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Вопрос о причинах гибели растений от отрицательных тем
ператур является одним из важных в физиологии растений. 
Его значение определяется тем огромным ущербом, который 
почти ежегодно терпит сельское хозяйство от повреждений  
растений отрицательными температурами в зимний период, 
а также во время вегетации. Заморозки, действуя на активно 
вегетирующие растения, значительно снижают урожай сель
скохозяйственных культур, вызывая полное или частичное 
отмирание надземной массы растений (Wenz, 1931; Заха , 1953; 
Ржавитин, 1935; Генкель и Марголипа, 1952; Сергеев и За-  
киян, 1953; Гончарик, 1956; Д роздов  и др., 1960, 1964; Д роздов  
и Сычёва, 1965; Будыкина, 1967 и др.). Неглубокие и кратко
временные заморозки могут не вызвать внешне заметных приз
наков повреждения, однако урожай и качество продукции при 
этом может сильно снизиться (Иванов, 1935; Петрова и Д р о з 
дов, 1963; Будыкина, 1963; Д роздов  и др., 1968).

Неудивительно поэтому, что вопрос о предотвращении гу
бительного действия отрицательных температур на растения 
издавна привлекал внимание исследователей. Огромный 
экспериментальный и теоретический материал по вопросам 
гибели и устойчивости живых организмов при отрицательных 
температурах, приведенный в обзорах Н. А. Максимова (1913, 
1929, 1952), И. И. Туманова (1940, 1951), И. М. Васильева  
(1953, 1957), Д . Девитта (Levitt, 1941, 1956) и др., свидетель
ствует об отсутствии к настоящему времени единого мнения 
о причине гибели и устойчивости растений.

В разрешении этих вопросов имеет большое значение все
стороннее изучение ответной реакции живого организма на 
действие повреждающего фактора. Важ ное место среди этих 
исследований занимает изучение изменений в функциях 
и структуре клеток, устойчивость которых часто определяет  
стойкость всего организма (Александров и Полянский, 1960; 
Александров, 1963).
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Одним из возможных путей изучения проблемы устойчиво
сти является сравнение близкородственных видов, различаю
щихся по морозоустойчивости. Сопоставление их цитофизиоло- 
гических изменений при действии низких температур и изуче
ние последовательности появления признаков повреждения 
клеток может способствовать выяснению механизмов альтери
рующего действия отрицательных температур и процессов, ле
жащих в основе устойчивости клеток к охлаждению.

В связи с этим в настоящей работе, посвященной изучению 
влияния отрицательных температур на активно вегетирующие 
растения, исследовался ряд цитофизиологических изменений, 
возникающих в клетках листьев картофеля в ответ на воздей
ствие заморозков. Изучалось действие и последействие з а 
морозков на следующие клеточные показатели: способность
протоплазмы к движению и плазмолизу; морфологические и 
структурные изменения хлоропластов, видимые в световом 
микроскопе; интенсивность флуоресценции хлоропластов при 
освещении их возбуждающ им светом. Ставилась задача про
следить последовательность изменения этих показателей по 
мере усиления повреждающего действия отрицательных тем
ператур для выявления различий в их чувствительности, что 
в конечном итоге могло бы способствовать обнаружению тех 
структур и процессов, которые определяют морозостойкость  
вегетирующих растений. Задачей исследования было также  
сопоставление изменений, вызванных отрицательными темпе
ратурами, у двух видов, различающихся по устойчивости 
к заморозкам.

Объекты и методы исследования

Д ля исследования были взяты устойчивый к заморозкам  
дикий вид картофеля Solanum schreiteri Buk. и нестойкие сорта 
Приекульский ранний (Solanum tuberosum L.) и Олев (м еж видо
вой гибрид). Более высокую морозостойкость диких видов 
картофеля по сравнению с представителями S. tuberosum отме
чал С. М. Букасов (1932, 1954). При испытании на устойчи
вость к заморозкам S. schreiteri выдерживал температуру  
до — 5°, в то время как S. tuberosum повреждался при — 2°.

Растения картофеля выращивались из семян в условиях  
вегетационного домика. В опытах использовались растения 
в возрасте 5 пар настоящих листьев. Исследования проводили  
на листьях третьего яруса (5-й и 6-й, считая снизу).
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Заморозки создавали в специальных холодильных камерах  
емкостью 8 м3 (4 м2Х2 м), охлаждающ ихся фреоновыми хо
лодильными установками (Д роздов и др., 1966; Курец, 1966; 
Хилков и Д роздов , 1968). Скорость снижения температуры  
во время заморозков составляла приблизительно 2° в час. 
Продолжительность действия минимальной температуры от 
30 минут до 5 часов. Максимальная общая продолжительность  
заморозка достигала 14 часов. Оттаивание длилось в течение 
часа с постепенным подъемом температуры до +5°.

По мере снижения температуры в ходе заморозка, а также  
после оттаивания из листьев растений высекали острым брит
венным лезвием кусочки площадью около 'А см2. На протяже
нии всего заморозка высечки брали с одного и того же иссле
дуемого листа. Кроме замораживания целых растений в холо
дильной камере определяли устойчивость клеток листьев кар
тофеля после охлаждения в полупроводниковом микрохоло-  
дильиике типа ТЛМ-1-3. Использовалась методика определе
ния устойчивости к низким температурам, разработанная в л а 
боратории проф. В. Я. Александрова (Александров и др. 
1959, 1964). В отличие от нее охлаж дение высечек проводи
лось не в силиконовом масле, а в воздухе. Кусочки листьев из 
комнатной температуры переносили в воздушную камеру  
микрохолодильника, охлаж денную  до заданной температуры. 
По истечении определенного срока (от 5 до 320 минут) высеч
ки перекладывали в водопроводную воду комнатной темпе
ратуры. Высечки, взятые из листьев растений в течение зам о
розка и охлажденные в микрохолодильнике инфильтрировали 
водспрсводиой водой в медицинском шприце (Александров, 
1954) и микроскопировали при комнатной температуре. В них 
определяли способность протоплазмы клеток верхнего эпидер
миса к движению и плазмолизу, наблюдали за состоянием  
хлоропластов в клетках столбчатой паренхимы. Движение  
протоплазмы определяли по перемещению сферосом. Скорость 
его измерялась временем прохождения сферосомами опреде
ленного расстояния на шкале окуляр-микрометра в удлинен
ных клетках эпидермиса над жилкой. В качестве плазмоли- 
тика использовался 1 М раствор сахарозы. О состоянии хло
ропластов в клетках столбчатой паренхимы судили по их рас
положению и внутренней структуре, видимой в световом мик
роскопе. Кроме того, измерялась интенсивность флуоресцен
ции хлоропластов. Для этого было изготовлено электронное 
устройство к люминесцентному микроскопу МЛ-2, состоящее  
из фотоэлектронного умножителя ФЭУ-22, усилителя постоян



ного тока и регистрирующего прибора Н-320. Источником  
света служила ртутная лампа Д РШ -250, питаемая через элек
тронный стабилизатор. Д ля возбуждения флуоресценции хло- 
ропластов испбльзовались сине-фиолетовые лучи в области  
400 мм к.

