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На проростках холодостойкого (ТгШсит ае$1ыит Ь.) и холодочувствительного (Сисити хабуиа Ь.) 
видов растений изучена динамика различных видов устойчивости клеток листа и корня при локаль^ 
ном воздействии (7 ч) низкой температуры (2°С для пшеницы и 10°С для огурца) на корень или по
бег. При локальном охлаждении листа его холодо- и солеустойчивость повышались, а теплоустой
чивость не изменялась, тогда как у локально охлажденного корня холодоустойчивость незначи
тельно возрастала к концу наблюдений, а тепло- и солеустойчивость снижались. Охлаждение 
побега не влияло на холодо-и теплоустойчивость клеток корня, но вызывало снижение их солеус-
тойчивости, а охлаждение корня индуцировало у листа, находившегося при обычной температуре, 
увеличение всех изученных видов устойчивости. Обсуждается возможность неспецифического из
менения устойчивости, обусловленного метаболическими перестройками, индуцируемыми сигна
лом, передающимся по растению в органы, пространственно удаленные от охлаждаемых. 

ТгШсит аеШуит - Сисити заШих - локальное охлаждение - устойчивость - лист - корень 

Изучение устойчивости растений к неблаго
приятным условиям среды привело к возникнове
нию представления об их специфической и не
специфической реакции на факторы различной 
природы [1 ; 2, с. 72; 3; 4, с. 38; 5]. Его суть заклю
чается в том, что при действии на растение како
го-либо одного стресс-фактора повышается ус
тойчивость не только к нему, но и к другим, име
ющим отличную от него природу [6; 7, с. 89; 8]. 
Вместе с тем известно, что действующие только 
на корневую систему растений тяжелые металлы 
и засоление повышают уровень температурной 
устойчивости листьев [8, 9]. Более того, даже 
кратковременное раздражение корней хлоридом 
калия, как это установлено недавно [10], модифи
цирует холодо- и теплоустойчивость клеток листа. 
Таким образом, локальное действие на корень хи
мических факторов вызывает неспецифическое 
повышение устойчивости листьев. В отношении 
температурного фактора неспецифичность реак
ции клеток листа и корня установлена в экспери
ментах с локальным прогревом растений [11]. 

Сокращения: Л О Д 5 0 - величина осмотического давления со
левого раствора, вызывающего гибель 50% клеток, ЛТ50 -
температура гибели 50% клеток. 
Адрес для корреспонденции: Балагурова Нина Ивановна. 
185610 Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, Институт биоло
гии Карельского НЦ РАН. Факс: 07(8142)77-98-10; элек
тронная почта: а1атоуа@роз1.кгс.кагеНа.ш 

Цель данной работы заключалась в выявле
нии возможности неспёцифического изменения 
устойчивости органов растения, пространственно 
удаленных от места воздействия неблагоприят
ной низкой температуры. Такого рода данные в 
известной нам литературе малочисленны, несмо
тря на то, что они важны не только для понима
ния механизмов формирования повышенной ус
тойчивости органов при поступлении в них сигна
ла о действии стрессора на пространственно 
удаленные части растения, но и для понимания 
того, как осуществляется взаимодействие между 
отдельными органами растения в условиях стрес
са. В связи с этим в задачу работы входило изуче
ние влияния локального охлаждения отдельных 
частей растения (корня, побега) на динамику раз
личных видов устойчивости у клеток охлаждае
мых и неохлаждаемых органов в начальный пе
риод действия температуры. 

М Е Т О Д И К А 

Опыты проводили с проростками холодостой
кой озимой пшеницы (ТгШсит аевхШит Ь.) сорта 
Мироновская 808 и холодочувствительного огур
ца (Сиситгз шШиз Ь.) сорта Алма-Атинский 1, 
выращенными в рулонах фильтровальной бумаги 
на питательном растворе Кнопа (рН 6.4) в камере 
искусственного климата при температуре воздуха 
25°С, его относительной влажности 60-70%, ос-
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вещенности около 10 клк и 14-часовом свето
вом дне. 

