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КраТКоВременное оХлаЖдение ПроросТКоВ 
или Корней ПШеницы ВыЗыВаеТ иЗменениЯ 
В ульТрасТруКТуре КлеТоК меЗоФилла лисТа

Ю. В. Венжик, а. Ф. Титов, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

В условиях контролируемой среды изучали влияние кратковременного охлажде-
ния (2 °С, 10 минут) проростков пшеницы (Triticum aestivum L.) или только их кор-
невой системы на холодоустойчивость и ультраструктуру клеток мезофилла листа. 
Установлено, что холодоустойчивость клеток листьев в последействии 10-минут-
ного охлаждения проростков или корней начинает увеличиваться соответствен-
но через 1 и 5 ч, достигая максимума через 24 ч. При этом в клетках мезофилла 
листьев уже в первые минуты и часы после охлаждения происходит целый ряд 
ультраструктурных перестроек, выявляемых с помощью электронной микроско-
пии. К ним относятся изменения формы и плотности хлоропластов, митохондрий 
и пероксисом, увеличение размеров митохондрий и хлоропластов, появление в них 
выростов и инвагинаций, скопление митохондрий и пероксисом около пластид. 
Помимо этого, кратковременное охлаждение проростков или корней вызывало 
в хлоропластах листьев изменения в тилакоидной системе. Так, через 24 ч после 
охлаждения проростков в их хлоропластах зафиксировано увеличение протяжен-
ности фотосинтетических мембран и коэффициента гранальности (за счет длины 
тилакоидов гранальных мембран). Под влиянием локального охлаждения корней, 
наоборот, уменьшалась длина фотосинтетических мембран, однако коэффициент 
гранальности заметно возрастал вследствие уменьшения длины мембран тилако-
идов стромы. Сопоставление ультраструктурных преобразований, происходящих 
в клетках листьев при кратковременном и длительном охлаждении проростков пше-
ницы или только их корневой системы, позволило заключить, что в зависимости от 
характера (типа) низкотемпературного воздействия в растениях реализуются раз-
личные адаптивные программы, которые могут включать в себя как сходные (одно-
типные), так и разные изменения в ультраструктурной организации клеток листьев.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; кратковременное охлаждение; холодо-
устойчивость; хлоропласты; митохондрии; пероксисомы.

Yu. V. Venzhik, A. F. Titov, V. V. Talanova. SHORT-TERM CHILLING OF 
WHEAT SEEDLINGS OR ROOTS AFFECTS THE ULTRASTRUCTURE OF 
MESOPHYLL CELLS

The effects of short-term chilling (2 °C, 10 min) of seedlings or roots of wheat (Triticum 
aestivum L.) on the cold tolerance and ultrastructure of mesophyll cells were studied un-
der controlled conditions. The results indicated that the cold tolerance of leaf cells started 
to increase respectively 1 and 5 h after short-term chilling of seedling or roots, reaching 
a maximum after 24 h. In addition, a number of ultrastructural rearrangements in meso-
phyll cells were detected by electron microscopy during the first minutes and hours after 
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Введение

Температура является одним из наиболее 
важных экологических факторов, оказывающих 
постоянное влияние практически на все сторо-
ны жизнедеятельности растений. Неслучайно 
ее действию на растения посвящены многочис-
ленные исследования [Титов и др., 2006; Тру-
нова, 2007; Титов, Таланова, 2009; Heidarvand, 
Maali Amiri, 2010; Ruelland, Zachowsky, 2010; Ya-
dav, 2010; Theocharis et al., 2012; Crosatti et al., 
2013]. При этом очень долго считалось, что 
кратковременные (секунды, минуты) воздейст-
вия неблагоприятных температур не способны 
вызывать глубоких изменений в структурно-
функциональной организации растений, по-
добных тем, которые происходят при ее более 
продолжительном (часы, сутки) действии. Од-
нако в последние годы, по мере появления и 
накопления новых экспериментальных данных, 
эта точка зрения подверглась существенной 
коррекции. Так, оказалось, что низкие темпе-
ратуры, действуя в течение всего нескольких 
минут, способны вызывать замедление роста 
[Веселов и др., 2002], фотосинтеза [Li et al., 
2004], изменения в водном обмене [Wilkinson 
et al., 2001] и активности антиоксидантной си-
стемы [Li et al., 2013] и др. Более того, даже 
если кратковременное охлаждение носило ло-
кальный характер, то есть ему подвергалось не 
все растение, а только его отдельные органы 
или части, то и в этом случае происходили оп-
ределенные функциональные (физиолого-био-
химические) изменения, в том числе в органах 
и частях растения, которые непосредственно 
не испытывали воздействия неблагоприятной 
температуры [Al-Hamdani, Thomas, 2000; Vese-
lova et al., 2003; Lee et al., 2004; Титов, Талано-
ва, 2011]. Учитывая, что подобные изменения 