Во время наблюдения кусочки листьев помещали на п ред
метном стекле па столик микроскопа и освещали их возбуж 
дающим светом, падающим через объектив. На регистрирую
щем приборе получали запись хода флуоресценции.

Помимо исследования клеточных показателей после дей
ствия мороза при комнатных условиях, были проведены мик
роскопические наблюдения непосредственно в холодильной 
камере на листьях неотделенных от растения во время о х л а ж 
дения. Для этого перед началом опыта камера, как правило, 
охлаждалась. Затем в нее вносился микроскоп и вегетацион
ный сосуд с растением, обернутый ватой для предотвращения 
охлаждения корневой системы. Вегетационный сосуд разме
щался таким образом, чтобы исследуемый лист находился на 
предметном стекле под объективом микроскопа, там же по
мещалась термопара для измерения температуры около листа. 
Наблюдения в холодильной камере осуществлялись с по
мощью объектива масляной иммерсии. Вместо иммерсионного 
масла, которое при низких температурах затвердевает, исполь
зовалась смесь силиконовых масел с коэффициентом прелом
ления 1,515 (Александров, 1962; Александров и Шухтина, 
1964). Снижение температуры во время заморозка шло выше 
описанным методом. В ходе заморозка и после его окончания 
наблюдали за движением протоплазмы в клетках верхнего 
эпидермиса и за верхним слоем клеток столбчатой паренхимы 
(сквозь эпидермис). Кроме уж е  описанных наблюдений за 
состоянием хлороиластов, в этих опытах было проведено из
мерение осей зеленых пластид при помощи окуляр-микро
метра.

В работе был использован микроскоп МББ-1а, объективы 
водной (ВИ АПО 70х, ап. 1,23) и масляной (МИ АПО 90х. 
ап. 1,30) иммерсии. Увеличение окуляра 7х, бинокулярной на
садки 2,5х.

В проводимых опытах четко разграничивалось два вида 
воздействия отрицательных температур на растения: 1) пере
о х л а ж д ен и е — при температуре ниже нуля лед в тканях ра
стений не образуется; 2) льдообразование — в тканях расте
ний при отрицательных температурах образуются кристаллы
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льда. Если кристаллы льда начинали появляться при — Г —  
— 2°, то выход воды из протоплазмы осуществлялся постепен
но по мере понижения температуры за счет постепенного .на
растания льда в межклетниках. Такое л ьдообразование. на
зывали медленным. Если первые кристаллы льда появлялись 
при более низкой температуре, чем в первом случае, то проис
ходил быстрый рост кристаллов и резкое обезвоживание про
топлазмы. Такое льдообразование называли быстрым. М едлен
ное льдообразование обеспечивалось путем нанесения на ис
следуемый лист при температуре — Г кристалла льда. Быст
рое льдообразование происходило самопроизвольно после 
некоторого переохлаждения растений. При охлаждении высе
чек в полупроводниковом микрохолодильнике на каждую из 
них перед погружением в воздушную камеру также наносился 
кристалл льда.

Макроскопическую оценку повреждений целых растений 
картофеля проводили через I— 2 дня после заморозка по шка
ле В. Н. Прокошева (1946).

Результаты  исследований

Заморозки с переохлаждением растений до  — 6° не вызы
вали повреждения ботвы картофеля как у стойкого, так и у 
нестойкого видов. Четкая разница м еж ду ними проявилась в 
отношении к заморозкам с медленным льдообразованием в 
тканя* (табл. 1). Растения нестойкого вида начинали пов
реждаться при заморозках с минимальной температурой — 2° 
и продолжительностью ее действия 30 минут, при этом пов
реждение составляло в среднем около 10%. Наиболее чувст
вительными были верхушечные молодые листья. Более про
должительные заморозки с этой же минимальной температу
рой повреждали листья третьего яруса, на которых проводи
лись наблюдения. Через 1— 2 дня после заморозка края 
листьев подсыхали, а на верхней стороне появлялись светлые 
пятна. После заморозков с минимальной температурой — 2 
и продолжительностью ее действия 3 часа, а также зам ороз
ков с 30-минутной продолжительностью действия — 3° лист 
нестойкого вида полностью погибал. Растения картофеля  
сорта Олев были по устойчивости одинаковы с растениями 
сорта Приекульский ранний.

Растения -3. асЬтеНеп имели легкие повреждения (около 3%) 
только после 2-часового действия минимальной температу
ры — Т . При этом повреждался исключительно верхушечный
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лист. Лишь после заморозка с минимальной температурой — 4° 
на листовой пластинке 5-го, 6-го листьев начинали появляться 
светлые пятна, а края подсыхали. Полностью эти листья по
гибали при заморозках с минимальной температурой — 5°.

Таблица I
П ов р еж ден и е  целых растений картоф еля зам ор озк ам и  

с медленным л ьд о о б р а зо в а н и ем  в тканях

Минимальная 
температура 

заморозка в °С

Продолжительность
действия

минимальной
температуры

Повреждение растений в % 
по Прокошеву

S tuberosum S. schreiteri

—2 30 мин. 10 0

—2 1 час 35 0

—2 2 часа 45 3

3 часа 56 2

—3 30 мин. 63 0

—3 1 час 64 3

—3 2 часа 67 4

—4 2 часа — 36

—5 30 мин. _ 54 .

Следовательно, растения изучаемого дикого вида 3 . sc h re ite .fi 
с одной стороны и двух сортов картофеля Приекульский ран
ний и Олев с другой резко различаются м еж ду собой по своей 
обшей устойчивости к искусственным заморозкам, сопровож 
дающимся образованием льда в их тканях.

I. Признаки п овреж ден и я  клеток листьев картофеля  
под влиянием п ер ео х л а ж д ен и я

При'изучении действия переохлаждения па клетки листьев 
картофеля микроскопические наблюдения проводили непо
средственно в холодильной камере на листьях неотделенных 
от растения. Первые заметные в световом микроскопе измене
ния при этом наступали в хлоропластах и выражались в тен
денции их к округлению. В табл. 2 представлены результаты
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измерения большой и малой осей хлоропластов в клетках 
столбчатой паренхимы стойкого и нестойкого видов карто
феля. Большая ось хлоропластов не испытывала значительных 
изменений во время переохлаждения. Но по мере усиления з а 
морозка происходило увеличение малой оси: у нестойкого ви
да оно было достоверным при — 2°, у стойкого при — 3°. Та
кое разбухание хлоропластов было обратимо через несколько 
часов после помещения растений в условия вегетационного 
домика.

