при 
25 °С) увеличение теплоустойчивости листьев (рис. 13, А–В). При 
этом у томата достоверный ее прирост наблюдали уже через 10 
мин после завершения прогрева, тогда как у пшеницы – через 30 
мин, а у ячменя – через 1 ч. Достижение максимальной устойчи)
вости происходило у томата спустя 1 ч, у пшеницы – через 2 ч, а у 
ячменя – примерно за 4 ч. На достигнутом уровне устойчивость 
листьев сохранялась в течение суток. 

При краткосрочном воздействии высокой температуры ло)
кально на корни проростков теплоустойчивость листьев также 
возрастала (см. рис. 13, А–В), но ее динамика (в течение суток) 
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несколько отличалась от описанной выше. В частности, при 
прогреве корней достоверный прирост устойчивости листьев 
происходил позже, чем при прогреве всего растения. Напри)
мер, в листьях томата появление достоверного закаливающего 
эффекта после 30)секундного прогрева корней наблюдали 
спустя 1 ч, в то время как после такого же теплового воздейст)
вия на весь проросток – через 10 мин. Существенно, что у всех 
изученных объектов прирост теплоустойчивости после кратко)
срочного локального прогрева корней был почти вдвое мень)
ше, чем после прогрева всего проростка. 

 

 
Рис. 13. Влияние краткосрочного (30 с) прогрева проростков (1) или их 
корней (2) на динамику теплоустойчивости клеток листьев томата  
с. Московский осенний 3405 (А), пшеницы с. Мироновская 808 (Б), яч8
меня с. Отра (3) (по: Акимова и др., 1991): 

Температура прогрева: 45 ºC (томат), 47 ºC (пшеница), 48 ºC (ячмень) 
 
Следовательно, локальный краткосрочный прогрев корня 

растений томата, пшеницы и ячменя вызывает повышение теп)
лоустойчивости листьев, не подвергавшихся такому воздейст)
вию. Как правило, этот эффект проявляется несколько позже, а 
прирост устойчивости оказывается меньшим по величине, чем 
при непосредственном воздействии высокой повреждающей 
температуры на листья растений. 

В случае краткосрочного (30 с) прогрева растений двух сортов 
сои (рис. 14, А, Б) также зафиксирован рост устойчивости клеток 
листа, наблюдаемый в последействии при температуре 25 °C  
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(Назаркина, 2005а). Причем повышение устойчивости у обоих сор)
тов сои происходило как после общего, так и после локального (на 
побег или корень) воздействия высокой температуры на растения. 
Максимальный прирост устойчивости был отмечен при прогреве 
всего растения, а минимальный – при локальном прогреве корня.  

 

 
Рис. 14. Динамика теплоустойчивости клеток листьев сои с. Диана (А) и 
Вилана (Б) в последействии краткосрочного прогрева (46 ºC, 30 с) всего 
растения (1), побега (2) или корней (3) (по: Назаркина, 2005а) 

 
Аналогичные результаты получены на растениях пшеницы 

(рис. 15, А). Однако необходимо отметить, что при краткосроч)
ном воздействии температуры 47 °C на весь проросток пшени)
цы, его побег или корень, значительных изменений теплоус)
тойчивости клеток корня не происходило (рис. 15, Б). 

Таким образом, не только общее, но и локальное (только на 
побег или только на корень) краткосрочное воздействие высо)
ких температур индуцирует рост теплоустойчивости клеток ли)
стьев. Но по сравнению с общим прогревом проростков ло)
кальные прогревы побега или корня всегда вызывали меньшее 
по величине повышение устойчивости листьев. Анализ дина)
мики теплоустойчивости у разных видов растений показал, что 
прирост теплоустойчивости листьев в последействии кратко)
срочных прогревов побега был выше, чем после прогревов корня. 
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Рис. 15. Динамика теплоустойчивости клеток листьев и корней пшеницы 
с. Мироновская 808 в последействии краткосрочного прогрева (47 ºC, 30 с) 
всего проростка (1), побега (2) или корней (3) (по: Отчет.., 2004) 

 
Если при прогреве побега увеличение устойчивости состав)
ляло около 75–80 % от прироста устойчивости при воздейст)
вии высокой температуры на все растение, то при локальном 
прогреве корня – примерно 50–60 % (табл. 4). И лишь у рас)
тений огурца разница между величинами прироста теплоус)
тойчивости при общем и локальном воздействии высокой 
повреждающей температуры была не столь значительной 
(см. табл. 4, рис. 16). Кроме того, при локальных кратко)
срочных воздействиях высоких температур, в отличие от 
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длительных прогревов, не было зафиксировано существен)
ных различий в динамике теплоустойчивости у засухоустой)
чивого и влаголюбивого сортов сои (табл. 5). Вероятно, это 
связано с определенными различиями в защитно)приспосо)
бительных механизмах, которые включаются и функциони)
руют при длительных и краткосрочных температурных воз)
действиях (Титов и др., 1987, 2006). 

 
Таблица 4 

Теплоустойчивость листьев после краткосрочного (30 с)  
общего и локального прогрева растений  

(по: Акимова и др., 1991; Назаркина, 2005а) 

Прирост теплоустойчивости, % от 
варианта «прогрев всего растения» 

Вид, сорт 
Темпе)
ратура, 

°С 
прогрев всего

растения 
прогрев 
побега 

прогрев 
корня 

Огурец, с. Зозуля 44 100 100 91 
Пшеница,  
с. Мироновская 808 

47 100 75 54 

Соя, с. Вилана 46 100 77 62 
Соя, с. Диана 46 100 79 50 
Томат, с. Московский 
осенний 3405 

45 100 – 46 

Ячмень, с. Отра 48 100 – 54 

 

 

 
Рис. 16. Динамика теплоус8
тойчивости клеток листьев 
огурца с. Зозуля в последей8
ствии краткосрочного про8
грева (44 ºC, 30 с) всего про8
ростка (1), его побега (2) 
или корней (3) (по: Назар8
кина, 2005а) 
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Таблица 5 

Показатели формирования теплоустойчивости клеток листа растений 
сои при общем и локальном краткосрочном (30 с) прогреве растений  

(46 °C) (по: Назаркина, 2005б) 

Сорт 
Вариант 

Диана Вилана 
Исходный уровень теплоустойчивости (ЛТ50), °C  

 53,0 52,5 
Лаг)период 

Прогрев всего растения ≥ 1 ч ≥ 1 ч 
Прогрев побега  ≥ 1 ч ≥ 1 ч 
Прогрев корня ≥ 2 ч ≥ 2 ч 

Прирост теплоустойчивости к исходному уровню (ΔЛТ50), °C 

Прогрев всего растения 1,4 1,3 
Прогрев побега  1,1 1,0 
Прогрев корня 0,7 0,8 

Теплоустойчивость в % от варианта «прогрев всего растения» 
Прогрев всего растения 100 100 
Прогрев побега  79 77 
Прогрев корня 50 62 

Время, необходимое для достижения максимального уровня 
теплоустойчивости 

Прогрев всего растения 3 ч 5 ч 
Прогрев побега  3 ч 3 ч 
Прогрев корня 3 ч 3 ч 

Скорость повышения теплоустойчивости, °C/ч  
Прогрев всего растения 0,3 0,4 
Прогрев побега  0,4 0,3 
Прогрев корня 0,20 0,3 

 

Сам факт повышения теплоустойчивости клеток листа, не 
подвергавшихся непосредственному краткосрочному воздейст)
вию высокой повреждающей температуры, однозначно свиде)
тельствует о возникновении и передаче сигнала о действии это)
го стрессора между отдельными частями и органами растения 
(например, между корнем и побегом). Вместе с тем, обнару)
женное увеличение теплоустойчивости не только прогретого, 
но и непрогретого листьев двухнедельных проростков пшени)
цы при краткосрочных локальных прогревах (рис. 17, А, Б) 
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также указывает на возможность как базипетальной, так и ак)
ропетальной передачи по растению информации о высоко)
температурном воздействии. Например, краткосрочный про)
грев первого листа проростка пшеницы вызывал значитель)
ное повышение теплоустойчивости и первого, и второго листа 
(см. рис. 17, А). В свою очередь, прогрев второго листа пше)
ницы приводил к повышению теплоустойчивости первого 
листа (см. рис. 17, Б). Тем не менее, в обоих случаях величина 
прироста теплоустойчивости у прогретого листа была заметно 
выше, чем у непрогретого (табл. 6). 

 

 
Рис. 17. Динамика теплоустойчивости клеток первого (1) и второго (2) 
листьев проростков пшеницы с. Мироновская 808 в последействии крат8
косрочного прогрева (47 ºC, 30 с) первого листа (А) или второго листа (Б) 
(по: Назаркина, 2005а) 

 
Таблица 6 
Изменение теплоустойчивости листьев в последействии краткосрочного 

прогрева (47 °C, 30 с) двухнедельных растений пшеницы  
с. Мироновская 808 (по: Назаркина, 2005а) 

Прирост устойчивости (% от варианта «прогрев всего 
растения») при прогреве 

 
Лист  

всего растения первого листа второго листа 
Первый  100 72 50 
Второй  100 81 56 
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Возможность же аксиальной передачи температурного сиг)
нала по растению подтверждает тот факт, что прогрев одного 
из семядольных листьев томата (рис. 18, А) и огурца (рис. 18, Б) 
индуцирует увеличение устойчивости клеток другого семя)
дольного листа. Например, в опытах с краткосрочным прогре)
вом одного  из  пары  семядольных  листьев  томатов  отмечено 
 

 
Рис. 18. Динамика теплоустойчивости клеток семядольных листьев про8
ростков томата с. Московский осенний 3405 (А) и огурца с. Зозуля (Б) в 
последействии краткосрочного (30 с) локального прогрева одного из се8
мядольных листьев (по: Акимова и др., 1991; Назаркина, 2005а): 

1 – лист, не подвергавшийся прогреву, 2 – лист, прогретый при 45 ºC (томат), 
44 ºC (огурец) 
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повышение теплоустойчивости клеток не только у прогрето)
го, но и у непрогретого листа (см. рис. 17, А). Однако при не)
посредственном воздействии высокой температуры на семя)
дольный лист закаливающий эффект проявлялся раньше (че)
рез 30 мин по сравнению с 1 ч у непрогретого листа) и по своей 
величине он превышал прирост теплоустойчивости, наблюдае)
мый в клетках непрогретых семядолей. При краткосрочном 
действии высокой повреждающей температуры на один из се)
мядольных листьев проростков огурца теплоустойчивость как 
прогретого, так и непрогретого листьев повышалась одновре)
менно (см. рис. 17, Б). Обнаруженное повышение теплоустой)
чивости клеток непрогретых листьев при локальном действии 
высокой температуры на один из пары семядольных листьев 
или корневую систему указывает на существование сигнала те)
пловой закалки, поступающего из прогретых листьев в осталь)
ные части растения и вызывающего в них определенные адап)
тивные изменения, которые и обеспечивают увеличение их те)
плоустойчивости.  

Таким образом, не только продолжительное общее и ло)
кальное воздействие высоких закаливающих температур, но и 
краткосрочное воздействие высоких повреждающих темпера)
тур вызывает повышение теплоустойчивости клеток листьев 
растений.  

Краткосрочное локальное и общее действие низких темпе8
ратур. Особенности динамики и амплитуда изменения холо)
доустойчивости листа при краткосрочном охлаждении рас)
тений зависели от действующей температуры и от того, на 
какой орган растения она воздействовала. В частности, по)
вышение холодоустойчивости растений пшеницы отмечено 
после краткосрочного (0 °С) действия температур из доволь)
но узкого диапазона – от 0 до 3 °C (рис. 19). При этом мак)
симальный закаливающий эффект вызывало краткосрочное 
действие температуры 0 °C, а действие температур выше 3 °C 
не приводило к повышению устойчивости. 
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Рис. 19. Влияние краткосрочного (30 с) действия низких температур на 
холодоустойчивость клеток листьев проростков пшеницы с. Миронов8
ская 808 (по: Назаркина, 2005б) 

 
Охлаждение (0 °C) в течение 30 с всего проростка и побега 

пшеницы индуцировало повышение холодоустойчивости ли)
стьев через 1 ч после его окончания, тогда как охлаждение кор)
невой системы приводило к росту холодоустойчивости листьев 
только через 3 ч (рис. 20). Постоянного уровня холодоустойчи)
вость листьев достигала после охлаждения всего растения или 
только побега через 1 ч, а после охлаждения корней – спустя  
3 ч. При этом прирост холодоустойчивости листа при локаль)
ном охлаждении корня был всегда ниже, чем при низкотемпе)
ратурном воздействии на все растение. Анализ данных, полу)
ченных в опытах с общим и локальным охлаждением растения, 
позволил сделать вывод, что в повышении устойчивости клеток 
листьев при локальном воздействии низкой температуры опре)
деленную роль играет корневая система, поскольку охлаждение 
всего растения индуцирует более быстрое повышение холодо)
устойчивости, чем охлаждение только побега, а локальное ох)
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лаждение корня приводит к довольно значительному прирос)
ту холодоустойчивости листьев, которое достигает примерно 
60 % от варианта «охлаждение всего растения». 

 

 
Рис. 20. Динамика холодоустойчивости клеток листьев пшеницы с. Ми8
роновская 808 в последействии краткосрочного охлаждения (0 ºC, 30 с) 
всего проростка (1), побега (2) или корней (3) (по: Назаркина, 2005а) 

 
Изучение динамики изменения холодоустойчивости клеток 

первого и второго листа двухнедельных проростков пшеницы 
при краткосрочном локальном воздействии низких температур 
на растения (т. е. только на первый или только на второй лист) 
показало, что так же как и при локальных краткосрочных про)
гревах растений, сигнал о воздействии холода передается не 
только из корня в лист, но и от одного листа к другому. При 
этом динамика холодоустойчивости клеток первого и второго 
листа пшеницы зависела от того, какой из них подвергали ох)
лаждению (см. рис. 21). Например, при краткосрочном дейст)
вии низкой температуры на первый лист его устойчивость уве)
личивалась спустя 1 ч, тогда как холодоустойчивость второго 
листа возрастала через 5 ч (см. рис. 21). Если воздействие ока)
зывали на второй лист, то холодоустойчивость как первого, так 
и второго листа увеличивалась через 1 ч. Величина прироста 
холодоустойчивости также зависела от того, на какой лист 
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воздействовала температура. Так, в случае охлаждения только 
первого листа его устойчивость возрастала на большую вели)
чину, чем устойчивость второго листа (не подвергавшегося 
действию холода) (табл. 7). Охлаждение второго листа пшени)
цы оказало практически одинаковое воздействие на холодо)
устойчивость и первого, и второго листьев (см. табл. 7).  

 

 
Рис. 21. Динамика холодоустойчивости клеток первого (1) и второго (2) 
листа проростков пшеницы с. Мироновская 808 в последействии кратко8
срочного охлаждения (0 ºC, 30 с) первого (А) или второго (Б) листа (по: 
Назаркина, 2005б) 

 

Таблица 7 

Изменение холодоустойчивости листьев в последействии краткосрочного 
охлаждения (0 °C, 30 с) двухнедельных растений пшеницы с. 

Мироновская 808 (по: Назаркина, 2005а) 

Прирост устойчивости (% от варианта 
«охлаждение всего растения») при охлаждении 

 
Лист 

растения всего растения первого листа второго листа 
Первый 100 100 100 
Второй 100 50 110 

 
Таким образом, полученные данные об изменениях холодо) 

и теплоустойчивости клеток первого и второго листа при ло)
кальном действии низких и высоких температур указывают на 
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образование и передачу между органами и частями растения 
температурного сигнала, индуцирующего закаливающий эф)
фект в частях растения, которые не подвергались охлаждению 
или прогреву. Важно, что этот сигнал может передаваться по 
растению в различных направлениях: акропетально, базипе)
тально и аксиально. 

Последействие краткосрочного локального и общего прогрева 
и охлаждения. Исследование динамики устойчивости расте)
ний после краткосрочных (30)секундных) воздействий небла)
гоприятной температуры позволило установить, что сниже)
ние устойчивости клеток листа до исходного уровня происхо)
дит в течение нескольких суток. Так, после краткосрочного 
прогрева (44 °C, 30 с) всего растения или только побега огурца 
устойчивость клеток листьев в течение 3 сут находилась прак)
тически на постоянном уровне, затем наблюдалось ее посте)
пенное снижение, и на пятые сутки она достигала исходного 
уровня (рис. 22). После краткосрочных воздействий высокой 
температуры на корневую систему полное раззакаливание 
растений также было отмечено через 5 сут (см. рис. 22). 

 

 
Рис. 22. Динамика теплоустойчивости клеток листьев огурца с. Зозуля в 
последействии локального краткосрочного прогрева (44 ºC, 30 с) всего 
проростка (1), побега (2) и корней (3) (по: Назаркина, 2005б): 

ИУ – исходный уровень теплоустойчивости (до прогрева) 
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Аналогичные результаты были получены в экспериментах 
по раззакаливанию растений пшеницы после краткосрочного 
общего или локального воздействия на них низкой температу)
ры. В частности, после охлаждения целых проростков или 
только побегов холодоустойчивость клеток листьев сохраня)
лась на повышенном уровне в течение 4 сут, а после охлажде)
ния корневой системы – в течение 3 сут,  а затем она снижалась 
(рис. 23).  

 

 
Рис. 23. Динамика холодоустойчивости клеток листьев пшеницы с. Ми8
роновская 808 в последействии локального краткосрочного охлаждения 
(0 ºC, 30 с) всего проростка (1), его побега (2) и корней (3) (по: Назар8
кина, 2005б): 

ИУ – исходный уровень холодоустойчивости (до охлаждения) 

 
Таким образом, при  краткосрочном температурном воздей)

ствии как на весь проросток, так и локально на побег или ко)
рень теплоустойчивость листьев при прогреве и холодоустой)
чивость листьев при охлаждении возрастают и находятся на по)
вышенном уровне в течение нескольких суток, и только затем 
происходит снижение устойчивости до исходных значений. 
При этом динамика и закаливания, и раззакаливания зависит 
от того, какой именно орган растения подвергался температур)
ному воздействию. 
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В целом результаты исследований свидетельствуют о том, что 
краткосрочное (секундное) локальное высоко) или низкотемпе)
ратурное воздействие на надземную или подземную части расте)
ния или на один из листьев вызывают изменения их тепло) или 
холодоустойчивости, а также устойчивости органов и частей рас)
тения, находящихся в это время при обычной температуре. От)
сюда следует, что в прогреваемом и охлаждаемом органе возни)
кает сигнал, который передается по растению в другие его части 
(не подвергавшиеся прогреву или охлаждению) и вызывает в них 
определенные адаптивные изменения, приводящие, в конечном 
счете, к увеличению их устойчивости.  

 
1.3. Особенности динамики разных видов устойчивости листьев 

и корней растений в условиях локального прогрева и охлаждения 
 
Исследования реакции растений на разные по своей приро)

де факторы внешней среды привели к формированию пред)
ставлений о существовании специфической и неспецифиче)
ской (общей) устойчивости (Удовенко, 1979; Генкель, 1982; 
Титов и др., 1983, 2006; Александров, 1985; Урманцев, Гудсков, 
1986; Кузнецов и др., 1987; Пахомова, 1995; Кузнецов, 2001; 
Пятыгин, 2008). Суть представлений о неспецифической ус)
тойчивости заключается в том, что при действии на растение 
какого)то одного стресс)фактора может повышаться устойчи)
вость не только к нему, но и к другим, имеющим отличную от 
него природу (Boussiba et al., 1975; Титов и др., 1983; Дроздов и 
др., 1984; Кузнецов и др., 1990; Mittler, 2006; Титов, Таланова, 
2009). Например, воздействие высокой температуры на расте)
ние может индуцировать повышение его устойчивости не толь)
ко к теплу, но и к холоду (Александров, 1975; Удовенко, 1979; 
Jennings, Saltveit, 1994; Титов и др., 2003; Титов, Таланова, 
2009), водному дефициту (Кузнецов и др., 1997; Kuznetsov et al., 
1999; Gong et al., 2001), засолению (Harrington, Alm, 1988; Куз)
нецов и др., 1990; Таланова и др., 2003; Титов, Таланова, 2009), 
высокому гидростатическому давлению (Александров, 1975), 
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действию тяжелых металлов (Orzech, Burke, 1988; Neumann et 
al., 1994; Таланова и др., 1996; Титов, Таланова, 2009). Холодо)
вое закаливание, в свою очередь, вызывает не только повыше)
ние холодостойкости, но и теплоустойчивости (Кислюк, 1962; 
Шухтина, 1962; Щербакова, 1974; Титов и др., 1983). Засоление 
индуцирует повышение уровня устойчивости листьев к высо)
ким (Кузнецов и др., 1990; Таланова и др., 1993) и низким (Та)
ланова и др., 1993; Ryu et al., 1995) температурам. Более того, 
оказалось, что даже кратковременное раздражение корней хло)
ридом калия изменяет холодо) и теплоустойчивость клеток 
листа (Ретивин и др., 1999). Неповреждающее действие тяже)
лых металлов приводит к повышению и холодо) и теплоустой)
чивости листьев растений (Таланова и др., 1996; Титов и др., 
2007; Титов, Таланова, 2009). Иными словами, локальное дей)
ствие ряда химических факторов на корень также способно вы)
зывать неспецифическое повышение устойчивости клеток ли)
стьев.  