могут сопровождаться теми или иными струк-
турными преобразованиями, мы исследовали, 
как влияет кратковременное (10 мин) охлажде-
ние проростков пшеницы или только их корней 
на холодоустойчивость и ультраструктуру кле-
ток мезофилла листа.

материалы и методы

Опыты проводили с недельными пророст-
ками пшеницы (Triticum aestivum L.) морозо-
стойкого сорта Московская 39, выращенными 
в рулонах фильтровальной бумаги на питатель-
ном растворе в камере искусственного клима-
та при температуре воздуха 25 °С, его отно-
сительной влажности 60–70 %, освещенности 
180 мкмоль/м2·с и фотопериоде 14 ч. Затем 
проростки или только их корни подвергали в 
течение 10 мин воздействию температуры 2 °С. 
Все измерения проводили на первом листе 
проростков в последействии охлаждения в те-
чение суток.

О холодоустойчивости клеток листа суди-
ли по температуре, вызывающей гибель 50 % 
палисадных клеток листовых высечек (ЛТ50) 
после их 5-мин промораживания в термоэлек-
трическом микрохолодильнике ТЖР-02/–20 
(«Интерм», Россия) при последовательном сни-
жении температуры с интервалом 0,4 °С [Бала-
гурова и др., 1982]. Жизнеспособность клеток 
оценивали по коагуляции цитоплазмы и де-
струкции хлоропластов с помощью светового 
микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) с объ-
ективом 40×.

Для трансмиссионной электронной микро-
скопии высечки из средней части листа фикси-
ровали 3%-м глутаральдегидом на фосфатном 
буфере (рН 7,2) с постфиксацией в 2%-м рас-
творе ОsО4 и обезвоживали в серии спиртов 

short-term chilling. These included changes in the shape and density of chloroplasts, 
mitochondria and peroxisomes, enlargement of mitochondria and chloroplasts, emer-
gence of protuberances and invaginations in chloroplasts, accumulation of mitochondria 
and peroxisomes near plastids. At the same time, short-term chilling of wheat seedlings 
or roots caused changes in the thylakoid system of leaf chloroplasts. Thus, the extent 
of photosynthetic membranes and the index of grana stacking of chloroplasts increased 
24 h after short-term chilling of seedlings (due to the extent of appressed membranes). 
Local chilling of roots, on the contrary, caused a reduction of the length of photosynthetic 
membranes, but the index of grana stacking increased as a result of decreasing length 
of non-appressed membranes. A comparison of ultrastructural changes occurring in leaf 
cells at short-term and long-term chilling of wheat seedlings or only the root system sug-
gested that a number of different adaptive programs depending on the character (type) 
of low-temperature treatment are realized in the plants. They can include both similar (of 
the same type) and different changes in the ultrastructure of leaf cells.

K e y w o r d s: Triticum аestivum L.; short-term chilling; cold tolerance; chloroplasts; mi-
tochondria; peroxisomes.
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и ацетона по стандартной процедуре. Ультра-
тонкие срезы листа получали на микротоме 
Ultracut E (Reihert, Австрия), контрастировали 
уранилацетатом и цитратом свинца и просмат-
ривали на электронном микроскопе Hitachi 600 
(Япония). Морфометрический анализ ультра-
структуры проводили на клетках 1-го субэпи-
дермального слоя мезофилла по стандартным 
методикам [Kutik et al., 2004; Garbero et al., 
2012]. Общую длину фотосинтетических мем-
бран в хлоропласте рассчитывали как сумму 
длин мембран тилакоидов в гранах и стромаль-
ных тилакоидов. Коэффициент гранальности 
хлоропластов определяли как отношение дли-
ны мембран тилакоидов в гранах к длине мем-
бран тилакоидов, контактирующих со стромой.