Таблица 2

И зм енение р азм ер ов  хлор опластов  в клетках столбчатой  
паренхимы листьев картоф еля в процессе п ер еохл аж ден и я

растений
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Й х

33 я р
% X°  оЛЗ *

О О °

111
г « 1 £н со
о  к м '■ 3  я а. сьЫ Е О е;

Ло

С/)

+  18 1,76 +  0,083 5,12 +  0,128
—0 1,76+0,123 0 5,12+0,128 0
—2 1 час 2,40 +  0,146 <0,001 5,28+0,133 >0,10
—4 2 часа 2,40+0 <0,001 5,12+0,123 ■ 0
—4,8 3 часа 2,56+0,110 <0,001 5,28+0,106 >0,10
+  18 1,76+0,083 4,80 +  0,117
— 1 30 мин. 1,92 +  0,133 >0,05 5,12 +  0,117 >0,05
—2 1 час 1,92 +  0,133 >0,05 4,80+0 0
—3 2 часа 2,24 +  0,106 <0,001 4,64+0,173 >0,10

Другим отклонением от нормального состояния клеток, на
блюдаемым в процессе переохлаждения, было торможение  
движения протоплазмы. Способность протоплазмы к д в и ж е
нию сохранялась на протяжении всех заморозков с переох
лаждением. Однако скорость его по мере, снижения темпера-
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туры и увеличения продолжительности ее действия уменьша
лась. У нестойкого вида резкое замедление движения прото
плазмы в процессе переохлаждения отмечено через 2 часа 
после начала действия отрицательной температуры, у стойко
го через 3— 4 часа.

Помимо наблюдения за клетками листьев картофеля в про
цессе переохлаждения изучалось его последействие. Д ля это
го из листьев растений, находящихся в холодильной камере, 
в различные сроки развития заморозка брали высечки, кото
рые микроскопировали при комнатной температуре. Как уж е  
отмечалось выше, после заморозка с переохлаждением сохра
нялось в течение нескольких часов разбухание хлоропластов, 
наблюдаемое во время заморозка. Естественно, что морфоло
гические изменения хлоропластов должны сопровождаться  
функциональными нарушениями. Для определения состояния 
фотосинтетического аппарата может служить способность  
зеленых растений флуоресцировать при освещении в озб у ж д а 
ющим светом. Мы использовали изменение флуоресценции  
хлорофилла как показатель повреждения листьев после зам о
розка.

Хлорофилл, находящийся в листьях, при освещении их си
не-фиолетовым светом способен испускать красную флуорес
ценцию, которая определенным образом изменяется во вре
мени. Максимальная интенсивность наблюдается примерно 
через I сек. после включения света, возбуж даю щ его флуорес
ценцию. Затем в течение нескольких минут происходит умень
шение интенсивности флуоресценции до тех пор, пока она 
не достигает постоянного уровня. Впервые характер измене
ния флуоресценции хлорофилла листа во времени был описан 
Каутским и Хиршем (K au tsky  iund Hirsch, 1931). Они сразу ж е от
метили зависимость этого процесса от температуры.

П одан н ы м  Каутского и Шпона (K au tsky  a n d  Spohn, 1934) по. 
мере снижения температуры листьев агератума, пеларгонии и 
париетарии от 40° до 0° происходит увеличение яркости флуо
ресценции, так как охлаждение, не влияя на первоначальный 
подъем, замедляет падение интенсивности флуоресценции. 
Увеличение выхода флуоресценции при понижении темпера
туры наблюдали также Франк, Френч и Пак (F rank ,  French und 
Puck, 1941). По их данным затухание флуоресценции у H y d ra n g ea  
продолжается 3 мин. при 23° и более 10 мин. при 0°.

Данные, полученные на листьях пшеницы подтверждают  
наблюдение, что снижение температуры во время освещения 
вызывает уменьшение скорости затухания флуоресценции
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и замедляет появление вторичного пика, повышая при этом 
высоту. (Ghow et а!. 1963).

Что касается последействия температурной обработки на 
интенсивность флуоресценции, то известны лишь работы о 
результатах прогрева и действия низких положительных тем
ператур. Уменьшение интенсивности флуоресценции хлоропла- 
стов после кратковременного прогрева, вызывающего обра
тимое повреждение, было обнаружено В. В. Мельниковой 
(1964) у синезеленых водорослей, Г. С. Кикнадзе ( 1 9 6 0 )  
V листьев C a m p an u la  persicifolia. Г .  С. Кикнадзе ( 1 9 6 5 )  описано  
также повышение стационарного уровня флуоресценции хло
рофилла листьев после прогрева, происходящее наряду со 
снижением первоначального пика.

После воздействия низких положительных температур в 
листьях огурца происходило прежде всего снижение первона
чального пика флуоресценции хлорофилла. После увеличения 
продолжительности охлаждения наблюдалось снижение ста
ционарного уровня. (Кислюк, 1965). В опытах с листьями ку
курузы в ряде случаев охлаж дение вызывало подъем стацио
нарного уровня, который происходил наряду со снижением  
первоначального максимума. Более продолжительное о х л а ж 
дение вызывало снижение стационарного уровня, как это 
происходило у огурца.

Литературные данные по изучению последействия отрица
тельных температур на интенсивность флуоресценции хлоро
филла нам не известны. Вначале мы провели измерение интен
сивности флуоресценции листьев картофеля после переохлаж 
дения растений. Результаты измерений показали, что переох
лаж дение растений стойкого вида картофеля до — 6° не влияет 
на ход интенсивности флуоресценции их листьев, в то время 
как у нестойкого вида происходит достоверное повышение ми
нимального уровня на 60% по отношению к контролю уж е пос
ле 2-часового воздействия — 2°. Следовательно, обнаруженное  
после заморозков увеличение размера малой оси хлороплас- 
тов сопровождается у нестойкого сорта повышением стацио
нарного уровня флуоресценции.