Эти и многие другие данные свидетельствуют о том, что ре)
акция растений на различные экстремальные воздействия 
включает в себя не только специфические (характерные для 
данного фактора), но и неспецифические (общие) изменения. 
Однако необходимо подчеркнуть, что большая часть указанных 
выше фактов установлена при изучении влияния стрессоров, 
таких как, например, высокая или низкая температура, на все 
растение. Вместе с тем, учитывая, что локальное действие 
стрессора на корень (лист) может вызывать однотипные изме)
нения биоэлектрических и физиолого)биохимических процес)
сов в листьях (корнях), не подвергавшихся такому влиянию 
(Беликов и др., 1962; Гунар, Синюхин, 1963; Опритов и др., 
1982; Fromm, Eschrich, 1988; Кудоярова и др., 1990; Пятыгин, 
Опритов, 2004; Пятыгин, 2008), логично предположить, что и 
локальное воздействие неблагоприятных температур также 
способно индуцировать в неподвергавшихся его действию ор)
ганах изменение их неспецифической устойчивости. В связи с 
этим интересно было выяснить возможности изменения неспе)
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цифической составляющей устойчивости органов растения, 
пространственно удаленных от места воздействия неблагопри)
ятной (низкой или высокой) температуры. Такого рода данные 
важны не только для расширения знаний о механизмах форми)
рования повышенной устойчивости органов при поступлении в 
них сигнала о локальном действии стрессора на пространст)
венно удаленные части растения, но и для понимания того, как 
осуществляется взаимодействие между отдельными органами 
растения в условиях стресса. 

В ходе изучения динамики различных видов устойчивости 
клеток листа и корня при локальном действии высокой зака)
ливающей температуры установлено, что локальный прогрев 
(40 °C) надземной части проростков пшеницы не только по)
вышает теплоустойчивость листа в течение всего периода на)
блюдений (рис. 24, А), но и, что важно, одновременно вызы)
вает увеличение его холодо) и солеустойчивости (Акимова и 
др., 1999). 

Наряду с этим высокая температура, действующая локально 
на побег, влияла на устойчивость корня, находившегося при 
температуре 25 °C (рис. 24, Б). Однако характер изменения его 
устойчивости оказался иным, чем у листа. Как тепло), так и хо)
лодоустойчивость корня под влиянием прогрева побега снижа)
лись, а солеустойчивость оставалась примерно на одном уровне 
(за исключением небольшого ее снижения через 3–5 ч от нача)
ла прогрева). Причем, если теплоустойчивость корня прогрес)
сивно снижалась в течение всей экспозиции (7 ч), то его холо)
доустойчивость уменьшалась только в первый час опыта, после 
чего в дальнейшем она сохранялась неизменной. 

Локальный прогрев корня, как и локальный прогрев над)
земной части проростка пшеницы, оказывал влияние не толь)
ко на устойчивость прогреваемого органа (корня), но и на ус)
тойчивость пространственно удаленных органов (листьев), нахо)
дящихся при 25 °C (Акимова и др., 1999). Под влиянием теплово)
го воздействия на корень тепло) и холодоустойчивость листа 
возрастали,  хотя  величина прироста устойчивости в этом случае 
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Рис. 24. Влияние прогрева (40 ºC) надземной части проростков пшеницы 
с. Мироновская 808 на тепло8 (1), холодо8 (2) и солеустойчивость (3) 
клеток листьев (А) и корней (Б) (по: Акимова и др., 1999) 

  

была меньшей, чем в варианте с прогревом побега (рис. 25, А). 
Рост солеустойчивости листа, в отличие от тепло) и холодо)
устойчивости, носил временный и обратимый характер, и спус)
тя 7 ч уровень солеустойчивости листьев не отличался от исход)
ного (до прогрева). При локальном прогреве корней отмечено 
снижение тепло) и солеустойчивости его клеток, тогда как хо)
лодоустойчивость в течение 7 ч сохранялась примерно на од)
ном уровне (рис. 25, Б).  

В экспериментах с проростками огурца локальный прогрев 
их надземной части при 38 °C также повышал не только тепло)
устойчивость, но и холодо) и солеустойчивость семядольных 
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листьев (рис. 26). При этом достоверное увеличение холодо)
устойчивости было зарегистрировано уже через 30 мин от нача)
ла прогрева, а солеустойчивости – через 3 ч. В ходе теплового 
воздействия на побег солеустойчивость корня достоверно воз)
растала уже через 30 мин, но с увеличением экспозиции снижа)
лась, хотя и была выше исходного (до прогрева) уровня, тогда 
как изменений тепло) и холодоустойчивости корня не проис)
ходило (Акимова и др., 1999). 

 

   

Рис. 25. Влияние прогрева (40 ºC) корней проростков пшеницы с. Миро8
новская 808 на тепло8 (1), холодо8 (2) и солеустойчивость (3) клеток ли8
стьев (А) и корней (Б) (по: Акимова и др., 1999) 

 

Прогрев корня проростков огурца, как и в опытах с пшени)
цей, повышал тепло), холодо) и солеустойчивость пространст)
венно удаленных от места прогрева семядольных листьев (рис. 
27, А). Теплоустойчивость клеток прогреваемого корня в тече)
ние 7 ч незначительно снижалась, солеустойчивость возраста)
ла, а холодоустойчивость оставалась неизменной (рис. 27, Б). 
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Рис. 26. Влияние прогрева (38 ºC) надземной части проростков огурца  
с. Алма8Атинский 1 на тепло8 (1), холодо8 (2) и солеустойчивость (3) 
клеток листьев (А) и корней (Б) (по: Акимова и др., 1999) 

 

Судя по полученным данным, прогрев надземной части 
проростка, как и прогрев корня, вызывал неспецифическое 
повышение устойчивости клеток листа. Однотипность реак)
ции клеток листа при действии различных стрессоров на)
блюдается и в других случаях. Например, быстрое изменение 
скорости водного тока зарегистрировано при погружении 
корня в холодную воду (Моторина и др., 1965) или раствор 
хлорида натрия (Гунар, Паничкин, 1967), а изменения в га)
зообмене листа установлены при действии на корень таких 
раздражителей, как хлорид калия или срезание стебля (Бе)
ликов и др., 1962).  
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Рис. 27. Влияние прогрева (38 ºC) корней проростков огурца с. Алма8
Атинский 1 на тепло8 (1), холодо8 (2) и солеустойчивость (3) клеток ли8
стьев (А) и корней (Б) (по: Акимова и др., 1999) 

 
Таким образом, локальное действие высокой температуры 

(только на побег или только на корень) вызывает изменение 
различных видов устойчивости клеток непрогреваемых орга)
нов, причем тепло), холодо) и солеустойчивость листьев в пер)
вые часы прогрева возрастают не только при прогреве листа, но 
и корня. Очевидно, связь между надземной частью растения и 
его корневой системой осуществляется благодаря передаче сиг)
нала о тепловом воздействии в пространственно удаленные ор)
ганы, который индуцирует в них определенные изменения, как 
специфического, так и неспецифического характера, направ)
ленные, в конечном счете, на повышение общей устойчивости 
растений. 
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Локальное действие на корень растений такого стрессора 
как высокая температура вызывает разнонаправленное измене�
ние устойчивости листа и корня: теплоустойчивость клеток 
листа увеличивается, а устойчивость корня в зависимости от 
температуры сохраняется неизменной или даже снижается. 
Важно, что под влиянием прогрева корня возрастает не только 
теплоустойчивость листа, находящегося при обычной темпера�
туре, но и его холодо� и солеустойчивость. 

Таким образом установлено, что локальное действие вы�
сокой температуры (только на побег или только на корень) 
вызывает изменение различных видов устойчивости клеток 
как прогреваемых, так и непрогреваемых органов, причем 
тепло�, холодо� и солеустойчивость листьев в первые часы 
прогрева возрастают и при прогреве листа, и при прогреве 
корня. Однако при локальном прогреве побега уровень теп�
ловой закалки листьев был во всех случаях выше и обнару�
живался раньше, а времени для достижения максимальной 
(при данных условиях) устойчивости требовалось меньше, 
чем при прогреве корня. Установлены также различия и в 
динамике формирования других видов устойчивости листьев 
в зависимости от того, какую часть (орган) растения подвер�
гали локальному прогреву. К примеру, при прогреве побега 
солеустойчивость клеток листа пшеницы в течение 7 ч моно�
тонно увеличивалась, тогда как при прогреве корня ее рост 
носил кратковременный (в течение 3 ч), обратимый характер. 
Немаловажно и то, что при указанных видах локального про�
грева процесс увеличения теплоустойчивости клеток листа 
происходил в существенно разных условиях: при прогреве 
побега – в условиях тепловой закалки, а при прогреве корня – 
при обычной температуре, когда процессы закаливания за�
пускаются сигналом из корня. 

При исследовании влияния локального охлаждения на 
динамику разных видов устойчивости охлаждаемых и неох�
лаждаемых органов установлено, что воздействие низкой 
температуры на побег по�разному влияет на холодо�, тепло� 
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и солеустойчивость клеток листа и корня (Балагурова и др., 
2001). В частности, повышение холодоустойчивости клеток 
семядольных листьев огурца, отмеченное в течение первого 
часа действия низкой температуры на побег, сохранялось в 
дальнейшем в течение всего эксперимента (рис. 28, А). При 
этом их теплоустойчивость почти не изменилась, а соле"
устойчивость несколько увеличивалась к концу периода на"
блюдений. Охлаждение побега не повлияло заметным обра"
зом на холодо" и теплоустойчивость клеток корня, находив"
шегося при 25 °C, в то время как их солеустойчивость сни"
жалась (рис. 29, В). 

 

 
Рис. 28. Влияние охлаждения (10 ºC) надземной части (А, В) и корней (Б, 
Г) проростков огурца с. Алма�Атинский 1 на холодо� (1), тепло� (2) и со�
леустойчивость (3) клеток листьев (А, Б) и корней (В, Г) (по: Балагурова 
и др., 2001)  
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Рис. 29. Влияние охлаждения (2 ºC) надземной части (А, В) и корней (Б, 
Г) проростков пшеницы с. Мироновская 808 на холодо8 (1), тепло8 (2) и 
солеустойчивость (3) клеток листьев (А, Б) и корней (В, Г) (по: Балагу8
рова и др., 2001) 

 

Воздействие температуры 10 °C на корень огурца (рис. 28, Г) 
приводило к одновременному снижению холодо), тепло) и со)
леустойчивости его клеток в первый час охлаждения. Но с уве)
личением продолжительности охлаждения в их динамике появ)
лялись различия: холодоустойчивость корня постепенно воз)
растала и превысила исходный уровень, солеустойчивость про)
должала снижаться, а теплоустойчивость в дальнейшем не из)
менялась, оставаясь ниже исходного уровня. Интересно, что 
локальное охлаждение корня сказывалось на устойчивости 
листа, который не подвергался этому воздействию, а находился 
при обычной температуре (рис. 28, Б). Так, уже через 30 мин 
от начала охлаждения корня наблюдалось повышение холодо)
устойчивости листьев, которое усиливалось с увеличением 
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экспозиции. Солеустойчивость клеток листа при охлаждении кор)
ня возрастала в течение первого часа, после чего она постепенно 
снижалась, достигая исходного значения к концу опыта, а тепло)
устойчивость несколько увеличивалась, но только через 7 ч.  

Аналогичные данные получены нами и на пшенице (рис. 
29). Охлаждение ее побегов приводило через 3 ч к росту холодо)
устойчивости клеток листа (рис. 29, А). В то же время их тепло)
устойчивость оставалась на постоянном уровне, хотя соле)
устойчивость повышалась через 1 ч от начала действия холода, 
но через 3 ч ее уровень снижался до исходного. Холодо) и теп)
лоустойчивость клеток корня пшеницы, не подвергавшегося 
охлаждению, как и в опытах с огурцом, не изменялись, а их со)
леустойчивость постепенно снижалась.  

Локальное охлаждение (2 °С) корней пшеницы (рис. 29, Г) 
практически не сказывалось на их холодоустойчивости, тогда 
как тепло) и солеустойчивость при этом постепенно снижа)
лись. Как и в опытах с огурцом, локальное действие холода 
только на корень вызывало возрастание всех изученных видов 
устойчивости клеток листа пшеницы (рис. 29, Б). В частности, 
их холодоустойчивость увеличилась уже через 30 мин после на)
чала охлаждения корня, а теплоустойчивость через 3 ч. В отли)
чие от холодо) и теплоустойчивости рост солеустойчивости 
клеток листа носил временный характер: она возрастала через 
0,5–1 ч от начала охлаждения корня, но через 5 ч снижалась до 
исходного уровня.  

Таким образом, в начальный период локального охлаждения 
корневой системы растений происходит не только повышение 
холодоустойчивости листьев, но и увеличение их тепло) и соле)
устойчивости. Поскольку однотипные изменения ряда физио)
логических процессов наблюдали и при других локально дейст)
вующих раздражителях (Беликов и др., 1964), можно с доста)
точно высокой степенью уверенности полагать, что они отра)
жают возрастание неспецифической устойчивости клеток лис)
та. Локальное охлаждение побега (или только листа) также 
приводит к неспецифическому увеличению устойчивости 
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клеток листа, подобно тому, как это было установлено ранее 
при охлаждении целых растений (Александров, 1975; Дроздов и 
др., 1984). Отметим, что динамика разных видов устойчивости 
листа при непосредственном действии на него низкой темпера)
туры и при локальном охлаждении корня, имеет определенные 
различия, по крайней мере, в течение первых 7 ч воздействия. 
На наш взгляд, это может быть связано с различиями в ответ)
ных реакциях клеток листа, вызванных непосредственным дей)
ствием на него низкой температуры, с одной стороны, и сигна)
лом из охлаждаемого корня, с другой, что также подтверждают 
экспериментальные данные, приведенные в других работах 
(Musser et al., 1983; Fennell et al., 1990). Тем не менее, для обоих 
случаев (прямое и опосредованное действие низкой температу)
ры на лист) характерно неспецифическое повышение устойчи)
вости клеток листа.  

Одним из индукторов или, по крайней мере, участников 
этого процесса после поступления сигнала из корня в лист 
(как и при непосредственном охлаждении листа) можно, по 
нашему мнению, рассматривать фитогормоны, в частности 
ауксины, играющие важную роль в неспецифическом ответе 
растений на действие разных стрессоров (Park, 2007; Титов, 
Таланова, 2009). В связи с этим особый интерес вызывают ре)
зультаты опытов, в которых обнаружены однонаправленные 
изменения содержания ауксинов в тканях листа в течение 
первых минут после краткосрочного локального действия на 
корень кукурузы различных стресс)факторов (Кудоярова и 
др., 1990). Отметим, что об участии эндогенного ауксина в 
первичных адаптивных реакциях растений свидетельствует 
заметное возрастание концентрации свободных форм этого 
гормона в первые часы как холодового, так и теплового зака)
ливания растений овсяницы и пшеницы (Волкова и др., 1981, 
1991; Титов, Таланова, 2009). Учитывая это, можно думать, 
что ауксины участвуют в неспецифическом повышении ус)
тойчивости листа не только при общем, но и при локальном 
охлаждении растений.  
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Другим индуктором устойчивости клеток листа гормо)
нальной природы после поступления в него сигнала об охла)
ждении пространственно удаленных органов, как и при не)
посредственном действии температуры, выступает АБК (Ти)
тов, Таланова, 2009), с ростом содержания которой связано 
повышение устойчивости растений в начальный период дей)
ствия низкой и высокой температуры (Таланова и др., 1991), 
засоления (Talanova, Titov, 1994), тяжелых металлов (Тала)
нова и др., 1999; Титов и др., 2006) и других факторов. Важ)
но, что включение механизмов, посредством которых АБК 
оказывает протекторное действие на клетки растений, не 
требует продолжительного времени. Это имеет особое значе)
ние в условиях локального охлаждения или прогрева, когда 
возрастает необходимость быстрой и эффективной коорди)
нации процессов в органах растения, находящихся в услови)
ях действия разной температуры (с тем, чтобы предотвра)
тить их возможное рассогласование).  

Реакция на локальное охлаждение клеток корня, как у пше)
ницы, так и у огурца значительно отличалась от реакции кле)
ток листа. Причины этих различий остаются пока неясными. 
Однако известно, что корни гораздо в меньшей степени спо)
собны к холодовой закалке (Антипина, 2010; Попов и др., 
2010). Помимо самой устойчивости, различия в реакции на 
низкую температуру надземной и подземной частей растения 
прослеживаются и в отношении других физиолого)биохимиче)
ских процессов и показателей, прямо или косвенно связанных 
с устойчивостью. Например, листья растений табака реагиро)
вали на холодовое закаливание увеличением содержания липи)
дов и доли полиненасыщенных жирных кислот, снижением 
уровня активных форм кислорода (АФК) и интенсивности пе)
рекисного окисления липидов (ПОЛ), повышением активно)
сти антиоксидантных ферментов, в то время как в корнях про)
исходило снижение содержания липидов и входящих в их со)
став ненасыщенных жирных кислот, возрастание уровня АФК 
и ПОЛ, снижение активности антиоксидантных ферментов 
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(Антипина, 2010; Попов и др., 2010). По нашему мнению, на�
блюдаемые различия в реакции корня и листа на охлаждение 
могут быть объяснены особенностями приспособления этих 
органов к естественным условиям среды обитания. Как извест�
но (Радченко, 1966), колебания температуры воздуха (в зоне 
побега) происходят чаще, чем температуры почвы (в зоне под�
земных органов), и они, как правило, больше по амплитуде. 
Скорее всего, это и определило гораздо большее развитие в 
процессе эволюции способности к закаливанию у клеток над�
земных органов растений, чем у клеток корня.  

Таким образом, при достаточно продолжительном локаль�
ном действии высокой и низкой температуры на растение не�
специфические изменения устойчивости происходят как в не�
посредственно прогреваемых и охлаждаемых органах, так и в 
пространственно удаленных от них. Очевидно, что последние 
обусловлены определенными физиолого�биохимическими из�
менениями и индуцируются сигналом, который возникает под 
влиянием стрессора в одних органах и передается в другие час�
ти и органы растения, которые не испытывали подобного дей�
ствия.  

Для выявления роли неспецифических реакций при кратко�
срочных локальных воздействиях было изучено влияние ло�
кального краткосрочного прогрева на холодоустойчивость и 
влияние локального краткосрочного охлаждения на теплоус�
тойчивость клеток листьев пшеницы (Назаркина, 2005). Оказа�
лось, что краткосрочный прогрев всего растения или только 
побега вызывает как рост теплоустойчивости, так и повышение 
холодоустойчивости клеток листа (рис. 30). При прогреве кор�
ней также наблюдается прирост холодоустойчивости клеток 
листьев, но его скорость и величина меньше, чем при воздейст�
вии на все растение или только на побег (см. рис. 30). Кроме 
того, также было установлено, что не только общее, но и ло�
кальное краткосрочное воздействие низкой температуры на 
побег и корни индуцирует увеличение теплоустойчивости кле�
ток листа (рис. 31).  
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Рис. 30. Динамика холодоустой8
чивости клеток листьев пшеницы 
с. Мироновская 808 в последей8
ствии краткосрочного прогрева 
(47 ºC, 30 с) всего проростка (1), 
побега (2) или корней (3) (по: 
Назаркина, 2005а) 
 

Рис. 31. Динамика теплоустойчи8
вости клеток листьев пшеницы  
с. Мироновская 808 в последейст8
вии краткосрочного охлаждения 
(0 ºC, 30 с) всего проростка (1), 
побегов (2) или корней (3) (по: 
Назаркина, 2005а) 
 

Таким образом, представленные данные позволяют утвер)
ждать, что неспецифические механизмы повышения устойчи)
вости растений играют важную роль в реакции растения на 
краткосрочное локальное воздействие неблагоприятной темпе)
ратуры. Вместе с тем в реакции клеток листа в ответ на локаль)
ное действие стресс)факторов разной природы существует и 
определенная специфика, что, по)видимому, является причи)
ной отмеченных различий в динамике тепло), холодо) и соле)
устойчивости клеток.  

В целом, полученные экспериментальные данные позволи)
ли выявить общие закономерности изменения устойчивости 
клеток листьев у теплолюбивых (огурец, томат, соя) и холодо)
устойчивых (пшеница, ячмень) видов при длительных и крат)
косрочных локальных прогревах и охлаждениях растений. Их 
анализ показывает, что изменение разных видов устойчивости 
(холодо), тепло) и солеустойчивости) клеток листа зависит не 
только от интенсивности неблагоприятного воздействия, но и 



 

 55 

от того, какой орган или часть растения (побег, один из листьев 
или корень) подвергается действию стрессора. Обнаруженное 
нами повышение устойчивости клеток листьев, не подвергав)
шихся непосредственному воздействию неблагоприятной тем)
пературы, однозначно указывает на то, что из органов, испы)
тавших воздействие стрессора, в другие части (и органы) расте)
ния передается сигнал, способный вызывать в них те или иные 
адаптивные изменения, направленные, в конечном счете, на 
повышение устойчивости. Причем этот сигнал передается по 
растению в акропетальном (из корня в лист, из первого листа 
во второй), базипетальном (из побега в корень, из второго лис)
та в первый) и аксиальном (из одного семядольного листа в 
другой) направлениях. 
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Г Л А В А  2  
ВЛИЯНИЕ ЛОКАЛЬНОГО ПРОГРЕВА И ОХЛАЖДЕНИЯ 

НА ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИЙ АППАРАТ РАСТЕНИЙ 
 
Работами многих авторов показано, что под влиянием низ)

ких и высоких температур в растениях происходят многочис)
ленные структурные и функциональные изменения (Levitt, 
1980; Хохлова, 1986; Лукаткин, 2002; Чиркова, 2002; Fowler, 
Thomasow, 2002; Войников и др., 2004; Лось, 2005; Титов и др., 
2006; Трунова, 2007; Kузнецов, 2009), важное место среди кото)
рых занимают изменения в фотосинтетическом аппарате 
(ФСА) (Мирославов, 1994; Hurry et al., 1995; Yamasaki et al., 
2002; Климов, 2003; Rapacz et al., 2004; Трунова, 2007; Венжик 
и др., 2008). В частности, при холодовом закаливании растений 
происходят вполне определенные изменения в ультраструктур)
ной организации клеток листа и содержании фотосинтетиче)
ских пигментов (Чугунова и др., 1975; Мирославов, 1994; Тру)
нова, Астахова, 1998; Kratsch, Wise, 2000; Венжик и др., 2008), 
параметров флуоресценции хлорофилла (Kao et al., 1997; 
Fracheboud et al., 1999; Aroca et al., 2001; Rapacz et al., 2004; 
Zhang et al., 2010), активности фотосинтетических ферментов 
(Strand et al., 1999; Yamasaki et al., 2002), интенсивности фото)
синтеза (Буболо и др., 1988; Климов, 2003). Столь же значи)
тельные изменения наблюдаются в ФСА и под влиянием высо)
ких температур (Anderson, 1999; Yamasaki et al., 2002; Кислюк и 
др., 2008; Allakhverdiev et al., 2008). Существенно, что многие из 
них происходят уже в первые часы неблагоприятного темпера)
турного воздействия и имеют очевидное адаптивное значение. 
Однако большинство этих данных и наблюдений касается 
влияния неблагоприятных температур на все растение. Све)
дения же о такого рода изменениях в ФСА у растений под 
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влиянием локального действия высоких или низких темпе)
ратур единичны. Известно, в частности, что довольно быст)
рые изменения скорости фотосинтеза происходят при воз)
действии на корни растений как низкой (но не повреждаю)
щей) (Чугунова и др., 1975), так и высокой (He et al., 2001) 
температуры. Однако характер структурно)функциональных 
изменений ФСА и их роль в формировании устойчивости 
клеток листа в этом случае во многом пока не ясны.  

