
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2011, № 2, с. 171–177

171

Известно, что реакция растений на действие
низких закаливающих температур сопровождает�
ся широким спектром структурных и функцио�
нальных изменений (Трунова, 2007). В частности,
при холодовом закаливании пшеницы происхо�
дят изменения в ультраструктурной организации
клеток листа, содержании фотосинтетических
пигментов и активности протеиназ (Венжик и
др., 2008). Важно, что указанные изменения были
зафиксированы уже в первые часы воздействия
низкой температуры и имели очевидное адаптив�
ное значение. Вместе с тем, в процессе холодово�
го закаливания могут происходить изменения и в
функциональной активности фотосинтетическо�
го аппарата (ФСА) растений, например, затраги�
вающие скорость роста листа (Климов, 1987; Ми�
рославов, 1994; Hurry et al., 1995), интенсивность
фотосинтеза (Буболо и др., 1988; Климов, 2003),
активность ферментов фотосинтетического цик�
ла (Strand et al., 1999; Yamasaki et al., 2002), пара�
метры флуоресценции хлорофилла (Aroca et al.,
2001; Rapacz et al., 2004) и др. Однако из данных
литературы почти ничего не известно о последо�
вательности возникновения этих изменений, хо�
тя информация подобного рода крайне важна для
понимания природы адаптации растений. В связи
с этим нами было проведено изучение характера и
последовательности изменений активности ФСА
у проростков озимой пшеницы в процессе их низ�
котемпературного закаливания. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Опыты проводили с проростками озимой пше�
ницы (Triticum aestivum L.) сорта Московская 39,
выращенными в рулонах фильтровальной бумаги
на питательном растворе Кнопа в камере искус�
ственного климата при температуре воздуха 22°С,
его относительной влажности 60–70%, освещен�
ности 10 клк, фотопериоде 14 ч. По достижению
недельного возраста проростки в течение 7 сут
подвергали действию низкой закаливающей тем�
пературы 4°С, сохраняя остальные условия неиз�
менными. Выбор температуры закаливания и его
продолжительности основан на результатах
предыдущих исследований (Титов и др., 2006).
Растения контрольного варианта оставались при
температуре 22°С. Все измерения проводились на
первом листе проростков пшеницы.

О холодоустойчивости проростков судили по
температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 50% па�
лисадных клеток паренхимы листовых высечек
после их 5�минутного промораживания в термо�
электрическом микрохолодильнике ТЖР�02/�20
(Интерм, Россия) при последовательном измене�
нии температур с интервалом 0.4°С (Балагурова и
др., 1982). Жизнеспособность клеток оценивали с
помощью светового микроскопа Микмед�2 (ЛО�
МО, Россия) по деструкции хлоропластов и коа�
гуляции цитоплазмы. 

Площадь листовой пластинки определяли по
Аникиеву и Кутузову (1961). Относительную ско�
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рость роста (ОСР) листа растений рассчитывали
по известной формуле (Практикум …, 2003).

Интенсивность СО2�газообмена листьев изу�
чали с помощью портативной фотосинтетиче�
ской системы НСМ�1000 (Walz, Германия) в тече�
ние 30 мин после действия на проростки низкой
температуры. При этом условия внутри листовой
камеры для исследования были такими же, как и
в камере для выращивания растений. Интенсив�
ность нетто�фотосинтеза рассчитывали согласно
формулам (Caemmerer, Farquhar, 1981).

Измерение флуоресценции хлорофилла про�
водили в последействии охлаждения с помощью
флуориметра MINI�PAM (Walz). При этом листья
предварительно адаптировали к темноте в тече�
ние 15 мин. Основные параметры флуоресценции
хлорофилла а (относительная скорость электрон�
ного транспорта ETR, коэффициент нефотохи�
мического тушения флуоресценции qN и макси�
мальную эффективность фотосистемы II F

v
/Fm,

где F
v
 – переменная, а Fm – максимальная флуо�

ресценция хлорофилла адаптированных к темно�
те листьев) рассчитывали по Maxwell и Johnson
(2000). 

Содержание хлорофиллов определяли с помо�
щью спектрофотометра СФ�2000 (Спектр, Рос�
сия) в спиртовой вытяжке (Гавриленко, Жигало�
ва, 2003). Расчет доли хлорофиллов в светособи�
рающем комплексе (ССК) от их суммы
производили с учетом того, что весь хлорофилл b
находится в ССК, а отношение хлорофиллов a/b в
ССК равно 1.2 (Lichtenthaler, 1987).

