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Проведен сравнительный анализ изменения ряда показателей роста, водного об-
мена и устойчивости недельных проростков озимой пшеницы с. Московская 39 
в процессе их адаптации к закаливающим низкотемпературным воздействиям 
разной интенсивности (12, 8 и 4 °С). Изучены сырая и сухая биомасса корней и по-
бегов, оводненность тканей, устьичная проводимость и транспирация, устойчи-
вость клеток листьев к промораживанию. Наибольшие изменения отмечены под 
влиянием температуры 4 °С, вызывающей максимальный прирост устойчивости. 
Выявлено, что при этой температуре почти полностью тормозилось накопление 
сырой биомассы, но продолжалось накопление сухой биомассы побегов, сни-
жались оводненность, интенсивность транспирации и устьичной проводимости 
листьев. Температура 12 °С, вызывающая минимальный прирост устойчивости, 
приводила к наименьшим изменениям изученных показателей, а вариант с темпе-
ратурой 8 °С занимал промежуточное положение. Сделан вывод о том, что между 
интенсивностью низкотемпературного воздействия, уровнем устойчивости, до-
стигаемым при закаливании растений пшеницы низкими положительными темпе-
ратурами, и степенью проявления адаптивных изменений существует очевидная 
зависимость: чем более значимые и глубокие адаптивные изменения происходят 
в растительном организме под влиянием низкотемпературного воздействия, тем 
большую устойчивость к холоду способны развивать растения в этих условиях. 
Следовательно, программа адаптации озимых злаков к холоду будет реализовы-
ваться наиболее полно именно при той температуре, которая способствует форми-
рованию максимального уровня устойчивости.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; холодоустойчивость; низкие температу-
ры; рост; водный обмен.
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ADAPTIVE CAPACITIES OF TRITICUM AESTIVUM L. (POACEAE) UNDER 
LOW TEMPERATURE IMPACTS OF VARYING INTENSITY

A comparative analysis of changes in a number of indicators of growth, water ex-
change and cold tolerance in week-old seedlings of winter wheat cv. Moskovskaya 39 
in the process of their adaptation to low-temperature hardening of different intensities 
(12, 8, and 4 °C) was carried out. The fresh and dry biomass of roots and shoots, the wa-
ter content of tissues, the rate of stomatal conductance and transpiration, and the to-
lerance of leaf cells to freezing were studied. The greatest changes were noted under 
exposure to 4 °C temperature, which caused the maximum increase in cold tolerance. It 
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Введение

Адаптация озимых злаков к низким темпе-
ратурам, как известно, затрагивает метаболи-
ческие, биохимические, структурные процессы 
в растительном организме [Huner et al., 1998; 
Kratsh, Wise, 2000; Ensminger et al., 2006; Тру-
нова, 2007]. Под влиянием холода у озимых 
злаков снижаются интенсивность фотосин-
теза, водного обмена, тормозятся ростовые 
процессы [Климов и др., 1997; Трунова, 2007; 
Венжик и др., 2011; Crosatti et al., 2013; Rihan 
et al., 2017]. При этом в растительном орга-
низме устанавливается баланс между ростом, 
фотосинтезом и дыханием, позволяющий нака-
пливать в клетках энергоемкие вещества – ли-
пиды и углеводы, способствующие адаптации 
[Климов, 1987, 2008; Трунова, 2007; Crosatti 
et al., 2013; John et al., 2016; Rihan et al., 2017]. 
Практически одновременно у озимых злаков, 
как и у большинства холодостойких растений, 
происходит структурная реорганизация клеток: 
их размеры увеличиваются, так же как и разме-
ры и количество хлоропластов и митохондрий 
в них, уменьшается объем вакуоли, формиру-
ются хлоропласты так называемого светового 
типа, приспособленные к функционированию 
в условиях холода [Климов и др., 1992, 1997; 
Трунова, Астахова, 1998; Трунова, 2007; Yu et al., 
2011; Венжик и др., 2012; Venzhik et al., 2019]. 
Эти и другие адаптивные изменения, проис-
ходящие в клетках и тканях холодостойких ра-
стений под влиянием низких положительных 
температур [Rihan et al., 2017; Ding et al., 2019; 
Ritonga, Chen, 2020], как правило, сопровожда-
ются формированием повышенной устойчиво-
сти к холоду, для индукции которой в условиях 
контролируемой среды обычно используют 
температуры, оптимальные с точки зрения за-
каливающего эффекта [Титов и др., 2006]. Од-
нако динамика устойчивости и степень реали-