 
2.1. Влияние локального прогрева корней  

на ультраструктуру хлоропластов листьев растений 
 
Как показано нами и рядом других авторов, локальное воз)

действие неблагоприятной температуры может приводить не 
только к повышению устойчивости клеток в органах растения, 
подвергнутых ее действию, но и тех его органах и частях, кото)
рые не испытали подобного влияния, а также к существенной 
структурной перестройке клеток листа. Однако пока исследо)
вания подобного рода единичны (Malone, 1993, 1996) и не по)
зволяют составить общую картину этих изменений. Поэтому 
представляет большой интерес изучение структурных измене)
ний в хлоропластах, происходящих в процессе формирования 
повышенной теплоустойчивости клеток листьев под влиянием 
высокой закаливающей температуры на корни растений.  

Проведенные исследования показали, что локальное воздей)
ствие температуры 38 °C на корни проростков ячменя индуциру)
ет повышение теплоустойчивости клеток листьев, фиксируемое 
уже через 1 ч от начала прогрева. В дальнейшем устойчивость 
клеток листьев продолжала нарастать, и через 4 ч она составляла 
около 50 % от максимального прироста, который достигался к 
концу первых суток (рис. 32).  

Ультраструктура хлоропластов в листьях проростков ячме)
ня, корни которых не прогревались, была вполне типичной: 
хлоропласты имели правильную линзовидную форму, хоро) 
шо  развитую  тилакоидную  систему, многочисленные граны и 
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мелкозернистую плотную строму, в которой располагались 
пластоглобулы и небольшие вытянутые крахмальные зерна 
(Титов и др., 2007) (рис. 33, А). Но уже через 1 ч от начала про)
грева корней в клетках листьев обнаружены определенные из)
менения. В частности, граны хлоропластов стали рыхлыми, 
появились значительные просветы между отдельными тила)
коидами, а сама строма уплотнилась (рис. 33, Б). Через 4 ч по)
сле начала прогрева корней в клетках листьев отмечено умень)
шение размеров хлоропластов, увеличение числа пластоглобул 
и гран, а также количества тилакоидов в гранах (рис. 33, В, 34, 
табл. 8). Кроме того, зафиксировано увеличение крахмальных 
включений в хлоропластах (рис. 33, В). Через 24 ч прогрева 
корней наблюдалось изменение формы хлоропластов на более 
округлую и формирование в них нескольких (2–3) крупных 
крахмальных зерен (рис. 33, Г). 

Попутно отметим, что в отличие от хлоропластов в струк)
турной организации митохондрий после прогрева корней не 
обнаружено явных изменений, хотя морфометрический анализ 
выявил некоторые отличия в строении этих органелл у прогре)
тых проростков по сравнению с непрогретыми проростками. 
Так, через 4 ч от начала прогрева корней зафиксировано увели)
чение числа крист, а через 24 ч прогрева отмечено уменьшение 
размеров самих митохондрий (см. табл. 8). 

Рис. 32. Динамика теплоус8
тойчивости клеток листьев 
проростков ячменя с. Отра 
при локальном прогреве 
(38 ºC) корней (по: Титов и 
др., 2007) 
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Рис. 33. Ультраструктура хлоропластов в клетках мезофилла проростков 
ячменя с. Отра при прогреве (38 ºC) корней (по: Титов и др., 2007): 

А – исходный вариант (до прогрева), Б – прогрев в течение 1 ч, В – 4 ч, Г – 24 ч. 
Условные обозначения: гр – граны, кз – крахмальные зерна, пг – пластогло)
булы. Масштабная линейка 1 мкм 
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Таблица 8 

Изменения ультраструктуры хлоропластов и митохондрий в листьях  
под влиянием прогрева корней проростков ячменя с. Отра  

(по: Титов и др., 2007) 

Экспозиция растений  
при 38 ºC, ч 

 
Показатель 

0 4 24 
Площадь среза хлоропласта, мкм2 15,1 ± 0,8 8,2 ± 0,4 10,8 ± 0,5 
Количество гран на 10 мкм2 площади 
среза хлоропласта, шт. 

15 ± 0,8 23 ± 1,2 19 ± 1,0 

Число тилакоидов в гране, шт. 7 ± 0,4 10 ± 0,5 9 ± 0,5 
Суммарная площадь гран, % от 
площади среза хлоропласта 

8,1 ± 0,4 21,5 ± 1,1 16,2 ± 0,8 

Суммарное количество тилакоидов 
гран на 10 мкм2 площади среза 
хлоропласта, шт.  

101 ± 5 221 ± 11 177 ± 9 

Количество пластоглобул на 10 мкм2 
площади среза хлоропласта, шт. 

7 ± 0,4 10 ± 0,5 12 ± 0,6 

Площадь среза митохондрии, мкм2 0,45 ± 0,02 0,40 ± 0,02 0,38 ± 0,02 
Количество крист на 10 мкм2 площади 
среза митохондрии, шт. 

182 ± 9 310 ± 16 321 ± 16 

 

Таким образом, эти исследования показали, что локальное 
воздействие высокой закаливающей температуры на корневую 
систему ячменя вызывает не только быстрый рост теплоустой)
чивости клеток листьев, но и определенные структурные изме)
нения в хлоропластах и митохондриях (уменьшение размеров 
хлоропластов и митохондрий, увеличение числа и размеров 
гран, количества пластоглобул и размеров крахмальных вклю)
чений в хлоропластах, числа крист в митохондриях). Вполне 
очевидно, что между корневой системой и надземными частя)
ми растения осуществляется передача сигнала, который и ин)
дуцирует в клетках листьев указанные изменения. Полученные 
нами данные однозначно свидетельствуют о том, что при этом 
происходят не только функциональные изменения, но и доста)
точно быстрая структурная трансформация клеток листа, и  
уже через 1 ч от начала прогрева корней наблюдаются первые 
ультраструктурные  изменения  органелл, обеспечивающих  два 
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Рис. 34. Ультраструктурные изменения хлоропластов в клетках листьев 
проростков ячменя с. Отра под влиянием прогрева (38 ºC) корней (по: 
Титов и др., 2007) 

 
важнейших для растений процесса – фотосинтез и дыхание. 
Также очевидно и то, что основная часть из обнаруженных на)
ми структурных изменений направлена, в конечном счете, на 
адаптацию растения к изменившимся температурным услови)
ям среды. Например, увеличение под влиянием закаливания 
числа мембранных элементов в хлоропластах и митохондриях, 
наблюдаемое наряду с уменьшением размеров самих органелл, 
способствует интенсификации ферментативных процессов в 
клетке (Мирославов, 1994). Образование крупных гран в хлоро)
пластах характерно для растений, подвергнутых действию вы)
соких температур и, скорее всего, связано с защитой фотосин)
тетического аппарата от действия неблагоприятных факторов 
(Anderson, 1999). Существенное увеличение числа пластоглобул 
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обусловлено, вероятно, изменениями в мембранной структуре 
пластид, поскольку известно, что именно в пластоглобулах на)
капливаются компоненты фотосинтетических мембран (Си)
лаева, 1978; Guiamet et al., 1999).  

В целом можно заключить, что локальный прогрев корней 
проростков ячменя вызывает не только быстрый рост устойчи)
вости клеток листьев, но и существенные структурные измене)
ния в хлоропластах и митохондриях, возникающие уже через 
час от начала прогрева. Логично полагать, что выявленные 
ультраструктурные перестройки хлоропластов и митохондрий 
тесно взаимосвязаны с происходящими при локальном прогре)
ве функциональными изменениями в клетках и тканях расте)
ния. Отсюда следует, что процесс формирования повышенной 
теплоустойчивости клеток листьев под влиянием локального 
прогрева корней растений включает в себя не только серьезные 
физиолого)биохимические, но и структурные изменения орга)
нелл, направленные на адаптацию фотосинтеза и дыхания, а 
также других жизненно важных процессов к изменившимся ус)
ловиям внешней среды.  

 
2.2. Структурно8функциональные изменения листьев растений 

под влиянием охлаждения корней 
 
Происходящие под влиянием низких закаливающих темпе)

ратур структурно)функциональные изменения в ФСА расте)
ний сравнительно хорошо изучены (Балагурова и др., 1987; 
Мирославов, 1994; Трунова, Астахова, 1995, 1998; Hurry et al., 
1995; Kratsch, Wise, 2000; Yamasaki et al., 2002; Климов, 2003; 
Rapacz et al., 2004; Трунова, 2007). Однако в литературе очень 
мало сведений относительно влияния локального действия 
низкой температуры на ФСА растений. Поэтому представля)
лось важным провести сравнительное изучение изменений 
ФСА, происходящих в процессе формирования повышенной 
холодоустойчивости клеток листьев, под влиянием низкой за)
каливающей температуры на все растение и только его корни.  
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Установлено, что уже спустя 1 ч от начала действия темпе�
ратуры 4 °C происходит небольшое, но достоверное повыше�
ние холодоустойчивости клеток листьев озимой пшеницы 
(рис. 35, А). В дальнейшем она продолжала монотонно увели�
чиваться и к концу четвертых суток действия холода достига�
ла максимального для данных условий уровня, оставаясь в 
дальнейшем неизменной (см. рис. 35, А).  

 

 
Рис. 35. Влияние охлаждения (4 ºC) проростков пшеницы c. Московская 39 
на динамику холодоустойчивости клеток листьев (А) и площади листовой 
пластинки (Б) (по: Венжик и др., 2011): 

1 – контроль (22 ºC), 2 – 4 ºC 
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Под влиянием охлаждения (2 °С) только корней проростков 
пшеницы устойчивость клеток листьев начинает возрастать че)
рез 5 ч от его начала, на третьи сутки она достигает максимума 
и в дальнейшем не изменяется (рис. 36). 

 

 
Рис. 36. Влияние локального охлаждения (2 ºC) корней проростков пше8
ницы c. Московская 39 на динамику холодоустойчивости клеток листьев 
(1) и площади листовой пластинки (Б) (по: Венжик и др., 2009): 

1 – контроль (22 ºC), 2 – 2 ºC 
 

Отметим, что уже в течение первых суток от начала воздей)
ствия холода практически рост листовой пластинки пророст)
ков пшеницы полностью прекращался (рис. 35, Б). Однако в 
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дальнейшем (через 2 сут охлаждения) наблюдалось его восстанов)
ление, и к концу эксперимента (через 7 сут) площадь листовой 
пластинки у закаленных растений примерно на 30 % превышала 
исходный уровень. Очевидно, что рост листа в условиях охлажде)
ния не прекращался полностью, а лишь значительно замедлялся.  

Вместе с тем, в первые сутки действия холода только на кор)
ни зафиксирована полная остановка роста листьев, который, 
однако, возобновлялся через 2 сут, и к концу опыта (7 сут) пло)
щадь листовой пластинки у охлаждаемых растений превышала 
исходный уровень на 60 % (см. рис. 36).  

Таким образом, повышение холодоустойчивости клеток ли)
стьев пшеницы в начальный период действия низкой закали)
вающей температуры на все растение или только на его корни 
сопровождалось торможением ростовых процессов. 

Ультраструктурные изменения клеток листьев. В процессе 
низкотемпературного закаливания морозостойких злаковых 
растений происходят значительные адаптивные изменения 
ультраструктуры клеток, включающие разрастание цитоплаз)
мы, уменьшение объема вакуоли и повышение ее электронной 
плотности, увеличение мембранных элементов и количества 
пластоглобул, исчезновение крахмальных зерен (Климов и др., 
1997; Трунова, Астахова, 1998; Kratsch, Wise, 2000; Трунова, 
2007). Формирование такой структуры клеток листьев способ)
ствует повышению морозоустойчивости растений.   

Исследование ультраструктуры клеток листьев пшеницы, 
находящихся в условиях действия температуры 4 °C, показало, 
что значительные изменения хлоропластов происходят уже в 
начальный период охлаждения всего проростка (Венжик и др., 
2008). Причем самые первые ультраструктурные изменения ка)
саются гранального компонента хлоропластов. Так, увеличение 
длины мембран гран, уменьшение ширины гран и числа тила)
коидов в них зафиксировано уже спустя час от начала охлажде)
ния (табл. 9). По)видимому, это связано с процессом формиро)
вания так называемого «светового» типа структуры пластид, ха)
рактерного для растений, выращиваемых в условиях холода 
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(Мирославов, 1994). Через 5 ч действия низкой температуры в 
клетках листа происходило увеличение размеров митохондрий, 
а также числа крист в них. Увеличение размеров хлоропластов 
и пероксисом, а также увеличение длины мембран хлоропла)
стов отмечено через 24 ч охлаждения. Не вызывает сомнений, 
что большая часть из отмеченных структурных изменений но)
сит адаптивный характер. В частности, увеличение размеров 
органелл (хлоропластов, митохондрий, пероксисом), а также 
числа и длины мембранных элементов в них связывают с ин)
тенсификацией основных ферментативных процессов в клет)
ках в условиях пониженных температур (Мирославов, 1994). 
Очень важно, что первые структурные изменения зафиксиро)
ваны уже через час после начала холодового закаливания, и эти 
изменения касаются, прежде всего, формирования мембран)
ной структуры хлоропластов. 

 

Таблица 9  

Изменения ультраструктуры клеток мезофилла проростков пшеницы  
с. Московская 39 в начальный период холодового закаливания  

(по: Венжик и др., 2008) 

Экспозиция при 4 °C, ч 
Показатель 

0 1 5 24 
Площадь среза хлоропласта, мкм2 8,4 ± 0,4 9,1 ± 0,7 9 ± 0,6 13,4 ± 1,5 
Площадь среза митохондрии, 
мкм2 

0,4 ± 0,03 0,3 ± 0,08 0,5 ± 0,04 0,5 ± 0,02 

Площадь среза пероксисомы, 
мкм2 

0,7 ± 0,06 0,6 ± 0,06 0,7 ± 0,04 0,8 ± 0,08 

Длина мембран гран, мкм 64,4 ± 7,3 80,2 ± 7,1 75,1 ± 3,6 109,4 ± 5,5 
Длина мембран стромы, мкм 40,2 ± 2,4 40,3 ± 4,8 41,2 ± 5,2 66,9 ± 9,7 
Длина мембран хлоропласта,  
мкм 

118,0 ± 10,3 140,0 ± 13,2 137,5 ± 3,8 212,0 ± 11,4 

Число гран на срез  
хлоропласта, шт. 

23 ± 2 26 ± 1 23 ± 2 36 ± 2 

Число тилакоидов в гране, шт. 7 ± 0,2 6 ± 0,4 6 ± 0,1 6 ± 0,3 
Ширина граны, мкм 0,36 ± 0,01 0,32 ± 0,01 0,32 ± 0,03 0,33 ± 0,01 
Высота граны, мкм 0,13 ± 0,01 0,13 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,11 ± 0,01 
Число крист на срез 
митохондрии, шт. 

13 ± 1 12 ± 1 15 ± 1 16 ± 1 
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Таким образом, под влиянием низкой закаливающей темпе)
ратуры происходит довольно быстрое увеличение холодоустой)
чивости проростков пшеницы, сопровождающееся рядом серь)
езных структурных изменений, имеющих адаптивное значение. 
К ним относятся торможение роста листовой пластинки, уве)
личение размеров хлоропластов, митохондрий и пероксисом, а 
также формирование «светового» типа ультраструктуры хлоро)
пластов.  

Рядом авторов установлено, что пониженные температуры в 
корнеобитаемой зоне растений также могут оказывать серьез)
ное влияние на ультраструктуру хлоропластов клеток листьев 
растений, в частности, огурца (Чугунова и др., 1975) и сои 
(Musser et al., 1983).  

Результаты исследований, проведенных в нашей лабора)
тории Ю. В. Венжик на растениях пшеницы, также свиде)
тельствуют о значительном влиянии локального охлаждения 
(2 °С) корней на ультраструктуру клеток листьев (Отчет.., 
2011). Первые ультраструктурные изменения в клетках мезо)
филла листьев отмечены уже через 1 ч от начала охлаждения 
корней проростков пшеницы, в частности, увеличение раз)
меров хлоропластов за счет возрастания площади их стромы 
(табл. 10). Наряду с этим в хлоропластах также обнаружены 
изменения, отражающие перестройку тилакоидной системы, 
в частности, снижение числа тилакоидов в гране (см. табл. 
10). В этот период происходило снижение площади гран 
хлоропласта и площади межгранных тилакоидов, а также не)
которое уменьшение длины мембран тилакоидов гран (см. 
табл. 10). В отличие от этого площадь липидсодержащих об)
разований – пластоглобул существенно (примерно в 3 раза) 
увеличивалась (см. табл. 10). 

Через 5 ч охлаждения корней в хлоропластах листьев проро)
стков пшеницы отмечено еще более значительное снижение 
площади межгранных тилакоидов и длины тилакоидов, кон)
тактирующих со стромой, и дальнейшее увеличение размеров 
хлоропластов и площади пластоглобул (см. табл. 10). 
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 Спустя 1–2 сут от начала локального действия холода на 
корни проростков пшеницы в клетках мезофилла листа наблю)
дались хлоропласты с многочисленными выростами и инваги)
нациями. Одновременно с этим отмечено увеличение размеров 
хлоропластов и площади их стромы, а также увеличение разме)
ров пластоглобул в строме (см. табл. 10). Помимо этого в хло)
ропластах листьев происходило увеличение длины мембран 
всех тилакоидов (см. табл. 10). 

Через 4–7 сут действия температуры 2 °C на корневую 
систему проростков пшеницы в клетках мезофилла пшени)
цы отмечено увеличение размеров хлоропластов, в них обна)
ружены многочисленные крупные граны, гранальный компо)
нент хлоропластов преобладал над агранальным (см. табл. 10). 
Пластоглобулы также существенно увеличивались в разме)
рах (см. табл. 10).  

Полученные результаты показывают, что уже в первые часы 
охлаждения корней в клетках листьев на фоне роста холодо)
устойчивости происходят значительные ультраструктурные из)
менения. Часть из них имеет адаптивное значение для расте)
ний. К ним, например, относится увеличение размеров хлоро)
пластов за счет повышения площади стромы, поскольку имен)
но в ней локализованы многие стрессовые белки (Guy, 1990; 
Колесниченко, Войников, 2003), ферменты цикла Кальвина 
(Кузнецов, Дмитриева, 2006), а также ферменты, расщепляю)
щие крахмал до моносахаров (Kratsch, Wise, 2000). Кроме того, 
многочисленные выросты и инвагинации хлоропластов, отме)
ченные через сутки охлаждения корней, увеличивают поверх)
ность пластид, что, по мнению некоторых авторов (Буболо и 
др., 1988), усиливает обмен метаболитами с цитоплазмой.  

Перестройка тилакоидной системы хлоропластов пшеницы 
уже в начальный период локального охлаждения включает 
уменьшение площади гран и межгранных тилакоидов, а также 
длины мембран тилакоидов гран. Однако через 2 сут охлажде)
ния корней начинается обратный процесс – увеличение отме)
ченных показателей. К концу опыта (на 7)е сут) в хлоропластах 
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преобладают крупные граны, а отношение гранальных мем)
бран, содержащих фотосистему II, к мембранам тилакоидов 
стромы, заметно превышает исходные значения. Отметим, что 
формирование подобной структуры хлоропластов происходит 
и при других неблагоприятных воздействиях среды, в частно)
сти высокой температуры (Кислюк и др., 1995).  

Значительное увеличение размеров пластоглобул, происхо)
дящее одновременно с перестройкой тилакоидной системы 
хлоропластов, по)видимому, связано с изменениями в мембра)
нах пластид, поскольку именно в пластоглобулах накапливают)
ся составные компоненты фотосинтетических мембран – ли)
пиды, белки и пигменты, высвобождающиеся при перестройке 
гран в условиях действия экстремальных факторов или в про)
цессе старения листа (Силаева, 1978; Guiamet et al., 1999).  

Таким образом, локальное воздействие холода на корневую 
систему озимой пшеницы вызывает значительные структурные 
изменения в хлоропластах листьев. Так же как и в случае с вы)
сокими температурами, между корневой системой и надземны)
ми частями растения осуществляется передача сигнала о низ)
котемпературном воздействии, который и индуцирует доста)
точно быструю структурную трансформацию клеток и органелл 
листа. Очевидно и то, что, по крайней мере, часть из обнару)
женных нами структурных изменений направлена, в конечном 
счете, на адаптацию растений к изменившимся температурным 
условиям среды и, следовательно, носит защитно)приспособи)
тельный характер. 

Изменение функциональной активности ФСА. В ходе исследо)
вания флуоресценции хлорофилла небольшое снижение отно)
сительной скорости электронного транспорта в хлоропластах 
проростков пшеницы отмечено через 5 ч от начала воздействия 
на них низкой температуры (4 °С) (табл. 11). Спустя двое суток 
закаливания снижение этого показателя составило около 25 %, 
в дальнейшем (в течение 7 сут) скорость электронного транс)
порта оставалась на этом уровне. Кроме того, через сутки  
от начала воздействия холода уменьшалась и максимальная 
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эффективность фотосистемы II, которая продолжала посте)
пенно снижаться на протяжении всего опыта, и спустя 7 сут 
охлаждения она составила 87 % от исходного уровня.  