Повторность при оценке холодоустойчивости
и показателей ФСА в пределах одного варианта –
3–6�кратная, а при анализе роста листа 30–60�
кратная. Каждый опыт повторяли не менее 2 раз.
В таблицах и на графиках приведены средние
арифметические значения и их стандартные
ошибки. В статье обсуждаются только величины,
достоверные при Р ≤ 0.05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Установлено, что уже спустя 1 ч от начала зака�
ливания происходит небольшое, но достоверное
(на 9%) повышение холодоустойчивости клеток
листьев пшеницы. В дальнейшем под влиянием
температуры 4°С она продолжала монотонно воз�
растать и к концу четвертых суток достигала мак�
симального для данных условий уровня (рис. 1). 

Рост листовой пластинки уже в течение пер�
вых 24 ч от начала воздействия холода на растения
полностью прекращался (табл. 1, рис. 2). Однако
в дальнейшем (через 48 ч охлаждения) наблюда�
лось его частичное восстановление, и к концу
эксперимента (на 7�е сут) площадь листовой пла�
стинки у закаленных растений на 34% превышала
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Рис. 1. Влияние температуры 4°С на холодоустойчи�
вость клеток листьев у проростков озимой пшеницы.
По оси ординат – устойчивость к 5�минутному про�
мораживанию (ЛТ50).

Таблица 1. Влияние температуры 4°C на относительную
скорость роста первого листа у проростков озимой пше�
ницы

Экспози�
ция, ч

Относительная скорость роста, мм/(см · сут)

при 22°С при 4°С

0–24 0.12 0

24–48 0.04 0.03

48–72 0.05 0.02

72–96 0 0

96–168 0.05 0.04
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Рис. 2. Изменение площади листовой пластинки у
проростков озимой пшеницы при различной продол�
жительности действия температуры 22°С (1) и 4°С (2). 
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исходный уровень, а относительная скорость ро�
ста была почти такой же, как в контрольном вари�
анте.

Cнижение скорости фотосинтеза отмечено на�
ми на начальном этапе холодового закаливания
(через 5 ч действия низкой температуры на про�
ростки), однако в дальнейшем до конца опыта
она не изменялась (рис. 3). У растений контроль�
ного варианта через 24 ч наблюдений (когда ак�
тивный рост листа прекращался) зафиксировано
снижение скорости фотосинтеза на 18% от исход�
ного уровня, поэтому спустя 4–7 сут от начала
опыта закаленные растения практически не отли�
чались по данному показателю от контрольных.

Небольшое уменьшение относительной ско�
рости электронного транспорта в хлоропластах
(на 7% от исходного уровня) также отмечено че�
рез 5 ч от начала воздействия низкой температуры
на проростки (табл. 2). Спустя 48 ч закаливания
снижение этого показателя составило 25%, но в
дальнейшем скорость электронного транспорта
оставалась неизменной. Кроме того, под действи�
ем холода через 24 ч уменьшалась (на 8%) и макси�
мальная эффективность фотосистемы II (ФС II),
которая продолжала медленно снижаться на про�
тяжении всего опыта и через 7 сут охлаждения со�
ставила 87% от исходного уровня. 

Наряду с этим, уже через 5 ч действия холода
на проростки отмечено усиление (на 12%) нефо�
тохимического тушения флуоресценции хлоро�
филла (табл. 2). В процессе закаливания этот по�
казатель постепенно возрастал и через 4–7 сут
превышал исходные значения на 25–34%.

Суммарное содержание хлорофиллов в ли�
стьях уже через 1 ч от начала охлаждения снижа�
лось на 11%, но спустя сутки отмечено его посте�
пенное увеличение (табл. 3). В результате, через
5–7 сут действия холода общее количество хлоро�
филлов у закаленных проростков было лишь на
7% меньше, чем у растений контрольного вариан�
та этого же возраста. Отношение хлорофиллов а/b
под действием холода увеличивалось в первые
двое суток опыта, а затем оно снижалось (табл. 3).
При анализе распределения пигментов по пулам
ССК и фотосистем (ФС I + II) выявлено, что со�
держание хлорофилла в ССК уменьшалось толь�
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Рис. 3. Динамика скорости нетто�фотосинтеза листьев у проростков пшеницы при 22°С (1) и 4°С (2).

Таблица 2. Влияние температуры 4°С на показатели
флуоресценции хлорофилла у проростков озимой
пшеницы

Экспо�
зиция, 

ч

Скорость 
электронного 
транспорта, 

ETR

Максимальная 
эффективность 

ФС II, F
v
/Fm

Коэффициент 
нефотохимиче�
ского тушения, 

qN

0 103.8 ± 2 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* 0.73 ± 0.01 0.63 ± 0.02*

