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Окислительный стресс, связанный в первую очередь с нарушением транспорта электронов в 

электрон-транспортных цепях, обусловленным изменением состояния липидов, 

рассматривается как одна из важных причин холодового повреждения растений. При действии 

на растения отрицательных температур дополнительной причиной усиления образования 

активных форм кислорода (АФК) может быть нарушение функций биомакромолекул и 

мембранных комплексов вследствие обезвоживания, обусловленного образованием 

внеклеточного льда. Антиоксидантная система, обеспечивающая контроль содержания АФК, 

является важной протекторной системой, необходимой для выживания растений при 

экстремальных низких температурах. Многочисленными исследованиями, выполненными на 

растениях разной таксономической принадлежности, показана ее активация при закаливании и 

умеренном холодовом стрессе. Установлена роль комплекса антиоксидантных ферментов и 

низкомолекулярных антиоксидантов в холодовой адаптации. Особое значение для 

устойчивости растений к низким температурам имеют пролин, сахара и некоторые другие 

соединения, проявляющие наряду с антиоксидантными осмопротекторный, 

мембранопротекторный и шаперонный эффекты. В качестве компонентов антиоксидантной 

защиты рассматриваются также альтернативная оксидаза и другие разобщающие белки, 

функционирование которых снижает вероятность образования АФК в митохондриях в 

стрессовых условиях. В обзоре рассматриваются вопросы функционального взаимодействия 

компонентов антиоксидантной и осмопротекторной систем при холодовом стрессе. 

Подчеркивается необходимость учета видовых особенностей функционирования этих систем 

при скриниге доноров устойчивости для потребностей селекции. Оценивается роль 

холодоиндуцированой активации антиоксидантной системы в проявлении эффекта 

перекрестной устойчивости растений к действию других стрессоров. 

Ключевые слова: активные формы кислорода, антиоксидантная система, 

осмопротекторная система, холодоустойчивость, 

морозоустойчивость, кросс-толерантность растений 

1 Температура окружающей среды явля-

ется одним из важнейших факторов, обуслов-

ливающих рост, развитие растений и их рас-

пространение в конкретных климатических зо-

нах (Моргун, Майор, 2009). Большая часть рас-

тений на Земле в течение года подвергается 
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действию низких положительных и отрица-

тельных температур и других неблагоприятных 

сопутствующих факторов. В субтропиках тем-

пература часто опускается ниже 0°С, в умерен-

ных зонах до минус 20-40°С. Севернее этих 

районов находится зона вечной мерзлоты, где 

температура еще ниже (Трунова, 2007). Дей-

ствию низких температур подвергаются как 

культурные, так и дикорастущие растения, 

жизненный цикл которых захватывает зимний 

период. В Украине за последние 100 лет гибель 
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озимых злаков происходила вследствие прямо-

го влияния низких температур (35% случаев), 

чередования морозов и оттепелей (26%), в ре-

зультате повреждающего влияния ледяной кор-

ки (22%); другими причинами гибели озимых 

являются механические повреждения вслед-

ствие выпирания (подъема почвы и растений, 

вызванного образованием льда в верхнем слое 

почвы) и инфицирование патогенными грибами 

(Моргун, Майор, 2009).  

Несмотря на наблюдающееся в последние 

десятилетия повышение среднегодовой темпе-

ратуры, для большинства стран Европы акту-

альность проблемы холодо- и морозоустойчи-

вости растений не только не снижается, но и 

возрастает. В последние годы в Украине отме-

чается большая амплитуда температур в зим-

ний и весенний периоды от высоких к низким, 

а в ближайшем будущем прогнозируются ано-

мально холодные зимы с резкими перепадами 

температур и недостатком снежного покрова 

(Іващенко, Іващенко, 2008). Снежный покров 

редко сохраняется на протяжении всей зимы 

или не образуется вообще. Так, вымерзание в 

Украине озимых культур на значительных 

площадях в 1994 и 2003 гг. происходило при 

более высоких температурах на уровне узла 

кущения, абсолютные минимумы при этом не 

перекрывались (Моргун, Майор, 2009). Также 

климатологи допускают опасность неожидан-

ного глобального похолодания (Engvild, 2003). 

Зимние оттепели, которые чередуются с вне-

запными морозами, приводят к серьезным по-

вреждениям и снижению урожайности озимых 

злаков. Более раннее наступление метеороло-

гической весны увеличивает вероятность по-

вреждения растений вследствие весенних замо-

розков.  

Кроме сельскохозяйственного аспекта, 

проблема холодо- и морозостойкости имеет 

большое природно-экологическое значение, 

поскольку способность растений адаптировать-

ся к конкретным условиям перезимовки в раз-

ных частях планеты – один из факторов, опре-

деляющих ареалы распространения диких ви-

дов и возможность их интродукции (Трунова, 

2007).  

В последние десятилетия сформирова-

лись представления, согласно которым повре-

ждения растений вследствие действия низких 

положительных и отрицательных температур 

начинаются с нарушений структуры и функций 

мембран, а свойства холодо- и морозоустойчи-

вости растений развиваются в процессе низко-

температурной адаптации при низких закали-

вающих температурах (Трунова, 2007). Полу-

чены сведения о ключевой роли в формирова-

нии устойчивости к гипотермии повышения 

ненасыщенности жирных кислот в составе ли-

пидов мембран (Theocharis et al., 2012), накоп-

ления криопротекторов (Trischuk et al., 2006), 

синтеза различных стрессовых белков (Колес-

ниченко, Войников, 2003), активации антиок-

сидантной системы (Foyer, Noctor, 2009).  

До начала 21 столетия понимание 

свойств холодо- и морозоустойчивости расте-

ний базировалось главным образом на физио-

логической и биохимической основе. В послед-

ние десятилетия удалось идентифицировать ге-

ны и кодируемые ими специфические белки с 

определенной ролью в резистентности расте-

ний к низким температурам (Трунова, 2007). К 

настоящему времени достигнут определенный 

прогресс в понимании механизмов восприятия 

растительной клеткой холодового воздействия 

и трансдукции сигнала в генетический аппарат 

(Марковская, Шибаева, 2017). Несколько изме-

нились и представления о причинах низкотем-

пературных повреждений растительных клеток, 

в частности, выяснена роль вторичного окисли-

тельного стресса в развитии негативных по-

следствий охлаждения (Лукаткин, 2002; Вой-

ников, 2013).  

