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Þ. Â. Âåíæèê è äð.
Ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ ðåîðãàíèçàöèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ðàñòåíèé ïøåíèöû

Íà ïðîðîñòêàõ ìîðîçîñòîéêîãî ñîðòà ïøåíèöû èçó÷àëè äèíàìèêó îñíîâíûõ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíûõ ïîêàçàòåëåé ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà (ÔÑÀ) è õîëîäîóñòîé÷èâîñòè êëåòîê ëèñòà â ïðî-
öåññå íèçêîòåìïåðàòóðíîé àäàïòàöèè ðàñòåíèé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîä âëèÿíèåì õîëîäà â ëèñòüÿõ ïðî-
ðîñòêîâ ïðîèñõîäèò êîìïëåêñ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé ÔÑÀ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî óæå â
ïåðâûå ÷àñû çàêàëèâàíèÿ â êëåòêàõ ìåçîôèëëà íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ õëîðîïëàñòû áîëåå êðóïíûõ
ðàçìåðîâ ñ òèëàêîèäíîé ñèñòåìîé «ñâåòîâîãî òèïà». Áëàãîäàðÿ ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé ïåðå-
ñòðîéêå (èçìåíåíèþ ñîäåðæàíèÿ ïèãìåíòîâ, ñòàáèëèçàöèè ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ, óñèëåíèþ
íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ èçáûòî÷íîé ýíåðãèè) â ïðîöåññå õîëîäîâîé àäàïòàöèè ïðîèñõîäèò ñòàáè-
ëèçàöèÿ ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íàáëþäàåìàÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíàÿ ðåîðãà-
íèçàöèÿ ÔÑÀ ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì óñëîâèåì ôîðìèðîâàíèÿ ïîâûøåííîé õîëîäîóñòîé÷èâîñòè êëåòîê
ëèñòà, ÷òî íàðÿäó ñ äðóãèìè ôèçèîëîãî-áèîõèìè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè, ïðîèñõîäÿùèìè ïàðàëëåëüíî â
êëåòêàõ è òêàíÿõ ðàñòåíèé, îáåñïå÷èâàåò èõ âûæèâàíèå â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Triticum aestivum L., õîëîäîâîå çàêàëèâàíèå, õîëîäîóñòîé÷èâîñòü, óëüòðà-
ñòðóêòóðà õëîðîïëàñòîâ, ôîòîñèíòåç, ïèãìåíòû, ôëóîðåñöåíöèÿ õëîðîôèëëà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÔÑÀ — ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïïàðàò, ÑÑÊ — ñâåòîñîáèðàþùèé êîì-
ïëåêñ.

Â ïðîöåññå îíòîãåíåçà ðàñòåíèÿ, îñîáåííî ïðîèçðà-
ñòàþùèå â ñðåäíåé ïîëîñå è ñåâåðíûõ øèðîòàõ, î÷åíü ÷à-
ñòî ïîäâåðãàþòñÿ äåéñòâèþ íèçêèõ òåìïåðàòóð, êîòîðûå
ñóùåñòâåííî îãðàíè÷èâàþò èõ æèçíåäåÿòåëüíîñòü (Ëàð-
õåð, 1978; Òðóíîâà, 2007). Êàê ïîêàçûâàþò èññëåäîâàíèÿ,
íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëåí ê äåéñòâèþ õîëîäà ôîòîñèíòåòè-
÷åñêèé àïïàðàò (ÔÑÀ) ðàñòåíèé (Êèñëþê, 1985; Kratsch,
Wise, 2000; Ensminger et al., 2006), ïîýòîìó åãî çàùèòíî-
ïðèñïîñîáèòåëüíûå ðåàêöèè âñåñòîðîííå èçó÷àþòñÿ.
Óñòàíîâëåíî, íàïðèìåð, ÷òî ïîä äåéñòâèåì íèçêîé òåì-
ïåðàòóðû â ÔÑÀ ðàñòåíèé ïðîèñõîäÿò ìíîãî÷èñëåííûå
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ: óâåëè÷èâàþòñÿ
ðàçìåðû êëåòîê ìåçîôèëëà (Êëèìîâ è äð., 1994; Ìèðî-
ñëàâîâ, 1994), ÷èñëî è ðàçìåðû õëîðîïëàñòîâ (Êëèìîâ è
äð., 1994; Kratsch, Wise, 2000), óìåíüøàåòñÿ ïëîùàäü
ãðàí (Êëèìîâ è äð., 1997), èçìåíÿþòñÿ ñîäåðæàíèå ïèã-
ìåíòîâ (Maslova, Popova, 1993), ïàðàìåòðû ôëóîðåñöåí-
öèè õëîðîôèëëà (Yamasaki et al., 2002), àêòèâíîñòü ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ (Strand et al., 1999), ñíèæàåòñÿ
èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà (Êëèìîâ è äð., 1994, 1997;
Ensminger et al., 2006), çàìåäëÿåòñÿ èëè ïðåêðàùàåòñÿ
ðîñò ëèñòüåâ (Malone, 1993; Hurry et al., 1995). Íî â áîëü-
øèíñòâå ñâîåì óêàçàííûå èçìåíåíèÿ õàðàêòåðèçóþò çà-
âåðøàþùèé ýòàï ïðîöåññà õîëîäîâîé àäàïòàöèè ðàñòå-
íèé, â òî âðåìÿ êàê åå íà÷àëüíûé ïåðèîä â ýòîì ïëàíå
ïî÷òè íå èçó÷åí. Âìåñòå ñ òåì, êàê ïîêàçûâàþò èññëåäî-