 
Таблица 11  

Влияние температуры 4 °C на показатели флуоресценции хлорофилла  
у проростков пшеницы с. Московская 39 (по: Венжик и др., 2011) 

Экспозиция 
при 4 °C, 

ч 

Скорость 
электронного 

транспорта, ETR

Максимальная 
эффективность 

фотосистемы II, Fv/Fm

Коэффициент 
нефотохимического 

тушения, qN 
0 103,8 ± 2,0 0,75 ± 0,01 0,56 ± 0,01 
1 105,0 ± 1,3 0,74 ± 0,001 0,59 ± 0,03 
5 96,7 ± 1,0* 0,73 ± 0,01 0,63 ± 0,02* 

24 99,8 ± 2,2 0,69 ± 0,02* 0,62 ± 0,02* 
48 88,3 ±1,9* 0,70 ± 0,02* 0,66 ± 0,03* 
72 87,4 ± 4,1* 0,63 ± 0,02* 0,70 ± 0,03* 
96 86,3 ± 2,7* 0,62 ± 0,02* 0,70 ± 0,03* 

168 86,4 ± 2,8* 0,65 ± 0,01* 0,75 ± 0,03* 

Примечание. *Отличия от исходного уровня (22 °С) достоверны при Р ≤ 0,05. 
 
Наряду с этим, уже через 5 ч действия холода на проростки 

отмечено усиление нефотохимического тушения флуоресцен)
ции хлорофилла (см. табл. 11). В процессе закаливания этот по)
казатель постепенно возрастал и через 4–7 сут на треть превы)
шал исходное значение. 

Суммарное содержание хлорофиллов в листьях пшеницы уже 
через 1 ч от начала охлаждения несколько снижалось, но спустя 
сутки наблюдалось его постепенное увеличение (табл. 12). Через 
4–7 сут действия холода общее количество хлорофиллов у зака)
ленных проростков мало отличалось от растений контрольного 
варианта. Отношение хлорофиллов а/b под действием холода уве)
личивалось в первые двое суток опыта, а затем снижалось (см. 
табл. 12). При анализе распределения пигментов по пулам ССК и 
фотосистем (ФСI + ФСII) выявлено, что содержание хлорофилла 
в ССК уменьшалось только в течение первых суток закаливания, а 
затем постепенно возрастало и через 7 сут охлаждения практиче)
ски не отличалось от контроля.  
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Таблица 12 

Влияние температуры 4 °C на содержание фотосинтетических пигментов 
в листьях проростков пшеницы с. Московская 39  

(по: Венжик и др., 2011) 

Сумма хлорофиллов 
(а+b), 

мг/г сырой массы 

Отношение 
хлорофиллов а/b 

Содержание 
хлорофилла в ССК, 
мг/г сырой массы 

Экс)
пози)
ция, ч 

при 22 °C при 4 °C при 22 °C при 4 °C при 22 °C при 4 °C 
0 1,22 ± 0,02 1,22 ± 0,02 3,7 3,7 0,69 ± 0,05 0,69 ± 0,05 
1 1,22 ± 0,02 1,13 ± 0,04* 3,7 3,8 0,69 ± 0,05 0,59 ± 0,05 
5 1,22 ± 0,02 1,16 ± 0,04* 3,7 3,8 0,69 ± 0,05 0,54 ± 0,05* 

24 1,45 ± 0,03 1,24 ± 0,05* 3,3 3,5 0,79 ± 0,02 0,62 ± 0,03* 
48 1,48 ± 0,03 1,31 ± 0,05* 3,4 3,5 0,78 ± 0,03 0,64 ± 0,05* 
72 1,51 ± 0,02 1,34 ± 0,03* 3,5 3,1 0,69 ± 0,03 0,70 ± 0,06 
96 1,55 ± 0,05 1,45 ± 0,04* 3,4 3,1 0,77 ± 0,04 0,81 ± 0,02 

168 1,53 ± 0,04 1,42 ± 0,02* 3,4 3,2 0,76 ± 0,04 0,80 ± 0,03 

Примечание. *Отличия от контрольного варианта (22 °C) достоверны при  
P ≤ 0,05. 

 
Проведенные исследования показали, что под влиянием 

низкой температуры наряду с ростом холодоустойчивости кле)
ток листа пшеницы происходит целый комплекс изменений в 
работе ФСА (табл. 13) (Венжик и др., 2011). В частности, повы)
шение холодоустойчивости клеток листьев, наблюдаемое уже в 
первые часы действия низкой температуры, сопровождалось 
увеличением коэффициента нефотохимического тушения 
флуоресценции хлорофилла. Его рост связан с рассеиванием 
избыточной энергии света в виде теплового излучения 
(Demmig)Adams, Adams, 2006), что часто наблюдается у расте)
ний под действием низкой температуры (Yamasaki et al., 2002; 
Hendrikson et al., 2004) и является своеобразным механизмом 
защиты фотосистемы II, наиболее чувствительной к поврежде)
ниям (Мокроносов и др., 2006). Одновременно с этим под 
влиянием низкой температуры наблюдается полное ингибиро)
вание роста листьев проростков пшеницы, а также снижение 
интенсивности фотосинтеза, скорости электронного транс)
порта и содержания хлорофиллов. Изменения в содержании 
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хлорофиллов в первые часы закаливания, скорее всего, связа)
ны с перестройкой мембранного аппарата хлоропластов, кото)
рый очень быстро реагирует на снижение температуры (Вен)
жик и др., 2008). При этом прекращение роста листа и сниже)
ние показателей функциональной активности ФСА, вероятно, 
вызваны прямым ингибирующим действием низкой темпера)
туры на эти процессы. Таким образом, в первые часы холодо)
вого закаливания происходит своеобразная «перенастройка» 
работы ФСА растений к изменившимся условиям среды. 

 
Таблица 13  

Характер и величина изменения устойчивости и показателей активности 
ФСА у проростков пшеницы с. Московская 39  

в зависимости от продолжительности экспозиции при 4 °C  
(по: Титов и др., 2009; Венжик и др., 2011) 

Значение показателя по отношению 
к исходному уровню, % 
экспозиция при 4 °C, ч 

Показатели 

0 1 5 24 48 72 96 168 
Холодоустойчивость 100 109* 125* 141* 152* 150* 161* 155* 
Площадь листа 100 100 100 100 108* 114* 111* 134* 
Интенсивность фотосинтеза 100 100 83* 82* 81* 80* 80* 83* 
Скорость электронного 
транспорта 

100 101 93* 96 85* 84* 83* 83* 

Максимальная эффективность 
фотосистемы II 

100 100 100 92* 93* 84* 83* 87* 

Коэффициент 
нефотохимического тушения 

100 105 112* 111* 118* 125* 125* 134* 

Содержание хлорофиллов, a+b 100 89* 91* 98 103 106* 114* 112* 
Содержание хлорофилла в ССК 100 85* 78* 90* 93* 101 117* 116* 

Примечание. *Отличия от исходного уровня (22 °C) достоверны при Р ≤ 0,05. 

 
Через 24 ч закаливания на фоне дальнейшего увеличения ус)

тойчивости и нефотохимического тушения флуоресценции при 
полном прекращении ростовых процессов листа начинается 
стабилизация скорости фотосинтеза. Эти данные подтвержда)
ют точку зрения, согласно которой поддержание работы ФСА 
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у озимых злаков осуществляется на фоне ингибирования рос)
товых процессов (Hurry et al., 1995; Климов, 2001; Pocock et al., 
2001; Yamasaki et al., 2002). Отдельно следует отметить восста)
новление содержания хлорофиллов за счет увеличения доли 
хлорофилла в ССК. Повышение содержания хлорофилла в 
ССК считается адаптивным механизмом компенсации сниже)
ния общего количества зеленых пигментов (Maslova, Popova, 
1993; Шерстнева и др., 2007). Возможно также, что на этом же 
этапе начинается стабилизация пигмент)белковых комплексов, 
и с этим связано восстановление содержания пигментов. Ста)
билизация пигментных комплексов и увеличение содержания 
хлорофиллов, в свою очередь, поддерживают работу фотосис)
темы II в условиях низких температур (Oliveria et al., 2002). Ко)
гда холодоустойчивость клеток листа достигает максимума (на 
3–4 сут), возобновляется линейный рост листа. Видимо, адап)
тивные изменения в энергетическом обмене, произошедшие в 
растительных клетках под влиянием низкой температуры, весь)
ма значительны и на данном этапе способствуют возобновле)
нию роста. В целом этот этап (1–4 сут закаливания), очевидно, 
следует считать периодом стабилизации работы ФСА в услови)
ях действия низких закаливающих температур.  

На заключительном этапе холодовой адаптации (4–7 сут) 
отмечены существенный (более чем на 30 %) прирост площади 
листовой пластинки и коэффициента нефотохимического ту)
шения флуоресценции хлорофилла, в то время как в динамике 
остальных показателей резких изменений не наблюдалось. Ве)
роятно, в этот период холодового закаливания ФСА функцио)
нирует в новом стабильном режиме, необходимом для выжива)
ния растений в изменившихся температурных условиях.  

Особо подчеркнем, что даже наблюдаемое в процессе зака)
ливания снижение основных показателей работы ФСА (скоро)
сти электронного транспорта и максимальной эффективности 
фотосистемы II) не было значительным, и все они на 7 сут 
закаливания поддерживались на уровне, превышающем 80 % 
от исходных значений. Подобного рода факты приводятся и 
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другими авторами, работавшими с ячменем (Krol et al., 1999) и 
озимой пшеницей (Gray et al., 1996; Yamasaki et al., 2002). Эти 
результаты подтверждают, что для растений, выращиваемых в 
условиях пониженных температур, способность сохранять от)
носительно высокую интенсивность фотосинтеза является 
очень важной (Климов, 1987; Hurry et al., 1995), поскольку по)
зволяет им накапливать резервные вещества, необходимые для 
холодовой адаптации (Климов, 2003; Трунова, 2007).  

Важно еще раз отметить, что полное прекращение роста листа 
наблюдается у проростков пшеницы только в течение первых 24 ч 
закаливания. В дальнейшем зафиксирован медленный рост листа, 
и в результате к концу опыта (через 7 сут охлаждения) закаленные 
проростки примерно на треть превышают по площади листа ис)
ходные значения. Подобное торможение роста является приспо)
собительной реакцией, поскольку способствует преобладанию до)
норной функции (фотосинтез) над акцепторной (рост) (Климов и 
др., 1997). Это, в свою очередь, приводит к сдвигу метаболизма в 
сторону усиления синтеза высокомолекулярных соединений. В 
частности, в мембранах происходит увеличение отношения липи)
ды/белки, высокомолекулярные/низкомолекулярные липиды, 
ненасыщенные/насыщенные жирные кислоты, что благопри)
ятствует дальнейшей адаптации к низкой температуре (Кли)
мов, 1987; Климов и др., 1997; Трунова, 2007). Кроме того, по)
ниженные неповреждающие температуры, ингибируя деление 
клеток, практически не влияют на их рост растяжением (Род)
ченко и др., 1988). Вследствие этого формируются характерные 
для растений северных регионов крупные клетки мезофилла с 
большим количеством хлоропластов, пролиферация которых 
усиливается, обуславливая дополнительную возможность под)
держания достаточно высокой интенсивности фотосинтеза 
(Мирославов, 1994). 

Резюмируя вышесказанное, можно заключить, что под 
влиянием закаливания происходит не только увеличение хо)
лодоустойчивости проростков пшеницы, но и целый ком)
плекс адаптивных изменений ФСА. К ним следует отнести 
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поддержание скорости фотосинтеза, электронного транс)
порта и максимальной эффективности фотосистемы II на 
уровне, близком к исходному, увеличение нефотохимиче)
ского тушения флуоресценции и содержания хлорофиллов в 
ССК, а также снижение скорости роста листа. Важно, что 
эти изменения возникают в определенной последовательно)
сти. В частности, именно в первые часы закаливания расти)
тельный организм реагирует на холод некоторым снижени)
ем активности ФСА и полным ингибированием линейного 
роста листа. В это же время начинается адаптивное увеличе)
ние нефотохимического тушения флуоресценции хлорофил)
ла. В целом первые часы закаливания можно считать перио)
дом своеобразной функциональной «перенастройки» ФСА 
растительного организма к изменившимся условиям среды. 
Этап стабилизации работы ФСА в условиях низких темпера)
тур (1–4 сут) характеризуется стабилизацией фотосинтеза и 
скорости электронного транспорта, увеличением содержа)
ния хлорофилла в ССК и возобновлением роста листа. В 
этот же период холодоустойчивость достигает максимально)
го уровня. Таким образом, заключительный этап холодовой 
адаптации (4–7 сут) характеризуется не только постоянным 
уровнем холодоустойчивости, но и, по сути дела, новой 
структурно)функциональной организацией ФСА, что позво)
ляет растениям успешно переносить неблагоприятные тем)
пературные условия.  

В случае локального охлаждения корней озимой пшеницы 
наряду со значительными изменениями ультраструктуры хло)
ропластов также происходят заметные функциональные изме)
нения ФСА, включая, в частности, флуоресценцию хлорофил)
ла и содержание фотосинтетических пигментов в листьях (Вен)
жик и др., 2009). Под влиянием охлаждения корней уже в пер)
вые часы действия холода зафиксировано существенное умень)
шение скорости электронного транспорта в хлоропластах и 
увеличение коэффициента нефотохимического тушения флуо)
ресценции хлорофилла (табл. 14). К концу опыта (на 7)е сут)
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скорость электронного транспорта была снижена почти в  
2 раза по сравнению с исходной величиной, а коэффициент не)
фотохимического тушения, напротив, был увеличен более чем 
на 60 % (см. табл. 14). В отличие от этого, максимальная эф)
фективность фотосистемы II и суммарное содержание хло)
рофиллов в течение всего опыта оставались примерно на од)
ном уровне (см. табл. 14). Исключение составляли лишь 3–4 
сут опыта, когда наблюдалось некоторое увеличение общего 
количества хлорофиллов у охлаждаемых растений. Неболь)
шое снижение содержания хлорофилла в светособирающем 
комплексе (ССК) происходило в течение первых суток охла)
ждения корней, а в дальнейшем этот показатель возвращал)
ся к исходному уровню (см. табл. 14).  

Сопоставление результатов проведенного исследования позво)
лило выявить сходство в характере ответной реакции проростков 
пшеницы на общее и локальное действие низкой температуры. И 
в том, и в другом случае наблюдается повышение холодоустойчи)
вости клеток листьев, с той лишь разницей, что под влиянием 
низкой температуры на целые проростки увеличение устойчиво)
сти клеток листьев происходило значительно быстрее (уже через 
1 ч от начала действия холода), а максимальный ее прирост был 
заметно большим, чем при локальном охлаждении корней. В обо)
их случаях повышение холодоустойчивости листьев сопровожда)
лось снижением скорости электронного транспорта и доли хлоро)
филла в ССК, а также увеличением коэффициента нефотохими)
ческого тушения и торможением роста листа, зафиксированными 
уже в начальный период (в первые сутки) действия холода. Оче)
видно, что при действии закаливающей температуры на весь 
проросток изменения ФСА возникают непосредственно под 
влиянием холода, тогда как при локальном охлаждении корне)
вой системы – в ответ на дистанционный сигнал о воздействии 
холода, поступивший из корня в листья.  

Поскольку характер выявленных изменений ФСА был одно)
типным, логично полагать, что именно эти изменения ФСА уча)
ствуют в механизмах формирования повышенной холодоустойчи)
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вости клеток листьев. Например, зафиксированное нами увеличе)
ние нефотохимического тушения связано с рассеиванием избы)
точной энергии света (в виде теплового излучения) (Demming)
Adams, Adams, 2006), что способствует защите фотосистемы II от 
переохлаждения (Мокроносов и др., 2006). Изменения в содержа)
нии хлорофиллов, возникающие при охлаждении корней, скорее 
всего, связаны с перестройкой мембранного аппарата хлоропла)
стов, который, как было показано нами ранее, очень быстро реа)
гирует на снижение температуры. Отмеченное под влиянием ло)
кального охлаждения корня торможение роста листьев способст)
вует накоплению продуктов фотосинтеза с большей молекуляр)
ной массой и степенью восстановленности (углеводы, липиды), 
что, в свою очередь, ведет к изменению соотношения 
АТФ/НАДФН (Усманов и др., 2001). Связанное с этим накопле)
ние АТФ в растительных клетках вызывает снижение эффектив)
ности работы электрон)транспортной цепи (Усманов и др., 2001), 
отмеченное нами при охлаждении корней. Все перечисленные из)
менения способствуют поддержанию согласованности и скоорди)
нированности метаболических процессов в растениях, находя)
щихся в неблагоприятных условиях. 

Таким образом, увеличение холодоустойчивости клеток листа, 
происходящее под влиянием охлаждения корней пшеницы, связа)
но с определенным комплексом изменений в активности ФСА. 
Учитывая, что выявленные изменения ФСА наблюдаются как при 
локальном охлаждении корней, так и под действием низкой тем)
пературы на все растение, можно заключить, что они носят защит)
но)приспособительный характер, участвуют в механизмах форми)
рования повышенной холодоустойчивости клеток листа, что явля)
ется предпосылкой и условием выживания растений, находящих)
ся в условиях пониженных температур.  

В целом полученные нами данные позволяют сделать вы)
вод, что локальное воздействие холода на корневую систему 
растений вызывает не только быстрый рост холодоустойчи)
вости клеток листьев, но и целый комплекс структурно)
функциональных изменений, и прежде всего в хлоропластах, 
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возникающих в определенной последовательности (см. табл. 
14). Уже в первые часы действия холода на корни в клетках 
листа зафиксировано снижение скорости электронного транс)
порта, увеличение коэффициента нефотохимического туше)
ния, снижение доли хлорофилла в ССК, торможение роста 
листа, увеличение размеров хлоропластов за счет площади 
стромы, увеличение размеров пластоглобул, а также уменьше)
ние площадей гран, межгранных тилакоидов и длины мембран 
тилакоидов в хлоропластах. В терминах стресса этот период 
можно считать этапом первичной стрессорной реакции, когда 
сигнал о температурном воздействии, поступающий из корня в 
клетки листа, вызывает ряд быстрых изменений ФСА.  

На втором этапе, этапе адаптации ФСА в условиях локаль)
ного охлаждения (1–2 сут), холодоустойчивость клеток листа 
увеличивается и достигает максимума. Одновременно с этим 
происходит возобновление ростовых процессов листа, увеличе)
ние доли хлорофилла в ССК, а также начинается перестройка 
тилакоидной системы хлоропласта в сторону преобладания 
гранального компонента.  

На заключительном этапе процесса адаптации к локальному 
охлаждению корней (4–7 сут) листья растений характеризуются 
не только постоянным уровнем холодоустойчивости, но и новой 
функциональной организацией ФСА. Очевидно, что большая 
часть (если не все) из отмеченных структурно)функциональных 
изменений ФСА направлена на приспособление растений к изме)
нившимся условиям и призвана обеспечить выживание растений 
в неблагоприятных температурных условиях.  

 
2.3. Структурно8функциональные изменения в клетках  

листьев растений в последействии краткосрочного общего  
и локального охлаждения корней 

 
Для понимания механизмов повышения устойчивости орга)

нов растений, подвергнутых краткосрочному общему или крат)
косрочному локальному температурному воздействию, важно 
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установить конкретные структурные и функциональные изме)
нения, возникающие в их клетках в последействии неблагопри)
ятной температуры. Учитывая это, изучено изменение устой)
чивости и некоторых структурно)физиологических изменений 
клеток листа в последействии краткосрочного общего (весь 
проросток) и краткосрочного локального (только корни) охла)
ждения пшеницы (Венжик, Титов, 2006, 2007).  

Проведенные исследования показали, что 10)минутное воздей)
ствие температуры 2 ºC вызывает достоверное повышение устой)
чивости клеток листьев, наблюдаемое уже через 1 ч от начала дей)
ствия холода на весь проросток и через 5 ч – после локального ох)
лаждения корней (рис. 37). В дальнейшем устойчивость клеток 
продолжала нарастать, достигая максимума к концу первых суток. 
Интересно, что величина максимального прироста устойчивости в 
обоих случаях была примерно одинаковой. 

 

 
Рис. 37. Динамика холодоустойчивости клеток листьев пшеницы с. Мос8
ковская 39 в последействии (при 25 ºC) охлаждения (2 ºC, 10 мин) всего 
проростка (1) или его корней (2) (по: Венжик, Титов, 2007) 

 
К этому же моменту (через 24 ч после краткосрочного охла)

ждения) в клетках листа проростков пшеницы обнаружен ком)
плекс ультраструктурных изменений (табл. 15). В частности, 
зафиксировано увеличение размеров хлоропластов и митохон)
дрий, а также значительные изменения в ультраструктуре пла)
стид (см. табл. 15).  
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Таблица 15 

Ультраструктурные изменения клеток листьев пшеницы c. Московская 39  
в последействии (24 ч) краткосрочного охлаждения(2 °C, 10 мин)   

всего проростка или его корней (по: Венжик, Титов, 2007) 

Охлаждение 
Показатель 

Контроль
(22 °С) проростка корней 

Площадь среза митохондрии, мкм2 0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,05 0,8 ± 0,04*** 
Площадь среза хлоропласта, мкм2 10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,0** 12,8 ± 0,4*** 
Число гран на 10 мкм2 среза  
хлоропласта, шт. 

26 ± 2 21 ± 2* 21 ± 1* 

Высота граны, мкм2 0,13 ± 0,01 0,18 ± 0,01*** 0,15 ± 0,01 
Число тилакоидов в гране, шт. 7,0 ± 0,2 8,0 ± 0,2** 7,4 ± 0,2 
Длина мембран гранальных 
тилакоидов, мкм  

94,5 ± 5,6 113,7 ± 8,3 86,4 ± 4,5 

Длина мембран межгранных 
тилакоидов, мкм 

62,1 ± 6,6 53,7 ± 5,9 33,4 ± 4,7** 

Общая длина мембран тилакоидов, мкм 175,0±9,5 192,0±11,6 138,4±7,5** 
Коэффициент гранальности 1,2 1,5 1,8 
Парциальный объем стромы, % 44 ± 1,5 61 ± 1,2 70 ± 0,9 
Парциальный объем гран, % 29 ± 1,3 26 ± 1,1 23 ± 0,9 
Парциальный объем межгранных 
тилакоидов, % 

26 ± 1,4 11 ± 0,7 6 ± 0,5 

Парциальный объем пластоглобул, % 1 ± 0,03 2 ± 0,2 1 ± 0,1 

Примечание. Отличия от контроля достоверны при *р ≤ 0,05; **р ≤ 0,01;  
***p ≤ 0,001. 