Кроме наблюдений за фотосинтетическим аппаратом листь
ев картофеля после переохлаждения растений были проведе
ны измерения скорости движения протоплазмы. В табл. 3 при
водятся данные двух опытов, характеризующие изменение 
скорости движения протоплазмы в клетках листьев картофе
ля сразу после прекращения переохлаждения. Результаты ос
тальных опытов аналогичны приведенным. Из табл. 3 видно,
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что отдельные растения как нестойкого, так и стойкого вида 
несколько различались меж ду собой по способности к переох
лаждению. Однако для всех характерно снижение скорости  
движения протоплазмы, увеличивающееся по мере усиления 
заморозка. Причем у стойкого вида снижение скорости дви
жения происходит более медленно и постепенно, чем у нестой
кого сорта. Так, например, резкое замедление движения про
топлазмы в клетках 5. всйгейеп наступало через 8 часов 15 ми
нут (2: растение), 8 часов 45 минут растение) при темпера
туре — 5,2°, а в клетках сорта Олев через 4 часа 30 минут при 
температуре — 3,8°. Несмотря на резкое замедление скорости  
движения протоплазмы, способность ее к движению после пе
реохлаждения всегда сохранялась, а через несколько часов 
после помещения высечек во влажную камеру при комнатной 
температуре возвращалась к норме.

2. Признаки повреждения клеток листьев картофеля 
под влиянием заморозков с льдообразованием  

в тканях растений

Микроскопические наблюдения в холодильной камере по
казали, что при нанесении затравочных кристаллов льда на 
исследуемый лист при температуре — Г льдообразование на
чиналось в межклетниках. По мере снижения температуры 
кристаллы разрастались и вызывали деформацию клеток 
столбчатой паренхимы. Сильное разрастание кристаллов льда  
в межклетниках затрудняло наблюдение. Однако, вскоре после  
наступления льдообразования можно было наблюдать резкое  
замедление движения протоплазмы: в клетках нестойкого ви
да оно отмечено при — 1,5°------- 2,5°, у стойкого после — 3°.

Непосредственно в холодильной камере были проведены 
замеры осей хлоропластов при льдообразовании в межклетни
ках. Большая ось в течение заморозков не испытывала досто
верных изменений (табл. 4 ) .  Достоверное увеличение малой 
оси хлоропластов появлялось в клетках нестойкого вида при
установлении на столике микроскопа — Г ------- 2° (табл. 5).
При дальнейшем охлаждении происходило все большее удли
нение малой оси хлоропластов, достигающее максимума че
рез 2— 3 часа с момента начала действия отрицательной тем
пературы.

Достоверное увеличение малой оси хлоропластов 5. всйгейеп 
при медленном льдообразовании было отмечено к концу 3-ча- 
сового воздействия температуры — 2° или 30-минутного — 3°,
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Скорость движения протоплазмы в клетках листьев картофеля 
после переохлаждения растений во время заморозка  

(микроскопирование при комнатной температуре)

Таблица 3

— 6.0

+  18 
0

— 1.8
—3.4
—4.3
—4.5
—5.0
—5.2

—5.2
—5.2
- 5 .2

—5.2

сорт Олев
+  18.0 10.4 10.3 9.8

0 10.1 Ю.8 9.7
—3.2 2 6.5 7.7 . 5.7
—3 2 2 '/2 6.1 7.9 ' 7.0
- 3 .5 3 '/2 5.8

самопроизвольное
6.1 5.1

- 3 .8 4 '/2 снятие переохл. +  *) +
- 3 .8 5 Ча + +

6 1и
самопроизвольное

—4.5 снятие переохл. +
—5.1 7 */» +
—4.8 9 +
—4.8 9 Чг +
—4.5 10 +
—4.5 Ю Чг +
—4.5 11 +  ■

И '/,

1 Чг
3
4 '/2
5 */4
6 зи
7 ‘/2

8 '/4
8 зи

9 '/*

Б. БсИтсИеи
5.8
5.8
4.8
4.4
3.9 
4.1

- 4.0
3.7

самопроизвольное 
снятие переохл.

4.8
4.8
4.4
4.9
3.0
3.4
2.6
2.7

2.6
+
+

самопроизвольное 
снятие переохл.

самопроизвольное 
снятие переохл.

4.6
5.8
4.9
3.9 
3.3
3.7
3.7
3.5

3.1
2.9 
+

самопроизвольное 
снятие переохл.

*) Имеются отдельные поступательно двигающиеся сфероеимы, ско
рость движения которых практически нельзя измерить.
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Изменение размеров 
хлоропластов в клетках столбчатой 

в различные сроки развития заморозка с
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(в 
ч

Контроль 0о — Г —2° —2° 30 м.

—2°, 0,5 3,90 ±0,08 , 3 ,90± 0 ,10 4,03 ±0,08

Б. (иЬешзиш 

4,03 ±0,08 4,03 ±0,08

—2°, 1 4,03 ±0,08 4,03 ± 0 ,12 4,03 ±0,10 4,03± 0,10 4,03 ±0,13

—2°,3 4,03±0,25 3,90±0,20 4,16 ±  0,18

—3°, 0,5 4.16 ±  0,17 4,16±0,22 116+ 0 ,20 4 ,1 6± 0 ,13 —

—2°, 0,5 4 ,16 ±  0,22 4,03 ±0,08 4,03 ±  0,10

Б. «сИгеИеп 

4,16 ±  0,13 4 ,16± 0 ,17

—2“, 1 4,03 ±0,10 4,03 ±0,10 4,16 ±  0,19 4 ,16± 0 ,17 4,16 ±  0,12

—2°,3 3,90 ±0,13 — 3,77 ±0,09 3,90 ±0,13 —

—3°, 0,5 3,90 ±0,13 — 3,90 ±0,10 — —

—3°, 2 3,85±0,08 — — — —

— . 3,88 ±0,12 ■ — — 3,88 ±0,10 —
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большой оси
паренхимы листьев картофеля
льдообразованием в тканях растений (в микронах)

1

Т аблица 4 ■

измерений во время заморозка

—2°

1 час

—2° 

2 час

—2° 

3 час
—3°

—3° 

30 мин.

—3°

1 час

- 3 °  

2 час
- 4 °

4,03 ±0,16 — — — — — —

4,16 ±  0,19 4,16±0,20 4,16±0,18 — — — —

— — — 4,16 ±0,30 4,16±0,19 —

_ _ _ — — — —

4,16±0,10 — — — — — — '

3.9С±С,13 3,77 ±0,09 4,03 ±0,09 —
_ _

— — — — — 3,90+0,10 3,90±0,13

\

3,90 ± 0 ,14 — 3,90±0,16
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Изменение размеров 
хлоропластов в клетках столбчатой 

в различные сроки развития заморозков с
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Контроль

Сроки измерения

0° — 1° —2°
2° 

30 мин.