Наконец, получили развите и представ-

ления о вкладе отдельных стресс-протекторных 

систем в конститутивную и индуцированную 

устойчивость растений к гипотермии. В част-

ности, в последние годы значительно расшири-

лись сведения о роли таких классических про-

текторов, как сахара (Ramel et al., 2009) и про-

лин (Liang et al., 2013), о спектре разнообраз-

ных антиоксидантов, участвующих в холодовой 

адаптации и об их функциональном взаимодей-

ствии. Однако формирование стройных пред-

ставлений о функционировании протекторных 

систем растений при низкотемпературном 

стрессе и адаптации осложняется, с одной сто-

роны, множественностью эффектов, вызывае-

мых экстремальными температурами и зависи-

мых от интенсивности и продолжительности 

воздействия, физиологического состояния рас-

тений в момент воздействия, а с другой – зна-

чительной зависимостью характера защитных 

реакций от видовых особенностей.  

В настоящем обзоре проанализированы 

современные сведения о функционировании 

защитных систем растений при действии низ-

ких температур, внимание акцентировано на 

антиоксидантной и осмопротекторной систе-

мах, а также возможном функциональном вза-
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имодействии их компонентов. Кроме того, рас-

смотрена роль индуцируемой холодом актива-

ции протекторных систем в перекрестной адап-

тации растений к действию других стресс-

факторов.  

Причины повреждения растений при 

действии низких температур  

Понятие «низкотемпературный стресс» 

включает в себя комплекс ответных реакций на 

действие холода или мороза, соответствующих 

генотипу растений и проявляющихся на разных 

уровнях организации растительного организма 

– от молекулярного до организменного (Труно-

ва, 2007).  

По реакции на температуру растения 

подразделяют на следующие группы (Levitt, 

1980): 

• теплолюбивые – виды, чувствительные 

к температурам выше 0°С; 

• нежные – виды, чувствительные к замо-

розкам около 0°С; 

• слабо устойчивые – виды, способные 

развивать некоторую устойчивость к замороз-

кам; выживание ограничено температурами 

около минус 5°С; 

• умеренно устойчивые – выживание 

ограничено температурами от минус 5 до ми-

нус10°С; 

• очень устойчивые – могут выдерживать 

воздействие температуры до минус 20°С и зна-

чительное обезвоживание, связанное с образо-

ванием льда;  

• особо устойчивые – способны поддер-

живать воду в жидком переохлажденном состо-

янии.  

Термин «холодоустойчивость» обычно 

применяют в отношении теплолюбивых расте-

ний, повреждающихся при температуре ниже 8-

10°С. Под этим свойством подразумевают спо-

собность растений выдерживать действие низ-

ких положительных температур.  

Морозоустойчивость включает в себя 

свойство холодоустойчивости, но в отличие от 

холодостойких, морозоустойчивые растения 

способны выживать при действии отрицатель-

ной температуры, сопровождающемся образо-

ванием внеклеточного и внеорганного льда 

(Трунова, 2007).  

Холодовое повреждение. Пониженные 

температуры вызывают многочисленные нару-

шения ультраструктуры мембран клеток тепло-

любивых растений. Так, уменьшается элек-

тронная плотность цитоплазмы, происходит 

конденсация хроматина в ядре, набухание ми-

тохондрий и их структурные изменения (дезин-

теграция гран, накопление липидных капель, 

исчезновение крахмальных зерен). Считают, 

что у ряда теплолюбивых растений (хлопчат-

ник, соя, фасоль) хлоропласт является первич-

ной органеллой, обнаруживающей уль-

траструктурные повреждения при охлаждении. 

Установлены также изменения ультраструкту-

ры митохондрий при действии гипотермии 

(Лукаткин, 2002).  

Мембранные изменения являются, по-

видимому, наиболее ранней реакцией на дей-

ствие гипотермии и рассматриваются многими 

авторами как определяющие (рис. 1). При дей-

ствии пониженных температур происходит фа-

зовый переход мембран клеток теплолюбивых 

растений из эластичной жидкостно-

кристаллической в твердо-гелевую структуру. 

Это приводит к значительным изменениям 

свойств мембран и активности мембраносвя-

занных ферментов. Считается, что фазовые пе-

реходы даже малых фракций мембранных ли-

пидов приводят к нарушениям функций клеток. 

С фазовым переходом связано фазовое разде-

ление компонентов мембран, при котором по-

являются участки гелеобразных липидов, ча-

стично или полностью свободных от белков. 

При длительном охлаждении нарушения стано-

вятся необратимыми, что проявляется во внеш-

них симптомах. У ряда видов тропического 

происхождения температура латерального фа-

зового перехода мембран выше (около 15°С), 

чем у растений умеренных зон (6-8°С) (Лукат-

кин, 2002).  

Нарушение функциональной активности 

мембран в результате перехода их ненасыщен-

ных жирных кислот из жидкостно-

кристаллического в состояние геля большин-

ство исследователей считают основной причи-

ной повреждений теплолюбивых растений при 

действии низких положительных температур 

(Лось, 2005). Следствием этих повреждений 

может быть нарушение работы мембранных 

АТФаз, а следовательно, активного транспорта 

ионов через мембраны, дезинтеграция элек-

трон-транспортных цепей митохондрий и хло-

ропластов, что приводит к нарушениям энерге-

тического обмена и фотосинтеза. При наруше-

нии процесса переноса электронов в электрон-

транспортных цепях увеличивается вероят-

ность стохастического образования активных 

форм кислорода, что вызывает вторичный 

окислительный стресс и дополнительные по-

вреждения, связанные с активацией пероксид-

ного окисления липидов (ПОЛ) (рис. 1).  
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Повреждения растений при действии 

отрицательных температур. Давно известно, 

что лед может образовываться внутри клеток и 

в межклетниках. Внутриклеточное льдообразо-

вание всегда летально не только для теплолю-

бивых и холодостойких, но и для морозоустой-

чивых растений. Мгновенное и необратимое 

повреждение клеток при образовании внутри-

клеточного льда свидетельствует о физической 

природе процесса: происходит разрушение кле-

точных мембран кристаллами льда, которые 

формируются в протоплазме (Левитт, 1983). В 

то же время в естественных условиях чрезвы-

чайно редко имеет место внутриклеточное 

льдообразование, поскольку оно возможно 

лишь при очень резком снижении температуры 

(10-12 град./ч). В природе температура снижа-

ется со скоростью 1-2 град./ч или еще медлен-

нее (Самыгин, 1974).  