 
Под влиянием общего охлаждения проростков в клетках 

листьев происходили определенные изменения тилакоидной 
системы хлоропластов: увеличение высоты гран и числа ти)
лакоидов в них. Однако увеличение протяженности граналь)
ных мембран было не достоверным (см. табл. 15). Локальное 
воздействие холода на корни проростков также приводило к 
изменениям в ультраструктуре хлоропластов листьев, но они 
носили иной характер (см. табл. 15). В частности, выявлено 
уменьшение общей длины мембран в хлоропластах, вследст)
вие уменьшения протяженности мембран межгранных тила)
коидов при неизменной длине мембран гран. В результате 
этого увеличивался коэффициент гранальности, отражаю)
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щий превалирование гранальных тилакоидов над межгран)
ными. Кроме того, в обоих вариантах опыта было зафикси)
ровано значительное увеличение парциального объема стро)
мы хлоропласта (см. табл. 15). Отметим также, что сущест)
венное увеличение такого показателя, как «площадь среза 
хлоропласта» в обоих вариантах опыта привело к снижению 
парциального объема гранального компонента, межгранных 
тилакоидов, а также количества гран на единицу площади 
хлоропласта.  

Спустя 24 ч после краткосрочного охлаждения в клетках 
листа наблюдались изменения в работе ФСА. В обоих вариан)
тах опыта (воздействие на весь проросток или только на кор)
ни) зафиксировано снижение содержания каротиноидов и 
хлорофиллов, как светособирающего комплекса, так и пула 
пигментов фотосистем (табл. 16). При этом существенных от)
личий по показателям флуоресценции хлорофилла между 
изученными вариантами не обнаружено (табл. 17). Следует, 
однако, отметить, что локальное охлаждение корней приво)
дило к заметной стимуляции скорости электронного транс)
порта (см. табл. 17).  

 
Таблица 16 

Содержание фотосинтетических пигментов (мг/г сырой массы)  
в листьях пшеницы c. Московская 39 в последействии (24 ч) 

краткосрочного охлаждения (2 °С, 10 мин) 
 всего проростка или корней (по: Венжик, Титов, 2007) 

Охлаждение 
Пигменты 

Контроль  
(22 °С) проростка корней 

Хлорофилл а 1,145 ± 0,004 0,985 ± 0,003*** 0,923 ± 0,004*** 
Хлорофилл в 0,333 ± 0,010 0,258 ± 0,014* 0,223 ± 0,005* 
Хлорофиллы а+в 1,478 ± 0,007 1,243 ± 0,010*** 1,145 ± 0,008*** 
Хлорофилл ССК 0,766 ± 0,020 0,593 ± 0,020** 0,513 ± 0,010*** 
Хлорофилл ФСI + ФСII  0,712 ± 0,017 0,650 ± 0,015* 0,633 ± 0,010** 
Каротиноиды 0,446 ± 0,005 0,390 ± 0,006** 0,412 ± 0,008* 

Примечание. Отличия от контроля достоверны при *р ≤ 0,05; **р ≤ 0,01;  
***p ≤ 0,001. 
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Таблица 17 

Показатели флуоресценции хлорофилла у пшеницы с. Московская 39  
в последействии (24 ч) краткосрочного охлаждения (2 °C, 10 мин)  

всего проростка или его корней (по: Отчет.., 2007) 

Охлаждение 
Показатель 

Контроль 
(22 °С) проростка корней 

Скорость электронного  
транспорта, отн. ед. 

103,5 ± 1,7 105,1 ± 1,5 114,8 ± 2,0* 

Коэффициент фотохимиче)
ского тушения 

1,06 ± 0,04 1,02 ± 0,04 1,11 ± 0,03 

Коэффициент нефотохимиче)
ского тушения 

0,53 ± 0,03 0,58 ± 0,03 0,50 ± 0,01 

Максимальная эффектив)
ность фотосистемы II 

0,72 ± 0,01 0,74 ± 0,01 0,71 ± 0,02 

Примечание. Отличия от контроля достоверны при p ≤ 0,05. 
 

Таким образом, проведенные исследования показали, что 
краткосрочное охлаждение не только всего проростка, но и 
краткосрочное локальное охлаждение его корней вызывают 
существенную ультраструктурную перестройку клеток листа, 
сопровождающуюся функциональными изменениями ФСА 
(повышение скорости электронного транспорта, уменьшение 
содержания каротиноидов и хлорофиллов) и ростом устойчи)
вости растений к низкой температуре. 

В наших экспериментах установлено, что показатели флуо)
ресценции хлорофилла (коэффициенты фото) и нефотохими)
ческого тушения, максимальная эффективность фотосистемы 
II) в последействии краткосрочного общего и локального охла)
ждения не отличаются существенно от контрольных значений. 
Причем локальное охлаждение корней, как показали наши 
опыты, даже стимулирует скорость электронного транспорта. 
Эти данные свидетельствуют о нормальном протекании фото)
химических процессов в последействии краткосрочного обще)
го и локального охлаждения. 

Как видно из табл. 16, снижение содержания фотосинтети)
ческих пигментов происходило в последействии как общего, 
так и локального охлаждения растений пшеницы. Подобное 
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снижение содержания хлорофиллов и каротиноидов под дейст)
вием низких температур зафиксировано другими авторами на 
пшенице (Yamasaki et al., 2002), томатах (Venema et al., 1999), 
бобовых (Lidon et al., 2001), а также у растений, произрастаю)
щих в северных регионах (Maslova, Popova, 1993). Это обстоя)
тельство свидетельствует в пользу предположения, что даже 
краткосрочный температурный стресс способен вызывать уси)
ление деградации пигментов либо тормозить их синтез. Однако 
не всегда такого рода изменения означают угнетение работы 
ФСА. Его активность и устойчивость могут определяться не 
только содержанием пигментов, но и способностью пигмент)
ного аппарата к быстрой качественной перестройке. Учитывая 
существенные структурные изменения мембранного аппарата 
хлоропластов, выявленные в наших опытах, можно предпола)
гать, что именно с перестройкой мембран хлоропластов связа)
ны изменения в содержании фотосинтетических пигментов. 

Охлаждение целых проростков или только их корней вызы)
вало существенное увеличение размеров и хлоропластов, и ми)
тохондрий. Известно, что в строме этих органелл локализованы 
многочисленные ферменты, необходимые для фотосинтеза и 
дыхания (Мокроносов и др., 2006). Поддержание этих важней)
ших процессов на высоком уровне может осуществляться 
именно за счет увеличения размеров хлоропластов и митохонд)
рий (Мирославов и др., 1984). Важно отметить, что локальное 
охлаждение вызывало большее увеличение размеров митохонд)
рий и, следовательно, можно предполагать некоторое смеще)
ние направленности синтетических процессов в сторону усиле)
ния дыхания в последействии именно локального охлаждения 
растений. 

Немаловажно, что ультраструктурные изменения хлоро)
пластов, выявленные в последействии общего и локального 
охлаждения, по большей части неодинаковы. Общее охлажде)
ние проростков инициировало изменения тилакоидной сис)
темы, выраженные в увеличении размеров гран и количестве 
тилакоидов в них (см. табл. 15). В отличие от этого, локальное 
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воздействие холода на корни проростков приводило к умень)
шению общей длины мембран тилакоидов в хлоропластах, 
вследствие уменьшения протяженности мембран межгранных 
тилакоидов. В результате коэффициент гранальности у расте)
ний оказался выше исходных значений, что свидетельствует о 
превалировании гранальных тилакоидов, содержащих фото)
систему II, над тилакоидами стромы.  

Таким образом, общее (всего проростка) и локальное (толь)
ко его корней) краткосрочное охлаждение пшеницы вызывает 
в клетках ее листьев определенные функциональные и струк)
турные изменения, сопровождающие рост холодоустойчивости 
проростков в последействии низкотемпературного воздейст)
вия. Существенно, что изменения, выявленные в клетках листа 
в последействии краткосрочного общего и локального охлаж)
дения, большей частью неодинаковы. Следовательно, можно 
предполагать, что в зависимости от варианта охлаждения (об)
щее или локальное) оно способно инициировать реализацию 
разных адаптивных программ, приводящих в каждом случае к 
формированию качественно новой структурно)функциональ)
ной организации растительных клеток.   

В целом, можно резюмировать, что локальные прогрев или 
охлаждение корневой системы растений вызывают не только 
быстрый рост устойчивости клеток листьев, но и целый ком)
плекс структурно)функциональных изменений в них и, прежде 
всего, в хлоропластах (увеличение размеров хлоропластов и 
длины мембран тилакоидов, снижение скорости электронного 
транспорта и доли хлорофилла в ССК, увеличение нефотохи)
мического тушения флуоресценции хлорофилла), возникаю)
щих в определенной последовательности и отражающих за)
щитно)приспособительную реакцию растений на температур)
ный стресс. 
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Г Л А В А  3  
МЕХАНИЗМЫ ФОРМИРОВАНИЯ УСТОЙЧИВОСТИ  

ПРИ ЛОКАЛЬНОМ ДЕЙСТВИИ ВЫСОКИХ  
И НИЗКИХ ТЕМПЕРАТУР 

 
Вопрос о механизмах устойчивости растений к локальному 

действию неблагоприятных температур остается одним из наи)
менее изученных, а имеющиеся на этот счет сведения носят 
фрагментарный характер. В частности, известно, что прогрев 
или охлаждение отдельных частей растения оказывает сущест)
венное влияние на ряд физиолого)биохимических процессов и 
показателей – синтез белка (Расторгуева, 1964; Davies et al., 
1986), содержание фитогормонов (Dieleman et al., 1998; Кудоя)
рова и др., 1999; Windt, Hasselt, 1999; Sauter et al., 2002; Fisahn et 
al., 2004) и полиаминов (Кузнецов и др., 2002), скорость транс)
порта ассимилятов (Fromm, Bauer, 1994), экспрессию ряда ге)
нов (Herde et al., 1999; Vian et al., 1999; Fisahn et al., 2004).  

Основываясь на анализе ранее полученных и литературных 
данных, мы предположили, что повышение устойчивости рас)
тений при локальном действии высоких и низких температур 
связано с комплексом специфических и неспецифических 
реакций (Титов и др., 1983; Титов, 1989а; Титов и др., 2006; 
Титов, Таланова, 2009) и для проверки этого положения прове)
ли ряд исследований, результаты которых представлены выше.  

  
3.1. Влияние ингибирования и стимуляции биосинтеза белка 

на устойчивость растений при локальном прогреве 
 
К настоящему времени сравнительно хорошо изучены меха)

низмы повышения устойчивости при продолжительном действии 
низких и высоких закаливающих температур на все растение и 
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установлена тесная связь между процессом формирования по)
вышенной устойчивости клеток листа и изменениями в работе 
генетического аппарата клетки (Титов и др., 1983; Кузнецов и 
др., 1987; Титов, 1989a; Кузнецов, 1992; Houde et al., 1992; 
Pearce, 1999; Thomashow, 1999; Xin, Browse, 2000; Thomashow et 
al., 2001; Rizhsky et al., 2002; Rabbani et al., 2003; Sung et al., 2003; 
Wang et al., 2003; Shinnusamy et al., 2004; Vinocur, Altman, 2005; 
Титов и др., 2006; Трунова, 2007; Nakashima et al., 2009; Li et al., 
2010; Chauhan et al., 2011). При этом важным аргументом в 
пользу зависимости изменения устойчивости от активности бе)
локсинтезирующей системы, является тот факт, что примене)
ние ингибиторов синтеза РНК и белка при действии на расте)
ния закаливающей температуры препятствует повышению их 
устойчивости (Трунова, Зверева, 1977; Титов и др., 1982б, 2006; 
Дроздов и др., 1984; Критенко, 1987; Критенко, Титов, 1990), 
тогда как использование цитокинина, стимулирующего синтез 
белка в клетках растений, наоборот, приводит к ее увеличению 
(по сравнению с вариантом закалки растений без применения 
экзогенного гормона) (Критенко, Титов, 1990; Титов и др., 
2006; Титов, Таланова, 2009).  

Вместе с тем, роль белоксинтезирующего аппарата в повы)
шении устойчивости растений при локальных длительных и 
краткосрочных воздействиях неблагоприятных температур ос)
тается пока невыясненной. Для решения этого вопроса нами 
были проведены эксперименты с использованием ингибитора 
синтеза РНК актиномицина Д (АКТ) (Ашмарин, Ключарев, 
1975) и цитокинина в форме его синтетического аналога 6)бен)
зиламинопурина (БАП).  

Влияние обработки АКТ на устойчивость клеток листьев при 
длительном локальном прогреве. В экспериментах с проростка)
ми огурца установлено, что локальный прогрев при температу)
ре 38 °C побега (рис. 38, А) или корня (рис. 38, Б) вызывал по)
степенное увеличение теплоустойчивости клеток семядольных 
листьев в контрольном (без ингибитора) варианте опыта (Аки)
мова и др., 2001). Однако если при прогреве побега увеличение 
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теплоустойчивости листьев наблюдали через 1 ч, то при про)
греве корня только через 3 ч, а ее прирост был меньше. АКТ не 
влиял на уровень теплоустойчивости клеток листа при прогре)
ве корня, но оказал ингибирующее действие на повышение их 
устойчивости при прогреве побега, проявившееся через 7 ч от 
начала теплового воздействия (рис. 38). АКТ также препятство)
вал повышению теплоустойчивости листа и при прогреве всего 
растения огурца: небольшое достоверное увеличение устойчи)
вости в его присутствии наблюдали только через 2 ч от начала 
прогрева, тогда как в контроле (прогрев без АКТ) – через 1 ч 
(рис. 39). Таким образом, ингибитор синтеза РНК тормозил 
повышение теплоустойчивости клеток листа при прогреве по)
бега (см. рис. 38, А) и всего растения (см. рис. 39), но не влиял 
на нее при локальном прогреве корня (см. рис. 38, Б).  
 

 

 

Рис. 38. Влияние актиноми8
цина Д (АКТ) на теплоус8
тойчивость клеток листьев 
проростков огурца с. Алма8
Атинский 1 при прогреве 
(38 °C) побега (А) и корня 
(Б) (по: Акимова и др., 
2001): 

1 – прогрев без АКТ, 2 – про)
грев с АКТ (1.9 мкМ).  
Растения помещали на рас)
твор АКТ за сутки до прогрева 
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Из полученных данных следует, что механизм формирова)
ния теплоустойчивости при локальном прогреве побега, так же 
как и всего растения связан с индуцированным синтезом, т. е. 
новообразованием определенных типов мРНК и соответствую)
щих им белков. Этот вывод согласуется с современными пред)
ставлениями об образовании под влиянием неблагоприятных 
температур в клетках растений стрессовых белков и их защит)
ной роли (Войников и др., 2004; Vinocur, Altman, 2005; Кузне)
цов, Дмитриева, 2006; Титов и др., 2006; Трунова, 2007; Zhu et 
al., 2007; Кузнецов, 2009; Кошкин, 2010). В частности известно, 
что высокая температура индуцирует экспрессию одних генов 
и прекращает или снижает экспрессию других. В результате 
этого в клетках прогреваемых тканей уже в течение первых 
5 мин обнаруживают новые мРНК, а в течение 15 мин – 
стрессовые белки, часть из которых специфична для дан)
ного стрессора (Кулаева, 1997). Их накопление сопровож)
дается ростом теплоустойчивости клеток (Lin et al., 1984; 
Vierling, 1991; Pareek et al., 1995; Timperio et al., 2008; Zou et 
al., 2009), и, напротив, торможение синтеза белков de novo 
с помощью специфических ингибиторов приводит к гибели 
клеток при тепловом воздействии (Nover et al., 1984).   

 
 

Рис. 39. Влияние актиноми8
цина Д (АКТ) на теплоус8
тойчивость клеток листьев 
огурца с. Алма8Атинский 1 
при прогреве (38 °C) всего 
проростка (по: Акимова и 
др., 2001): 

1 – прогрев без АКТ, 2 – про)
грев с АКТ (1.5 мкМ) 
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Влияние цитокинина на устойчивость клеток листьев при 
длительном и краткосрочном локальном прогреве растений. С 
целью дополнительной проверки предположения об участии 
синтеза белков de novo в формировании устойчивости листа 
при прогреве побегов были проведены опыты с использова)
нием синтетического аналога природного цитокинина БАП, 
способность которого активизировать биосинтез белка в 
клетках (Maab, Klämbt, 1977; Кулаева, 1997, 2002; Hare, van 
Staden, 1997; Kende, Zeevaart, 1997; Schmülling et al., 1997; 
Зауралов и др., 2000; Шакирова, 2001; Кулаева, Кузнецов, 
2002; Романов, Медведев, 2006; Hwang, Sakakibara, 2006; Ро)
манов, 2009) и устойчивость растений (Kuraishi et al., 1966; 
Титов и др., 2006; Wang et al., 2009) хорошо изучена. Помимо 
вариантов с продолжительным воздействием закаливающих 
температур на проростки пшеницы, в число изучаемых ва)
риантов тепловых воздействий включили высокие повреж)
дающие температуры, которые при краткосрочных (секун)
ды) воздействиях (общих и локальных) на растения также 
способны вызывать обратимое увеличение теплоустойчиво)
сти клеток листа (Акимова и др., 2002).  

Результаты исследований показали, что рост теплоус)
тойчивости клеток листьев происходит как при непосред)
ственном действии высокой температуры на лист (прогрева 
всего растения или побега), так и при локальном прогреве 
корня (рис. 40). Например, прогрев побега и всего проро)
стка пшеницы при температуре 38 °C уже через 30 мин от 
начала  воздействия приводил к увеличению теплоустойчи)
вости клеток листьев в контрольном варианте (без обработ)
ки БАП). Устойчивость возрастала в течение 5 ч, после че)
го оставалась на достигнутом уровне. В ответ на прогрев 
(38 °С) корней теплоустойчивость листьев, находившихся 
при 25 °С, также увеличивалась, однако ее рост в условиях 
обычной температуры отмечен несколько позже (через 1 ч). 
Рост устойчивости наблюдали еще в течение 2 ч, а затем он 
прекращался. 
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Рис. 40. Влияние БАП на теплоустойчивость клеток листьев пшеницы 
с. Мироновская 808 при прогреве (38 °C) всего проростка (А), побега 
(Б) или корня (В) (по: Акимова и др., 2002): 

1 – прогрев без БАП, 2 – прогрев с БАП (1 мг/л) 
 
У растений, перенесенных на раствор БАП за сутки до теп)

лового воздействия, зафиксирована более высокая исходная 
(перед началом опыта) теплоустойчивость листьев по сравне)
нию с контролем (см. рис. 40). При воздействии температуры 
38 °C БАП способствовал дополнительному приросту тепло)
устойчивости листа как при прогреве побега, так и целого 
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растения. В частности, при прогреве побега положительный 
эффект БАП был заметен через 5 ч от начала теплового воз)
действия и усиливался к 7 ч. Напротив, при прогреве корня 
различия в устойчивости между контрольным и опытным ва)
риантами отсутствовали. Следовательно, предобработка рас)
тений БАП способствовала дополнительному приросту теп)
лоустойчивости листьев при последующем прогреве побега и 
всего растения, но не влияла на нее при прогреве корня. 

В следующей серии экспериментов нами была изучена ди)
намика теплоустойчивости клеток листа при краткосрочных 
(секунды) воздействиях повреждающей температуры. В ответ 
на локальный прогрев побегов в течение 30 с при 47 °C устой)
чивость листа увеличивалась через 30 мин, затем еще в течение 
часа продолжала возрастать, после чего в течение всего периода 
наблюдений оставалась неизменной (рис. 41). После локально)
го прогрева корня теплоустойчивость листа повышалась через 
3 ч и в дальнейшем сохранялась на достигнутом уровне. 
Предобработка растений БАП в тех же концентрациях, как и 
в вариантах с продолжительным прогревом, не привносила 
существенных изменений в динамику теплоустойчивости 
клеток листа (см. рис. 41). 

Обсуждая полученные результаты, следует еще раз подчерк)
нуть, что повышение теплоустойчивости клеток листьев расте)
ний в наших экспериментах вызывали два разных типа темпе)
ратурных воздействий. Первый из них характеризуется тем, что 
возрастание устойчивости листьев происходит непосредствен)
но в период действия на листья повышенной температуры 
(прогрев всего растения или прогрев побега), тогда как во вто)
ром случае теплоустойчивость листьев увеличивается в услови)
ях обычной температуры (при прогреве корня или в последей)
ствии 30)секундных прогревов). Различные эффекты АКТ и 
БАП в отношении теплоустойчивости клеток листа в этих двух 
случаях подтверждают, по нашему мнению, высказанное ранее 
предположение о существовании различий в механизмах по)
вышения устойчивости  в зависимости  от  варианта  теплового 



 

 94 

 
Рис. 41. Влияние БАП на теплоустойчивость клеток листьев пшеницы 
с. Мироновская 808 в последействии (при 25 °C) краткосрочного про8
грева (47 °C, 30 с) всего проростка (А), побега (Б) или корня (В) (по: 
Акимова и др., 2002): 

1 – прогрев без БАП, 2 – прогрев с БАП (1 мг/л) 

 
воздействия (Акимова и др., 1994б). Отметим, что к настояще)
му времени наиболее полно изучены механизмы формирова)
ния теплоустойчивости листьев при продолжительном дейст)
вии высокой закаливающей температуры на все растение. Как 
показывают многочисленные данные, рост теплоустойчивости 
тканей листа в этом случае связан с определенными измене)
ниями в работе генетического аппарата клетки и синтезом 
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стрессовых белков (Key et al., 1981; Nover et al., 1984; Блехман, 
1987; Guy, Haskell, 1987; Войников, 1989; Кулаева, 1997; Jinn et 
al., 1997; Downs et al., 1998; Burke et al., 2000; Лобов, 2001; 
Fowler, Thomashow, 2002; Кузнецов, Дмитриева, 2006). На это 
же указывает и тот факт, что применение ингибиторов синтеза 
РНК и белка при действии высокой закаливающей температу)
ры на все растение препятствует возрастанию теплоустойчиво)
сти листьев, тогда как использование БАП, стимулирующего 
синтез белка, наоборот, приводит к ее увеличению по сравне)
нию с вариантом закалки растений без БАП (Титов и др., 1989, 
2006; Титов, Таланова, 2009). Установлено, что в этих условиях 
в результате изменений в экспрессии генома в клетках проис)
ходит торможение синтеза белков, характерных для обычной 
температуры, а вместе с тем идет активное новообразование и 
аккумуляция белков теплового шока (Ristic et al., 1991; 
Trofimova et al., 1999; Keeler et al., 2000; Титов и др., 2006), важ)
ная протекторная роль которых убедительно доказана в экспе)
риментах с различными организмами, включая растения (Ку)
лаева, 1997; Кузнецов, Дмитриева, 2006; Кузнецов, 2009). 