зации сопутствующих адаптивных изменений, 
происходящих в растительном организме при 
температурах, оказывающих на растения мень-
ший закаливающий эффект, исследованы гора-
здо хуже, хотя такого рода данные представля-
ют самостоятельный интерес. Таким образом, 
можно предположить, что существует взаи-
мосвязь (и/или зависимость) между уровнем 
холодостойкости, который развивают расте-
ния под влиянием закаливающих воздействий 
разной интенсивности, и степенью проявления 
тех или иных адаптивных изменений. В связи 
с этим цель данного исследования – сравни-
тельный анализ изменения некоторых показа-
телей роста, водного обмена, а также холодо-
устойчивости растений пшеницы, подвергнутых 
закаливающим низкотемпературным воздейст-
виям разной интенсивности.

Материалы и методы

В качестве объекта исследования использо-
вали проростки пшеницы (Triticum aestivum L., 
Poaceae) морозостойкого сорта Москов-
ская 39, выращенные в рулонах фильтроваль-
ной бумаги на модифицированном питатель-
ном растворе Кнопа в камере искусственного 
климата при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен-
ности ФАР 180 мкмоль/м2 с и фотопериоде 
14 ч. По достижении недельного возраста ра-
стения пшеницы разделяли на четыре группы 
и в течение 7 сут подвергали действию низких 
закаливающих температур 4, 8 и 12 °С, сохра-
няя прочие условия неизменными. В качестве 
контрольного варианта использовали расте-
ния, которые в течение всего опыта оставались 
при температуре 22 °С. Выбор интенсивности 
и продолжительности низкотемпературных 
воздействий основан на результатах предыду-
щих исследований [Титов и др., 2006].

was found that the accumulation of fresh biomass was almost completely inhibited at this 
temperature, but the accumulation of dry biomass of shoots continued, the water con-
tent, the rate of transpiration and stomatal conductance of leaves decreased. The tem-
perature of 12 °С, causing a minimum increase in tolerance, led to the smallest changes 
in the studied parameters, and the treatment with 8 °С occupied an intermediate posi-
tion. It is concluded that there is an obvious relationship between the level of tolerance 
achieved by hardening at low positive temperatures and the degree of manifestation 
of adaptive changes: the more significant and profound are the adaptive changes that oc-
cur in a plant organism under the influence of low-temperature exposure, the greater cold 
tolerance the plants are able to acquire under these conditions. Consequently, the pro-
gram of adaptation of winter cereals to the cold will be realized the most fully precisely at 
the temperature that fosters the formation of a maximum level of tolerance.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; cold tolerance; low temperatures; growth; water ex-
change.
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Об устойчивости проростков судили по тем-
пературе (ЛТ50), вызывающей гибель 50 % па-
лисадных клеток паренхимы листовых высе-
чек после их 5-минутного промораживания 
в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/–20 («Интерм», Россия) при последо-
вательном снижении температуры проморажи-
вания с интервалом 0,4 °С [Балагурова и др., 
1982]. Жизнеспособность клеток определяли 
с помощью светового микроскопа Микмед-2 
(ЛОМО, Россия) с объективом ×40 по деструк-
ции хлоропластов и коагуляции цитоплазмы.