Биологическая повторность в пределах од-
ного варианта отдельного опыта при оценке 

устойчивости составляла 6, а каждый опыт пов-
торяли не менее 3 раз. Анализ ультраструк-
туры в каждом варианте опыта проводили на 
20–25 клетках мезофилла. В таблицах приве-
дены средние арифметические значения и их 

Рис. 1. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) проростков пшеницы: а – 
контрольный вариант; Б и В – сразу после охлаждения; г – через 
1 ч после охлаждения. Хп – хлоропласт, Мх – митохондрия, Пс – 
пероксисома. Масштабная линейка 0,5 мкм

Таблица 1. Динамика холодоустойчивости клеток 
листьев в последействии 10-минутного охлаждения 
(2 °С) проростков или корней пшеницы

Экспозиция при 
25 °С, ч

Холодоустойчивость (ЛТ50), °С
охлаждение 
проростков

охлаждение 
корней

Контроль –5,2 ± 0,1 –5,2 ± 0,1
1 –5,8 ± 0,1* –5,4 ± 0,1
5 –6,2 ± 0,1* –6,1 ± 0,1*

24 –6,4 ± 0,1* –6,2 ± 0,1*

Примечание. Здесь и в табл. 2 и 3: *отличия от контрольно-
го варианта достоверны при p ≤ 0,05.
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стандартные ошибки. В статье обсуждаются 
только величины, достоверные при р ≤ 0,05.

Исследования выполнены с использовани-
ем научного оборудования ЦКП НО Института 
биологии КарНЦ РАН «Комплексные фунда-
ментальные и прикладные исследования осо-
бенностей функционирования живых систем в 
условиях Севера».

результаты

Проведенные исследования показали, что 
холодоустойчивость клеток листьев в после-
действии 10-минутного охлаждения (2 °С) 
проростков и корней пшеницы возрастала уже 
через 1 и 5 ч соответственно (табл. 1). В даль-
нейшем она продолжала увеличиваться, до-
стигая максимума к концу первых суток после 

охлаждения. Существенно, что величина и ди-
намика прироста устойчивости в обоих вариан-
тах опыта была почти одинаковой (табл. 1).

Ультраструктура клеток мезофилла листа 
недельных проростков пшеницы контрольно-
го варианта (выращенных при 25 °С) была ти-
пичной (рис. 1, А): в хлоропластах правильной 
линзовидной формы четко просматривалась 
развитая тилакоидная система, погруженная 
в мелкозернистую строму. В округлых мито-
хондриях были заметны кристы, а небольшие 
округлые пероксисомы имели более плотную 
структуру, чем митохондрии (рис. 1, А). Сра-
зу после охлаждения проростков в клетках их 
листьев обнаружены изменения, прежде все-
го касающиеся формы и плотности органелл. 
В частности, хлоропласты клеток мезофилла 
несколько округлялись (рис. 1, Б), а некоторые 

Рис. 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) проростков пшеницы: а и 
Б – через 5 ч; В и г – через 24 ч после охлаждения. Хп – хлоро-
пласт, Мх – митохондрия, Пс – пероксисома, Ихп – инвагинация 
хлоропласта. Масштабная линейка 0,5 мкм
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митохондрии приобретали более вытянутую 
форму (рис. 1, В), менялась также и форма пе-
роксисом (рис. 1, В). При этом плотность мито-
хондрий и пероксисом увеличивалась, вслед-
ствие чего кристы в митохондриях становились 
почти незаметными (рис. 1, В). Повсеместно 
встречались скопления органелл (рис. 1, В), 
нехарактерные для клеток мезофилла неохлаж-
давшихся проростков. Спустя 1 ч после охлаж-
дения строма хлоропластов уплотнялась и в 
ней плохо просматривалась тилакоидная сис-
тема (рис. 1, Г). Выявленные изменения сохра-
нялись и через 5 ч, и спустя сутки после холо-
дового воздействия, при этом в хлоропластах 
появлялись инвагинации, содержащие фраг-
менты цитоплазмы (рис. 2).