Надземную часть или корневую систему 7-днев
ных проростков в течение 7 ч подвергали дейст
вию низкой температуры (2°С в опытах с пшени
цей и 10°С в опытах с огурцом). Избранные темпе
ратуры являются оптимальными для закаливания • 
целых проростков [7, с. 13]. Неохлаждаемые час
ти растения находились при 25°С. Для поддержа
ния заданной температуры в зоне корневой систе
мы использовали термоэлектрический термостат 
(ТЖР - 02/-20, "Интерм", Россия), который уста
навливали в камере искусственного климата, поз
воляющей поддерживать нужную температуру 
воздуха. Охлаждение осуществляли при освещен
ности 10 клк и относительной влажности воздуха 
60-70%. , „ , . . , • . • 

Для оценки устойчивости использовали семя
дольные листья и главньш корень проростка 
огурца, а также первый лист и наиболее длинный 
корень проростка пшеницы. Отрезки корня для 
анализа, брали из средней его части, .исключая 
примерно по 1.5-2 см от верхушки и основания. 

Холодо- и теплоустойчивость оценивали по 
температуре (ЛТ5 0 ) , вызывающей гибель 50% па
лисадных клеток листовых высечек (площадью 
около 0.3 см2) или эпидермиса корневых отрезков 
(длиной около 0.5 см) после их промораживания в 
течение 5 мин в термоэлектрическом термостате 
(ТЖР - 02/-20) или прогрева в водном термостате 
Гёплера (ИБ К а р Н Ц Т А Н ) при последоватёль-
ном измёнемии 'температуры с интервалом 0.4°С. 
Заданную'температуру поддерживали с точнос
тью ±0.1 °С. Критерием гибели клеток листа слу
жила коагуляция цитоплазмы,, а клеток корня -
потеря способности цитоплазмы к плазмолизу (в 
качестве плазмолитика использовали ; 1 М рас
твор сахарозы). 

Солеустойчивость клеток оценивали по вели
чине осмотического давления раствора ЦаС1 
(ЛОД^о), вызывающего гибёль 50% палисадных 
клеток листа, или эпидермиса" корня. Для этого 
высечки помещали в ряд растворов соли, отлича
ющихся между собой, по осмотическом удавле
нию на 0.5 атм. П о истечёнии 1 сут оценивали 
жизнеспособность клеток листа и корня,, испольт 
зуя те же критерии, что й при определении темпе
ратурной устойчивости. 

Для микроскопирования высечек листа и кор
ня применяли световой микроскоп МБИ-15 (Рос
сия) с объективом водной иммерсии • А П О ВИ 
(40х И 70х). , д . , ; - . . . . ; 

'На рисунках приведены средние арифметичес
кие из 4 независимых экспериментов (для холодо-
и теплоустойчивости при охлаждении корня огур
ц а - и з 5 независимых экспериментов), проведен
ных в 6-кратной биологической повторности и их 
стандартные ошибки (бары на рисунках указаны 

в тех случаях, когда их величина превышала раз
мер символа). Обсуждаются величины, достовер
ные при Р > 0.95. ., 

Л • ^ г ' Р Е З У Л Ь Т А Т Ы . ' 
Действие низкой температуры на побег по-

разному влияет на отдельные виды устойчивости 
клеток листа и корня. В частности, повышение 

: холодоустойчивости клеток семядольных листь
ев огурца, отмеченное в течение первого часа 
действия низкой температуры на побег, сохраня
лось в ходе всего эксперимента (рис. 1а). При 
этом их теплоустойчивость почти не изменилась, 
а солеустойчивость несколько увёличивалась к 
концу наблюдений. Охлаждение побега сущест
венно нё . повлияло на холодо- и теплоустойчи-
вость клеток корня, находившегося при 25°С, в то 

: время как их солеустойчивость заметно снижа-
>• лась. Аналогичные данные получены и на пшени

це (рис. 2а). Охлаждение ее побегов приводило 
через 3 ч к росту холодоустойчивости клеток ли
ста: В то жё время их теплоустойчивость остава
лась на постоянном уровне, тогда как солеустой
чивость повышалась через 1 ч от начала действия 
холода, но через 3 ч ее уровень снижался до ис
ходного. Холодо- и теплоустойчивость клеток 
корня пшеницы, не подвергавшегося охлажде
нию, .как и в опытах с огурцом, не измёнялись, а 
их солеустойчивость постепенно снижалась. 