S. tuberosum

—2°, 0,5 1.82 ±0.05 1.95 ±0.08 2.08 ±0.10 2.34 ±0.08 2.47±0 10

—2°,1 ч. 1.82 ±0.08 1.95 ±0.18 2.08 ±0.18 2.47 ±0.12 2.60±0.27

—2°, 3 ч. 1.95 ±0.20 1.82 ±0.19 — 2.34±0.20 —

- 3 ° ,  0,5 1 .($± 0 .09 1.82 ±0.13 1 8 2 ± 0 .12 2.21 ±0.09 —

S. schreiteri

—2°, 0,5 1.56 ±0.10 1.56 ±  0.13 1.56±0.13 1 5 6 ± 0 .10 1,5 6 ± 0 .10

—2°, 1 ч. 1.56 ±Ю.09 1.56 ±0.09 1.43±0.09 1.43 ±0.07 1.47 ±0.10

—2°,3 ч. 1.43 ±0.09 — 1.43 ±  0.09 • 1.56 ±  0.18 —

—3°, 0,5 1.43 ±0.22 — ■ — 1.30± 0.12 —

—3°,2 ч. 1.56±0.12 — — — —

- 4 ° , 1.56±0.10 — — 1.56±0.08
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малой оси
паренхимы листьев картофеля 
льдообразованием в тканях растений (в микронах)

Таблица 5

во время зам орозка

— 2°

1 час.

- 2 °  

2 час.

— 2° 

3 час.
- 3 °

— 3° 

30 мии.

- 3 °

1 час.

—3° 

2 час.
—4°

2.73±0 .17

— — — —

2.34 ± 0  26 2.47 +  0.09 2.60 +  0.20 — — —

— — — 2.60±0 .10 2 77 ±: 0-10

1 5С ±  0.12

— — — — —

1 56 ±  0.18 1.69 ±  0.19 2 .21+0 .18 —

— — — 1.5 6 ± 0 .17 1 9 5 + 0 .1 7

— — — — — 1.99+0.19 2 К 1.1.0.С8

2 18±0.16 —  2.50 ± 0 .1 8

| и £ • -Я к:' и ^
. 3
/ Л
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при этих воздействиях в клетках нестойкого вида наблюдалась  
коагуляция протоплазмы. При температуре — 4° разбухание  
хлорсхпластов в клетках стойкого вида достигало максимума. 
Дальнейш ее усиление заморозков вызывало сильный рост кри
сталлов льда в межклетниках, затрудняющих наблюдение в 
процессе замерзания.

Резко менялась микроскопическая картина после оттаива
ния. После слабых заморозков единственным отклонением от 
нормального состояния хлоропластов как у стойкого, так и у 
нестойкого видов было увеличение размера их малой оси. П ос
ле более длительного воздействия льда разбухш ие хлоропла- 
сты отходили от стенок клеток, распределялись по всей клетке, 
образуя скучивания в тех или иных ее местах. Возникали из
менения в структуре хлоропластов: они теряли свою тонкозер
нистую структуру, видимую в световом микроскопе, их со
держ имое расслаивалось на несколько телец (3— 5) сильно 
преломляющих свет. В клетках нестойкого сорта эти измене
ния возникали после 1— 2-часового воздействия температуры  
— 2°, у стойкого после 1,5 — 2-часового действия — 3°. Все эти 
изменения были обратимы после возвращения растений в ус
ловия вегетационного домика. В зависимости от степени нару
шения, которая в свою очередь определялась минимальной 
температурой и продолжительностью ее действия, репарация 
повреждений в проводимых заморозках длилась у нестойкого 
сорта в течение 24— 40 часов, у S. schreiteri —  1— 24 часов. После  
воздействия температур — 2° в течение 3 часов у нестойкого 
сорта и — 5° у стойкого в клетках столбчатой паренхимы ис
следуемых листьев наблюдалось сильное скучивание и слипа
ние хлоропластов, потеря ими четких границ, что сопровож да
лось гибелью клеток. Участки таких клеток и представляли со 
бой осветленные пятна на верхней стороне листа.

Обнаруженные после оттаивания морфологические измене
ния хлоропластов сопровождались изменением их флуоресцен
ции. У нестойкого сорта эти изменения наступали при —2° 
и заключались в менее крутом спаде максимума и в более  
высоком стационарном уровне по сравнению с контролем. 
Усиление повреждения вызывало понижение как максималь
ного, так и минимального уровня свечения. В клетках S. tubero
sum максимальный уровень снижался после часового воздей
ствия температуры — 2е на 26%, после действия заморозка  
— 3° —  на 50%. Полное гашение свечения было обнаружено в 
листьях s. tuberosum после 2-часового действия температуры  
— 4°, т. е. значительно позж е наступления коагуляции.
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Несколько иной характер изменения флуоресценции после 
действия заморозков с медленных^льдообразованием обнару
жен в листьях 5. всИеДеп. В них не наблюдалось достоверного  
повышения стационарного уровня. Максимум начинал сни
жаться после действия — 3° в течение 1 часа в среднем на 29%. 
Одновременно со снижением первоначальной вспышки после 
усиления заморозка происходило уменьшение стационарного 
уровня. Полное гашение свечения хлоропластов наблюдается  
через некоторое время после наступления коагуляции 
(при — 6°).

Обнаруженное во время наблюдения в камере торможение  
движения протоплазмы при медленном льдообразовании со
храняется и после оттаивания. Оно отмеченоу нестойкого вида 
через 1— 4 часа действия температуры ниже 0°, у 5. всЬгейеп — 
через 3,5—6 часов.

Нарушение способности протоплазмы клеток листьев кар
тофеля к плазмолизу наступало всегда после медленного льдо
образования одновременно с коагуляцией.

Если после медленного льдообразования наблюдалась не
которая постепенность и очередность в появлении нарушений 
в клетках у обоих видов картофеля, то быстрое льдообразова
ние в тканях листьев, наступающее после переохлаждения, 
приводило к очень быстрой коагуляции протоплазмы. Темпе
ратура гибели клеток листьев картофеля при быстром льдо
образовании составляла для нестойких сортов — 3"------- 4",
для стойкого вида не выше — 5°.

3. Признаки повреж дения клеток листьев картофеля  
после внезапного  о х л а ж д е н и я  в микрохолодильнике

Быстрое замораживание, которое происходит при перене
сении листьев из комнатной температуры сразу ж е в отрица
тельную действует, повидимому, иначе, чем заморозок. Усло
вия такого быстрого замораживания создавались в камере  
полупроводникового микрохолодильника, примененного впер
вые для цитофизиологических исследований В. Я. Александро
вым с сотрудниками (Александров и др. 1959, 1964).

Опыты проводились следующим образом. В воздушную ка
меру микрохолодильника, охлажденную  до заданной темпера
туры, помещали кусочки листьев картофеля из комнатной тем
пературы. По прошествии определенного времени (5, 10, 20, 
40, 80, 160, 320 минут) их вынимали, помещали в водопровод
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ную воду, в которой затем инфильтрировали и просматривали 
под микроскопом при комнатной температуре.