Наиболее распространено в природе вне-

клеточное образование льда, которое происхо-

дит в условиях относительно медленного сни-

жения температуры. Несмотря на негативные 

последствия, внеклеточное льдообразование 

является фактически единственным возможным 

механизмом, обеспечивающим выживание рас-

тений в условиях длительного зимнего периода.  

В ходе эволюции у растений сформиро-

вались механизмы, позволяющие избегать об-

разования внутриклеточного льда. При посте-

пенном снижении температуры происходит 

медленный выход воды из клеток и ее замерза-

ние в межклетниках. Выходу воды способству-

ет увеличение водной проницаемости мембран 

(Трунова, 2007). Для образования льда при 

температуре ниже 0°С необходимо наличие 

нуклеаторов – химических соединений или са-

профитных бактерий, которые служат центра-

ми кристаллизации. В их присутствии происхо-

дит так называемая гетерогенная нуклеация 

льда. Гомогенная, характерная только для аб-

солютно чистой воды, начинается при темпера-

туре около минус 40°С за счет самозарождения 

мелких кристаллов (зародышей) льда. В есте-

ственных условиях такое переохлаждение тка-

ней без замораживания маловероятно, хотя от-

дельные ткани зимующих растений могут со-

хранять воду в незамерзшем состоянии (Труно-

ва, 2007).  

Установлено, что нуклеаторами льда в 

растительных тканях могут быть комплексы, 

состоящие из фосфолипидов, углеводов и бел-

ков. Они выделены, в частности, из листьев 

ржи (Brush et al., 1994). Распространенными 

нуклеаторами являются сапрофитные бактерии 

Psevdomonas syringae и Erwinia herbicola. Это 

связано с особенностями их мембран, содер-

жащих комплекс, который состоит из белков, 

фосфатидилинозитола и сахаров в виде манно-

зы, глюкозамина и галактозы (Kozloff et al., 

1991).  

Нуклеация льда в межклетниках хотя и 

является путем избегания летального внутри-

клеточного льдообразования, небезопасна для 

растений и также может вызвать повреждения. 

Выделяют две основные их причины: обезво-

 

Рис. 1. Основные причины повреждения растений при холодовом стрессе (пояснения в тексте).  
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живание протопластов и механические повре-

ждения обезвоженной протоплазмы (рис. 1). 

Показано, что морозоустойчивая береза в зим-

ний период теряет до 80% воды. При таком 

обезвоживании в условиях положительных 

температур не может выжить ни одно растение. 

Озимые злаки менее устойчивы к обезвожива-

нию по сравнению с древесными растениями и 

при замораживании выдерживают только 50% 

потерю воды (Трунова, 2007). Обезвоживание 

протоплазмы является подавляющей причиной 

гибели незакаленных растений, закаленные ча-

ще погибают из-за механических повреждений 

(Колесниченко, Войников, 2003).  

Вторичный окислительный стресс при 

действии на растения низких температур  

В растительных клетках, как и в живот-

ных и прокариотических, происходит постоян-

ное образование активных форм кислорода 

(АФК) и их взаимодействие с антиоксидантами 

(АО) различной природы (Szollosi et al., 2014; 

Paciolla et al., 2016). Как известно, под АФК 

подразумевают совокупность взаимно превра-

щающихся реакционноспособных форм кисло-

рода, большинство из которых существует ко-

роткое время. Среди них выделяют свободно-

радикальные частицы – супероксидный анион-

радикал (О2
•–

), гидроксильный радикал (ОН
•
), 

пероксидные радикалы (RO2
•–

и др.) и нейтраль-

ные молекулы, такие как пероксид водорода 

(Н2О2), синглетный кислород (
1
О2) и пр. 

(Scandalios, 2002). В зависимости от количе-

ства, химической природы, компартментации, 

времени образования АФК результат их физио-

логического действия может быть различным. 

Кратковременное и относительно небольшое 

увеличение содержания АФК в отдельных ком-

партментах клетки, происходящее в ответ на 

действие стрессора, может выполнять функции 

сигнала, обеспечивающего последующее инду-

цирование защитных реакций, в том числе ак-

тивацию антиоксидантной системы (Mehla et 

al., 2017). Более сильная генерация АФК может 

вызывать программируемую клеточную гибель. 

Наконец, масштабное стохастическое образо-

вание АФК может привести к неконтролируе-

мым клеткой деструктивным изменениям 

(Petrov et al., 2015).  

Еще в 80-90 гг. XX столетия были полу-

чены экспериментальные данные, косвенно 

указывающие на роль окислительного стресса в 

развитии холодовых повреждений растений. 

Так, было показано, что низкотемпературный 

стресс, как и высокая концентрация кислорода 

и озона в атмосфере, а также обработка расте-

ний индуктором окислительного стресса парак-

ватом, вызывают в клеточных мембранах по-

вреждения со сходными симптомами: повыше-

ние вязкости, формирование областей гелевой 

фазы, деградация фосфолипидов и накопление 

свободных жирных кислот (McKersie et al., 

1988). Установлено увеличение содержания пе-

роксида водорода и продукта ПОЛ малонового 

диальдегида (МДА) у растений ранных видов 

во время низкотемпературного стресса, осо-

бенно при действии отрицательных температур 

(Войников, 2013).  