Изменения в структуре клеток мезофилла 
листа проростков обнаружены и после крат-
ковременного охлаждения только корневой 
системы, но они проявлялись позже, чем в 

последействии охлаждения всего проростка. 
В частности, сразу же после локального охлаж-
дения корней и в течение первого часа после 
него (рис. 3, А) в ультраструктуре клеток мезо-
филла изменений не происходило. Спустя 5 ч 
плотность хлоропластов, митохондрий и пе-
роксисом в клетках мезофилла увеличивалась, 
а в пластидах появлялись многочисленные вы-
росты и инвагинации с участками цитоплазмы 
(рис. 3, Б). Аналогичные изменения в ультра-
структуре клеток листа проростков отмечены и 
через сутки после охлаждения корней (рис. 3, 
В). Кроме того, в клетках мезофилла встреча-
лись многочисленные скопления митохондрий 
и пероксисом, нередко измененной формы, ло-
кализованные около хлоропластов (рис. 3, Г).

Наличие ультраструктурных изменений в 
клетках мезофилла листа у проростков пшени-
цы, обусловленных кратковременным охлажде-
нием всего проростка или только его корней, 

Рис. 3. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последейст-
вии 10-минутного охлаждения (2 °С) корней пшеницы: а – через 
1 ч; Б – через 5 ч; В и г – через 24 ч после охлаждения корней. 
Хп – хлоропласт, Мх – митохондрия, Пс – пероксисома, Ихп – ин-
вагинация хлоропласта. Масштабная линейка 0,5 мкм
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подтверждают и результаты морфометричес-
кого анализа, проведенного через 24 ч после 
холодового воздействия (табл. 2). В обоих ва-
риантах опыта к этому моменту происходило 
заметное увеличение размеров хлоропластов 
и митохондрий (табл. 2), хотя достоверных из-
менений в размерах пероксисом, а также в ко-
личестве органелл на срезах клеток мезофилла 
не выявлено (табл. 2). Помимо этого, через 24 ч 
после охлаждения проростков в хлоропластах 

их листьев зафиксировано увеличение протя-
женности фотосинтетических мембран и ко-
эффициента гранальности хлоропластов за 
счет длины тилакоидов гранальных мембран 
(табл. 3). При этом увеличивалась и высота 
гран, но их количество на срезе хлоропласта 
оставалось неизменным (табл. 3). После ло-
кального воздействия низкой температуры на 
корни в хлоропластах мезофилла листа, наобо-
рот, уменьшалась длина фотосинтетических 

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения 
(2 °С) проростков или корней пшеницы

Показатель Контроль Охлаждение 
проростков Охлаждение корней

Площадь среза хлоропласта, мкм2 10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1* 12,7 ± 0,5*
Площадь среза митохондрии, мкм2 0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03* 0,6 ± 0,04*
Площадь среза пероксисомы, мкм2 0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1
Число хлоропластов на срезе клетки, шт. 9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1
Число митохондрий на срезе клетки, шт. 8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1
Число пероксисом на срезе клетки, шт. 2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.

Таблица 3. Ультраструктура хлоропластов в клетках мезофилла листа в последействии 10-минутного 
охлаждения (2 °С) проростков или корней пшеницы

Показатель Контроль Охлаждение 
проростков Охлаждение корней

Число гран на срезе, шт. 28 ± 2 28 ± 2 27 ± 2
Диаметр граны, мкм 0,38 ± 0,01 0,36 ± 0,01 0,36 ± 0,01
Высота граны, мкм 0,13 ± 0,01 0,18 ± 0,01* 0,15 ± 0,01
Длина мембран гранальных тилакоидов, мкм 95,6 ± 10,2 127,0 ± 4,9* 86,4 ± 4,5
Общая длина фотосинтетических мембран, мкм 175,3 ± 15,1 208,7 ± 5,6* 129,5 ± 7,5*
Коэффициент гранальности 1,2 1,6* 2,0*