Увеличение теплоустойчивости клеток листа при локальном 
прогреве побега, как и при прогреве всего растения, происхо)
дит непосредственно во время действия на лист высокой тем)
пературы. Судя по всему, рост теплоустойчивости в этом случае 
также связан с изменением функциональной активности 
транскрипционно)трансляционной системы. Об этом, в част)
ности, свидетельствуют результаты экспериментов с обработ)
кой растений стимуляторами или ингибиторами синтеза белка: 
продолжительный прогрев побега в присутствии БАП вызывал 
дополнительное увеличение устойчивости клеток листа, в то 
время как АКТ препятствовал ее повышению.  

В отличие от рассмотренных выше вариантов, продолжи)
тельный прогрев корня и краткосрочные тепловые воздействия 
(с использованием повреждающей температуры) на растения 
вызывают формирование повышенной устойчивости листа, 
находящегося в это время в условиях обычной температуры. 



 

 96 

Отсутствие в этих случаях эффектов в отношении теплоустойчи)
вости клеток листа со стороны, как АКТ, так и БАП подтверждает, 
что ее повышение при указанных вариантах прогрева растений не 
зависит от синтеза белков de novo. При краткосрочных тепловых 
воздействиях, учитывая их небольшую продолжительность (се)
кунды), вероятнее всего, рост устойчивости листа определяется 
изменениями предсуществующих элементов клетки. К их числу 
можно, например, отнести конформационные перестройки мак)
ромолекул клетки (Александров, 1975; Ломагин, 1985) и измене)
ние свойств мембран (Чиркова, 2002). 

Таким образом, на основании вышеизложенного можно 
сделать вывод, что при продолжительном прогреве побега или 
всего растения рост теплоустойчивости клеток листа связан с 
изменениями функциональной активности белоксинтезирую)
щей системы, тогда как в остальных вариантах тепловых воз)
действий он определяется иными механизмами, которые реа)
лизуются на посттранскрипционном и посттрансляционном 
уровнях. 

 
3.2. Экспрессия генов стрессовых белков в клетках листьев 

при локальном охлаждении корней 
 
Как показывают исследования последних лет, реакция рас)

тений на действие различных абиотических факторов связана с 
экспрессией довольно большого числа генов стрессовых белков 
и транскрипционных факторов (Thomashow, 1998; Shinozaki, 
Yamaguchi)Shinozaki, 2000; Xin, Browse, 2000; Knight, Knight, 
2001; Xiong, Zhu, 2001; Seki et al., 2002; Kreps et al., 2002; Rizhsky 
et al., 2002; Xiong et al., 2002; Arnholdt)Schmitt, 2004; Rizhsky et 
al., 2004; Chinnusamy et al., 2006; Shao et al., 2006; Beck et al., 
2007; Bhatnagar)Mathur et al., 2008; Ganeshan et al., 2008; Lenka 
et al., 2009; Chen et al., 2010; Hu et al., 2010). В частности, ус)
тановлено, что индукция низкими температурами экспрес)
сии Cor)генов (cold)regulated), кодирующих COR)белки, 
коррелирует с повышением морозоустойчивости растений 
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(Thomashow, 1999; Ohno et al., 2001; Kobayashi et al., 2004; Kume 
et al., 2005; Ishibashi et al., 2007). Известно также, что низкие 
температуры индуцируют экспрессию генов транскрипцион)
ных факторов CBF/DREB (C)repeated binding factor/dehydration 
response elements binding protein) (Kume et al., 2005; Chinnusamy 
et al., 2006). В свою очередь, CBF факторы активируют экс)
прессию генов ряда COR)белков, которые в промоторных об)
ластях содержат CRT/DREB цис)элементы (Thomashow, 1999; 
Chinnusamy et al., 2006; Heidarvand, Amiri, 2010). Установлено 
также, что в передаче низкотемпературного сигнала и регуля)
ции экспрессии Cor)генов участвуют и многие другие транс)
крипционные факторы, в том числе bZIP (basic leucine zipper), 
MYB (Myeblastosis), MYC (Myelocytomatosis) (Christmann et al., 
2006; Shinozaki, Yamaguchi)Shinozaki, 2007; Jan et al., 2009; 
Weltmeier et al., 2009; Agarwal, Jha, 2010).  

Сведения о том, что повышение уровня транскриптов Cor)
генов и ряда транскрипционных факторов может иметь важное 
значение для низкотемпературной адаптации растений, полу)
чены на целых растениях. Роль же экспрессии этих генов в про)
цессах холодовой адаптации растений к локальному действию 
низких температур не исследована. Учитывая это, нами изуче)
на экспрессия гена недавно открытого транскрипционного 
фактора WRKY (Euglem et al., 2000; Dong et al., 2003; Jing et al., 
2009) и Cor)генов у пшеницы при действии низкой закаливаю)
щей температуры на все растение или только на его корневую 
систему. 

Установлено, что под влиянием температуры 4 °С устойчи)
вость проростков пшеницы начинает возрастать уже через 0,5–
1 ч от начала холодового воздействия, на вторые сутки она дос)
тигала своего максимального значения и в дальнейшем не из)
менялась (рис. 42). С использованием метода ПЦР в режиме 
реального времени нами обнаружено быстрое (уже в первые  
15 мин действия температуры 4 °С) и значительное (в десятки 
раз по сравнению с исходным уровнем) увеличение экспрес)
сии гена транскрипционного фактора WRKY, предшествующее 
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Рис. 42. Динамика холодоустойчивости клеток листьев (А) и уровня экс8
прессии гена WRKY (Б) в листьях при действии температуры 4 °C на весь 
проросток пшеницы с. Московская 39 (по: Таланова и др., 2009): 

Здесь и на рис. 43–45 уровень экспрессии гена у растений контрольного ва)
рианта (22 °C) принят за единицу 

 

росту холодоустойчивости проростков (см. рис. 42). В дальней)
шем она постепенно снижалась в течение первых суток закали)
вания и через 7 сут практически не отличалась от исходного 
уровня. Из полученных данных следует, что повышение устой)
чивости проростков озимой пшеницы связано с индукцией 
экспрессии гена WRKY в начальный период низкотемператур)
ной адаптации. Предполагается, что транскрипционные фак)
торы WRKY регулируют экспрессию генов, участвующих в  
ответе растений на различные неблагоприятные воздействия, 
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через их связывание с цис)элементами W)блока промотера 
(Euglem et al., 1999, 2000; Marè et al., 2004; Liu et al., 2007; 
Ciolkowski et al., 2008; Wei et al., 2008; Li et al., 2009; Pandey, 
Somssich, 2009; Wu et al., 2009; Zou et al., 2010). Однако по)
скольку в наших опытах уровень экспрессии гена WRKY и хо)
лодоиндуцируемых генов Wcor15, Wrab17, Wrab19 и Wcs120 у 
растений пшеницы начинает повышаться практически одно)
временно (уже в первые 15 мин действия низкой температуры), 
то, очевидно, транскрипционный фактор WRKY не участвует в 
регуляции экспрессии указанных генов.  

Уровень экспрессии гена Wcor15 в листьях проростков 
пшеницы повышался уже в первые минуты действия темпе)
ратуры 4 °C и достигал наибольшей величины на вторые су)
тки закаливания (рис. 43), когда холодоустойчивость уже 
была близка к максимальной. Дальнейшая экспозиция про)
ростков в условиях закаливания приводила к снижению экс)
прессии данного гена. Индукция экспрессии генов АБК)за)
висимых генов (Wrab17 и Wrab19) и гена Wcs120 в листьях 
проростков пшеницы также происходила довольно быстро 
(в течение первых 15–30 мин), причем ее повышенный уро)
вень в первом случае сохранялся в течение всего низкотем)
пературного воздействия (Wrab17), в первые двое суток 
(Wrab19) или несколько часов (Wcs120) (см. рис. 43).  

Следовательно, формирование повышенной устойчивости 
растений пшеницы, обнаруженное в наших опытах, сопряжено 
с быстрой экспрессией Cor)генов. Важно отметить, что увели)
чение холодоустойчивости пшеницы при краткосрочном дей)
ствии низкой температуры связано с экспрессией всех изучен)
ных генов – Wcor15, Wrab17, Wrab19 и Wcs120. Вместе с тем, 
при продолжительном (до 7 сут) ее действии повышенный уро)
вень устойчивости связан прежде всего с экспрессией генов 
Wcor15 и Wrab17. 

Таким образом, обнаруженное нами значительное увеличе)
ние уровня экспрессии гена транскрипционного фактора 
WRKY, предшествующее росту устойчивости, свидетельствует 
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об его участии в формировании повышенной холодоустойчи)
вости пшеницы в начальный период холодового закаливания. 
Увеличение устойчивости при краткосрочном действии низкой 
закаливающей температуры на растения пшеницы также связа)
но с экспрессией генов Wcs120, Wcor15, Wrab17 и Wrab19, а при 
длительной низкотемпературной адаптации – прежде всего с 
экспрессией генов Wcor15 и Wrab17. 

 

 
Рис. 43. Динамика уровня экспрессии генов Wcs120 (А), Wcor15 (Б), 
Wrab17 (В) и Wrab19 (Г) в листьях при действии температуры 4 °C на 
весь проросток пшеницы с. Московская 39 (по: Таланова и др., 2009) 

 
Сведения же о возможных изменениях в экспрессии генов в 

клетках листьев в случае локального охлаждения корней расте)
ний в известной нам литературе отсутствуют. Учитывая это, на)
ми на примере озимой пшеницы изучены изменения в экс)
прессии ряда генов (транскрипционного фактора WRKY, Cor�
генов Wcor15 и Wcs120, а также АБК)зависимых генов Wrab17 и 
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Wrab19) в клетках листа при локальном охлаждении корневой 
системы растений. Корни проростков пшеницы охлаждали в 
течение 7 сут при температуре 2 °C. Надземная часть пророст)
ков находилась при этом в условиях температуры 22 °C.  

Проведенные исследования показали, что статистически 
достоверное увеличение холодоустойчивости клеток листьев 
пшеницы происходит уже через 24 ч от начала охлаждения кор)
ней (рис. 44). Спустя 48–72 ч холодоустойчивость клеток ли)
стьев достигала максимального для данных условий уровня и в 
дальнейшем не изменялась. 

 

 
Рис. 44. Динамика холодоустойчивости (А) и уровня экспрессии гена 
транскрипционного фактора WRKY (Б) в листьях при локальном дейст8
вии температуры 2 °C на корни проростков пшеницы с. Московская 39 
(по: Таланова и др., 2010)  
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Важно, что уже в начальный период действия холода на кор�
ни проростков в клетках их листьев происходило быстрое (в 
первые 15–60 мин) усиление экспрессии гена транскрипцион�
ного фактора WRKY (см. рис. 44). В дальнейшем она постепен�
но снижалась и на 6–7�е сут практически возвращалась к уров�
ню контроля (22 °C). 

Под влиянием охлаждения корней в листьях проростков 
также отмечены значительные изменения в уровне экспрессии 
регулируемых холодом генов Wcor15 и Wcs120. Так, уровень 
экспрессии гена Wcs120 резко повышался через 15 мин дейст�
вия на корни температуры 2 °C, затем достигнутый уровень со�
хранялся в течение 1 ч действия холода, после чего он снижался 
и практически не отличался от контроля (рис. 45). Уровень 
экспрессии гена Wcor15 в листьях проростков пшеницы при 
действии на корни температуры 2 °C также возрастал уже через 
15 мин и оставался повышенным в течение 1 ч, затем постепен�
но снижался, но через четверо суток отмечено его повторное 
повышение (см. рис. 45). Дальнейшая экспозиция проростков в 
этих условиях приводила к снижению экспрессии данного гена 
до уровня контроля.  

Необходимо отметить, что экспрессия АБК�зависимого гена 
Wrab19 также увеличивалась через 15 мин от начала воздейст�
вия холода, но в дальнейшем она снижалась до уровня контро�
ля (см. рис. 45). В отличие от этого уровень экспрессии другого 
АБК�зависимого гена – Wrab17 – оставался при этих условиях 
неизменным.  

Сопоставление этих данных с приведенными выше (см. рис. 
42–43) выявляет очевидное сходство в характере реакции про�
ростков озимой пшеницы на общее и локальное действие низ�
кой закаливающей температуры: и в том, и в другом случае на�
блюдается повышение холодоустойчивости клеток листьев. Од�
нако в первом из них оно происходило значительно быстрее 
(уже через 1 ч от начала действия холода), а максимальный 
прирост устойчивости был заметно большим, чем при охлажде�
нии только корней. Подчеркнем, что в обоих случаях этот про�
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цесс происходил на фоне усиления экспрессии ряда генов 
(WRKY, Wcs120, Wcor15 и Wrab19) уже в начальный период (в 
первые 15–30 мин) действия низкой температуры. Но так же, 
как и в отношении холодоустойчивости, наиболее выраженные 
изменения такого рода наблюдались при воздействии холода на 
все растение.  

 

 
Рис. 45. Динамика уровня экспрессии генов Wcs120 (А), Wcor15 (Б), 
Wrab17 (В) и Wrab19 (Г) в листьях при действии температуры 2 °C на 
корни проростков пшеницы с. Московская 39 (по: Таланова и др., 2010) 

 
Очевидно, что если при действии низкой температуры на 

весь проросток изменения в экспрессии генов в клетках листь)
ев возникают непосредственно под влиянием холода, то при 
локальном охлаждении корня – в ответ на поступивший из 
корня дистанционный сигнал о холодовом воздействии. Вместе 
с тем, однотипный характер выявленных изменений в экспрес)
сии генов позволяет считать, что именно эти изменения участву)
ют в механизмах формирования повышенной холодоустойчиво)
сти клеток листьев в обоих случаях. Причем наибольшие изме)
нения в экспрессии генов и в том, и в другом случае отмечены  
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в начальный период действия холода, предшествуя и/или со)
провождая процесс повышения холодоустойчивости клеток 
листьев. Когда же их холодоустойчивость существенно повы)
шалась, изменения в экспрессии генов становились менее вы)
раженными.  

Полученные результаты изучения экспрессии АБК)зависи)
мых и АБК)независимых генов, кодирующих транскрипцион)
ные факторы и COR)белки в листьях проростков озимой пше)
ницы, указывают на существование определенной зависимости 
между динамикой уровня экспрессии этих генов, с одной сто)
роны, и процессом повышения холодоустойчивости в условиях 
действия низкой закаливающей температуры на все растение 
или корень, с другой стороны.  

Известно, что озимые злаки обладают более эффективными 
механизмами адаптации к низким температурам. В наших экс)
периментах у проростков озимой пшеницы скорость и величи)
на прироста устойчивости к низкой температуре была доста)
точно высокой. Усиление экспрессии гена транскрипционного 
фактора WRKY также происходило довольно быстро (уже в на)
чальный период холодового закаливания) и предшествовало 
или совпадало по времени с повышением их устойчивости. 
Кроме того, у растений пшеницы была выявлена положитель)
ная корреляция между индукцией экспрессии Cor)генов 
(Wrab17, Wrab19, Wcs120, Wcor15) и уровнем устойчивости в 
условиях холодового закаливания. Сходные результаты получе)
ны при изучении индукции экспрессии генов Wrab17 и Wrab19 
(Tsuda et al., 2000; Ganeshan et al., 2008), Wcs120 (Ouellet et al., 
1998) и Wcor 15 (Kume et al., 2005) в условиях холодового зака)
ливания и у других сортов озимой пшеницы. 

Следует отметить, что из изученных нами генов к АБК)зави)
симым Cor)генам относятся Wrab17 (Sun et al., 2009), Wrab19 
(Tsuda et al., 2000), а к АБК)независимым – Wcs120 (Ouellet et 
al., 1998) и Wcor15 (Takumi et al., 2003).  

Как известно, в АБК)зависимые пути трансдукции передачи 
сигнала вовлечены транскрипционные факторы семейств bZIP, 
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MYB, MYC (Chrisymann et al., 2006; Sun et al., 2009; Gao et al., 
2011). АБК)зависимые гены транскрипционных факторов се)
мейства bZIP содержат в промоторной области цис)элементы 
ABRE (от ABA)responsive element) (Gusta et al., 2005). АБК мо)
жет активировать экспрессию генов, кодирующих транскрип)
ционные факторы семейства bZIP, которые, в свою очередь, 
регулируют экспрессию Cor)генов путем связывания с цис)эле)
ментами ABRE (Nakagawa et al., 1996; Xiong et al., 2002; Gusta et 
al., 2005; Kim, 2005; Kobayashi et al., 2008; Xiang et al., 2008; Sun 
et al., 2009; Agarwal, Jha, 2010). В то же время, индукция экс)
прессии генов, регулируемых АБК транскрипционными фак)
торами MYC, происходит при специфическом связывании с 
цис)элементами MYCB (Haake et al., 2002; Dai et al., 2007; Seo et 
al., 2009; Agarwal, Jha, 2010). Имеются данные о том, что ген 
транскрипционного фактора СBF4 (DREB1D) у арабидопсиса, в 
отличие от других генов семейства CBF, может экспрессиро)
ваться в ответ на обезвоживание и на обработку экзогенной 
АБК, что позволило причислить его к АБК)зависимым (Haake 
et al., 2002; Knight et al., 2004).  

В связи с этим, необходимо подчеркнуть, что усилению экс)
прессии АБК)зависимых Cor)генов Wrab17 и Wrab19 в наших 
экспериментах предшествовало усиление экспрессии гена 
транскрипционного фактора CBF4, совпадая по времени с по)
вышением экспрессии гена Wabi15 (семейства bZIP) и MYB80 
(Таланова и др., 2011). Другими авторами также было показа)
но, что уровень экспрессии bZIP генов (Wlip19, Wabi5) и Cor�ге)
нов (Wrab15, Wrab17, Wrab18, Wrab19) у озимой пшеницы сор)
тов 97003 и 97014 увеличивался при холодовом стрессе практи)
чески одновременно (Sun et al., 2009).  

Как показали исследования, АБК)независимые гены в про)
моторной области содержат специфические цис)элементы 
CRT/DRE (C)repeated transcription elements/drought responsive 
elements), с которыми связываются транскрипционные факто)
ры CBF1/DREB1b, CBF2/DREB1c, CBF3/DREB1a (Haake et al., 
2002). В этом случае низкая температура запускает экспрессию 
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индуцируемых холодом генов транскрипционных факторов 
СBF/DRE (Kume et al., 2005; Egawa et al., 2006; Chen et al., 2009; 
Gao et al., 2009), которые, в свою очередь, активируют Cor)гены 
(Thomashow, 1999). К ним, в частности, относятся регулируе)
мые низкой температурой гены Wcs120 и Wcor15, содержащие 
цис)элементы CRT/DRE (Ouellet et al., 1998; Takumi et al., 2003; 
Agarwal, Jha, 2010).  

Отметим, что указанные выше Cor)гены кодируют защитные 
белки, относящиеся к большому семейству белков позднего 
эмбриогенеза LEA (Late Embryogenesis Abundant), которые ха)
рактеризуются высокой гидрофильностью и выполняют функ)
цию молекулярных шаперонов, обеспечивающих сохранение 
функциональной активности макромолекул при стрессе (Goyal 
et al., 2005). В частности, ген Wcs120 кодирует группу СOR)бел)
ков семейства WCS (от Wheat Cold Specific) с мол. м. от 12 до 
200 кД, относящихся к устойчивым к обезвоживанию дегидри)
нам, объединенным в группу II или D 11 семейство LEA белков 
(Sarhan et al., 1997; Ouellet et al., 1998). Считается, что усиление 
экспрессии генов дегидринов и накопление их белковых про)
дуктов имеет важное значение для повышения устойчивости 
растений к низкотемпературному стрессу (Campbell, Close, 
1997; Close, 1997; Thomashow, 1999; Аллагулова и др., 2004; Ша)
кирова и др., 2005, 2009). Укажем, что гены Wrab17 и Wrab19 
также кодируют дегидрины, характеризующиеся высокой сте)
пенью гомологии с белками группы III семейства LEA, накоп)
ление которых коррелирует с повышением холодоустойчиво)
сти растений (Tsuda et al., 2000). Таким образом, значительное 
усиление экспрессии генов Wrab17 и Wrab19 предполагает их 
непосредственное участие в процессе формирования повышен)
ной холодоустойчивости у яровой пшеницы. Следует отметить, 
что еще один из изученных нами генов – Wcor15 кодирует 
COR15 белок, который повышает криостабильность плазма)
леммы и мембран хлоропластов (Takumi et al., 2003).  

В целом можно заключить, что рост холодоустойчивости 
клеток листа, наблюдаемый при локальном охлаждении кор)
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ней пшеницы, сопряжен с возрастанием экспрессии генов 
транскрипционного фактора WRKY, а также Cor)генов Wcs120, 
Wcor15 и Wrab19, и это позволяет сделать вывод об участии 
этих генов и кодируемых ими белков в механизмах формирова)
ния повышенной холодоустойчивости.  