Поскольку повышение вязкости липид-

ной части клеточных мембран является одним 

из наиболее частых последствий влияния на 

растения гипотермии, мембраносвязанные про-

цессы, такие как фотосинтез и дыхание, более 

чувствительны к температурному стрессу по 

сравнению с процессами, протекающими вне 

мембран с участием растворимых ферментов. 

Если мембраноассоциированные процессы и 

процессы, осуществляемые в матриксе мито-

хондрий и строме хлоропластов, по тем или 

иным причинам не скоординированы, то суще-

ствует вероятность акцептирования электронов 

от переносчиков электрон-транспортной цепи 

молекулярным кислородом с образованием его 

активных форм (Пиотровский и др., 2011). 

Именно такие процессы происходят при вызы-

ваемом холодом изменении состояния липидов 

внутренних мембран хлоропластов и митохон-

дрий (рис. 2). АФК, образующиеся в результате 

сбоев в работе электрон-транспортных цепей, в 

дальнейшем могут инициировать нефермента-

тивные реакции, приводящие к дополнитель-

ному увеличению их количества. Так, пероксид 

водорода, вступает в реакцию Фентона, приво-

дящую к образованию крайне агрессивного 

гидроксильного радикала:  

Fe
2+

 + H2O2 → Fe
3+

 + OH
·
 + OH

−
. 

Для такой реакции в хлоропластах име-

ются соответствующие условия, например, 

наличие ионов металлов с переменной валент-

ностью (Trchounian et al., 2016). Также в хлоро-

пластах возможна генерация агрессивных АФК 

в реакциях Хабера-Вейса:  

Fe
3+

 + O2
•−

 → Fe
2+

 + O2 

Fe
2+

 + H2O2 → Fe
3+

 + OH
−
 + OH

•
 

O2
•−

 + H2O2 → OH
•
 + HO

−
 + O2.  

О роли АФК, генерируемых хлоропла-

стами, в процессах восприятия стрессовых сиг-

налов см. ниже.  
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Митохондрии, как и хлоропласты, со-

держат большое количество переносчиков 

электронов. Окислительно-восстановительный 

потенциал тех из них, которые образуют 

начальные и средние участки цепи, часто ока-

зывается отрицательнее, чем – 0,3 В (потенциал 

пары О2/О2
•–

). Это означает, что случайное вза-

имодействие данных переносчиков с молеку-

лярным кислородом может привести к одно-

электронному восстановлению О2 до О2
•–

. Есте-

ственно, что при вызываемом гипотермией 

нарушении структуры и свойств мембран веро-

ятность таких событий значительно возрастает. 

В целом считается, что дыхательная цепь мито-

хондрий менее мощный источник АФК по 

сравнению с электрон-транспортной цепью 

хлоропластов. Однако в темноте или в незеле-

ных тканях митохондрии могут вносить суще-

ственный вклад в генерацию АФК (Rhoads et 

al., 2006).   

АФК могут возникать и в том случае, ко-

гда в результате температурного стресса раз-

общаются процессы переноса электронов, от-

щепляемых от молекул-доноров, участвующих 

в окислительных реакциях катаболизма, на мо-

лекулы-акцепторы в реакциях анаболизма с 

помощью коферментов, играющих роль пере-

носчиков электрона, в частности, НАДФН 

(Войников, 2013).  

Воздействие низких повреждающих тем-

ператур на растения вызывает как стохастиче-

ское усиление генерации АФК, так и фермента-

тивное, связанное с активацией НАДФН-

оксидазы (Awasthi et al., 2015). Этот эффект 

может иметь отношение к трансдукции холодо-

вого сигнала в генетический аппарат и индуци-

рованию адаптивных реакций (см. ниже).  

В некоторых работах показана обратная 

связь между увеличением содержания АФК и 

устойчивостью растений к низким температу-

рам. Так, у холодоустойчивого сорта клубники 

увеличение генерации супероксидного анион-

радикала и пероксида водорода при действии 

околонулевой температуры было менее суще-

ственным, чем у чувствительного (Luo et al., 

2011).  

Восприятие и трансдукция холодового 

сигнала 

Вопрос о холодовых сенсорах раститель-

ной клетки пока далек от своего решения. Тем-

пература – физический фактор, влияющий на 

 

Рис. 2. Пути образования АФК в растительных клетках при холодовом стрессе (пояснения в 

тексте).  
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молекулы (белки, нуклеиновые кислоты, липи-

ды) и надмолекулярные комплексы путем 

обычных термодинамических эффектов. В свя-

зи с этим каждая из упомянутых молекул 

(структур) может «чувствовать» температуру 

(Марковская, Шибаева, 2017). Однако для воз-

можности рассмотрения молекулы или струк-

туры в качестве термосенсора необходимо, 

чтобы ее температурозависимые изменения вы-

зывали каскад реакций, обеспечивающий пере-

дачу сигнала в генетический аппарат и форми-

рование физиологического ответа на изменения 

температуры (Ruelland, Zachowska, 2010).  

В настоящее время в качестве кандидатов 

на роль термосенсоров рассматриваются био-

мембраны, элементы цитоскелета, хроматин, 

фитохромы, нуклеиновые кислоты и опреде-

ленные белки (Марковская, Шибаева, 2017). 

Предполагается, что в зависимости от характе-

ра воздействия (его интенсивности, скорости 

снижения температуры, продолжительности) 

ведущую роль могут играть различные струк-

туры или соединения, что позволяет растению 

гибко и адекватно реагировать на холод.  