В опытах без снятия переохлаждения не обнаружили чет
ких результатов вследствие различной способности клеток 
к переохлаждению. П ереохлаждение устраняли путем нанесе
ния на каждую  высечку перед помещением в микрохолодиль
ник кристалла льда в капле воды.

При внезапном замерзании высечек момент остановки дви
жения протоплазмы и нарушения ее способности к плазмолизу  
совпадал с наступлением коагуляции (Табл. 6 ) .  Как видно 
из табл. 6, коагуляция протоплазмы в клетках листьев кар
тофеля в области температур от —6,3 до — 12,4 наступает 
через 5— 10 минут после начала охлаждения. При этом темпе
ратура гибели клеток стойкого п нестойкого вида одинакова. 
В области более высоких температур гибель клеток наступает

Таблица 6

Чувствительность цитоф изиологических показателей  
к внезапном у за м о р а ж и в а н и ю  высечек из листьев картофеля  

в полупроводниковом  микрохолодильнике

Т е м п е р а т у р а  в °С
Продолжитель
ность замора

живания высе
чек в мин.

наступление 
морфологичес
ких изменений 
хлоропластов

нарушен не 
способности 
протоплазмы 
к движению

нарушение 
способности 

протоплазмы 
к плазмолизу

К
оа

гу
ля

ци
я

пр
от

оп
ла

з
мы

5 —7,5

Б. ЩЬеговит 

— 12,3 — 12,3 — 12,3
10 — 4,7 — 6,3 - 6 , 3 —6,3
20 —2.9 ■ - 3 , 8 — 3.8 — 3,8
40 — 1,5 — 2,3 — 2,3 - 2 , 3
80 — 1,4 — 1,7 — 1,8 — 1,8

160 —0,6 — 1,5 — 1,8 — 1,8
320 —0,6 — 1,2 — 1,2 — 1,2

5 — 8,7

Б. йсЬгейеп 

— 12,4 — 12,4 — 12,4
10 —5,4 —6,4 - « , 4 — 6,4
20 — 3,9 —4,6 - 4 , 6 —4,6
40 — 2,5 — 3,1 —3,1 —3,1
80 —2,1 —2,6 —2,6 —2,6

160 — 1,1 —2,1 - 2 , 3 . —2,3
320 — 1,1 - 2 ,1 - 2 , 2 - 2 , 2
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при более продолжительных экспозициях, а протоплазма кле
ток S. schreiteri коагулирует при меньших воздействиях отрица
тельных температур, чем клеток S. tuberosum.

Изменения расположения и структуры хлоропластов имели 
место значительно раньше, чем необратимое повреждение про
топлазмы (табл. 6 ) .  При различных экспозициях морфологи
ческие изменения хлоропластов в клетках S. schreiteri наступает 
после воздействия более низких отрицательных температур, 
чем в клетках S. tuberosum.

Измерения интенсивности флуоресценции после зам ор аж и 
вания высечек показали, что этот признак может свидетельст
вовать о ранних нарушениях в фотосинтетическом аппарате. 
Первые изменения в ходе кривой флуоресценции — повыше
ние стационарного уровня — после 5-минутного зам ораж ива
ния высечек из листьев отмечено у S. tuberosum При — 5°, 
у S. schreiteri при — 8°, когда еще не обнаруж ено изменений в 
расположении и структуре хлоропластов. Последующие из
менения флуоресценции— уменьшение первоначальной вспыщ- 
к и — начинается у хлоропластов нестойкого вида после ох
лаждения при — 9° (снижение на 18% по сравнению с контро
лем ), у стойкого при — 12° (снижение по отношению к контро
лю на 29%), т. е. одновременно с изменением расположения и 
структуры хлоропластов. Коагуляция протоплазмы в клетках 
столбчатой паренхимы не сопровождалась полным гашением 
флуоресценции.

После 40-минутного действия температуры — Г не проис
ходило существенных изменений интенсивности флуоресцен
ции ни у стойкого, ни у нестойкого видов. В интервале темпе
ратур ниже — Г и до  — 2° наблюдается подъем минимального 
уровня при неизменном максимальном. У сорта Приекульский 
ранний он более интенсивен, чем у S. schreiteri. 40-минутное 
охлаждение при — 3° ведет к уменьшению выхода флуоресцен
ции, которое происходит как за счет понижения первоначаль
ной вспышки, так и за счет понижения стационарного уровня. 
У нестойкого вида уменьшение флуоресценции идет сильнее, 
чем в листьях S. schreiteri при тех ж е  самых температурах.

О б с у ж д е н и е  результатов

При воздействии отрицательных температур Левитт (Levitt, 
1956) отмечает 2 формы резистентности растений к отрица
тельным температурам: способность переохлаждаться (avoida
nce) и способность выдерживать л ед  внутри своих тканей
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(tolerance). Способность растений к переохлаждению может  
служить причиной устойчивости при краткосрочных зам ороз
ках. В наших опытах целые растения исследуемых видов кар
тофеля не обнаружили различий в этом виде устойчивости. 
Как растения S. schreiten так и сортов Олев и Приекульский 
ранний выдерживали заморозки с переохлаждением до — 5° — 
— 6°, не обнаруживая после этого видимых простым глазом  
признаков повреждения. Но переохлаждение не проходило для  
растений совершенно бесследно. "Микроскопические наблю де
ния в процессе переохлаждения и после его окончания выяви
ли определенные цитофизиологические изменения (округление 
хлоропластов, снижение способности протоплазмы к дв и ж е
нию, повышение стационарного уровня флуоресценции листьев 
нестойкого вида). Клетки стойкого и нестойкого видов отлича
лись по появлению цитофизиологических изменений после пе
реохлаждения. Первые видимые в световом микроскопе приз
наки повреждения появлялись у S. schreiten после более силь
ного воздействия отрицательных температур, чем это имело 
место у нестойких сортов. Разная реакция клеток листьев 
картофеля па переохлаждение позволяет говорить о том, что в 
основе межвидовой разницы в резистентности к переохлаж де
нию лежат различия в устойчивости самих клеток, их прото
пластов.

Наши наблюдения показали, что кристаллы льда, возник
шие в межклетниках, вызывают в клетках более глубокие из
менения, чем переохлаждение. Особенно эти изменения прояв
ляются после оттаивания. Помимо разбухания хлоропластов, 
наблюдается изменение их структуры и расположения в клет
ках столбчатой паренхимы. В зависимости от интенсивности  
заморозка наблюдается после оттаивания подъем стационар
ного уровня флуоресценции, затем снижение первоначальной  
вспышки, а после коагуляции протоплазмы сильное уменьше
ние выхода флуоресценции. Отмечено также в начале зам о
розка постепенное, а по мере его усиления резкое замедление  
движения протоплазмы. Эти изменения, вызываемые межклет
ным льдом обратимы. Однако скучивание и слипание хлоро
пластов свидетельствует о необратимом повреждении клеток 
паренхим ы.