Действие температуры 10°С на корень огурца 
(рис. 16) одновременно снижало холодо-, тепло- и 
солеустойчивость его клеток в первый час . ох
лаждения. Однако с увеличением продолжитель
ности охлаждения в их динамике появлялись раз; 
личия: холодоустойчивость корня постепенно 
возрастала и превысила исходный, уровень,, его 
солеустойчивость продолжала снижаться, а тёп-
лоустойчивость в дальнейшем не изменялась, ос
таваясь, ниже исходной. Существенно, что л о : 
кальноё охлаждение корня повлияло на устойчив 
вость клеток листа, который не подвергался 
такому воздействию и находился в обычных тём-
пературных условиях. Так, чёрез 30 мин от его на
чала наблюдали повышение холодоустойчивости 
листьев, которое продолжалось с увеличением 
экспозиции. Солеустойчивость клеток листа при 
охлаждении корня возрастала в течение первого 
часа,' после чего постепенно снижалась до исход
ного уровня к концу опыта, а теплоустойчивость 
несколько увеличивалась только через 7 ч. 

Локальное охлаждение (до 2°С) корней пше
ницы (рис. 26) практически не влияло на их холо
доустойчивость, тогда как тепло- и солеустойчи
вость постепенно снижались во время наблюде
ний. Как и в опытах с огурцом,' действие холода 
только на корень вызывало возрастание всех ви
дов устойчивости клеток листа. В частности, его 
холодоустойчивость увеличилась уже через 30 мин 
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Рис. 1. Влияние охлаждения (10°С) надземной части (а) и корневой системы (б) проростков огурца на динамику: 
лодо-(1), тепло- (2) и солеустойчивости (3) клеток листа и корня., >- .... 

' (б) 

0 . 2 4 6 
Экспозиция, ч 

0 2 4 .6 
.; -Экспозиция, Ч ; 

Рис 2. Влияние охлаждения (2°С) надземной части (а) и корневой системы (б) проростков пшеницы на динамику хо
лодо-(/), тепло-(2) и солеустойчивости (3) клеток листа и корня. • • •< ; . 
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после начала охлаждения корня, а теплоустойчи
вость через 3 ч. В отличие от холодо- и теплоус
тойчивости рост солеустойчивости клеток листа 
носил временный характер: она возрастала через 
0.5—1 ч от начала эксперимента, но уже через 5 ч 
снижалась до исходного уровня. 

О Б С У Ж Д Е Н И Е 

Изучение эффектов локального охлаждения 
на растения теплолюбивого и холодостойкого ви
дов показало, что холодоустойчивость листьев 
может возрастать даже тогда, когда они находят
ся в условиях обычной температуры, а охлажде
нию подвергается только подземная часть расте
ния. Литературные данные также свидетельству
ют о возможности довольно быстрых изменений 
ряда процессов в листе при действии низкой тем
пературы на корень. Например, в ответ на охлаж
дение корня уже через 10-15 с зарегистрирована 
биоэлектрическая реакция в листе [12], а также 
практически мгновенное уменьшение скорости 
водного тока в его черешке, и чуть позже - вре
менная активация фотосинтеза [13]. Помимо это
го, холодовое воздействие на корень вызывает в 
течение нескольких минут снижение скорости 
роста листьев [14, 15], содержания цитокининов 
[15], а в течение первых часов приводит к времен
ному изменению ряда показателей их водного об
мена [16]. Поскольку рост устойчивости прямо 
или косвенно связан с изменениями многих про
цессов, происходящих в клетках и тканях данного 
органа, то наблюдаемое нами и другими авторами 
[17, 18] повышение холодоустойчивости листа 
при локальном охлаждении корня является, по 
всей видимости, следствием ряда подобных изме
нений. В свою очередь, возникновение последних 
становится возможным благодаря дистанционной 
передаче из охлаждаемого органа в пространст
венно удаленный неохлаждаемый орган сигнала, 
о природе которого пока нет единого мнения 
[19,20]. Этим сигналом может быть, например, 
потенциал действия, возникающий в частях рас
тения, подвергнутых охлаждению, и передаю
щийся в те его части, которые находятся прц 
обычной температуре [21]. Генерация распростг 
раняющегося потенциала действия дает возмож
ность достаточно быстро через ряд посредников 
координировать интенсивность и направленность 
физиологических процессов в органах растения, 
находящихся при различных температурах. Эта 
гипотеза может быть проиллюстрирована схе
мой, приведенной в работе Ретивина с соавт. [10], 
в которой отображена возможная цепь последо
вательных (каскадных) процессов, запускаемых 
потенциалом действия, возникающим при хими
ческом раздражении корня. 