В целом же, восприятие температурных 

изменений высшими растениями на молеку-

лярном уровне изучено пока слабо. Значитель-

ные успехи в этом направлении достигнуты в 

исследовании сенсоров цианобактерий (Лось, 

2010). Как уже отмечалось, считается, что пер-

вичным сигналом при восприятии температур-

ного стресса цианобактериями и, возможно, 

высшими растениями являются изменения те-

кучести биологических мембран. Вполне веро-

ятно, что уплотнение мембранных липидов при 

снижении температуры запускает соответству-

ющие стрессовые ответы. Предполагается, что 

первичным сенсором этих сигналов, соединен-

ным с сигнальной сетью у цианобактерий явля-

ется гистидинкиназа Hik33. Сенсорная гисти-

динкиназа мембранной локализации Hik33 вос-

принимает снижение температуры (вероятно, 

из-за физического сжатися цитоплазматической 

мембраны) и автофосфорилируется. Она пере-

 
 

Рис. 3. Возможные ассоциированные с мембранами механизмы восприятия и передачи сиг-

нала холодового стресса.  
Пояснения к схеме. Действие холода вызывает повышение вязкости мембран, что может приводить к ак-

тивации стартовых ферментов сигнальных систем, в частности НАДФН-оксидазы, генерирующей супе-

роксидный анион-радикал, фосфолипазы D, катализирующей образование фосфатидной кислоты, МАР-

киназного каскада, а также индуцировать открывание механочувствительных кальциевых каналов. Ре-

зультатом повышения содержания отдельных посредников может быть активация сигнальной сети в це-

лом: повышение [Ca
2+

цит.] может активировать фосфолипазу D и НАДФН-оксидазу; фосфатидная кисло-

та может способствовать поступлению кальция в цитозоль, а также активировать НАДФН-оксидазу. 

Сигналы, обсловленные указанными посредниками, передаются в генетический аппарат. Другие пояснения и 

ссылки на соответствующие источники приведены в тексте.   
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носит фосфат на регулятор ответа Pre26, спо-

собный связываться с промоторными участка-

ми генов и активировать их транскрипцию 

(Лось, 2010). В то же время предполагается, что 

у цианобактерий помимо Hik33 существует до-

полнительный низкотемпературный сенсор (а 

возможно несколько сенсоров), поскольку не 

все гены, индуциремые холодом, находятся под 

контролем Hik33.  

Восприятие и трансдукция холодовых 

сигналов у высших растений, по-видимому, 

еще сложнее. Предполагается, что реакция сен-

сорных белков первоначально связана с изме-

нением свойств липидов (их вязкости), которая 

мементально реагирует своим повышением на 

понижение температуры (рис. 3) (Трунова, 

2007). Действие температурных стрессоров 

может быть имитировано обработкой растений 

соединениями, влияющими на состояние мем-

бран. Так, жесткость плазматической мембраны 

повышается обработкой диметилсульфоксидом 

(ДМСО), что может индуцировать экспрессию 

генов COR (холодочувствительных) даже при 

нормальной температуре, в то время под влия-

нием мембранного флюидизатора, бензилового 

спирта, предотвращается индукция экспрессии 

гена COR при низких температурах (Orvar et al., 

2000; Sangwan et al., 2001).  

Жесткость мембран влияет на ионные 

(кальциевые) каналы (рис. 3). Поскольку экс-

прессия гена COR нарушалась при обработке 

клеток арабидопсиса блокатором механочув-

ствительных Ca
2+

-каналов гадолинием, предпо-

лагается, что эти кальциевые каналы могут 

быть задействованы в восприятии индуцируе-

мой холодом мембранной жесткости (Knight et 

al., 1991). Позднее на растениях капусты также 

был продемонстрирован эффект активации ме-

ханочувствительных кальциевых каналов, свя-

занный с изменением текучести плазматиче-

ской мембраны под влиянием холода и обра-

ботки ДМСО (Гималов и др., 2004). Состояние 

этих кальцияевых каналов также может изме-

няться в зависимости от осмотических характе-

ристик цитоплазмы (Медведев, 2005), которая 

обезвоживается при образовании внеклеточно-

го льда. Указанные представления хорошо со-

гласуются с данными о быстром повышении 

содержания кальция в цитозоле в ответ на дей-

ствие низкой температуры (Jian et al., 1997; 

1999). Известно, что ионы кальция активируют 

кальциевые протеинкиназы. В опытах с исполь-

зованием трансгенных растений и ингибиторов 

протеинкиназ и фосфатаз была показана зави-

симость адаптации к холоду от активации Ca
2+

-

зависимых протеинкиназ (Monroy et al., 1993). 

Также установлено повышение активности 

кальмодулин-зависимых протеинкиназ под 

влиянием холода (Awasthi et al., 2015).  

Помимо изменения кальциевого гомео-

стаза, одной из ранних реакций, обусловленных 

повышением жесткости мембран при действии 

холода, может быть активация чувствительной 

к кальцию фосфолипазы D (Тарчевский, 2002) 

и повышение содержания фосфатидной кисло-

ты, участвующей в липидном сигналинге 

(Thakur, Nayyar, 2013), а также способной вли-

ять на содержание многих других сигнальных 

посредников. Так, имеются сведения о том, что 

фосфатидная кислота может усиливать поступ-

ление кальция через мембраны (Медведев и др., 

2006). В культуре Arabidopsis thaliana показано, 

что при холодовом стрессе она может активи-

ровать каскад сигналинга NO (Testerink, 

Munnik, 2005). Кроме того, известно, что фос-

фатидная кислота обладает способностью вли-

ять на активность НАДФН-оксидазы. Установ-

лено наличие в каталитической субъединице 

НАДФН-оксидазы сайта связывания с фосфа-

тидной кислотой, выступающей в роли актива-

тора фермента (Marino et al., 2012; Baxter et al., 

2013). Хорошо известно, что НАДФН-оксидаза 

также может активироваться ионами кальция 

(Ogasawara et al., 2008).  

Предполагается, что АФК, в т. ч., образу-

емые НАДФН-оксидазой, могут быть адейство-

ваны в передаче холодового сигнала (Awasthi et 

al., 2015). Повышение активности НАДФН-

оксидазы и усиление образования пероксида 

водорода зарегистрировано как ответ растений 

кукурузы на действие низких положительных 

температур (Пиотровский и др., 2011). С ис-

пользованием растений томата показано, что 

холодовое закаливание вызывает транзиторное 

повышение содержания пероксида водорода в 

тканях и последующее развитие холодоустой-

чивости. Этот эффект сопровождался усилени-

ем экспрессии гена НАДФН-оксидазы и повы-

шением ее активности. При этом скавенджеры 

пероксида водорода и ингибиторы НАДФН-

оксидазы значительно снижали положительное 

влияние холодового закаливания на окисли-

тельно-восстановительный статус глутатиона и 

устойчивость растений к стрессовым темпера-

турам (Zhou et al., 2012). Заметим, что усиление 

генерации АФК, зависимое от НАДФН-

оксидазы, выявлено у растений пшеницы после 

воздействия высоких закаливающих темпера-

тур. При этом ингибиторы НАДФН-оксидазы и 

скавенджеры пероксида водорода нивелирова-
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ли положительное влияние закаливания на теп-

лоустойчивость растений и активность антиок-

сидантных ферментов (Колупаев и др., 2013). 