âàíèÿ, èìåííî â ïåðâûå ÷àñû õîëîäîâîé àäàïòàöèè â
êëåòêàõ è òêàíÿõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäÿò î÷åíü âàæíûå
ôèçèîëîãî-áèîõèìè÷åñêèå è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå
èçìåíåíèÿ, âî ìíîãîì ïðåäîïðåäåëÿþùèå âåñü ïîñëåäó-
þùèé õîä ïðîöåññà àäàïòàöèè, à ñëåäîâàòåëüíî, è âûæè-
âàíèå ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ íèçêèõ òåìïåðàòóð (Òèòîâ è
äð., 2006; Òèòîâ, Òàëàíîâà, 2009). Ó÷èòûâàÿ ýòî, ìû ïðî-
âåëè èçó÷åíèå äèíàìèêè îñíîâíûõ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíûõ ïîêàçàòåëåé ÔÑÀ è õîëîäîóñòîé÷èâîñòè êëåòîê
ëèñòà ó ïðîðîñòêîâ ìîðîçîñòîéêîãî ñîðòà ïøåíèöû â
ïðîöåññå õîëîäîâîé àäàïòàöèè, óäåëÿÿ ïðè ýòîì îñîáîå
âíèìàíèå èìåííî åå íà÷àëüíîìó ýòàïó.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îïûòû ïðîâîäèëè ñ 1 íåäåëüíûìè ïðîðîñòêàìè îçè-
ìîé ïøåíèöû Triticum aestivum L. ñîðòà Ìîñêîâñêàÿ 39,
âûðàùåííûìè íà ïèòàòåëüíîì ðàñòâîðå Êíîïà â êàìåðå
èñêóññòâåííîãî êëèìàòà ïðè òåìïåðàòóðå âîçäóõà 22 °Ñ,
åãî îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè 60—70 %, îñâåùåííîñòè
îêîëî 10 êëê è ôîòîïåðèîäå 14 ÷. Çàêàëèâàíèå ïðîðîñò-
êîâ ïðîâîäèëè â òå÷åíèå 7 ñóò ïðè 4 °Ñ è ñîõðàíåíèè
ïðî÷èõ óñëîâèé íåèçìåííûìè. Âûáîð òåìïåðàòóðû çàêà-
ëèâàíèÿ îñíîâàí íà ðåçóëüòàòàõ ïðåäûäóùèõ èññëåäîâà-
íèé (Òèòîâ è äð., 2006). Êîíòðîëüíûå ðàñòåíèÿ îñòàâà-

2 0 1 2 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 54, ¹ 12

916



ëèñü ïðè òåìïåðàòóðå 22 °Ñ. Âñå èçìåðåíèÿ ïðîâîäèëè íà
ïåðâîì ëèñòå ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû.

Îá óñòîé÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ ñóäèëè ïî òåìïåðàòóðå,
âûçûâàþùåé ãèáåëü 50 % ïàëèñàäíûõ êëåòîê ïàðåíõèìû
ëèñòîâûõ âûñå÷åê (ËÒ50) ïîñëå èõ 5-ìèíóòíîãî òåñòèðóþ-
ùåãî ïðîìîðàæèâàíèÿ â òåðìîýëåêòðè÷åñêîì ìèêðîõîëî-
äèëüíèêå ÒÆÐ-02/-20 (Èíòåðì, Ðîññèÿ) ïðè ïîñëåäîâà-
òåëüíîì èçìåíåíèè òåìïåðàòóð ñ èíòåðâàëîì 0.4 °Ñ
(Áàëàãóðîâà è äð., 1982). Æèçíåñïîñîáíîñòü êëåòîê îïðå-
äåëÿëè ïî äåñòðóêöèè õëîðîïëàñòîâ è êîàãóëÿöèè öèòî-
ïëàçìû ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà Ìèêìåä-2
(ËÎÌÎ, Ðîññèÿ), èñïîëüçóÿ îáúåêòèâ 40�.

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ
âûñå÷êè ëèñòà ôèêñèðîâàëè ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå
3%-íûì ãëóòàðàëüäåãèäîì íà 0.1 Ì ôîñôàòíîì áóôåðå
(pH 7.2) ïðè òåìïåðàòóðå 0—4 °Ñ ñ ïîñòôèêñàöèåé â
2%-íîì ðàñòâîðå ÎsÎ4. Ïîñëå ñòàíäàðòíîé ïðîöåäóðû
îáåçâîæèâàíèÿ â ñåðèè ñïèðòîâ è àöåòîíà ìàòåðèàë çàëè-
âàëè â ñìåñü ýïîêñèäíûõ ñìîë. Ñðåçû ïîëó÷àëè íà óëüò-
ðàìèêðîòîìå Ultracut (Reihert, Àâñòðèÿ), êîíòðàñòèðî-
âàëè óðàíèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà â òå÷åíèå
10 ìèí, ïðîñìàòðèâàëè è ôîòîãðàôèðîâàëè ïðè óâåëè÷å-
íèè 1000—25 000 íà ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Hitachi 600
(ßïîíèÿ). Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç óëüòðàñòðóêòóðû
ïðîâîäèëè íà êëåòêàõ 1-ãî ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ ìåçî-
ôèëëà ïî ñòàíäàðòíûì ìåòîäèêàì. Ïëîùàäè ñðåçîâ õëî-
ðîïëàñòîâ èçìåðÿëè ïàëåòêîé, ïðîòÿæåííîñòü ìåìáðàí
òèëàêîèäîâ — êóðâèìåòðîì. Êîýôôèöèåíò ãðàíàëüíîñòè
ðàññ÷èòûâàëè êàê îòíîøåíèå äëèíû ìåìáðàí òèëàêîè-
äîâ, êîíòàêòèðóþùèõ â ãðàíàõ, ê äëèíå ìåìáðàí òèëàêî-
èäîâ, êîíòàêòèðóþùèõ ñî ñòðîìîé. Ïëîùàäü ëèñòîâîé
ïëàñòèíêè âû÷èñëÿëè ñîãëàñíî ôîðìóëàì (Àíèêèåâ, Êó-
òóçîâ, 1961).