Растения исследуемых видов картофеля четко различаются  
меж ду собой по способности выживать после образования  
льда в их тканях во время заморозка. При этом различия  
в устойчивости целых растений коррелируют с различиями в 
сроках наступления цитофизиологических изменений. Несмот
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ря на то, что характер этих изменений одинаков как у 5. всЬге!- 
*еп, так и у сортов Олев и Приекульский ранний, у нестойких 
сортов они появлялись при менее сильных заморозках, чем у 
дикого вида. Вероятно, в основе повреждения клеток стойкого 
и нестойкого к заморозкам вида картофеля при медленном  
льдообразовании в тканях листьев леж ат одинаковые меха
низмы. Разница в устойчивости к льдообразованию может от
части зависеть от разной скорости льдообразования, обуслов
ленной тканевыми различиями.

При повреждении клеток листьев картофеля заморозками  
немаловажное значение имела температура, при которой на
чиналось образование кристаллов льда в тканях листьев. 
Если кристаллы льда возникали при — 2°, т. е. льдообразова
ние было медленным, то наблюдалась постепенность и очеред
ность появления нарушений в клетках у обоих видов карто
феля. Клетки нестойкого вида необратимо повреждались пос
ле 3-часового действия температуры — 2”, стойкого — око
ло — 5°. Быстрое льдообразование приводило к резким нару
шениям в клетках, несмотря на то, что кристаллы льда перво
начально возникали в межклетниках. Температура гибели кле
ток листьев картофеля при быстром льдообразовании состав
ляла для нестойких сортов — 3 ° ------- 4°, для стойкого вида -
не выше — 5°.

На значение температуры образования льда указывают 
Г. Салчевэ и Г. А. Самыгин (1963). Авторы предполагают, что 
при возникновении кристаллов льда в листьях озимой пшени
цы при — 10°-------12' вода из клеток выходит очень быстро,
что приводит к механическим повреждениям субмикроскопиче-  
ской структуры протоплазмы, в то время как образование  
льда при — Т    9° обычно не повреждало клетки.

Мы также можем предположить, что в наших опытах вне
запное быстрое льдообразование вызывало быстрый выход 
воды из клеток, что приводило к разрушению протоплазмы. 
При медленном льдообразовании вода выходила из клеток 
постепенно по мере снижения температуры и вызывала ряд 
последовательно наступающих изменений. Такое постепенное 
обезвоживание в конце концов тож е приводило к гибели кле
ток. В этом случае причиной необратимого повреждения мог
ла быть критическая степень обезвоживания протоплазмы. 
Кроме того, не исключена возможность проникновения м еж 
клеточного льда через целлюлозную оболочку и плазмалемму  
внутрь клеток, и тогда причиной их гибели будет внутрикле
точное льдообразование.
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Факт большей устойчивости клеток §• schreiteri по сравнению  
с клетками S. tuberosum подтвердился в опытах на высечках, 
замораживаемых в микрохолодильнике. В области температур  
ниже 0° и до — 4° коагуляция протоплазмы в клетках листьев
S. schreiteri наступала при температурах на 0,8— 1,2° ниже, чем 
в клетках S. tuberosum. С другой стороны, при температурах от 
—6 до — 13° клетки изучаемых видов имели одинаковую устой
чивость к отрицательным температурам. М ожно предполо
жить, что в этих двух случаях в основе повреждения лежат  
различные механизмы. Вероятнее всего, что во втором из них 
происходит внутриклеточное льдообразование, и S. tuberosum, 
и S. schreiteri имеют одинаковую к нему устойчивость. Более 
медленная скорость снижения температуры в первом случае 
по сравнению со вторым может способствовать межклетно
му льдообразованию, при котором клетки S. schreiteri устойчи
вее, чем клетки S. tuberosum.

Сопоставление появления клеточных нарушений по мере 
усиления заморозков и увеличения количества льда в м еж 
клетниках показало, что одним из наиболее чувствительных 
компонентов клеток листьев картофеля являются хлоропла- 
сты. О большой чувствительности фотосинтетического аппара
та листьев картофеля свидетельствуют также опыты с внезап
ным замораживанием высечек в микрохолодильнике. И зм е
нение расположения и структуры хлоропластов после различ
ных сроков охлаждения всегда наступали раньше, чем нару
шение способности протоплазмы к движению и плазмолизу.

Наблюдения над состоянием пластид в клетках при зам о
раживании и оттаивании активно вегетирующих растений 
очень немногочисленны. Они свидетельствуют о том, что при 
действии отрицательных температур хлоропласты могут со
хранять свою целостность, менять положение в клетке. Пол
ная деструкция их необратима (Салчева, Самыгин, 1963; Б ар
ская и др., 1964). То; что низкие положительные и отрицатель
ные температуры вызывают разрушение хлоропластов отме
чают многие исследователи (Генкель и др., 1959; Проценко и 
Мишустина, I960, 1962; Барская, 1961; Барская и др., 1964). 
Увеличение размеров хлоропластов в листьях озимой пшени 
цы зимой наблюдал Хебер (Heber, 1959). Обнаружив параллель
но с повышением устойчивости и разбуханием хлоропластов  
накопление в них сахаров, Хебер предположил, что причиной 
обнаруженного увеличения размеров хлоропластов является 
осмотическое действие сахаров. Разбухание и структурные из
менения хлоропластов были обнаружены И. М. Кислюк (1964)
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при действии на листья теплолюбивых растений низких поло
жительных температур. Разбухание хлоропластов происходит 
также под действием растворов алкалоидов, но только в том 
случае, если листья были освещены (Larz, 1942; Bauer, 1943). 
Авторы высказывают предположение об осмотическом меха
низме разбухания в результате затруднения выхода сахаров  
под действием алкалоидов.

По-видимому, разбухание хлоропластов — это неспецифиче
ская реакция на воздействие разнообразных повреждающих  
агентов. В разных случаях в основе набухания могут лежать  
различные первичные процессы. Обнаруженное при действии 
заморозков удлинение малой оси хлоропластов является, ве
роятно, первой ступенью повреждения пластид, которое обра
тимо после возвращения растений в оптимальные для их ро
ста условия.

Морфологические изменения хлоропластов, вызываемые 
отрицательными температурами, сопровождаются изменением  
интенсивности флуоресценции: повышение стационарного
уровня после слабых заморозков, снижение первоначальной 
вспышки после усиления повреждающего действия и затем  
общ ее уменьшение выхода флуоресценции. Отсутствие досто
верного повышения минимального уровня после заморозков  
в листьях s. schreiteri, возможно, говорит о лучшей приспосо- 
бительности его фотосиптетического аппарата к отрицатель
ным температурам в сравнении с S. tuberosum.