АФК, генерируемые на плазматической мем-

бране, могут оказывать влияние на состояние 

кальциевых каналов, гомеостаз оксида азота, а 

также на активность MAP-киназ (активирован-

ные митогеном протеинкиназы) (Thakur, 

Nayyar, 2013).  

В дополнение к плазматической мем-

бране, где локализована НАДФН-оксидаза (ос-

новной ферментативный генератор АФК), хло-

ропласты также могут играть роль в восприя-

тии температуры окружающей среды. При низ-

кой температуре дисбаланс между мощностью 

для сбора световой энергии и способностью 

рассеивать эту энергию путем метаболической 

активности вызывает перевозбуждение фотоси-

стемы II (ФС II) (эффект фотоингибирования), 

что приводит к образованию АФК (Miura, 

Furumoto, 2013), которые могут выступать в 

роли активаторов сигнальных путей. Предпола-

гается, что ингибирование ФС II может дей-

ствовать как один из сигналов, вызывающих 

экспрессию регулируемых холодом генов у 

ржи, поскольку несколько индуцируемых хо-

лодом генов также активируется действием из-

быточной освещенности (Ndong et al., 1991).  

Предполагается, что у высших растений в 

восприятии холодового сигнала могут прини-

мать и участие MAP-киназы (активированные 

митогеном протеинкиназы) и фосфатазы. MAP-

киназный каскад является положительным ре-

гулятором холодового сигналинга у арабидоп-

сиса. Так, растения, сверхэкспрессирующие 

MKK2 (MAP киназа киназы 2), задействован-

ную в активации MPK4 и MPK6, отличаются 

конститутивной холодустойчивостью, обуслов-

ленной активностью комплекса CBF/DREB1s, 

регулирующего гены ответа на дегидратацию 

(Teige et al., 2004; Miura, Furumoto, 2013).  

Таким образом, в передаче в генетиче-

ский аппарат температурных сигналов задей-

ствованы биомембраны, различные протеинки-

назы, кальциевые каналы, АФК и фермента-

тивные системы их генерирующие (рис. 3). 

Этим список участников трансдукции темпера-

турных сигналов, естественно, не исчерпывает-

ся (Марковская, Шибаева, 2017).  

Передача холодового сигнала в генетиче-

ский аппарат клетки вызывает активацию ком-

плекса протекторных систем, среди которых 

антиоксидантная занимает особое место 

(рис. 4). Наряду с антиоксидантными фермен-

тами, низкомолекуялрными антиоксидантами, 

совместимыми осмолитами в предотвращении 

окислительных повреждений участвуют аль-

тернативная оксидаза, дегидрины (см. ниже) и, 

вероятно, другие компоненты протекторных 

систем.  

Антиоксидантная система и формиро-

вание холодо- и морозоустойчивости расте-

ний  

Ферментативные антиоксиданты. Фер-

ментативные системы катализируют преиму-

щественно детоксикацию супероксидного ани-

он-радикала и пероксидов. У высших растений, 

водорослей и цианобактерий эти АФК удаля-

ются индивидуально или кооперативно такими 

ферментами, как СОД, аскорбатпероксидаза, 

глутатионпероксидаза, неспецифические пе-

роксидазы (пероксидазы класса III), каталаза 

(Alscher et al., 2002; Mittler, 2002; Tognolli et al., 

2003; Колупаев, 2016). Практически все извест-

ные ферментативные АО участвуют в холодо-

вой адаптации растений.  

СОД является единственным фермента-

тивным АО, обезвреживающим радикальные 

АФК, в связи с чем этот фермент рассматрива-

ется в качестве первого звена антиоксидантной 

защиты (Alscher, 2002). Во многих работах по-

казано повышение активности и усиление экс-

прессии генов различных форм СОД при холо-

довой адаптации. Повышение общей активно-

сти СОД выявлено у растений разных таксоно-

мических групп: пшеницы (Дьяченко и др., 

2007; Майор та ін., 2011; Колупаев и др., 2015), 

овса голого (Awasthi et al., 2015). Liu, 2013), 

сосны шотландской (Wlngsle et al., 1999), клуб-

ники (Luo et al., 2011), хризантемы (Chen et al., 

2014), огурца (Игнатенко, 2016). У растений 

картофеля при действии холода показано по-

вышение активности двух изоформ Fe-СОД и 

одной молекулярной формы Cu/Zn-СОД 

(Нарайкина, 2017). У растений эхинацеи актив-

ность СОД увеличивалась при умеренном 

охлаждении и снижалась при действии повре-

ждающих температур (Asadi-Sanam, 2015). У 

ячменя после охлаждения при 2°С наиболее за-

метное повышение активности СОД происхо-

дило в постстрессовый период (Радюк и др., 

2009). Трансформанты табака со сверхэкспрес-

сией гена Mn-СОД отличались повышенной 

холодоустойчивостью (Gupta et al., 1993). 

Установлена более высокая экспрессия гена 

Mn-СОД у закаленной озимой пшеницы по 

сравнению с яровой (Baek, Skinne, 2003). Выяв-

лена тесная корреляция ((r = + 0,88) между уве-

лчиением общей активности СОД в листьях и 

развитием морозоустойчивости молодых рас-
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тений мягкой озимой пшеницы при недельном 

холодовом закливании (Репкина и др., 2017). 

Показано, что уже через 1 ч от начала действия 

температуры 4°С в листьях проростков проис-

ходило повышение уровня мРНК гена Fe-СОД. 