Èíòåíñèâíîñòü ÑÎ2-ãàçîîáìåíà ëèñòüåâ èçó÷àëè ñ ïî-
ìîùüþ ïîðòàòèâíîé ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ñèñòåìû
ÍÑÌ-1000 (Walz, Ãåðìàíèÿ) ñðàçó ïîñëå îõëàæäåíèÿ
ïðîðîñòêîâ (÷åðåç 1, 5, 24 è 96 ÷ äåéñòâèÿ òåìïåðàòóðû
4 °Ñ) ïðè îñâåùåííîñòè 30 êëê. Ïðî÷èå óñëîâèÿ âíóòðè
ëèñòîâîé êàìåðû äëÿ èññëåäîâàíèÿ áûëè òàêèìè æå, êàê
â êàìåðå âûðàùèâàíèÿ. Èíòåíñèâíîñòü íåòòî-ôîòîñèíòå-
çà ðàññ÷èòûâàëè ïî èçâåñòíûì ôîðìóëàì (Caemmerer,
Farquhar, 1981).

Èçìåðåíèå ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà à
ïðîâîäèëè òàêæå ïîñëå äåéñòâèè îõëàæäåíèÿ (÷åðåç 1, 5,
24 è 96 ÷) ñ ïîìîùüþ ôëóîðèìåòðà MINI-PAM (Walz,
Ãåðìàíèÿ). Ïðè ýòîì ëèñòüÿ ïðåäâàðèòåëüíî àäàïòèðîâà-

ëè ê òåìíîòå â òå÷åíèå 15 ìèí. Îòíîñèòåëüíóþ ñêîðîñòü
ýëåêòðîííîãî òðàíñïîðòà è êîýôôèöèåíò íåôîòîõèìè÷å-
ñêîãî òóøåíèÿ ôëóîðåñöåíöèè ðàññ÷èòûâàëè ïî ôîðìó-
ëàì (Maxwell, Johnson, 2000).

Ñîäåðæàíèå ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ îïðåäå-
ëÿëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ñïåêòðîôîòîìåòðà ÑÔ-2000
(Ñïåêòð, Ðîññèÿ) â ñïèðòîâîé âûòÿæêå (Lichtenthaler,
Wellburn, 1983). Ðàñ÷åò äîëè ïèãìåíòîâ ÑÑÊ â îáùåì ñî-
äåðæàíèè õëîðîôèëëîâ (à è b) ïðîèçâîäèëè ñ ó÷åòîì
òîãî, ÷òî âåñü õëîðîôèëë b íàõîäèòñÿ â ñâåòîñîáèðàþ-
ùåì êîìïëåêñå (ÑÑÊ), à îòíîøåíèå a/b â ÑÑÊ ðàâíî 1.2
(Lichtenthaler, 1987).

Â òàáëèöàõ è íà ãðàôèêàõ ïðèâåäåíû ñðåäíèå àðèô-
ìåòè÷åñêèå çíà÷åíèÿ è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè. Îáñóæ-
äàþòñÿ âåëè÷èíû, äîñòîâåðíûå ïðè Ð � 0.05.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ðîñò õîëîäîóñòîé÷èâî-
ñòè êëåòîê ëèñòüåâ ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, íàõîäÿùèõñÿ
ïðè 4 °Ñ, íà÷èíàåòñÿ ÷åðåç 1 ÷, çàòåì îíà ìîíîòîííî óâå-
ëè÷èâàåòñÿ è ñïóñòÿ 4 ñóò äîñòèãàåò ìàêñèìàëüíîãî äëÿ
äàííûõ óñëîâèé óðîâíÿ, à äàëåå óæå íå èçìåíÿåòñÿ
(òàáë. 1).

Ñòðóêòóðà õëîðîïëàñòîâ ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, âû-
ðàùåííûõ ïðè 22 °Ñ, áûëà òèïè÷íîé äëÿ ýòîãî âèäà ðàñ-
òåíèé: ïëàñòèäû èìåëè ïðàâèëüíóþ ëèíçîâèäíóþ ôîðìó,
õîðîøî ðàçâèòóþ òèëàêîèäíóþ ñèñòåìó è ìåëêîçåðíè-
ñòóþ ïëîòíóþ ñòðîìó, â êîòîðîé ðàñïîëàãàëèñü ãðàíû è
ìåæãðàííûå òèëàêîèäû (ðèñ. 1, à). Ïðè 4 °Ñ â õëîðîïëàñ-
òàõ ëèñòüåâ ïøåíèöû ïðîèñõîäèë ðÿä ñòðóêòóðíûõ èçìå-
íåíèé. Òàê, óæå ÷åðåç 1 ÷ îò íà÷àëà îïûòà çàôèêñèðîâàíî
óâåëè÷åíèå ïëîùàäè ñòðîìû õëîðîïëàñòîâ, à ñïóñòÿ 24 ÷
äåéñòâèÿ õîëîäà ýòîò ïîêàçàòåëü ïî÷òè â 2 ðàçà ïðåâûøàë
èñõîäíûå çíà÷åíèÿ, íî â äàëüíåéøåì îñòàâàëñÿ íà äî-
ñòèãíóòîì óðîâíå (òàáë. 2). Óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ñàìèõ
õëîðîïëàñòîâ âîçíèêàåò ê êîíöó 1-õ ñóò îõëàæäåíèÿ, ïðè
ýòîì îòíîøåíèå äëèííîé îñè õëîðîïëàñòà ê êîðîòêîé
óìåíüøàëîñü òîëüêî ê 4-ì ñóò íàáëþäåíèÿ (òàáë. 2). Ïî-
ñëåäíåå ãîâîðèò î ïîòåðå èìè ëèíçîâèäíîé ôîðìû è íå-
êîòîðîì îêðóãëåíèè õëîðîïëàñòîâ. Êðîìå òîãî, ñïóñòÿ
1 ÷ îò íà÷àëà çàêàëèâàíèÿ íà ôîíå ñíèæåíèÿ êîëè÷åñòâà
ãðàí â õëîðîïëàñòå (òàáë. 2) ïðîèñõîäèëî óâåëè÷åíèå
äîëè ãðàí ñ ìàëûì (2—3) êîëè÷åñòâîì òèëàêîèäîâ è
óìåíüøåíèå äîëè êðóïíûõ ãðàí, çàìåòíîå äàæå âèçóàëü-
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Ò à á ë è ö à 1

Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû 4 °Ñ íà õîëîäîóñòîé÷èâîñòü è ïëîùàäü ëèñòüåâ
ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû

Âðåìÿ
ýêñïîçèöèè, ÷

Õîëîäîóñòîé÷èâîñòü (ËÒ50), °Ñ Ïëîùàäü ëèñòà, ìì2

ïðè 22 °Ñ ïðè 4 °Ñ ïðè 22 °Ñ ïðè 4 °Ñ

0 –5.7 � 0.1 –5.7 � 0.1 213 � 5 213 � 5

1 –5.7 � 0.1 –6.1 � 0.1 213 � 5 213 � 5

5 –5.7 � 0.1 –7.0 � 0.1 213 � 5 213 � 5

24 –5.9 � 0.1 –7.6 � 0.1 275 � 9 212 � 6

56 –5.7 � 0.1 –8.8 � 0.1 332 � 11 220 � 10

168 –5.9 � 0.1 –8.6 � 0.1 405 � 18 285 � 9

Ï ð è ì å ÷ à í è å. ËÒ50 — òåìïåðàòóðà, âûçûâàþùàÿ ãèáåëü 50 % ïàëèñàäíûõ êëåòîê
ïàðåíõèìû ëèñòîâûõ âûñå÷åê.



918 Þ. Â. Âåíæèê è äð.

Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðà õëîðîïëàñòîâ â êëåòêàõ ìåçîôèëëà ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ïðè 4 °Ñ.

à — èñõîäíûé âàðèàíò (22 °Ñ); á—ã — çàêàëèâàíèå ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 1, 24 è 96 ÷ ñîîòâåòñòâåííî. Ãð — ãðàíû, ÌÒ — ìåæãðàííûå òèëàêîèäû,
Ê — êðàõìàëüíîå çåðíî, È — èíâàãèíàöèÿ õëîðîïëàñòà, Ì — ìèòîõîíäðèÿ, Ï — ïåðîêñèñîìà.



íî (ðèñ. 1, á; òàáë. 3). Ñíèæåíèå êîýôôèöèåíòà ãðàíàëü-
íîñòè, ñâèäåòåëüñòâóþùåå î ïðåîáëàäàíèè òèëàêîèäîâ
ñòðîìû íàä òèëàêîèäàìè ãðàí, áûëî çàôèêñèðîâàíî ñïóñ-
òÿ 5 ÷ äåéñòâèÿ õîëîäà (òàáë. 2). Âûÿâëåííûå èçìåíåíèÿ
ñîõðàíÿëèñü íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îïûòà (ðèñ 1, â—ã;
òàáë. 2, 3). Êðîìå òîãî, â õëîðîïëàñòàõ çàêàëèâàåìûõ ðàñ-
òåíèé îáíàðóæåíû ìíîãî÷èñëåííûå âûðîñòû è èíâàãèíà-
öèè (ðèñ. 1, ã).

Îòìåòèì, ÷òî â òå÷åíèå 1-õ ñóò îõëàæäåíèÿ ïîë-
íîñòüþ ïðåêðàùàëñÿ ðîñò ëèñòüåâ ïøåíèöû, íî â
äàëüíåéøåì (óæå íà 2-å ñóò îïûòà) íàáëþäàëè âîçîáíîâ-
ëåíèå ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ (òàáë. 1). Â ðåçóëüòàòå ê êîíöó
õîëîäîâîãî çàêàëèâàíèÿ (íà 7-å ñóò) ïëîùàäü ëèñòà îõ-
ëàæäàåìûõ ðàñòåíèé íà 34 % ïðåâûøàëà èñõîäíûé óðî-
âåíü.

Ñíèæåíèå ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà è ýëåêòðîííîãî
òðàíñïîðòà çàôèêñèðîâàíî ÷åðåç 5 ÷ äåéñòâèÿ íèçêîé
òåìïåðàòóðû íà ïðîðîñòêè, îäíàêî â äàëüíåéøåì ýòè ïî-
êàçàòåëè îñòàâàëèñü íà óðîâíå 80 % îò èñõîäíûõ çíà÷å-
íèé (ðèñ. 2, à, á). Ïîä÷åðêíåì òàêæå, ÷òî ó ðàñòåíèé êîíò-
ðîëüíîãî âàðèàíòà ÷åðåç 24 ÷ îò íà÷àëà íàáëþäåíèé ñíè-
æàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà, ÷òî, âåðîÿòíåå âñåãî,
ñâÿçàíî ñ íà÷àëîì òîðìîæåíèÿ àêòèâíîãî ðîñòà ëèñòà íà
äàííîì ýòàïå (òàáë. 1).

Íà÷èíàÿ ñ ïåðâûõ ÷àñîâ çàêàëèâàíèÿ ïðîèñõîäèëî
âîçðàñòàíèå íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ ôëóîðåñöåí-
öèè õëîðîôèëëà à, êîòîðîå ïðîäîëæàëîñü äî êîíöà îïûòà
(ðèñ. 2, â). Ñíèæåíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëîâ è
äîëè õëîðîôèëëà â ÑÑÊ â ëèñòüÿõ ïøåíèöû íàáëþäàëè
÷åðåç 1 ÷ äåéñòâèÿ õîëîäà, íî ñïóñòÿ 24 ÷ îõëàæäåíèÿ îò-
ìå÷àëè ïîñòåïåííîå âîññòàíîâëåíèå óðîâíÿ çåëåíûõ ïèã-
ìåíòîâ, ïðîäîëæàþùååñÿ â òå÷åíèå 4 ñóò çàêàëèâàíèÿ
(ðèñ. 3, à, á). Ñóììàðíîå ñîäåðæàíèå êàðîòèíîèäîâ â
ëèñòüÿõ ïøåíèöû â òå÷åíèå 24 ÷ äåéñòâèÿ íèçêîé òåìïå-
ðàòóðû ïî÷òè íå èçìåíÿëîñü, à ê êîíöó îïûòà äàæå çàìåò-
íî óâåëè÷èâàëîñü (ðèñ. 3, â).