Таблица 4. Изменения холодоустойчивости и ультраструктуры клеток мезофилла листа в зависимости от 
характера (типа) холодового воздействия на проростки пшеницы

Показатель Длительное охлаждение* Кратковременное охлаждение
растений корней растений корней

Холодоустойчивость Увеличивается Увеличивается Увеличивается Увеличивается
Форма хлоропластов, 
митохондрий, пероксисом Изменяется Изменяется Изменяется Изменяется

Плотность хлоропластов, 
митохондрий, пероксисом Увеличивается Увеличивается Увеличивается Увеличивается

Размеры хлоропластов Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются
Выросты и инвагинации в 
хлоропластах Появляются Появляются Появляются Появляются

Скопления митохондрий и 
пероксисом около пластид Появляются Появляются Появляются Появляются

Размеры пероксисом Увеличиваются Увеличиваются Не изменяются Не изменяются
Размеры митохондрий Не изменяются Увеличиваются Увеличиваются Увеличиваются
Тилакоидная система 
хлоропластов

Снижается 
гранальность

Увеличивается 
гранальность (за 
счет увеличения 
длины мембран 
тилакоидов гран) 

Увеличивается 
гранальность (за 
счет увеличения 
длины мембран 
тилакоидов гран) 

Увеличивается 
гранальность (за 
счет уменьшения 
длины мембран 
тилакоидов стромы) 

Примечание. *Показатели холодоустойчивости и ультраструктуры клеток мезофилла при длительном охлаждении про-
ростков пшеницы или локальном охлаждении их корней приводятся на основании результатов предыдущих исследований 
[Венжик и др., 2008, 2012; Venzhik et al., 2014, 2016].
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мембран (табл. 3), однако коэффициент гра-
нальности хлоропластов заметно возрастал 
вследствие уменьшения длины мембран тила-
коидов стромы (табл. 3).

обсуждение

Результаты проведенного исследования 
показали, что 10-минутное охлаждение (2 °С) 
проростков пшеницы или только их корневой 
системы наряду с увеличением устойчивости 
клеток листьев к краткосрочному проморажи-
ванию вызывает в них целый ряд ультраструк-
турных изменений, часть из которых выявля-
лась уже в первые минуты и часы после холодо-
вого воздействия (рис. 1–3; табл. 1–3).

Сопоставление этих данных с полученны-
ми ранее при длительном (до 7 сут) охлажде-
нии проростков пшеницы или только их корней 
[Венжик и др., 2008, 2012; Venzhik et al., 2014, 
2016] позволяет говорить, что некоторые из на-
блюдаемых под влиянием низкой температуры 
ультраструктурных изменений являются общи-
ми (однотипными) (табл. 4). К ним, в частности, 
можно отнести изменение формы и плотнос-
ти хлоропластов, митохондрий и пероксисом, 
увеличение размеров пластид, появление в 
них выростов и инвагинаций, скопление ми-
тохондрий и пероксисом около хлоропластов 
(табл. 4). С другой стороны, проявление уль-
траструктурных изменений, касающихся, на-
пример, размеров митохондрий и пероксисом, 
а также тилакоидной системы хлоропластов, 
находилось в зависимости от продолжительно-
сти холодового воздействия (табл. 4). Учитывая 
однотипный характер изменения холодоус-
тойчивости (табл. 4), выявленные структурные 
перестройки, очевидно, можно рассматривать 
как адаптивные, сопровождающие функцио-
нальные (физиолого-биохимические) измене-
ния в растениях, вызванные как длительным 
или кратковременным охлаждением, действу-
ющим непосредственно, так и обусловленные 
сигналом о воздействии холода, поступающим 
из корней в лист.