Рост растений оценивали по накоплению 
сырой и сухой биомассы корней и побегов 
в соответствии со стандартной методикой, 
оводненность тканей рассчитывали по обще-
принятой формуле [Рогожин, Рогожина, 2013]. 
Интенсивность транспирации и устьичную про-
водимость листьев изучали с помощью порта-
тивной фотосинтетической системы НСМ-1000 
(Walz, Германия).

Повторность при оценке устойчивости и упо-
мянутых выше физиологических показателей 
в пределах одного варианта 3–6-кратная. Каж-
дый опыт повторяли не менее 3 раз. В таблицах 
и на графиках приведены средние арифме-
тические значения и их стандартные ошибки. 
Статистическую значимость различий между 
средними оценивали на основании t-критерия 

Стьюдента. В статье обсуждаются величины, 
статистически значимые при р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Проведенное исследование показало, что 
устойчивость клеток листьев пшеницы к промо-
раживанию при всех изученных температурах 
(12, 8 и 4 °С) существенно возрастает, но ве-
личина прироста зависит от интенсивности 
закаливающего воздействия. Так, наибольший 
прирост холодоустойчивости был зафиксиро-
ван при температуре 4 °С, наименьший – при 
12 °С, а температура 8 °С оказывала средний 
закаливающий эффект на проростки пшеницы 
(рис. 1).

Отметим, что согласно представлениям 
о делении температур на зоны (фоновая, зака-
ливающая и повреждающая) все три изученные 
нами температуры относятся к зоне закалива-
ния [Дроздов, Курец, 2003; Титов и др., 2006]. 
Однако температура 12 °С наиболее близка 
к фоновой зоне, которая у озимой пшеницы, 
как правило, начинается с 15–16 °С. В то же 
время температура 4 °С располагается на гра-
нице с зоной повреждения, у озимых злаков 
близкой к 0 °С [Дроздов, Курец, 2003; Титов 
и др., 2006]. Именно этим обстоятельством 
объясняется разный прирост устойчивости под 
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Рис. 1. Устойчивость клеток листьев пшеницы к промораживанию 
при низкотемпературных воздействиях разной интенсивности 
(12, 8 и 4 °С).
Здесь и далее на рисунках и в таблицах в качестве контрольного вариан-
та представлены данные о проростках того же возраста, выращенных при 
22 °С; * – отличия от контрольного уровня статистически значимы при 
p < 0,05

Fig. 1. Tolerance of wheat leaf cells to freezing under low temperature 
influences of different intensity (12, 8 and 4 °С).
Here and further in the figures and tables the data on seedlings of the same 
age grown at 22°C are presented as the control level; * – differences from 
the control level are statistically significant at p < 0.05
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влиянием изученных воздействий. Очевидно, 
что величина прироста устойчивости возраста-
ет с понижением температуры в пределах зоны 
холодового закаливания от 12 до 4 °С, то есть 
с продвижением от температур, близких к фо-
новым, до температур, расположенных на гра-
нице с повреждающими.

Кроме того, выбранные температурные ре-
жимы заметно тормозили накопление биомас-
сы растений. При этом корни и побеги пше-
ницы по-разному реагировали на холодовые 
воздействия. Так, накопление сырой биомассы 
корней пшеницы снижалось (по сравнению 
с контрольными проростками) при всех вари-
антах низкотемпературного воздействия не-
зависимо от его интенсивности, в то время как 
снижение сырой биомассы побегов было тем 
больше, чем ниже была температура закалива-
ния (рис. 2, А). Сходным образом изменялось 
и накопление сухой биомассы корней и побе-

гов растений пшеницы (рис. 2, Б). Отношение 
сухой биомассы корней к сырой существенно 
не изменялось под влиянием холода, но неко-
торое увеличение этого же показателя для по-
бегов наблюдалось при действии температуры 
4 °С (табл. 1).