Â öåëîì ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ïîä äåéñòâèåì íèçêîé
çàêàëèâàþùåé òåìïåðàòóðû â ëèñòüÿõ ïðîðîñòêîâ ïøå-
íèöû íàðÿäó ñ ðîñòîì õîëîäîóñòîé÷èâîñòè ïðîèñõîäèò
öåëûé êîìïëåêñ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé
ÔÑÀ. Òàê, ÷åðåç 1—5 ÷ îò íà÷àëà õîëîäîâîãî âîçäåéñò-
âèÿ íàáëþäàþòñÿ óìåíüøåíèå ÷èñëà ãðàí â õëîðîïëàñ-
òàõ, ñíèæåíèå äîëè êðóïíûõ ãðàí è óâåëè÷åíèå äîëè ãðàí

ñ ìàëûì êîëè÷åñòâîì òèëàêîèäîâ (òàáë. 3), à òàêæå
óìåíüøåíèå êîýôôèöèåíòà ãðàíàëüíîñòè (òàáë. 2), ñâèäå-
òåëüñòâóþùåå î ïðåîáëàäàíèè ìåìáðàí òèëàêîèäîâ ñòðî-
ìû íàä ìåìáðàíàìè ãðàí â õëîðîïëàñòàõ. Óêàçàííûå ïðè-
çíàêè «ñâåòîâîãî òèïà» òèëàêîèäíîé ñèñòåìû õëîðîïëàñ-
òîâ õàðàêòåðíû äëÿ ðàñòåíèé, àäàïòèðîâàííûõ ê
ïîíèæåííûì òåìïåðàòóðàì (Ìèðîñëàâîâ, 1994; Kratsch,
Wise, 2000; Òðóíîâà, 2007). Êàê ïîêàçûâàþò íàøè äàí-
íûå, îíè íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ óæå ÷åðåç 1 ÷ îò íà÷à-
ëà õîëîäîâîé àäàïòàöèè.

Èçâåñòíî, ÷òî ñòðóêòóðíîé ïåðåñòðîéêå ìåìáðàí
ïðåäøåñòâóþò åùå áîëåå áûñòðûå èçìåíåíèÿ â èõ õèìè-
÷åñêîì ñîñòàâå: óæå ÷åðåç 15 ìèí îõëàæäåíèÿ ïðè 2 °Ñ â
ëèñòüÿõ îçèìûõ çëàêîâ ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå êîíöåíò-
ðàöèè íåíàñûùåííûõ æèðíûõ êèñëîò (Íîâèöêàÿ è äð.,
1990), âñëåäñòâèå ÷åãî ïîâûøàåòñÿ òåêó÷åñòü ëèïèäíîãî
ñëîÿ ìåìáðàí â õëîðîïëàñòàõ (Ëîñü, 2005), è ýòî îáóñ-
ëîâëèâàåò áîëåå âûñîêóþ õîëîäîóñòîé÷èâîñòü êëåòîê
(Òðóíîâà, 2007). Îáíàðóæåííàÿ íàìè áûñòðàÿ ñòðóêòóð-
íàÿ ïåðåñòðîéêà òèëàêîèäíîé ñèñòåìû òàêæå ñïîñîáñòâó-
åò çàùèòå ÔÑÀ îò äåéñòâèÿ õîëîäà, ïîñêîëüêó èìåííî
ìåìáðàíû ãðàí, ñîäåðæàùèå ôîòîñèñòåìó II, ÿâëÿþòñÿ
áîëåå ïëîòíûìè (ñ ìèíèìàëüíûìè ñîîòíîøåíèÿìè ëèïè-
äû/áåëêè è íåíàñûùåííûå/íàñûùåííûå æèðíûå êèñëî-
òû) (Barber et al., 1984; Anderson, 1999), à ñëåäîâàòåëüíî,
íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè ê îõëàæäåíèþ. Î÷åâèäíî, ïî-
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Ò à á ë è ö à 2

Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû 4 °Ñ íà ïàðàìåòðû óëüòðàñòðóêòóðû õëîðîïëàñòîâ
â êëåòêàõ ìåçîôèëëà ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû

Âðåìÿ
ýêñïîçè-

öèè, ÷

Ïëîùàäü
õëîðîïëàñòà,

ìêì2
L/D

Ïëîùàäü
ñòðîìû, ìêì2

×èñëî ãðàí
íà 10 ìêì2

õëîðîïëàñòà, øò.

Êîýôôèöèåíò
ãðàíàëüíîñòè

Ï ð è 2 2 °Ñ

0 7.9 � 0.7 2.5 3.8 � 0.2 37 � 2 1.3

24 9.2 � 0.4 2.5 4.2 � 0.1 34 � 4 1.3

96 11.0 � 0.3 2.5 5.0 � 0.3 35 � 3 1.3

Ï ð è 4 °Ñ

1 9.1 � 0.6 2.6 5.8 � 0.2 29 � 3 1.4

5 9.0 � 0.6 2.7 5.2 � 0.2 25 � 2 1.2

24 13.9 � 0.7 2.6 7.5 � 0.3 28 � 2 1.1

96 12.4 � 0.3 2.3 7.3 � 0.3 26 � 2 1.0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. L/D — îòíîøåíèå äëèííîé îñè õëîðîïëàñòà ê êîðîòêîé.

Ò à á ë è ö à 3

Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû 4 °Ñ íà ðàñïðåäåëåíèå ãðàí
ïî ÷èñëó òèëàêîèäîâ â õëîðîïëàñòàõ êëåòîê ìåçîôèëëà

ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, %

×èñëî òèëà-
êîèäîâ â

ãðàíå, øò.

×èñëî ãðàí ïðè ðàçíîé ýêñïîçèöèè, ÷

ïðè 22 °Ñ ïðè 4 °Ñ

0 24 96 1 5 24 96

2—3 11 15 9 21 21 27 30

4—6 43 32 30 39 44 42 42

7—10 34 34 46 27 30 21 14

11—16 11 17 14 12 4 9 13

17 è áîëåå 1 2 1 1 1 1 1



ýòîìó â ïðîöåññå õîëîäîâîé àäàïòàöèè ïðîèñõîäèò
óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ãðàí è ãðàíàëüíûõ òèëàêîèäîâ
íàðÿäó ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà òèëàêîèäîâ ñòðîìû, ñîäåð-
æàùèõ áîëåå òåðìîñòàáèëüíóþ ôîòîñèñòåìó I.