24 99.8 ± 2.2 0.69 ± 0.02* 0.62 ± 0.02*

48 88.3 ± 1.9* 0.7 ± 0.02* 0.66 ± 0.03*

72 87.4 ± 4.1* 0.63 ± 0.02* 0.7 ± 0.03*

96 86.3 ± 2.7* 0.62 ± 0.02* 0.7 ± 0.03*

168 86.4 ± 2.8* 0.65 ± 0.01* 0.75 ± 0.03*

* Отличия от исходного уровня (22°С) достоверны при Р ≤ 0.05
(для табл. 2–4).
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ко в течение первых суток закаливания, а затем
постепенно возрастало и через 7 сут охлаждения
практически не отличалось от контроля. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенные исследования показали, что под
влиянием низкой температуры наряду с ростом
устойчивости растений пшеницы происходит це�
лый комплекс изменений в их ФСА (табл. 4). В
частности, повышение холодоустойчивости кле�
ток листьев, наблюдаемое уже в первые часы дей�
ствия холлода, сопровождалось увеличением ко�
эффициента нефотохимического тушения флуо�
ресценции хлорофилла. Его рост связан с
рассеиванием избыточной энергии света в виде
теплового излучения (Demmig�Adams, Adams,
2006), что часто наблюдается у растений под дей�
ствием низкой температуры (Yamasaki et al., 2002;
Hendrikson et al., 2004) и является своеобразным
механизмом защиты ФС II, наиболее чувстви�

тельной к повреждениям (Мокроносов и др.,
2006). Одновременно с этим под влиянием низ�
кой температуры происходило полное ингибиро�
вание роста листьев проростков пшеницы, а также
снижение интенсивности фотосинтеза, скорости
электронного транспорта и содержания хлорофил�
лов. Изменения в содержании хлорофиллов в
первые часы закаливания, скорее всего, связаны с
перестройкой мембранного аппарата хлоропла�
стов, которые, как было показано нами ранее,
очень быстро реагируют на снижение температу�
ры (Венжик и др., 2008). При этом прекращение
роста листа и снижение показателей функцио�
нальной активности ФСА, вероятно, вызваны
прямым ингибирующим действием низкой тем�
пературы на эти процессы. Таким образом, в пер�
вые часы холодового закаливания происходит
своеобразная “перенастройка” работы ФСА рас�
тений к изменившимся условиям среды.

Через 24 ч закаливания на фоне дальнейшего
увеличения устойчивости и нефотохимического

Таблица 3. Влияние температуры 4°С на содержание фотосинтетических пигментов в листьях проростков ози�
мой пшеницы

Экспозиция, ч

Сумма хлорофиллов а + b, 
мг/г сырой массы Отношение хлорофиллов а/b Содержание хлорофилла в ССК, 

мг/г сырой массы

при 22°С при 4°С при 22°С при 4°С при 22°С при 4°С

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 0.7 ± 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 0.8 ± 0.03

Таблица 4. Характер и относительная величина изменения устойчивости и показателей активности ФСА в зави�
симости от продолжительности экспозиции проростков озимой пшеницы при 4°С

Показатель

Значение показателя по отношению к исходному уровню, %

экспозиция при 4°С, ч

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 ФС 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*
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тушения флуоресценции при полном прекраще�
нии ростовых процессов листа начинается стабили�
зация скорости фотосинтеза. Эти данные подтвер�
ждают точку зрения, согласно которой, поддержа�
ние работы ФСА у озимых злаков осуществляется
на фоне ингибирования ростовых процессов
(Климов и др., 1992; Hurry et al., 1995). Отдельно
следует отметить восстановление содержания
хлорофиллов за счет увеличения доли хлорофил�
ла в ССК. Повышение содержания хлорофилла в
ССК считается адаптивным механизмом компен�
сации снижения общего количества зеленых пиг�
ментов (Maslova, Popova, 1993; Шерстнева и др.,
2007). Возможно также, что на этом этапе начина�
ется стабилизация пигмент�белковых комплек�
сов, и с этим связано восстановление содержания
пигментов. Стабилизация пигментных комплек�
сов и увеличение содержания хлорофиллов, в
свою очередь, поддерживают работу ФС II в усло�
виях низких температур (Oliveria et al., 2002). Ко�
гда холодоустойчивость клеток листа достигает
максимума (на 3–4�е сут), возобновляется линей�
ный рост листа. Видимо, адаптивные изменения в
энергетическом обмене, произошедшие в расти�
тельных клетках под влиянием низкой температу�
ры, весьма значительны и на данном этапе спо�
собствуют возобновлению роста. В целом, этот
этап (1–4�е сут закаливания), очевидно, следует
считать периодом стабилизации работы ФСА в
условиях низких закаливающих температур. 

На заключительном этапе холодовой адапта�
ции (4–7�е сут) отмечены существенный прирост
площади листовой пластинки (более чем на
треть) и коэффициента нефотохимического ту�
шения флуоресценции хлорофилла, в то время
как в динамике остальных показателей резких из�
менений уже не наблюдалось. Вероятно, в этот
период холодового закаливания ФСА функцио�
нирует в новом стабильном режиме, необходи�
мом для выживания растений в изменившихся
температурных условиях. 