Весьма существенно, что в начальный период 
локального охлаждения корневой системы расте

ний происходило не только повышение холодоус
тойчивости листьев, но и увеличение их тепло- и 
солеустойчивости. Поскольку однотипные изме
нения физиологических процессов наблюдали и 
при других локально действующих раздражите
лях [22], можно предполагать, что они отражают 
возрастание неспецифической устойчивости кле
ток листа. С увеличением продолжительности ох
лаждения интенсивность (а, возможно, и направ
ленность) отдельных процессов и, следовательно, 
степень их участия в повышении соле- и теплоус
тойчивости листа изменяется, что, вероятно, при
водит к различиям в динамике этих видов устой
чивости. 

Локальное охлаждение побега (или листа) так
же приводит к неспецифическому увеличению ус
тойчивости клеток листа, подобно тому, как это 
было установлено ранее при охлаждении целых 
растений [23, с. 61; 7, с. 89]. Отметим, что динами
ка различных видов устойчивости листа при не
посредственном действии на него низкой темпе
ратуры и при локальном охлаждении корня име
ет определенные различия, по крайней мере, в 
течение первых 7 ч воздействия (устойчивость 
листа: кривая 2 на рис. 1а и 16, 2а и 26, а также 
кривая 3 на рис. 1а и 16). На наш взгляд, это мо
жет быть связано с различиями в ответных реак
циях клеток листа, вызванных непосредственным 
действием на него низкой температуры, с одной 
стороны, и сигналом из охлаждаемого корня, с 
другой, что подтверждают экспериментальные 
данные, приведенные в работах [16, 24]. Тем не 
менее, для обоих случаев (прямое и опосредован
ное действие низкой температуры на лист) харак
терно неспецифическое повышение устойчивос
ти клеток листа. 

В качестве наиболее вероятных индукторов 
или, по крайней мере, участников этого процесса 
после поступления в лист сигнала из корня, как и 
при охлаждении листа, можно, на наш взгляд, рас
сматривать фитогормоны, играющие, как извест
но [25, 26], важную роль в неспецифическом от
вете растений на действие стрессоров. В связи с 
этим особый интерес вызывают результаты опы
тов, в которых обнаружены однотипные измене
ния концентрации ауксинов в тканях листа в тече
ние первых минут после краткосрочного локаль
ного действия на корень факторов разной 
природы [27]. Следует отметить, что на участие 
эндогенного ауксина в первичных термоадаптив
ных реакциях растений указывает заметное воз
растание концентрации свободных ауксинов в 
первые часы как холодового, так и теплового за
каливания целых растений [28]. Учитывая это, 
можно предполагать, что не только при общем, 
но и при локальном охлаждении растений аукси
ны участвуют в неспецифическом повышении ус
тойчивости листа. 
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Другим возможным индуктором гормональ
ной природы роста устойчивости клеток листа 
после поступления в него сигнала об охлаждении 
пространственно удаленных органов, как и при 
непосредственном действии температуры на 
лист, может выступать А Б К . С ростом содержа
ния этого фитогормона многие исследователи 
связывают повышение устойчивости растений в 
начальный период действия низкой и высокой 
температуры [29], засоления [29] и других факто
ров [26]. Существенно, что включение механиз
мов, посредством которых А Б К оказывает про
текторное действие на клетки растений, не требу
ет длительного времени. Это, на наш взгляд, 
особенно важно в условиях локального охлажде
ния или прогрева, когда возрастает необходи
мость быстрой координации процессов в органах 
растения, находящихся в различных температур
ных условиях. 

Реакция клеток корня на локальное охлажде
ние как у пшеницы, так и у огурца значительно 
отличалась от реакции клеток листа. Однако 
причины этих отличий остаются пока неизвест
ными. 

Таким образом, в данной работе установлено, 
что при локальном действии низкой температуры 
на растение неспецифические изменения устой
чивости происходят и в охлаждаемых органах, и в 
пространственно удаленных от них. Очевидно, 
что у последних они обусловлены метаболичес
кими перестройками и индуцируются сигналом, 
который возникает в охлаждаемом органе и пе
редается в другие части растения. 

Работа выполнена при финансовой поддержке 
Российского фонда фундаментальных исследова
ний (гранты № 97-04-49209 и № 98-04-03516). 
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