Êàê èçâåñòíî, ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå ñíèæàåòñÿ âî-
äîïîãëîùàþùàÿ ñïîñîáíîñòü êîðíåé, èíãèáèðóåòñÿ êñè-
ëåìíûé è ôëîýìíûé òðàíñïîðò, à òàêæå ïîñòóïëåíèå àñ-
ñèìèëÿòîâ èç õëîðîïëàñòà â öèòîïëàçìó (Malone, 1993;
Gamaley et al., 1994), ñëåäñòâèåì ÷åãî ìîæåò ÿâëÿòüñÿ îá-
íàðóæåííîå íàìè óâåëè÷åíèå îòíîñèòåëüíîé ïëîùàäè
ñòðîìû è ðàçìåðîâ ñàìèõ õëîðîïëàñòîâ â 1-å ñóò õîëîäî-
âîãî çàêàëèâàíèÿ ïøåíèöû (òàáë. 2). ×àùå âñåãî ïîäîá-
íîå «ðàçáóõàíèå» ïëàñòèä ïîä äåéñòâèåì õîëîäà ñîïðî-
âîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì êîðîòêîé îñè õëîðîïëàñòà, ò. å.
ïîòåðåé åãî ëèíçîâèäíîé ôîðìû è îêðóãëåíèåì (Kratsch,
Wise, 2000). Â íàøèõ æå îïûòàõ óâåëè÷åíèå êîðîòêîé îñè
õëîðîïëàñòîâ ïðîèñõîäèëî òîëüêî ê 4-ì ñóò îõëàæäåíèÿ
ïøåíèöû (òàáë. 2). Âìåñòå ñ òåì íåëüçÿ íå ó÷èòûâàòü, ÷òî
èìåííî â ñòðîìå õëîðîïëàñòîâ ëîêàëèçîâàíû ìíîãèå
ñòðåññîâûå áåëêè (Guy et al., 2008), ôåðìåíòû öèêëà
Êàëüâèíà (Kratsch, Wise, 2000) è ìîíîñàõàðà, íåîáõîäè-
ìûå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ âûñîêîé õîëîäîóñòîé÷èâîñòè
(Òðóíîâà, 2007), ïîýòîìó óâåëè÷åíèå îáúåìà ñòðîìû ïðè
îõëàæäåíèè ëîãè÷íî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå çàùèò-
íî-ïðèñïîñîáèòåëüíîé ñòðóêòóðíîé ðåàêöèè õëîðîïëàñ-
òîâ. Âûðîñòû è èíâàãèíàöèè, îòìå÷åííûå â õëîðîïëàñòàõ
â ïðîöåññå õîëîäîâîãî çàêàëèâàíèÿ ïøåíèöû, åùå áîëü-
øå óâåëè÷èâàþò ïîâåðõíîñòü ïëàñòèä è îáúåì ñòðîìû
(Áóáîëî è äð., 1988), îáëåã÷àÿ îáìåí ìåòàáîëèòàìè ñ öè-

òîïëàçìîé è äðóãèìè îðãàíåëëàìè êëåòêè (Buchner et al.,
2007; Lütz, Engel, 2007).

Âàæíî, ÷òî ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà è ýëåêòðîííîãî
òðàíñïîðòà â ïåðâûå ÷àñû îõëàæäåíèÿ ïøåíèöû óìåíü-
øàþòñÿ ëèøü äî óðîâíÿ 80—90 % îò èñõîäíûõ çíà÷åíèé
è â äàëüíåéøåì ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿþòñÿ (òàáë. 4).
Ëîãè÷íî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî èõ ïîääåðæàíèå íà äîñòàòî÷-
íî âûñîêîì óðîâíå îáóñëîâëåíî õîòÿ áû îò÷àñòè òåìè
ñòðóêòóðíûìè ïåðåñòðîéêàìè õëîðîïëàñòîâ, êîòîðûå îá-
íàðóæåíû íàìè íà íà÷àëüíîì ýòàïå õîëîäîâîãî âîçäåéñò-
âèÿ (ïåðåñòðîéêà ìåìáðàííîé ñèñòåìû è óâåëè÷åíèå îáú-
åìà ñòðîìû õëîðîïëàñòîâ). Çàìåòèì, ÷òî îäíîâðåìåííî ñ
ýòèì ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå êîýôôèöèåíòà íåôîòîõèìè-
÷åñêîãî òóøåíèÿ ôëóîðåñöåíöèè (òàáë. 4), ñâÿçàííîå
ïðåæäå âñåãî ñ ðàññåèâàíèåì èçáûòî÷íîé ýíåðãèè ñâåòà â
âèäå òåïëîâîãî èçëó÷åíèÿ, ÷òî ñ÷èòàåòñÿ îäíèì èç ìåõà-
íèçìîâ çàùèòû ìåíåå óñòîé÷èâîé ôîòîñèñòåìû II ( Ìîê-
ðîíîñîâ è äð., 2006). Î÷åâèäíî, â ýòî æå âðåìÿ ïðîèñõîäèò
ñòàáèëèçàöèÿ ïèãìåíò-áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ, âñëåäñòâèå
÷åãî ñóùåñòâåííî óâåëè÷èâàåòñÿ ñóììàðíîå ñîäåðæàíèå
õëîðîôèëëîâ à è b (òàáë. 4), à ýòî â ñâîþ î÷åðåäü ñïîñîá-
ñòâóåò ôóíêöèîíèðîâàíèþ ôîòîñèñòåìû II â óñëîâèÿõ
äåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð (Oliveria et al., 2002).