Похожая тенденция отмечена для изме-
нения оводненности тканей пшеницы: если 
оводненность корней практически не зависела 
от температуры закаливания, то оводненность 
побегов снижалась только под влиянием тем-
пературы 4 °С (табл. 1). Отметим также, что все 
низкотемпературные воздействия приводи-
ли к снижению интенсивности устьичной про-
водимости и транспирации листьев пшеницы 
(рис. 3; табл. 2).

Важно подчеркнуть адаптивный характер вы-
явленных изменений, происходящих у пшеницы 
под влиянием температурных воздействий раз-
ной интенсивности. Так, торможение накопле-
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Рис. 2. Cырая (А) и сухая (Б) биомасса корней и побегов пшеницы при низкотемпературных воздей-
ствиях разной интенсивности (12, 8 и 4 °С)
Fig. 2. Fresh (A) and dry (B) biomass of wheat roots and shoots under low temperature influences of diffe-
rent intensity (12, 8 and 4 °С)

Таблица 1. Показатели роста и водного обмена растений пшеницы при низкотемпературных воздействиях 
разной интенсивности (12, 8 и 4 °С)
Table 1. Indicators of growth and water exchange of wheat under low temperature influences of different intensity 
(12, 8 and 4 °С)

Показатели
Indicators

Контроль
Control

Температура воздействия 
Exposure temperature, °С

12 8 4
Сухая / сырая масса корней
Dry / fresh weight of roots 0,11 ± 0,1 0,11 ± 0,1 0,10 ± 0,1 0,12 ± 0,1

Сухая / сырая масса побегов
Dry / fresh weight of shoots 0,12 ± 0,1 0,11 ± 0,1 0,13 ± 0,1 0,15 ± 0,1

Оводненность тканей корней, %
Water content of root tissues, % 89,4 ± 0,3 88,3 ± 0,4 87,0 ± 0,5 88,0 ± 0,6

Оводненность тканей побегов, %
Water content of shoot tissues, % 88,1 ± 0,3 89,1 ± 0,2 87,5 ± 0,1 85,1 ± 0,5*



108

ния биомассы растений свидетельствует об ин-
гибировании ростовых процессов, которое 
необходимо для поддержания работы фото-
синтетического аппарата у озимых злаков при 
адаптации к холоду [Hurry et al., 1995; Климов 
и др., 1997; Ensminger et al., 2006; Rihan et al., 
2017]. Накопление сухой биомассы побегов под 
влиянием холода связано, скорее всего, со сни-
жением оводненности тканей, которое, в свою 
очередь, может свидетельствовать о перерас-
пределении воды в клетках, а именно об умень-
шении объема вакуоли и «разрастании» цито-

плазмы, в которой накапливаются осмолитики 
(углеводы, липиды и др.), выполняющие кроме 
прочих криопротекторную функцию [Трунова, 
2007; Yu et al., 2011; Janmohammadi et al., 2012; 
Theocharis et al., 2012; Ritonga, Chen, 2020]. 
Снижение транспирации и устьичной проводи-
мости листьев пшеницы под влиянием низкой 
температуры, вероятно, связано с быстрым за-
крытием устьиц, позволяющим избежать обез-
воживания тканей [Mahadjan, Tuteja, 2005; Rey-
nolds et al., 2005], а также со снижением массы 
корневой системы и способности поглощать 
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Таблица 2. Количественная оценка изменения показателей устойчивости, роста и водного обмена растений 
пшеницы в процессе адаптации к низкотемпературным воздействиям разной интенсивности
Table 2. Quantification of changes in the tolerance, growth and water exchange indicators of wheat in the process 
of adaptation to low temperature influences of different intensity

Показатель, %
Indicator, %

Контроль
Control

Температура воздействия / Exposure temperature, °С
12 8 4

Устойчивость
Tolerance 100 123 146 154

Сырая биомасса корня
Fresh weight of roots 171 113 113 113

Сырая биомасса побега
Fresh weight of shoots 197 169 139 106

Сухая биомасса корня
Dry weight of roots 173 135 125 135

Сухая биомасса побега
Dry weight of shoots 218 175 158 152

Транспирация
Transpiration 100 60 39 41

Устьичная проводимость
Stomatal conductance 100 72 61 46

Примечание. Значения показателей приведены в % от значений исходного уровня, измеренных на недельных проростках 
до начала температурного воздействия.
Note. *The values of the indicators are given in percents of the initial level, taken as 100 %. The values of the initial level were mea-
sured on week-old seedlings before the start of temperature exposure.