Так, «разбухание» пластид (т. е. их округле-
ние) наряду с увеличением размеров считают 
универсальным маркером холодового воз-
действия [Kratsch, Wise, 2000; Трунова, 2007; 
Yu et al., 2011; Vella et al., 2012; Попов и др., 
2016], которое наблюдали у холодостойких 
[Ristic, Ashworth, 1993; Yu et al., 2011; Венжик 
и др., 2012; Vella et al., 2012] и теплолюбивых 
растений [Ishikava, 1996; Kratsh, Wise, 2000; 
Попов и др., 2016]. Как правило, изменения та-
кого рода сопровождаются увеличением плот-
ности стромы и свидетельствуют о быстрых 

перестройках в ее химическом составе, в том 
числе об усиленном синтезе белков и фермен-
тов [Kaplan, Guy, 2004; Трунова, 2007; Li et al., 
2011; Vella et al., 2012], и они выступают в ка-
честве косвенного показателя интенсификации 
ферментативных процессов [Kratsh, Wise, 2000; 
Cui et al., 2012].

Форма митохондрий также считается высо-
кодинамичным структурным показателем [Lo-
gan, Leaver, 2000; Van Gestel, Verbelen, 2002; Lo-
gan, 2006, 2010]. У теплолюбивых растений из-
менение формы митохондрий сопровождается 
«высвечиванием» матрикса и исчезновением 
крист, что рассматривается в качестве симп-
тома повреждения [Ishikava, 1996; Krasch, Wise, 
2000]. У холодостойких растений, таких как 
арабидопсис или пшеница, изменение формы 
митохондрий на вытянутую, «гантелевидную» 
или даже «чашевидную» носит обратимый ха-
рактер [Yu et al., 2011; Vella et al., 2012]. Пред-
полагается, что такая форма органелл способ-
ствует увеличению площади их поверхности и 
облегчает обмен метаболитами с цитоплазмой 
[Yu et al., 2011; Vella et al., 2012]. Как показано в 
наших исследованиях, изменение формы мито-
хондрий и наблюдаемое уплотнение их матрик-
са под влиянием неблагоприятных температур 
может сопровождаться увеличением размеров 
митохондрий (табл. 4), что свидетельствует о 
повышении дыхательной способности расте-
ний [Кислюк и др., 1995; Armstrong et al., 2006]. 
Интересно, что при длительном охлаждении 
проростков пшеницы не зафиксировано уве-
личения размеров митохондрий (табл. 4), но 
на срезах клеток отмечено увеличение их коли-
чества [Венжик и др., 2008].

Важным свойством пероксисом считается 
их высокая пластичность, позволяющая изме-
нять форму и локализацию в клетке в неблаго-
приятных условиях [Del Rio et al., 2006; Реунов, 
2014]. Именно пероксисомы являются основ-
ными генераторами активных форм кислорода 
(АФК), но с другой стороны, они же участвуют 
в нейтрализации АФК с помощью антиокси-
дантных ферментов [Nyathi, Baker, 2006; Palma 
et al., 2009]. Поэтому изменение формы, плот-
ности и локализации пероксисом, отмеченное 
нами (табл. 4), можно рассматривать как ин-
дикатор изменений в окислительно-восстано-
вительном балансе клеток [Rodriguez-Serrano 
et al., 2009; Реунов, 2014]. Однако то, что уве-
личение размеров пероксисом происходило 
только при длительном действии низкой тем-
пературы (табл. 4), может косвенно указывать 
на более активную работу антиоксидантной 
системы при длительном охлаждении растений 
по сравнению с кратковременным.
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Многочисленные скопления пероксисом и 
митохондрий около хлоропластов, зафиксиро-
ванные во всех вариантах охлаждения, свиде-
тельствуют об усилении контактов между этими 
органеллами. Выросты и инвагинации, появ-
ляющиеся при этом в хлоропластах, способ-
ствуют увеличению поверхности пластид и, в 
свою очередь, облегчают обмен метаболитами 
с цитоплазмой и другими органеллами клетки 
[Buchner et al., 2007; Holzinger et al., 2007; Lütz, 
Engel, 2007].