Наибольшее содержание мРНК гена Fe-СОД 

отмечено на 5-7-е сутки закаливания. Накопле-

ние транскриптов гена Mn-СОД в листьях на-

чиналось позже, чем Fe-СОД, – через одни сут-

ки от начала действия закаливающей темпера-

туры. Дальнейшее повышение уровня экспрес-

сии гена Mn-СОД происходило в течение 5-7 

суток закаливания (Репкина и др., 2017). При 

этом в течение всего эксперимента содержание 

транскрипов Fe-СОД было большим, чем Mn-

СОД. Авторы  полагают, что это связано  с не-

обходимостью активации Fe-СОД для обеспе-

чения защиты хлоропластов и одного из важ-

нейших и наиболее холодочувствительных 

процессов – фотосинтеза.  

Считается, что в тесном функциональном 

взаимодействии с СОД находится каталаза, ко-

торая участвует в разложении больших коли-

честв пероксида водорода (Guan, Scandalios, 

2000). Показано повышение активности фер-

мента при промораживании овса голого (Liu et 

al., 2013). Холодовое закаливание также может 

вызывать усиление экспресси генов и повыше-

ние активности каталазы. Такой эффект, в 

частности, выявлен у хризантемы. При дли-

тельной холодовой адаптации (21 день) расте-

ний этого вида повышалась экспрессия генов 

каталазы (Chen et al., 2014).  

У пшеницы в зеленых листьях при зака-

ливании повышалась активность каталазы, та-

кой же эффект вызывало и избыточное освеще-

ние, которое индуцировало морозоустойчи-

вость (Janda et al., 2007). В побегах этиолиро-

ванных проростков мягкой и твердой пшеницы, 

ржи и ячменя активность каталазы в процессе 

 

Рис. 4. Холодоиндуциремая активация протекторных систем у растений.  
Пояснения к схеме. Вызываемые холодовым стрессом изменения состояния мембран и усиление стохасти-

ческого образования АФК приводит к формированию сигнала, индуцирующего экспрессию генов, участву-

ющих в формировании защитных ответов (гены антиоксидантных ферментов, альтернативной оксидазы, 

дегидринов, ферментов регенерации оскорбата и глутатиона, а также ферментов синтеза пролина и дру-

гих полифункциональных защитных соединений). Другие пояснения и ссылки на соответствующие источ-

ники приведены в тексте.   
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холодового закаливания также заметно повы-

шалась (Колупаев и др., 2015). Закаливающее 

охлаждение вызывало повышение активности 

фермента и развитие морозоустойчивости эхи-

нацеи (Asadi-Sanam, 2015). Усиление экспрес-

сии гена KAT1 под влиянием холодового зака-

ливания обнаружено у растений картофеля 

(Нарайкина, 2017). Растения риса, трансформи-

рованные геном каталазы пшеницы, отличались 

эффективной детоксикацией пероксида водо-

рода и более высокой холодоустойчивостью по 

сравнению с обычными растениями (Matsumura 

et al., 2002). Сообщается о более высокой экс-

прессии гена каталазы у морозоустойчивой 

озимой пшеницы по сравнению с неустойчивой 

яровой (Baek, Skinner, 2003).  

У многих видов растений в ответ на дей-

ствие холода зарегистрировано повышение ак-

тивности неспецифической пероксидазы. Такой 

эффект выявлен у растений овса при умерен-

ных морозах (Liu et al., 2013). При действии за-

каливающей низкой температуры электрофоре-

тический спектр пероксидазы расширялся у 

растений пшеницы (Дьяченко и др., 2007). Хо-

лодовое закаливание вызывало существенное 

(2-3-кратное) повышение активности гваякол-

пероксидазы у зеленых растений и этиолиро-

ванных проростков ржи (Streb et al., 1999; Ко-

лупаев и др., 2015). Кроме того, растения ржи 

отличались более высокой конститутивной ак-

тивностью фермента по сравнению с менее мо-

розоустойчивыми злаками (мягкой и твердой 

пшеницами и ячменем) (Колупаев и др., 2015). 

При этом существенное повышение активности 

гваяколпероксидазы при холодовом закалива-

нии происходило у всех указанных видов. Сле-

дует отметить, что активность гваяколперокси-

дазы, в отличие от других антиоксидантных 

ферментов, повышалась у проростков разных 

видов злаков не только при их закаливании, но 

и после прормораживания (Колупаев и др., 

2015). Однако остается неясным, когда именно 

происходило повышение активности фермента 

– в момент промораживания или после оттаи-

вания, поскольку для анализа использовали от-

таявшие растения. Феномен повышения актив-

ности пероксидазы после промораживания рас-

тений был выявлен и на других объектах 

(Синькевич и др., 2009).  

При холодовом закаливании растений 

различных видов происходит повышение ак-

тивности аскорбатпероксидазы. Такие эффекты 

характерны для озимой пшеницы и других зла-

ков (Janda, 2003; Janda et al., 2007; Майор та ін., 

2011), эхинацеи (Asadi-Sanam, 2015). У холодо-

чувствительных растений ячменя при действии 

температуры 2°С, инициирующей повышение 

содержания АФК, отмечалось повышение ак-

тивности аскорбатпероксидазы и каталазы (Ра-

дюк и др., 2009). Показана связь между актив-

ностью аскорбатпероксидазы и гваяколперок-

сидазы и морозоустойчивостью злаков различ-

ных генотипов, подвергнутых холодовому за-

каливанию (Janda, 2003; Janmohammadi et al., 

2012).  

Несмотря на положительную связь между 

эффектами холодового закаливания и повыше-

ния активности аскорбатпероксидазы, а также 

между активностью фермента и холодоустой-

чивостью вида (сорта) в отдельных исследова-

ниях отмечается более низкая активность этого 

фермента у устойчивых растений по сравнению 

с неустойчивыми. Так, при сравнении реакции 

двух сортов клубники на действие околонуле-

вой температуры были установлены более низ-

кие значения активности аскорбатпероксидазы 

у устойчивого сорта (Luo et al., 2011). Вероят-

но, у указанных растений активно функциони-

руют другие защитные системы (см. ниже).  