Отдельно подчеркнем, что наблюдаемое в про�
цессе закаливания снижение основных показате�
лей работы ФСА (скорость фотосинтеза, элек�
тронного транспорта и максимальная эффектив�
ность ФС II) не было значительным по величине
(13–17%), и все они на 7�е сут закаливания под�
держивались на уровне, превышающем 80% от
исходных значений. Подобного рода факты при�
водятся и другими авторами, работавшими с яч�
менем (Krol et al., 1999) и озимой пшеницей (Gray
et al., 1996). Эти данные подтверждают, что для
растений, находящихся в условиях пониженных
температур, способность сохранять относительно
высокую интенсивность фотосинтеза является
очень важной (Климов, 1987; Hurry et al., 1995),
поскольку позволяет им накапливать резервные
вещества, необходимые для холодовой адаптации
(Климов, 2003; Трунова, 2007). 

Необходимо еще раз отметить и тот факт, 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 про�
ростки по величине площади листа примерно на
треть превышали исходные значения. Подобное
торможение роста является адаптивным, по�
скольку способствует преобладанию донорной
функции (фотосинтез) над акцепторной (рост)
(Климов и др., 1997). Это, в свою очередь, приво�
дит к сдвигу метаболизма в сторону усиления
синтеза высокомолекулярных соединений (угле�
водов, липидов) и благоприятствует дальнейшей
адаптации к низкой температуре (Климов, 1987;
Трунова, 2007). Кроме того, пониженные темпе�
ратуры, ингибируя деление клеток, слабо влияют
на их рост растяжением (Родченко и др., 1988).
Вследствие этого формируются характерные для
северных растений крупные клетки мезофилла,
богатые хлоропластами, пролиферация которых
усиливается, обеспечивая тем самым возмож�
ность поддержания достаточно высокой интен�
сивности фотосинтеза (Мирославов, 1994).

Резюмируя все вышесказанное, можно заклю�
чить, что под влиянием низкой закаливающей
температуры происходит не только увеличение
холодоустойчивости проростков озимой пшени�
цы, но и целый комплекс адаптивных изменений
в ФСА. К ним следует отнести поддержание на
уровне близком к контрольному скорости фото�
синтеза, электронного транспорта и максималь�
ной эффективности ФС II, а также увеличение
нефотохимического тушения флуоресценции и
содержания хлорофиллов в ССК и торможение
роста листа. Важно, что эти изменения возника�
ют в определенной последовательности. В част�
ности, именно в первые часы закаливания расти�
тельный организм реагирует на холод некоторым
снижением активности ФСА и полным прекра�
щением линейного роста листа. В это же время
происходит адаптивное увеличение нефотохими�
ческого тушения флуоресценции хлорофилла. В
целом первые часы закаливания можно считать
периодом своеобразной функциональной “пере�
настройки” растительного организма к изменив�
шимся условиям среды. Этап стабилизации рабо�
ты ФСА в условиях низких температур (1–4�е сут)
характеризуется стабилизацией скорости фото�
синтеза и электронного транспорта, увеличением
содержания хлорофилла в ССК и возобновлени�
ем роста листа. В этот же период холодоустойчи�
вость достигает максимального уровня. В свою
очередь, заключительный этап холодовой адапта�
ции (4–7�е сут) характеризуется не только посто�
янным уровнем холодоустойчивости, но и новой
функциональной организацией ФСА растений,
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что позволяет им успешно переносить неблаго�
приятные температурные условия. 

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (грант № 06�04�49107а).
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of the Photosynthetic Apparatus of Wheat Plants

Yu. V. Venzhik, A. F. Titov, V. V. Talanova, S. A. Frolova, A. V. Talanov, and Ye. A. Nazarkina
Institute of Biology, Karelian Scientific Center, Russian Academy of Sciences, 

ul. Pushkinskaya 11, Petrozavodsk, 185910 Russia
e*mail: talanova@krc.karelia.ru

Received December 1, 2009

The dynamics of cold resistance and the activity of the photosynthetic apparatus (PSA) of wheat germs at 4°C
were studied. It was shown that in the first hours of cold, a certain functional readjustment to the changed
conditions takes place in the plant organism. A decrease in the activity of the PSA and cessation of the linear
growth of the leaf are registered at this stage along with an increase in resistance, as well as an increase in the
coefficient of nonphotochemical extinguishing of the fluorescence of chlorophyll. In one to four days, when
resistance reaches its maximum, photosynthesis and the rate of electron transport are stabilized, the chloro�
phyll content in the lightcollecting complex increases, and the growth recommences. The final stage of ad�
aptation (days 4–7) is characterized not only by the steady level of resistance but also by new functional or�
ganization of the PSA, which allows the plants to endure the lowered temperature successfully.
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