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî â òå÷åíèå 1-õ ñóò äåéñòâèÿ
õîëîäà íàìè çàôèêñèðîâàíî ïîëíîå èíãèáèðîâàíèå ðîñòà
ëèñòüåâ (òàáë. 1) ïðè ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîì (íà 17 %)
ñíèæåíèè èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåçà (òàáë. 4). Ýòî îçíà-
÷àåò ïðåîáëàäàíèå â ýòîò ïåðèîä äîíîðíîé ôóíêöèè (ôî-
òîñèíòåç) íàä àêöåïòîðíîé (ðîñò) è ñîîòâåòñòâåííî ñäâèã

920 Þ. Â. Âåíæèê è äð.

Ðèñ. 2. Èçìåíåíèÿ ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà (à), ýëåêòðîí-
íîãî òðàíñïîðòà (á) è êîýôôèöèåíòà íåôîòîõèìè÷åñêîãî
òóøåíèÿ ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà à (â) ó ïðîðîñòêîâ,
âûðàùåííûõ ïðè 22 °Ñ (1, ñâåòëûå ñòîëáèêè) è ïîäâåðã-

íóòûõ îõëàæäåíèþ ïðè 4 °Ñ (2, òåìíûå ñòîëáèêè).
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Ðèñ. 3. Èçìåíåíèÿ â ñîäåðæàíèè ïèãìåíòîâ (ìã íà 1 ã
ñûðîé ìàññû): õëîðîôèëëîâ a è b (à), õëîðîôèëëà â
ÑÑÊ (á) è êàðîòèíîèäîâ (â) â ëèñòüÿõ ïðîðîñòêîâ, âû-
ðàùåííûõ ïðè 22 °Ñ (1, ñâåòëûå ñòîëáèêè) è ïîäâåðã-

íóòûõ îõëàæäåíèþ ïðè 4 °Ñ (2, òåìíûå ñòîëáèêè).

Ñîäåðæàíèå âûðàæåíî â ìã íà 1 ã ñûðîé ìàññû.

Ò à á ë è ö à 4

Âåëè÷èíà è õàðàêòåð èçìåíåíèÿ óñòîé÷èâîñòè êëåòîê ëèñòà
è ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ ïîêàçàòåëåé ÔÑÀ ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû

â ïðîöåññå õîëîäîâîãî çàêàëèâàíèÿ

Ïîêàçàòåëü

Âåëè÷èíà ïîêàçàòåëÿ ïî îòíîøåíèþ ê èñõîäíîìó
óðîâíþ, %

ýêñïîçèöèÿ ïðè 4 °Ñ, ÷

0 1 5 24 96

Õîëîäîóñòîé÷èâîñòü 100 109à 125à 141à 161à

×èñëî ãðàí 100 79à 68à 76à 71à

Äîëÿ ìåëêèõ ãðàí 100 111à 111à 116à 119à

Äîëÿ êðóïíûõ ãðàí 100 93à 94à 87à 80à

Ïëîùàäü ñòðîìû 100 152à 136à 197à 192à

Ïëîùàäü õëîðîïëàñòîâ 100 112 112 175à 154à

Ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëîâ a è b 100 89à 91 98 114à

Ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà â ÑÑÊ 100 85à 78 90 117à

Ñîäåðæàíèå êàðîòèíîèäîâ 100 97 98 103 128à

Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà 100 100 83à 82à 80à

Ñêîðîñòü ýëåêòðîííîãî òðàíñïîðòà 100 101 93à 96 83à

Êîýôôèöèåíò íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ 100 105 112à 111à 125à

à Îòëè÷èÿ îò èñõîäíîãî óðîâíÿ (22 °Ñ) äîñòîâåðíû ïðè Ð � 0.05.



ìåòàáîëèçìà â ñòîðîíó óñèëåíèÿ ñèíòåçà ðåçåðâíûõ,
ýíåðãîåìêèõ ñîåäèíåíèé, ïðåæäå âñåãî óãëåâîäîâ, íåîá-
õîäèìûõ ðàñòåíèþ â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ïîíèæåííûõ
òåìïåðàòóð äëÿ óâåëè÷åíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê õîëîäó (Òðó-
íîâà, 2007; Êëèìîâ, 2008).

Â äàëüíåéøåì, êîãäà õîëîäîóñòîé÷èâîñòü êëåòîê ëè-
ñòà äîñòèãàåò ìàêñèìóìà (íà 4-å ñóò), á*îëüøàÿ ÷àñòü èç
èçó÷åííûõ ïîêàçàòåëåé îñòàåòñÿ íà áîëåå èëè ìåíåå ïî-
ñòîÿííîì óðîâíå (òàáë. 4). Â ýòîò ïåðèîä çàôèêñèðîâàíî
ñóùåñòâåííîå âîçðàñòàíèå êîëè÷åñòâà çåëåíûõ ïèãìåí-
òîâ, ïðåèìóùåñòâåííî çà ñ÷åò õëîðîôèëëà â ÑÑÊ
(òàáë. 4). Ïðè ýòîì çàìåòíî óâåëè÷èâàåòñÿ ñîäåðæàíèå
êàðîòèíîèäîâ, êîòîðûå íå òîëüêî èãðàþò ñâåòîñîáè-
ðàþùóþ ðîëü, íî òàêæå ó÷àñòâóþò â ðàññåèâàíèè èçáû-
òî÷íîé òåïëîâîé ýíåðãèè è ïðåäîõðàíÿþò õëîðîôèëëû è
ëèïèäû ìåìáðàí îò ôîòîäåñòðóêöèè (Krinsky, 1994; Ëà-
äûãèí, Øèðøèêîâà, 2006). Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ïîëíîå
ïðåêðàùåíèå ðîñòà ëèñòà íàáëþäàëîñü ó ïðîðîñòêîâ ïøå-
íèöû òîëüêî â òå÷åíèå ïåðâûõ 24 ÷ çàêàëèâàíèÿ, à â äàëü-
íåéøåì çàôèêñèðîâàí èõ ìåäëåííûé ðîñò. Êàê óæå îòìå-
÷åíî äðóãèìè àâòîðàìè (Êèñëþê, 1985), ïðè íèçêîé òåì-
ïåðàòóðå èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà ðàñòåíèé: íàðÿäó ñ
çàìåäëåíèåì äåëåíèÿ êëåòîê ïðîèñõîäèò èõ ðàñòÿæåíèå è
ñòèìóëèðóåòñÿ îáðàçîâàíèå îðãàíåëë, â òîì ÷èñëå õëîðî-
ïëàñòîâ (Êèñëþê, 1985; Ìèðîñëàâîâ, 1994).