Помимо перечисленных выше структурных 
преобразований и длительное, и кратковре-
менное охлаждение проростков или только 
корней пшеницы вызывало изменения в ти-
лакоидной системе хлоропластов. При про-
должительном действии низкой температу-
ры на проростки в их листьях формировались 
хлоропласты со сниженным коэффициентом 
гранальности (табл. 4), в которых мембраны 
тилакоидов стромы преобладали над граналь-
ными мембранами. Такого рода мембранная 
перестройка является проявлением защитно-
приспособительных реакций, направленных на 
сохранение функциональной активности более 
холодочувствительной фотосистемы II [Kratsch, 
Wise, 2000; Трунова, 2007; Венжик и др., 2012; 
Vella et al., 2012], поскольку в гранальных мем-
бранах соотношение липиды/белки почти в 
2 раза ниже, чем в мембранах тилакоидов 
стромы [Мокроносов и др., 2006], а следо-
вательно, они более плотные и быстрее пов-
реждаются холодом. Кроме того, уменьшение 
размеров гран в хлоропластах растений, под-
вергаемых длительному охлаждению, направ-
лено на защиту мембран от избыточной гене-
рации АФК в стрессовых условиях [Попов и др.,  
2016].

В отличие от этого кратковременное ох-
лаждение проростков или корней пшеницы не 
вызывало формирования подобной, предпо-
ложительно более адаптированной к холоду, 
структуры хлоропластов, а наоборот, приво-
дило к формированию пластид с повышенной 
«гранальностью» (табл. 4). Заметим, что анало-
гичная перестройка тилакоидной системы за-
фиксирована в хлоропластах листьев пшеницы 
и при длительном действии низкой температу-
ры только на корни (табл. 4). Однако подчерк-
нем, что процесс формирования хлоропластов 
с повышенной «гранальностью» происходил 
в разных вариантах опытов неодинаково – за 
счет увеличения длины мембран гранальных 
тилакоидов (после кратковременного охлаж-
дения проростков, а также при длительном 
действии низкой температуры только на корни) 
или в результате уменьшения длины мембран 

тилакоидов стромы (после кратковременного 
охлаждения корней) (табл. 4).

В настоящее время значение такой струк-
турной трансформации хлоропластов остается 
не вполне ясным. Тем не менее именно спо-
собность к быстрым мембранным перестрой-
кам, по мнению некоторых авторов, является 
важным элементом устойчивости растений 
к неблагоприятным факторам [Hudak, Salaj, 
1999], а возможность «запускать» такого рода 
изменения в хлоропластах считается одним из 
механизмов, снижающих вероятность фотоин-
гибирования и обеспечивающих оптимизацию 
процесса фотосинтеза в стрессовых условиях 
[Pribil et al., 2014].

Заключение

В целом проведенные исследования пока-
зали, что даже кратковременное охлаждение 
проростков или корней пшеницы индуцирует 
увеличение холодоустойчивости клеток листь-
ев, которое сопровождается комплексом уль-
траструктурных изменений. Сопоставление 
ультраструктурных преобразований, наблюда-
емых в клетках листьев при кратковременном и 
длительном охлаждении проростков пшеницы 
или только их корневой системы, позволило ус-
тановить, что часть из них являются общими для 
этих видов холодового воздействия. К ним, в 
частности, относятся изменения формы и плот-
ности хлоропластов, митохондрий и перокси-
сом, увеличение размеров пластид, появление 
в них выростов и инвагинаций, скопление мито-
хондрий и пероксисом около пластид. С другой 
стороны, проявление других ультраструктур-
ных изменений, таких как увеличение разме-
ров митохондрий и пероксисом, перестройка 
тилакоидной системы хлоропластов, зависело 
от продолжительности охлаждения и от того, 
носило оно общий или локальный характер. По-
видимому, в зависимости от характера (типа) 
низкотемпературного воздействия в клетках 
растений реализуются различные адаптивные 
программы, которые могут включать в себя как 
сходные (однотипные), так и разные измене-
ния в ультраструктурной организации клеток 
листьев. Наличие разных адаптивных программ 
и разных адаптивных стратегий может рассмат-
риваться как свидетельство наличия у холодо-
стойких растений значительного адаптивного 
потенциала, который сформировался в процес-
се их эволюции и благодаря которому они спо-
собны успешно переносить как кратковремен-
ное, так и длительное воздействие холода в пе-
риод активной вегетации, т. е. в период, когда 
растения к этому наименее подготовлены.
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