Рис. 3. Интенсивность транспирации (А) и устьичной проводимости (Б) листьев пшеницы при низ-
котемпературных воздействиях разной интенсивности (12, 8 и 4 °С)
Fig. 3. Intensity of transpiration (A) and stomatal conductance (B) of wheat leaves under low temperature 
influences of different intensity (12, 8 and 4 °С)
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воду и питательные вещества. Полученные дан-
ные хорошо соотносятся с представлениями 
о том, что выживание холодостойких растений 
в условиях действия низких температур в пер-
вую очередь определяется их способностью 
«перепрограммировать» направленность ос-
новных метаболических процессов в организме 
[Ensminger et al., 2006; Theocharis et al., 2012; 
Gusta, Wisnievski, 2013].

Важно, что практически для всех изученных 
показателей максимальная степень их измене-
ния отмечена при температуре 4 °С (табл. 2). 
По крайней мере это касается изменений, про-
исходящих в побегах пшеницы, в то время как 
реакция корней в меньшей степени зависела 
от интенсивности температурного воздействия. 
Причиной этого может быть разная приспосо-
бленность корней и побегов к температурному 
фактору. Как правило, корневая система расте-
ний, в отличие от надземных органов, не испы-
тывает в процессе активной вегетации резких 
и значительных по амплитуде колебаний тем-
пературы среды, поэтому считается, что при-
способительные возможности корней по срав-
нению с надземными органами ограничены 
[Родченко и др., 1988]. Кроме того, как показы-
вают исследования, устойчивость клеток корня 
пшеницы под влиянием закаливающей темпе-
ратуры непосредственно на корневую систему 
не только не увеличивается, но в ряде случаев 
даже снижается [Титов, Таланова, 2011], и это 
подтверждает ограниченность адаптационных 
возможностей корневой системы.

Таким образом, установлено, что реакция 
растений пшеницы на температурные воздей-
ствия 4, 8 и 12 °С сопровождается рядом адап-
тивных изменений, степень проявления кото-
рых во многом зависит от интенсивности зака-
ливания. Наибольшие изменения отмечены при 
температуре 4 °С, вызывающей максимальный 
прирост устойчивости. При этой температуре 
почти полностью тормозилось накопление сы-
рой биомассы растений, хотя накопление су-
хой биомассы продолжалось, увеличивалось 
соотношение сухой биомассы побегов к сы-
рой, снижались оводненность, интенсивность 
транспирации и устьичной проводимости ли-
стьев. Температура 12 °С вызывала минималь-
ный прирост устойчивости и приводила к наи-
меньшим изменениям изученных показателей, 
а вариант с температурой 8 °С занимал проме-
жуточное положение.

Заключение

В целом полученные данные позволяют сде-
лать вывод, что существует зависимость между 

интенсивностью низкотемпературного воздей-
ствия и степенью реализации адаптивных воз-
можностей озимых злаков, а следовательно, 
и уровнем холодоустойчивости, достигаемым 
при их закаливании. Чем ниже температура 
в зоне закаливания, тем более значительные 
адаптивные изменения происходят в расти-
тельном организме и тем большую устойчи-
вость к действию низких температур способны 
развивать растения. Наиболее полно програм-
ма адаптации озимых злаков к холоду реализу-
ется под влиянием температуры, вызывающей 
максимальный прирост устойчивости.
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академии наук» при финансовой поддержке 
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