 
3.3. Роль АБК в механизмах формирования  

повышенной устойчивости растений при локальном прогреве 
 
Фитогормон АБК, являясь важным компонентом регуля)

торной системы растений, играет важную роль в защитно)
приспособительных реакциях растений, обеспечивающих их 
выживание в неблагоприятных условиях внешней среды 
(Дëрфлинг, 1985; Farkas et al., 1985; Косаковская, Майдебура, 
1989; Lee et al., 1993; Шакирова, 1999, 2001; Тарчевский, 2001; 
Pastory, Foyer, 2002; Gusta et al., 2005; Nambara, Marion)Poll, 
2005; Rook et al., 2006; Кравец и др., 2008; Новикова и др., 
2009; Таланова, 2009; Okamoto et al., 2009; Klingler et al., 2010). 
Ее эндогенный уровень в растениях существенно увеличива)
ется под влиянием низких и высоких температур (Waldman et 
al., 1975; Daie et al., 1981; Chen et al., 1983; Ильяшук, Лихолат, 
1989; Таланова и др., 1990, 1991; Ефремов и др., 1992; Ruy, Li, 
1994а, б; Акимова и др., 1995; Зауралов, Пугаев, 1995; Bravo et 
al., 1998; Веселов, 2001; Веселов и др., 2002; Janowiak et al., 
2002; Веселова, 2003; Aroca et al., 2003), водного дефицита 
(Hiron, Wright, 1973; Жолкевич, Пустовойтова, 1993; Cowan et 
al., 1997; Zhang et al., 1997; Hansen, Dörffling, 1999; Qin, 
Zeevart, 2002; Пустовойтова и др., 2004), засоления (Walker, 
Dumbroff, 1981; Talanova, Titov, 1994), тяжелых металлов (Та)
ланова и др., 1999). С другой стороны, экзогенная АБК спо)
собна повышать устойчивость растений к ряду стрессоров 
(Boussiba et al., 1975; Chen, Gusta, 1983; Титов и др., 1985; 
Robertson et al., 1987; Таланова, Титов, 1989; Prasad et al., 1994; 
Janoviak et al., 2002; Хохлова, Олиневич, 2003; Таланова и др., 
2006; Khardi et al., 2007; Титов, Таланова, 2009).  
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Как показано выше, стрессоры, действуя локально на одни 
части (органы) растения, приводят к различным изменениям в 
других его частях (органах). К примеру, действие высокой тем)
пературы на надземную часть или корневую систему растения 
индуцирует изменение теплоустойчивости клеток не только 
прогретых органов, но и тех органов, которые непосредственно 
не подвергались прогреву.  

Такого рода данные указывают на то, что в прогретом органе 
растения образуется некий сигнал, который поступает в непро)
гретые органы и вызывает в них комплекс адаптивных измене)
ний, обуславливающих повышение теплоустойчивости (Бала)
гурова и др., 1994). Однако вопрос о том, какие именно измене)
ния в метаболизме, и в частности, в гормональной системе, 
происходят при этом, остается пока открытым. Вместе с тем, 
существует точка зрения, согласно которой АБК может высту)
пать в качестве химического сигнала, поступающего из корней 
в побег в условиях стресса (водный дефицит) и участвующего в 
регуляции физиологических процессов в листьях (Davies, 
Zhang, 1991; Davies et al., 2005).  

Учитывая вышеизложенное, нами проведено исследование 
динамики содержания АБК в листьях и корнях и их теплоус)
тойчивости как при воздействии высокой закаливающей тем)
пературы на все растение, так и локальном ее воздействии на 
надземную часть или корневую систему проростков огурца. 

Изменение эндогенного уровня АБК в листьях и корнях расте8
ний при локальном прогреве растений. При воздействии высокой 
температуры (38 °С) на весь проросток огурца содержание АБК 
в корнях через 0,5–1 ч от начала закаливания, так же как и в 
листьях, резко увеличивалось, но уже через 2 ч происходило его 
снижение до уровня, близкого к исходному значению (рис. 46). 
Теплоустойчивость корней при этом изменялась в гораздо 
меньшей степени, чем листьев: лишь небольшое ее повышение 
отмечено через 0,5–1 ч после начала прогрева. Из этого следу)
ет, что корни растений характеризуются менее выраженной 
способностью к тепловой адаптации, чем листья, а эндогенная 
АБК не индуцирует этот процесс в корнях. 
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Рис. 46. Динамика содержания АБК (1) в листьях (А) и корнях (Б)  
и их теплоустойчивости (2) при прогреве (38 °C) всего проростка огурца 
с. Алма8Атинский 1 (по: Таланова и др., 2003) 

 

При локальном прогреве только надземной части проростка 
огурца содержание АБК в листьях возрастало примерно в  
2,5 раза через 0,5–1 ч от его начала (рис. 47). В течение следую)
щего часа происходило снижение уровня АБК, хотя он значи)
тельно превышал исходное значение. Теплоустойчивость кле)
ток листьев при локальном прогреве побега заметно увеличива)
лась через 1 ч после начала прогрева, а через 7 ч – достигала 
максимума (см. рис. 47). Через 1–2 ч от начала прогрева побега 
содержание АБК в корне повышалось почти в 2 раза, а к концу 
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(через 7 ч) температурного воздействия – снижалось до исход)
ных значений. Вместе с тем прогрев надземной части пророст)
ка практически не влиял на теплоустойчивость клеток корня 
(рис. 47). 

 
Рис. 47. Динамика содержания АБК (1) в листьях (А) и корнях (Б) и их 
теплоустойчивости (2) при прогреве (38 °C) надземной части проростка 
огурца с. Алма8Атинский 1 (по: Таланова и др., 2003) 

 

В случае локального прогрева корней проростков огурца 
при 38 °C характер изменения уровня АБК в листьях и корнях 
различался. В частности, содержание АБК в листьях через 0,5–1 ч 
после начала прогрева возрастало (рис. 48), хотя и в меньшей сте)
пени, чем при прогреве всего проростка или только его побега. 
Вслед за пиком содержания АБК отмечено его постепенное сни)
жение. В отличие от этого концентрация АБК в корнях в течение 
первого часа температурного воздействия, наоборот, снижалась и 
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лишь в последующие 2–7 ч прогрева – возрастала. Теплоустойчи)
вость листьев повышалась через 1–3 ч после начала локального 
прогрева корневой системы и в дальнейшем практически не изме)
нялась, а устойчивость корня по мере увеличения продолжитель)
ности прогрева постепенно уменьшалась. 
  

 
Рис. 48. Динамика содержания АБК (1) в листьях (А) и корнях (Б) и их 
теплоустойчивости (2) при прогреве (38 °C) корней проростка огурца  
с. Алма8Атинский 1 (по: Таланова и др., 2003) 

 

Таким образом, проведенные эксперименты позволили вы)
явить различный характер изменения теплоустойчивости и уров)
ня АБК в листьях и корнях при локальном действии температуры 
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38 °C. Прогрев листьев вызывал у них как повышение уровня 
АБК, так и теплоустойчивости, что позволяет говорить о том, что 
в листьях теплоустойчивость прямо или косвенно связана с уров)
нем эндогенной АБК. 

Высокая скорость накопления АБК, наблюдаемая в началь)
ный период прогрева, свидетельствует о вовлеченности этого 
гормона в процесс формирования повышенной теплоустойчи)
вости листьев. Однако в дальнейшем содержание АБК в листь)
ях снижалось, хотя их устойчивость продолжала возрастать. 
Иными словами, увеличение уровня АБК носило временный, 
транзиторный характер и даже после его снижения повышение 
теплоустойчивости продолжалось. Очевидно, АБК в листьях 
проявляла себя как триггер, запуская или участвуя в запуске 
процесса повышения устойчивости, в дальнейшем этот про)
цесс развивался уже независимо от содержания в тканях данно)
го гормона. 

Прогрев же корней, в отличие от листьев, приводил к повыше)
нию уровня АБК в их тканях, но при этом или практически не 
влиял на теплоустойчивость, или же приводил к ее снижению. Из 
этого следует, что в клетках корня АБК, очевидно, не участвует в 
индуцировании процесса повышения устойчивости.  

Сравнение реакции листьев на прогрев корней, с одной сто)
роны, и реакции корней на прогрев листьев, с другой, показало 
следующее. Локальный прогрев корней (см. рис. 48) вызывал в 
листьях те же изменения, что и прогрев самих листьев: времен)
ное повышение уровня АБК и монотонно нарастающее увели)
чение теплоустойчивости. Следовательно, локально прогретые 
корни направляли в побег сигнал о температурном воздейст)
вии, который индуцировал формирование повышенной тепло)
устойчивости листьев, хотя устойчивость самих корней при 
этом даже несколько снижалась.  

Локальный же прогрев листьев хотя и не повышал теплоус)
тойчивость корней, но и не вызывал ее снижения (см. рис. 47), 
при этом содержание АБК в корнях увеличивалось. Очевидно, 
прогретые листья так же направляли в корни сигнал, индуци)
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рующий в его тканях определенные изменения, которые, одна)
ко, не сопровождались повышением устойчивости.  

Полученные нами результаты согласуются с имеющимися в 
литературе сведениями об изменении уровня АБК в одних 
органах растения в ответ на действие высокой (или низкой) 
температуры на другие его органы. В частности, под влияни)
ем термического шока (ожог пламенем), которому подвер)
гался 4)й лист растений томата, через 5 ч было отмечено повы)
шение концентрации АБК не только в этом, но и во 2)м листе, ко)
торый не подвергался подобному воздействию (Herde et al., 
1999). Кроме того, воздействие низкой температуры (4 °C) в те)
чение 4 сек (Полевой и др., 1997) или 10 сек (Ермаков, Поле)
вой, 1993; Полевой, 1993) на побеги проростков кукурузы уже 
через 10 мин вызывало возрастание содержания АБК в дис)
тальной части корней. У растений пшеницы повышение или 
снижение температуры в зоне корней и/или надземной части 
также индуцировало быстрые (в течение нескольких минут) из)
менения в содержании АБК и цитокининов в побеге и в корнях 
(Фархутдинов и др., 2003; Фархутдинов, 2005). 

Таким образом, полученные нами и литературные данные 
свидетельствуют о быстрых и значительных колебаниях уровня 
эндогенной АБК в растениях при локальном действии темпе)
ратуры, что, в свою очередь, указывает на существование у них 
оперативного механизма, обеспечивающего изменения содер)
жания этого гормона.  

Поскольку АБК синтезируется как в листьях, так и в корнях 
(Кефели и др., 1989), ее повышенный уровень в этих органах, об)
наруженный нами при локальном действии высокой температу)
ры, может быть связан с усилением ее образования. Кроме того, 
АБК, синтезированная в корнях, способна довольно быстро 
транспортироваться в лист по ксилеме с транспирационным то)
ком (Bano et al., 1993; Shashidhar et al., 1996), что может сопровож)
дать локальный прогрев корней. Вместе с тем, в тех случаях, когда 
скорость транспорта АБК из места ее биосинтеза невелика, на)
пример, при перемещении из побега в корень, быстрое повыше)
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ние ее уровня, вероятнее всего, происходит за счет гидролиза свя)
занных форм гормона (Hansen, Dörffling, 1999). 

Существует точка зрения, согласно которой АБК в стрессо)
вых ситуациях (в первую очередь, связанных с водным дефици)
том) выступает в качестве длинно)дистанционного сигнала, 
поступающего из корней в лист по сосудам ксилемы (Bano et 
al., 1993). Однако небольшие промежутки времени между нача)
лом прогрева и повышением теплоустойчивости в наших опы)
тах, по)видимому, исключают возможность передачи инфор)
мации от органа к органу с помощью гормональных сигналов, 
особенно из побега в корень. Более вероятно, что функцию 
дистанционного сигнала при локальном действии температуры 
выполняет электрический (Ретивин, Опритов, 1993; Полевой и 
др., 1997; Воденеев, 2009) или гидравлический импульс (Поле)
вой и др., 1997), который предшествует гормональному ответу.  

Таким образом, можно заключить, что быстрое повышение 
уровня АБК в листьях проростков огурца не только при их не)
посредственном прогреве, но и при действии высокой темпера)
туры на корни выступает в качестве одного из факторов, участ)
вующих в формировании теплоустойчивости листьев. Кроме 
того, быстрые изменения уровня АБК, наблюдаемые в органах 
(частях) проростка, пространственно удаленных от места ло)
кального действия неблагоприятной температуры, подтвержда)
ют важную роль этого гормона в интеграции защитно)приспо)
собительных реакций в системе целого растения. 

Действие экзогенной АБК на устойчивость листьев при локальном 
действии высокой температуры. Считается, что увеличение содер)
жания эндогенной АБК в клетках в начальный период экстре)
мальных воздействий является одной из неспецифических за)
щитно)приспособительных реакций растений (Boussiba et al., 
1975; Lalk, Dörffling, 1985; Zeevaart, 1988; Косаковская, Майдебу)
ра, 1989; Lafuente et al., 1991; Zhao et al., 1991; Pardossi et al., 1992; 
Talanova, Titov, 1994; Zhang et al., 1995; Wilkinson, Davies, 2002; 
Титов, Таланова, 2009). Это, в частности, подтверждается тем, что 
обработка экзогенной АБК растений  томата и пшеницы перед  
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началом теплового или холодового закаливания вызывает одно)
временное повышение тепло) и холодоустойчивости клеток (Ти)
тов, 1989а, б). Другим свидетельством того, что АБК выступает как 
фактор общего (неспецифического) повышения устойчивости, 
является то, что экзогенная обработка раствором этого гормона 
повышает устойчивость растений в присутствии ингибитора син)
теза белка циклогексимида (Критенко, Титов, 1990; Титов, Тала)
нова, 2009). 

Указанная особенность действия АБК на устойчивость рас)
тений позволила использовать ее в эксперименте, направлен)
ном на проверку гипотезы о том, что возрастание теплоустой)
чивости листа при общем прогреве и прогреве побега связано с 
комплексом специфических и неспецифических (общих) реак)
ций (Титов и др., 1983), тогда как при прогреве корня обуслов)
лено, главным образом, неспецифическими изменениями, вы)
званными сигналом из прогреваемого корня. 

В результате проведенных экспериментов установлено, что 
экзогенная АБК способствует увеличению теплоустойчивости 
клеток листа при локальном прогреве побега и корня. Выявле)
но, что обработка проростков ячменя АБК перед локальными 
прогревами (38 °C) побега или корня оказывает положитель)
ный эффект на теплоустойчивость клеток листьев (рис. 49). 
Так, уже через 1 ч от начала прогрева побега и через 3 ч от нача)
ла прогрева корня теплоустойчивость листьев у обработанных 
АБК растений была достоверно выше, чем у контрольных (не 
подвергавшихся обработке АБК). Впоследствии разница в теп)
лоустойчивости между контрольными и обработанными АБК 
растениями сохранялась неизменной до конца эксперимента. 
Это говорит в пользу участия АБК в механизмах повышения 
теплоустойчивости клеток листа при локальном действии вы)
сокой температуры, как на побег, так и на корень.  

Как показывают исследования ряда авторов, АБК способна вы)
зывать определенные изменения в наборе синтезируемых в усло)
виях неблагоприятной температуры белков (Chen, Li, 1982; 
Heikkila et al., 1984; Lång et al., 1989; Xin et al., 1993; Goday et al., 
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1994; Robertson et al., 1994; Xiong et al., 1999; Larkindale, Knight, 
2002; Huang et al., 2008). В последние годы установлено, что АБК 
способна влиять на экспрессию ряда генетических программ в 
клетках. Она, в частности, подавляет синтез мРНК и соответст)
вующих им белков, характерных для нормальных условий, и инду)
цирует работу определенных генов и, соответственно, синтез спе)
цифических белков, так называемых Rab)белков (regulated abscisic 
acid), т. е. АБК)зависимых белков. К их числу относят различные 
регуляторные белки – транскрипционные факторы, протеинки)
назы, а также белки семейства 14)3)3, которые контролируют по)
следующую экспрессию генов стрессовых белков (Holappa, 
Walker)Simmons, 1995; Chrisymann et al., 2006; Wasilewska et al., 
2008).  

 

 
Рис. 49. Влияние АБК на теплоустойчивость клеток листьев при прогреве 
(38 °C) проростков ячменя с. Отра (по: Акимова и др., 2001): 

1 – прогрев без АБК, 2 – прогрев с АБК (1.5 мМ). 
Растения переносили на раствор АБК за сутки до прогрева 
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К стрессовым АБК)зависимым функциональным белкам от)
носят, например, защищающие клетку от обезвоживания LEA)
белки (Thomashow, 1999), в том числе дегидрины (Ступникова, 
2001; Шакирова и др., 2005, 2009; Аллагулова и др., 2007), а так)
же индуцируемые холодом БХШ, COR, LTI, KIN белки 
(Kurkela, Borg)Franck, 1992; Lång et al., 1994; Mäntylä et al., 1995; 
Xiong et al., 1999, 2002; Ступникова, 2001; Колесниченко, Вой)
ников, 2003; Войников и др., 2004). К АБК)зависимым белкам 
относят также аквапорины, осмотин, ферменты антиоксидант)
ной защиты (Hwang, Goodman, 1995; Grillo et al., 1995; Hare et 
al., 1999; Parent et al., 2009).  

С другой стороны, установлено, что экспрессия многих 
индуцируемых низкими температурами генов и синтез соот)
ветствующих полипептидов может не изменяться в присут)
ствии экзогенной АБК и не зависеть от ее эндогенного уров)
ня (Gilmour, Thomashow, 1991; Yamaguchi)Shinozaki, 
Shinozaki, 1994; Ristic et al., 1998; Колесниченко, Войников, 
2003). Так, например, при действии высоких температур эк)
зогенная АБК индуцировала повышение устойчивости и 
синтез RAB)белков в суспензионной культуре клеток Bromus 
inermis Leyss. (Robertson et al., 1994), однако не влияла на 
синтез БТШ у арабидопсиса (Кузнецов и др., 1997) и, следо)
вательно, участвовала в реакции растений на этот тип воз)
действия через иные механизмы. В целом, подобного рода 
данные указывают на существование как АБК)зависимых, 
так и АБК)независимых путей регуляции индуцированных 
неблагоприятными температурами изменений в экспрессии 
генов, накоплении мРНК и стрессовых белков (Ishitani et al., 
1997; Heidarvand, Amiri, 2010).  

Вместе с тем, наиболее быстрое действие АБК связано с ее 
влиянием на мембраны клеток (Jacobsen, Higgins, 1978; Penny, 
Penny, 1978; Chen, Li, 2002; Bakhat et al., 2006). Учитывая, что 
одним из главных эффектов неблагоприятной температуры на 
растения является обезвоживание тканей, важное значение 
имеет и то обстоятельство, что АБК препятствует потере воды 
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путем быстрого закрывания устьиц (Полевой, 1982; Assmann, 
Shimazaki, 1999; Dodd, 2003; Pospišilová, 2003). Кроме того, 
АБК изменяет проницаемость плазмалеммы для ионов Н+, 
влияющую на физико)химические свойства цитоплазмы и 
сборку полисом (Полевой, 1982) и ионов Ca2+ (Owen, 1988), ко)
торые считают стабилизаторами молекул белка, а также накоп)
ление в клетках протекторных веществ, таких как пролин (Hare 
et al., 1997, 1999; Verlues, Bray, 2006) и сахара (Tanino et al., 
1990). Важно также, что этот гормон увеличивает термоста)
бильность фотосинтетических мембран хлоропластов (Ivanov et 
al., 1992), повышает активность антиоксидантных ферментов 
супероксиддисмутазы, аскорбатпероксидазы, каталазы, глута)
тионредуктазы (Zhu, Scandalios, 1994; Gong et al., 1998; 2001; 
Zhou, Guo, 2009; Hu et al., 2010). Перечисленные события, по 
всей видимости, вносят определенный вклад в неспецифиче)
ское повышение устойчивости листьев. 

Исходя из изложенного выше, можно заключить, что обра)
ботка растений АБК индуцирует целый спектр физиолого)био)
химических изменений, которые, в свою очередь, приводят к 
повышению общей (неспецифической) устойчивости клеток и 
тканей. Причем, в отличие от синтеза некоторых обычных бел)
ков (характерных для физиологически нормальных темпера)
тур), синтез стрессовых белков, с которыми, по нашему мне)
нию, главным образом, связаны механизмы повышения специ)
фической устойчивости при закаливании растений, АБК, по)
видимому, не только не подавляет, но и способна их индуциро)
вать (по крайней мере, какую)то часть из них). Следовательно, 
можно говорить о том, что при локальных прогревах побега и 
корня, равно как и при прогреве целого растения, АБК высту)
пает одним из факторов общей (неспецифической) устойчиво)
сти листьев. 

Таким образом, неспецифические механизмы повышения 
устойчивости растений играют важную роль в реакции расте)
ния не только при длительных и краткосрочных воздействиях 
неблагоприятной температуры на все растение, но и при 
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локальном действии стрессора. Вероятно, именно они обу)
словливают изменение устойчивости органов, пространст)
венно удаленных от места действия стрессора. 

В целом, полученные нами данные позволяют предполагать, 
что механизмы, обеспечивающие рост устойчивости клеток 
листа при действии высокой температуры на побег или корень, 
различаются. Первые из них, как и при прогреве целого расте)
ния, прежде всего, связаны с функциональной активностью бе)
локсинтезирующей системы и синтезом белков de novo, тогда 
как вторые зависят от нее в меньшей степени или не зависят 
вообще.  

 
3.4. Возможные механизмы передачи температурного сигнала 
о локальном воздействии из одного органа растений в другой 
 
Обнаруженное повышение тепло) и холодоустойчивости ли)

стьев растений под влиянием длительного и краткосрочного 
локального воздействия высоких и низких температур на кор)
невую систему, побег или один из листьев однозначно указыва)
ет на возможность образования и передачи температурного 
сигнала, индуцирующего защитно)приспособительные реак)
ции (в том числе увеличение устойчивости) в органах и частях 
растений, не испытавших на себе действия температуры. 