Òàêèì îáðàçîì, ðåçóëüòàòû íàøèõ èññëåäîâàíèé è
àíàëèç ëèòåðàòóðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðîöåññ àäàïòàöèè
ïøåíèöû ê ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå ñîïðîâîæäàåòñÿ
ìàñøòàáíîé ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ðåîðãàíèçà-
öèåé ÔÑÀ, êîòîðàÿ (÷òî ïðèíöèïèàëüíî âàæíî) íà÷èíà-
åòñÿ óæå â ñàìûå ïåðâûå ÷àñû äåéñòâèÿ õîëîäà íà ðàñòå-
íèÿ è, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì
óñëîâèåì ïîâûøåíèÿ õîëîäîóñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé
(ðèñ. 4). Îäíèìè èç ïåðâûõ íà äåéñòâèå íèçêîé òåìïåðà-
òóðû ðåàãèðóþò ìåìáðàíû õëîðîïëàñòîâ, ïðè÷åì èçìå-
íÿòñÿ íå òîëüêî èõ õèìè÷åñêèé ñîñòàâ, íî è âñÿ ñòðóêòóðà
òèëàêîèäíîé ñèñòåìû ïðåòåðïåâàåò öåëûé ðÿä ñåðüåçíûõ
èçìåíåíèé: ñíèæàþòñÿ è îáùåå ÷èñëî ãðàí, è äîëÿ êðóï-
íûõ ãðàí, è êîýôôèöèåíò ãðàíàëüíîñòè. Âñëåäñòâèå ýòèõ
ñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê, à òàêæå èçìåíåíèÿ ðÿäà ôèçèî-

ëîãè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ (óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ õëîðî-
ôèëëîâ è êàðîòèíîèäîâ, óñèëåíèÿ íåôîòîõèìè÷åñêîãî
òóøåíèÿ èçáûòî÷íîé è íåèñïîëüçîâàííîé ïðè ôîòîñèíòå-
çå ýíåðãèè, âûñòóïàþùåãî â êà÷åñòâå ìåõàíèçìà çàùèòû
ôîòîñèñòåìû II îò ïîâðåæäåíèÿ) ñêîðîñòü ôîòîñèíòåçà
ñòàáèëèçóåòñÿ. Ïðè ýòîì ðîñò ïøåíèöû íà íà÷àëüíîì
ýòàïå õîëîäîâîé àäàïòàöèè ïîëíîñòüþ òîðìîçèòñÿ, ÷òî
ïîçâîëÿåò ðàñòèòåëüíîìó îðãàíèçìó íàêàïëèâàòü ðåçåðâ-
íûå è ýíåðãîåìêèå âåùåñòâà, ïðåæäå âñåãî óãëåâîäû, âû-
ñòóïàþùèå â òî æå âðåìÿ è â êà÷åñòâå êðèîïðîòåêòîðîâ.
Ê ìîìåíòó, êîãäà õîëîäîóñòîé÷èâîñòü êëåòîê ëèñòà äî-
ñòèãàåò ìàêñèìóìà, õëîðîïëàñòû ïøåíèöû õàðàêòåðèçó-
þòñÿ áîëåå êðóïíûìè ðàçìåðàìè è èìåþò òèëàêîèäíóþ
ñèñòåìó «ñâåòîâîãî òèïà». Èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà
ïðè ýòîì ïîääåðæèâàåòñÿ íà ïîñòîÿííîì è äîñòàòî÷íî
âûñîêîì óðîâíå (áëèçêîì ê îïòèìàëüíîìó), à òàêæå ÷àñ-
òè÷íî âîçîáíîâëÿåòñÿ ðîñò ëèñòüåâ. Ñëåäîâàòåëüíî, â
ïðîöåññå õîëîäîâîé àäàïòàöèè ðàñòåíèé ïøåíèöû ïðîèñ-
õîäèò ðåîðãàíèçàöèÿ ÔÑÀ, íàïðàâëåííàÿ íà ôîðìèðîâà-
íèå àäàïòèðîâàííûõ ê äåéñòâèþ õîëîäà õëîðîïëàñòîâ,
ñïîñîáíûõ äîñòàòî÷íî àêòèâíî ôóíêöèîíèðîâàòü â óñëî-
âèÿõ äåéñòâèÿ ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðû. Áëàãîäàðÿ ýòî-
ìó, à òàêæå äðóãèì ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûì èçìåíå-
íèÿì, ïðîèñõîäÿùèì â ýòî æå âðåìÿ â êëåòêàõ è òêàíÿõ
ðàñòåíèé, ôîðìèðóåòñÿ âûñîêèé óðîâåíü õîëîäîóñòîé÷è-
âîñòè, ïîçâîëÿþùèé èì óñïåøíî ïåðåíîñèòü äåéñòâèå
íèçêèõ òåìïåðàòóð.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 10-04-06550).
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The structural and functional characteristics of the photosynthetic apparatus (PSA) and the cold resistance
of wheat seedlings were studied during low-temperature adaptation. It has been established that large chloro-
plasts with thylakoid system of «sun type» forme in the mesophyll cells in the early hours of plants hardening.
At the same time the functional reorganization of the PSA in the leaves of wheat occurs: content of pigments
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changes, stabilization of the pigment—protein complexes is observed, non-photochemical quenching of excess
energy increases. The stabilization of photosynthesis during cold adaptation occurs due to structural and func-
tional reorganization of the PSA. It is assumed that the reorganization of the PSA is a prerequisite for formation
of increased cold resistance of leaf cells, and this, along with other physiological and biochemical changes oc-
curring in cells and tissues of plants, allows the plants to survive in chilling.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L., cold adaptation, cold resistance, chloroplast ultrastructure, photosyn-
thesis, pigments, chlorophyll fluorescence.
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