Очевидно, интенсивность флуоресценции хлоропластов  
представляется весьма важным признаком, свидетельствую
щим б ранних стадиях повреждения хлорофиллоносных кле
ток отрицательными температурами.

Таким образом, хлоропласты в клетках листьев картофеля  
очень чувствительны к действию отрицательных температур, 
но предположение о том, что они служ ат причиной гибели 
листьев является слишком односторонним.

В результате проведенных опытов обнаружилось, что з а 
морозки вызывают уменьшение способности протоплазмы к 
движению в клетках листьев картофеля. Результаты наших  
наблюдений согласуются с данными, полученными при на
блюдении за этой функцией в процессе замерзания других 
растений (Molisch, 1897; Александров и Ш у х т и н а , 1964; Das und а., 
1966). Одной из возможных причин торможения движения  
протоплазм^ может служить увеличение ее вязкости. В поль
зу этого предположения можно привести данные об увеличении
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вязкости протоплазмы в листьях озимой пшеницы под влияни
ем отрицательных температур (Голуш и Шарина, 1940). П о
мимо этого замедление движения протоплазмы может быть 
вызвано нарушением энергетического обмена в растениях. 
Известно, что отрицательные температуры приводят к сниж е
нию интенсивности фотосинтеза и фотофосфорилирования, 
играющих важнейшую роль в энергетическом обмене расте
ний (Хебер, 1964; Santarius und Heber, 1965; Heber. 1967, Нюппиева, 
1968).

В ы в о д ы

1. Изучалось действие и последействие искусственных з а 
морозков на листья различающихся по морозостойкости видов 
картофеля: устойчивого дикого вида S. scbreiteri выдерживаю
щего температуру до — 5° и нестойких сортов Приекульский 
ранний и Олев, повреждающихся при — 2°. Действие отрица
тельных температур как без льдообразования в тканях расте
ний, так и с льдообразованием привадит к значительным из
менениям патофизиологических функций и структур клеток 
листьев.

2. Микроскопические наблюдения в процессе переохлаж 
дения и после его окончания выявили следующие цитофизио-  
логические изменения в листьях картофеля: округление хлоро- 
пластов, повышение стационарного уровня флуоресценции у 
нестойкого вида, снижение способности протоплазмы к движ е
нию, которые были обратимы через несколько часов после 
возвращения растений в условия выращивания. Растения кар
тофеля не имели после переохлаждения видимых простым 
глазом признаков повреждения.

3. Одинаковые по характеру патофизиологические измене
ния возникали в клетках S. schreiteri после более сильного пере
охлаждения, чем в клетках листьев нестойкого сорта. Разная  
реакция клеток различных по морозостойкости видов позво
ляет говорить о том, что в основе межвидовой разницы в ус
тойчивости к переохлаждению лежат различия в устойчиво
сти протопластов клеток.

4. Образование льда в тканях листа, наступающее после 
его значительного переохлаждения, приводит к необратимому  
повреждению клеток. Критическая температура переохлаж де
ния, после которой обнаруживалась быстрая коагуляция про-
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топлазмы после оттаивания, для сортов Олев и Приекульский 
ранний была около — 3 °------- 4°, для 5. всИгеНел ниже — 5°.

5. В процессе медленного льдообразования было обнару
жено увеличение малой оси хлоропластов и замедление дви
жения протоплазмы вплоть до прекращения. По мере разр а
стания кристаллов льда в межклетниках происходило сжатие  
клеток столбчатой паренхимы, в результате чего можно было 
наблюдать сближение хлоропластов друг к другу и к центру 
клеток.

6. После оттаивания листьев картофеля, испытавших во 
время заморозка медленное льдообразование, отмечен ряд 
последовательно наступающих по мере усиления заморозков  
изменений: увеличение малой оси хлоропластов, сопровож
дающееся повышением стационарного уровня флуоресценции; 
изменение расположения хлоропластов в клетках столбчатой 
паренхимы и расслоение их содержимого с параллельным  
уменьшением первоначальной вспышки флуоресценции; сни
жение способности протоплазмы к движению. Все эти измене
ния обратимы после помещения растений в вегетационный 
домик.

7. Окучивание и слипание хлоропластов сопровождалось  
резким снижением флуоресценции и свидетельствовало о ги
бели клеток. Однако, полное гашение флуоресценции насту
пало при дальнейшем охлаждении через несколько часов 
после коагуляции протоплазмы.

8. Нарушение способности протоплазмы клеток листьев 
картофеля к плазмолизу наступало после действия зам ороз
ков лишь вместе с наступлением коагуляции.

9. Сопоставление чувствительности к заморозкам изучен
ных цигофизиологических показателей выявило, что одним  
из наиболее чувствительных компонентов клеток листьев кар
тофеля являются хлоропласты. Однако, представление о том, 
что хлоропласты служат причиной гибели клеток слишком 
односторонне.

10. Растения картофеля сортов Олев и Приекульский ран
ний с одной стороны и 5. всйгейеп с другой различаются между  
собой по способности выживать после образования льда в их 
тканях. При этом различия в устойчивости целых растений 
коррелируют с различиями в сроках наступления цитофизио- 
логичееких изменений.
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11. Характер изменений, вызываемых в клетках листьев 
картофеля заморозками с медленным льдообразованием, оди
наков как у стойкого, так и у нестойкого вида, но у нестойких 
сортов они появлялись при менее сильных заморозках, чем у 
дикого вида. Вероятно, в основе повреждения клеток листьев  
стойкого и нестойкого к заморозкам видов картофеля при мед
ленном льдообразовании леж ат одинаковые механизмы. Р а з 
ница в устойчивости к льдообразованию отчасти может зави
сеть от разной скорости льдообразования, обусловленной тка
невыми различиями.

12. Результаты опытов с внезапным замораживанием вы
сечек из листьев в микрохолодильнике позволили предполо
жить, что листья картофеля сорта Приекульский ранний 
и Б. всЬгейем имеют одинаковую устойчивость к внутриклеточ
ному льдообразованию. Но листья 5. всЫ-ейеп более устойчивы 
к межклетному льду по сравнению с листьями сорта Прие- 
кульокий ранний.

13. Нарушение способности протоплазмы клеток листьев 
картофеля к движению и плазмолизу при внезапном переносе  
листьев из комнатной температуры в отрицательную происхо
дило вместе с наступлением коагуляции, в то время как мор
фологические изменения хлоропластов и изменения интенсив
ности флуоресценции наблюдались значительно раньше.

14. Из всех тканей листа картофеля наименее устойчивы 
к действию отрицательных температур клетки столбчатой па
ренхимы.
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