В настоящее время природа указанного сигнала о локальном 
стрессовом воздействии однозначно не установлена. Этим сиг)
налом может быть, например, электрический сигнал, возни)
кающий в органах (частях) растения, подвергнутых прогреву 
или охлаждению и передающийся в те его органы (части), ко)
торые находятся при обычной температуре. По мнению ряда 
авторов, под влиянием различных стрессоров в тканях расте)
ний возникает электрическая волна раздражения, которая с 
большой скоростью распространяется от очага раздражения в 
другие органы, вызывая в них различные функциональные из)
менения: усиление газообмена в листьях, активацию фотосин)
теза и транспирации, замедление флоэмного транспорта, инги)
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бирование синтеза белка, индукция экспрессии генов ингиби)
тора цистеиновой протеиназы и кальмодулина, индукция био)
синтеза жасмоновой кислоты (Гунар, Синюхин, 1963; Беликов 
и др., 1964; Гунар, Паничкин, 1967; Wildon et al., 1989, 1992; 
Опритов и др., 1993; Fromm, Bauer, 1994; Stankovic, Davies, 
1996; Полевой и др., 1997; Медведев, 1998; Пятыгин и др., 1999, 
2006; Herde et al., 1999; Mishra et al., 2001). Распространяющие)
ся при этом дистанционные электрические сигналы представ)
ляют собой потенциал действия (ПД), который возникает в от)
вет на неповреждающее действие стрессора, или вариабельный 
потенциал (ВП), который индуцируется повреждающим дейст)
вием стрессора (Полевой и др., 1997; Пятыгин и др., 1999; Пя)
тыгин, 2008; Воденеев, 2009) (табл. 18). Скорость распростра)
нения ПД составляет 0,08–4 см/с, а ВП 0,6–1 мм/с, что значи)
тельно выше, чем химического (гормонального) сигнала 
(Zawadzki et al., 1991). Распространение ПД и ВП по растению 
приводит к временному повышению резистентности тканей и 
органов, названного предадаптацией (Ретивин и др., 1997, 
1999). При этом дистанционный электрический сигнал на пути 
своего распространения вызывает фактически те же неспеци)
фические функциональные транзиторные изменения (повыше)
ние проницаемости плазматической мембраны, выход Са2+в 
цитоплазму, выход К+ в апопласт, возрастание общей АТФ)аз)
ной активности, усиление дыхания, угнетение фотосинтеза и 
др.), что и стрессор в локальной зоне раздражения (Опритов и 
др., 1991; Пятыгин и др., 2006; Fromm, Lautner, 2007). Это дает 
возможность растению достаточно быстро координировать ин)
тенсивность и направленность физиологических процессов и 
облегчает переживание состояния наступившего стресса до на)
чала собственно адаптивных изменений (Пятыгин, 2008). 

Наблюдаемое неспецифическое повышение устойчивости 
имеет много общего с комплексом вышеуказанных изменений, 
происходящих при генерации ПД в растительных клетках (Рети)
вин и др., 1997). Об этом свидетельствует и то, что ПД у растений  
возникает  в ответ  на   действие самых различных раздражителей 
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Таблица 18 

Некоторые физиологические эффекты  
электрических сигналов в растениях 

Стрессор 
Сиг)
нал* 

Расте)
ние 

Физиологический эффект Источник 

Механический ПД росян)
ка 

Движение щупальцев для 
захвата насекомого 

Williams, 
Pickard, 1972 

Холодовой шок, 
механический 

ПД мимоза Регуляция движения 
листьев 

Fromm, 
Eschrich, 1988  

Холодовой шок ПД куку)
руза 

Снижение флоэмного 
транспорта 

Fromm, Bauer, 
1994 

Электрический ПД томат Индукция экспрессии гена 
pin2 

Stankovic, 
Davies, 1996 

Электрический, 
охлаждение 

ПД люффа Снижение удлинения роста 
стебля 

Shiina, Tazawa, 
1986 

Охлаждение ПД тыква Повышение устойчивости 
клеток 

Ретивин и др., 
1997 

Холодовой шок ПД куку)
руза 

Изменение уровня 
гормонов 

Полевой и др., 
1997 

Ожог пламенем ВП томат Индукция экспрессии генов 
pin1 и cal 

Stankovic, 
Davies, 1996 

Прогрев ВП вика Усиление дыхания  Filek, 
Koscielniak, 1997 

Прогрев ВП карто)
фель 

Индукция биосинтеза 
жасмоновой кислоты и 
экспрессии гена pin2 

Fisahn et al., 2004 

Прогрев ВП мимоза Транзиторное снижение 
фотосинтеза  

Koziolek et al., 
2004 

Прогрев ВП вика Усиление дыхания Filek, 
Koscielniak, 1997 

Повреждение  ВП горох Ингибирование синтеза 
белка, образования полисом

Davies et al., 1986 

Примечание.* ПД – потенциал действия, ВП – вариабельный потенциал. 
 

(свет, механические деформации, тепловое воздействие, хи)
мическая электрическая стимуляция и др.) (Опритов и др., 
1991), и то, что ПД инициирует опережающую защитную  
перестройку растительных тканей и повышает устойчи) 
вость тех тканей, которые сами по себе никакого воздейст) 
вия не испытали (Ретивин и др., 1997). Кроме того, данные 
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об участии Са2+  в генерации ПД у растений (Опритов и др., 
1991) позволяют считать, что и этот ион как вторичный 
мессенджер способен инициировать возрастание клеточ)
ной устойчивости под влиянием ПД. Отметим, что в ряде 
работ высказано мнение, что именно ПД представляет со)
бой начальное звено стрессовой реакции у растений (Оп)
ритов и др., 1993; Ретивин и др., 1997).  

Важно отметить, что прохождение ПД вызывает сопря)
женное изменение концентрации свободных и связанных 
форм гормонов, подобное тому, которое наблюдается при 
действии стрессора на все растение. Например, и в том, и в 
другом случае происходит изменение содержания ауксинов 
(Кудоярова и др., 1990), АБК (Itai et al., 1978; Косаковская, 
Майдебура, 1989; Talanova, Titov, 1994; Полевой и др., 1997; 
Herde et al., 1999; Таланова и др., 2003) и цитокининов (Ку)
доярова и др., 1999). 

Однако в реакции клеток листа в ответ на локальное дейст)
вие стресс)факторов различной природы на соседние органы 
существует и определенная специфичность, обуславливающая 
некоторые особенности динамики тепло), холодо) и соле)
устойчивости клеток (Пятыгин и др., 1999). Это может быть 
объяснено рядом причин. В частности, продолжительность 
лаг)периода для появления ПД и некоторые параметры био)
электрической реакции листа зависят от типа раздражителя 
(Гунар, Паничкин, 1967; Ретивин и др., 1997).  

Следует, однако,  еще раз подчеркнуть, что распространяю)
щийся ПД не несет информацию о характере раздражающего фак)
тора, а лишь сигнализирует о начале его действия, т. е. это неспе)
цифический биоэлектрический сигнал, не зависящий от природы 
раздражителя и вызывающий неспецифические функциональные 
изменения в тканях и органах, которых достигает.  

Необходимо также отметить, что при изучении природы 
сигнала, передающего по растению информацию о локальном 
холодовом воздействии, установлено, что по корню ПД и ВП 
не распространяются (Опритов и др., 1991; Полевой и др., 



 

 

1997). На основании этого В. В. Полевым с соавт. (1997) выска)
зано предположение, что функцию стрессового дистанционно)
го сигнала в корне может выполнять местный электрический 
потенциал и/или гидравлический импульс. О важной роли гид)
равлического сигнала в передаче информации о действии холо)
да из корней в лист говорят также результаты работы Малоуна 
(Malone, 1993). 

Существует точка зрения, согласно которой при водном де)
фиците в качестве длиннодистанционного сигнала, поступаю)
щего из корней в лист по сосудам ксилемы, может выступать 
АБК (Bano et al., 1993; Jackson, 1997). Однако сравнительно не)
большая скорость ее перемещения исключает возможность пе)
редачи сигнала о температурном воздействии с помощью этого 
гормона, особенно из надземной части в корни. 

Таким образом, анализ имеющихся данных о возможной 
природе сигнала о температурном воздействии свидетельствует 
о том, что, вероятнее всего, эту функцию в растении выполняет 
потенциал действия и/или гидравлический импульс. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 
Многолетние исследования, проводившиеся нами с различны)

ми видами растений, позволили выявить основные закономерно)
сти реакции растений не только на общее, но и локальное дейст)
вие экстремальных (низких и высоких) температур, что особенно 
важно, поскольку в природных условиях разные органы и части 
растения очень часто подвергаются воздействию различных тем)
ператур. В ходе этих исследований было установлено, что измене)
ние устойчивости клеток листьев и корневой системы зависит не 
только от интенсивности и продолжительности (часы, минуты, 
секунды) неблагоприятного воздействия, но и от того, какой 
именно орган или часть растения (побег, один из листьев или ко)
рень) подвергается охлаждению или прогреву (Акимова и др., 
1991, 1998, 1999; Балагурова и др., 1994, 2001; Титов и др., 2003, 
2007; Венжик и др., 2009; Таланова и др., 2010).  

Выявленные нами закономерности изменения устойчивости 
клеток листьев и корней при общем и локальном действии вы)
соких и низких температур свидетельствуют об однотипной ре)
акции теплолюбивых (огурец, томат, соя) и холодоустойчивых 
(пшеница, ячмень) растений на изученные типы температур)
ных воздействий. В частности, оказалось, что теплоустойчи)
вость клеток листьев возрастает не только при продолжитель)
ном действии высокой закаливающей температуры, так и после 
краткосрочного воздействия повреждающей температуры, 
причем как в случае ее действия на все растение, так и локаль)
но на побег или корень (Акимова и др., 1991, 1994, 1998). Су)
щественно и то, что теплоустойчивость клеток листьев повы)
шается при прогреве побега в большей степени, чем при про)
греве корня: ее прирост при прогреве побега составлял 70–90 % 
от прироста устойчивости, достигаемого при прогреве всего 
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растения, а при прогреве корня – только 30–50 % (Акимова и 
др., 2004). Отметим также, что при локальном прогреве побега 
эффект тепловой закалки обнаруживается значительно рань)
ше, а времени для достижения максимальной устойчивости 
требуется заметно меньше, чем при прогреве корня. Точно так 
же повышение холодоустойчивости листьев происходит не 
только при непосредственном действии низких температур на 
все растение или побег, но и в случае действия холода на кор)
невую систему (Акимова и др., 2000; Балагурова и др., 2001; Ти)
тов и др., 2003; Венжик и др., 2009).  

В отличие от клеток листа, холодо) и теплоустойчивость 
корней растений, как при общем, так и локальном действии 
низкой и высокой температуры изменяется в соответствии с 
иными закономерностями. В большинстве случаев устойчи)
вость корней или не изменяется, или даже снижается, что сви)
детельствует об их низкой устойчивости к действию неблаго)
приятных температур и, что особенно важно, неспособности к 
сколько)нибудь ощутимой температурной адаптации (Балагу)
рова и др., 1992, 1994, 2001; Акимова и др., 1994а).  

В ходе наших исследований установлены также различия и в 
динамике формирования разных видов устойчивости (холодо), 
тепло) и солеустойчивости) листьев, в зависимости от того, ка)
кой орган или какую часть растения подвергали прогреву или 
охлаждению (Titov et al., 1998; Акимова и др., 1999; Балагурова 
и др., 2001). Например, при прогреве побега холодо) и соле)
устойчивость клеток корня растений монотонно возрастают, 
тогда как при прогреве корня подобное увеличение носит крат)
ковременный и обратимый характер (Акимова и др., 1999). 
Важно и то, что при указанных вариантах локального прогрева 
процесс увеличения теплоустойчивости листа происходит в су)
щественно разных условиях: при прогреве побега – в условиях 
высокой температуры, а при прогреве корня – при обычной 
температуре, когда процессы закаливания запускаются сигна)
лом из корня. Аналогичным образом действие низких закали)
вающих температур индуцирует помимо роста холодоустойчи)
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вости изменение тепло) и солеустойчивости не только в охлаж)
даемых органах, но и в органах, пространственно удаленных от 
них. Полученные данные об изменении разных видов устойчи)
вости при адаптации растений к локальному действию высоких 
и низких температур рассматриваются нами как прямое свиде)
тельство неспецифического характера физиолого)биохимиче)
ских реакций, обуславливающих этот процесс. 

Немаловажно, что функционирование неспецифических 
систем устойчивости к неблагоприятным факторам осуществ)
ляется не только на клеточном уровне, но и на уровне целого 
организма. В случае локальных воздействий на растение по)
следнее становится возможным благодаря дистанционной пе)
редаче сигнала из органа, подвергнутого действию стрессора, в 
пространственно удаленные органы и части растения (Полевой 
и др., 1997; Пятыгин, Опритов, 2004; Пятыгин, 2008; Воденеев, 
2009), что позволяет им быстро и эффективно запускать и ко)
ординировать физиологические процессы, вовлеченные в про)
цесс повышения устойчивости. В наших опытах при воздейст)
вии стрессоров на корни повышение устойчивости листьев 
имело или постоянный, монотонный и однонаправленный ха)
рактер (например, холодоустойчивости при действии охлажде)
ния), или транзиторный, кратковременный характер (напри)
мер, солеустойчивости при охлаждении). Это говорит о том, 
что стрессоры могут действовать на растение двояко: либо не)
посредственно индуцировать повышение устойчивости, либо, 
направляя из корня в побег определенный сигнал, способный 
индуцировать те или иные адаптивные изменения, приводящие 
к повышению устойчивости клеток листьев. 

Полученные в ходе исследований результаты показывают, 
что низкотемпературное закаливание растений сопровождается 
широким спектром структурно)функциональных изменений, 
включающих в себя повышение содержания пигментов в свето)
собирающем комплексе, увеличение размеров клеток мезофил)
ла, размеров хлоропластов, митохондрий и пероксисом, а так)
же усиление нефотохимического тушения флуоресценции хло)
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рофилла, уменьшение максимальной эффективности фотосис)
темы II и др. (Венжик и др., 2008, 2011; Титов и др., 2009). Бла)
годаря этим и многим другим изменениям, зафиксированным 
в работах других авторов, растения оказываются способными 
поддерживать в условиях неблагоприятной (неповреждающей) 
температуры относительно высокий уровень интенсивности 
процессов дыхания и фотосинтеза, которые считаются наибо)
лее важными для их жизнедеятельности. 

Интересно, что локальное действие низкой температуры на 
корни растений также вызывало значительные функциональ)
ные и структурные изменения в клетках листа, в частности, 
увеличение размеров хлоропластов, и особенно митохондрий, 
что позволяет предполагать смещение направленности синте)
тических процессов в сторону усиления дыхания в последейст)
вии краткосрочного локального охлаждения. Однако необхо)
димо сказать, что ультраструктурные изменения хлоропластов, 
выявленные в последействии общего и локального охлажде)
ния, различаются (Венжик, Титов, 2007). Общее охлаждение 
(всего проростка) вызывало увеличение размеров гран и коли)
чество тилакоидов в них. В отличие от этого, локальное воздей)
ствие холода на корни проростков приводило к уменьшению 
общей длины мембран тилакоидов в хлоропластах вследствие 
уменьшения протяженности мембран межгранных тилакоидов, 
в результате гранальные тилакоиды, содержащие фотосистему 
II, превалировали над тилакоидами стромы. Следовательно, 
логично предполагать, что общее и локальное кратковремен)
ное низкотемпературное воздействие способно индуцировать 
реализацию разных адаптивных процессов и/или программ, 
приводящих к формированию качественно новой (по сравне)
нию с обычными условиями) структурно)функциональной ор)
ганизации растительных клеток.   

Локальный прогрев корней проростков также вызывает не 
только быстрый рост устойчивости клеток листьев, но и значи)
тельные структурные изменения хлоропластов и митохондрий в них 
(Титов и др., 2007). Очевидно, что выявленные ультраструктурные 
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перестройки хлоропластов и митохондрий тесно взаимосвязаны 
с происходящими при локальном прогреве функциональными 
изменениями в клетках и тканях растения. Исходя из этого, 
можно заключить, что процесс формирования повышенной ус)
тойчивости клеток листьев под влиянием локального прогрева 
корней растений включает в себя ультраструктурные изменения 
органелл, направленные на адаптацию фотосинтеза, дыхания и 
других процессов к изменяющимся условиям внешней среды. 

Учитывая важную роль индуцированного синтеза белка в 
повышении теплоустойчивости при тепловых закалках расте)
ний (Титов, 1989а, б; Кулаева, 1997; Sabehat et al., 1998а, б; Ло)
бов, 2001; Титов и др., 2006; Кошкин, 2010), было высказано 
предположение о том, что и в механизмах увеличения устойчи)
вости клеток листа при локальном прогреве побега существен)
ную роль играет функциональная активность белоксинтези)
рующей системы. Из полученных нами данных следует, что ме)
ханизмы формирования теплоустойчивости при прогреве побе)
га (как и всего растения) действительно связаны с индуциро)
ванным синтезом мРНК и соответствующих им белков. Об 
этом, к примеру, свидетельствуют данные о том, что в условиях 
действия высокой закаливающей температуры на побег подав)
ление синтеза белка (с помощью АКТ) препятствует, а его сти)
муляция (с помощью БАП), напротив, положительно сказыва)
ется на росте теплоустойчивости (Акимова и др., 2001, 2002). В 
отличие от этого, при локальном прогреве корня и АКТ, и БАП 
не влияют на повышение устойчивости (Акимова и др., 2001, 
2002). При краткосрочных прогревах растений БАП также не 
привносит сколько)нибудь заметных изменений в динамику 
теплоустойчивости клеток листа. 

Таким образом, при продолжительном прогреве побега в ус)
ловиях закаливающей температуры функциональная актив)
ность белоксинтезирующей системы играет ключевую роль в 
процессе повышения теплоустойчивости клеток листа, тогда 
как в остальных вариантах теплового воздействия (прогрев 
корня при закаливающей температуре или краткосрочное об)
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щее и локальное действие повреждающей температуры) он оп)
ределяется иными механизмами, реализующимися, как нам 
представляется, на посттрансляционном уровне.  

Как установлено в наших экспериментах, повышение холо)
доустойчивости клеток листа, наблюдаемое при действии низ)
кой закаливающей температуры на все растение, сопряжено с 
усилением экспрессии гена транскрипционного фактора 
WRKY и Cor�генов (Wcor15, Wcs120), а также АБК)зависимых 
генов Wrab17 и Wrab19 (Таланова и др., 2008, 2009). Получен)
ные при этом результаты указывают на участие как АБК)зави)
симых, так и АБК)независимых генов и кодируемых ими 
стрессовых белков в механизмах адаптации растений к дейст)
вию холода. При локальном действии низкой температуры на 
корни изменения экспрессии генов WRKY, Wcor15, Wcs120 и 
Wrab19 в листьях были менее выражены, а экспрессии гена 
Wrab17 не обнаружено вообще (Таланова и др., 2010). Вместе с 
тем, однотипный характер выявленных изменений в экспрес)
сии ряда генов позволяет считать, что именно эти изменения 
участвуют в механизмах формирования повышенной холодо)
устойчивости клеток листьев в том и другом случаях.  

Учитывая, что в неспецифическом ответе растений на дейст)
вие стрессоров важную роль играют фитогормоны (Титов и др., 
2006; Титов, Таланова, 2009), логично рассматривать их в каче)
стве одного из потенциальных индукторов или, по крайней ме)
ре, активных участников процесса повышения устойчивости 
под влиянием поступившего из корня в лист сигнала. В пользу 
этого, в частности, свидетельствуют результаты наших опытов, 
показавшие, что в начальный период воздействия на корневую 
систему растения высокой температуры происходит резкое уве)
личение уровня АБК в листьях (Таланова и др., 2003; Титов, 
Таланова, 2009). Но поскольку повышение содержания этого 
гормона имело транзиторный, кратковременный характер, воз)
можно, что при действии высокой температуры на корни АБК 
выступает в качестве триггера, запускающего процессы форми)
рования повышенной устойчивости клеток листьев.  
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Помимо этого, быстрые изменения уровня АБК, наблюдаемые 
в органах (частях) проростка, пространственно удаленных от мес�
та локального воздействия неблагоприятной температуры, под�
тверждают важную роль этого гормона в интеграции защитно�
приспособительных реакций в растении в условиях стресса. Влия�
ние данного гормона на адаптивные процессы в растениях может 
проявляться через различные механизмы, включающие как быст�
рые реакции на уровне мембран (Pospišilová, 2003), так и более 
медленные изменения в экспрессии генов и синтезе белков (Gusta 
et al., 2005). Быстрое включение механизмов протекторного 
действия АБК в условиях локального действия стрессора особенно 
важно, поскольку в этом случае резко возрастает вероятность 
дискоординации физиологических процессов в надземной и 
подземной частях растения. 

В целом, полученные экспериментальные данные позволили 
выявить общие закономерности изменения устойчивости клеток 
листьев и корней растений при длительных и краткосрочных ло�
кальных воздействиях высоких и низких температур. Их анализ по�
казывает, что изменение разных видов устойчивости (холодо�, теп�
ло� и солеустойчивости) клеток листа зависит не только от интен�
сивности неблагоприятного воздействия, но и от того, какой имен�
но орган или часть растения (побег, один из листьев или корень) 
подвергается действию стрессора. Обнаруженное повышение (или 
снижение) устойчивости органов, не подвергавшихся непосредст�
венному воздействию неблагоприятной температуры, однозначно 
указывает на то, что из органов, испытавших воздействие стрессора, 
в другие части (и органы) растения передается сигнал. Его природа 
окончательно не определена, но наиболее вероятно, что им является 
потенциал действия или гидравлический импульс. Важно, что этот 
сигнал передается по растению и в акропетальном (из корня в лист, 
из первого листа во второй), в базипетальном (из побега в корень, из 
второго листа в первый) и в аксиальном (из одного семядольного 
листа в другой) направлениях, вызывая в них те или иные адаптив�
ные изменения, приводящие, в конечном счете, к повышению ус�
тойчивости. 
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