В реакции растений на гипотермию при-

нимают участие и ферменты метаболизма глу-

татиона. Так, в ответ на действие умеренных 

низких температур повышение активности глу-

татиоредуктазы зарегистрировано у растений 

пшеницы (Janda et al., 2007), ячменя (Радюк и 

др., 2009), сосны шотландской (Wlngsle et al., 

1999). Отмечается, что у ячменя активность 

глутатионредуктазы особенно важна для вос-

становления пула глутатиона в постстрессовый 

период (Радюк и др., 2009).   

Альтернативная оксидаза. Как известно, 

электрон-транспортная цепь митохондрий яв-

ляется одним из важных источников АФК в 

клетках растений и животных. Основными сай-

тами утечки электронов у растений, как и у жи-

вотных, считаются комплексы I и III 

(Cvetkovska, Vanlerberghe, 2013). Однако в по-

следнее время получены весомые доказатель-

ства большого вклада комплекса II (сукцинат-

дегидрогеназы, КФ 1.3.99.1) в образование 

АФК в митохондриях клеток животных и рас-

тений (Huang, Millar, 2013). В целом, у расте-

ний взаимосвязь между транспортом электро-

нов, окислительным фосфорилированием и ге-

нерацией АФК в митохондриях более сложная, 

чем у животных в связи с наличием альтерна-

тивной оксидазы, катализирующей окисление 

убихинола и восстановление молекулярного 

кислорода до воды. При этом предотвращается 

вероятность образования О2
•–

 вследствие утеч-
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ки электрона от комплекса III. Наряду с этим 

транспорт электронов в обход комплекса III, 

цитохрома c и комплекса IV уменьшает пере-

восстановление митохондрий, их мембранный 

потенциал и, как следствие, вероятность обра-

зования АФК (Moller, 2001). Таким образом, 

альтернативную оксидазу митохондрий можно 

рассматривать как компонент антиоксидантной 

системы.  

Альтернативную оксидазу содержат фи-

логенетически различные организмы: высшие 

растения, водоросли, большинство грибов и не-

которые простейшие (Рогов, Звягильская, 

2015). Этот белок кодируется ядерным гено-

мом, имеет мол. массу 32-36 кДа и локализиру-

ется на внутренней стороне митохондриальной 

мембраны. Показано повышение уровня экс-

прессии гена альтернативной оксидазы у расте-

ний при действии неблагоприятных факторов 

различной природы: экстремальных температур 

(Searle et al., 2011; Wang et al., 2011), осмотиче-

ского стресса (Smith et al., 2009; Wang, 

Vanlerberghe, 2013), непосредственных агентов 

окислительного стресса (Costa et al., 2010). 

Установлено, что промотор гена AOX1a чув-

ствителен к действию пероксида водорода (Ho 

et al., 2008).  

В ряде работ исследовано участие аль-

тернативной оксидазы в формировании устой-

чивости к гипотермии. Большое количество ис-

следований свидетельствует о повышении 

уровня транскриптов, содержания белка и ак-

тивности альтернативной оксидазы при дей-

ствии низких положительных температур у 

растений разных видов (Kurimoto et al., 2004; 

Matos et al., 2007; Грабельных и др., 2011; Wang 

et al., 2011; Shi et al., 2011; Chen et al., 2014). 

Однако в некоторых работах указывается на 

отсутствие положительной связи между актив-

ностью фермента и холодоустойчивостью рас-

тений (Ribas-Carbo et al., 2000).  

У растений пшеницы идентифицировано 

два гена, кодирующих альтернативную оксида-

зу – WAOX1a и WAOX1c, количество тран-

скриптов которых возрастает при холодовом 

закаливании (Takumi et al., 2002; Mizuno et al., 

2008). Наряду с накоплением транскриптов 

увеличивается способность фермента к транс-

порту электронов, причем в большей степени у 

более морозоустойчивой озимой пшеницы по 

сравнению яровой (Mizuno et al., 2008).  

Результаты трансформации растений 

арабидопсиса геном пшеницы WAOX1a свиде-

тельствуют в пользу гипотезы об антиокси-

дантной функции альтернативной оксидазы при 

низкой температуре (Sugie et al., 2006). Расте-

ния арабидопсиса с усиленной экспрессией ге-

на AOX1a отличались от обычных растений по-

вышенной конститутивной устойчивостью к 

гипотермии. Однако после холодового закали-

вания эти различия нивелировались (Grabelnych 

et al., 2016).  

С использованием этиолированных про-

ростков пшеницы показано, что закаливание 

низкими положительными температурами вы-

зывает индукцию синтеза альтернативной ок-

сидазы и разобщающих белков, сопряженную с 

повышением способности альтернативной ок-

сидазы к транспорту электронов в дыхательной 

цепи митохондрий (Грабельных и др., 2014). 

Дальнейшее повышение способности альтерна-

тивной оксидазы к транспорту электронов по-

сле действия на проростки закаливающей отри-

цательной температуры связано с сохранением 

в этих условиях высокой активности НАДН-

дегидрогеназы. В целом энергорассеивающие 

системы митохондрий участвуют в антиокси-

дантной защите и адаптации озимых злаков к 

холоду и морозу (Грабельных и др., 2014; 

Grabelnych et al., 2016).  

Низкомолекулярные антиоксиданты. Ас-

корбат у растений является самым распростра-

ненным низкомолекулярным антиоксидантом. 

В тканях высших растений (Arabidopsis 

thaliana) его содержание составляет 5 мкмоль/г 

сырого вещества (Kaur, Nayyar, 2014). Аскорбат 

обладает способностью непосредственно взаи-

модействовать с радикальными АФК, синглет-

ным кислородом и пероксидом водорода, вы-

ступать в роли восстановителя при обезврежи-

вании пероксида водорода пероксидазами и 

участвовать в восстановлении других низкомо-

лекулярных антиоксидантов (Gill, Tuteja, 2010).  

Имеются сведения о повышении его со-

держания у растений при холодовой адаптации 

(закаливании). Так, отмечено увеличение коли-

чества восстановленного аскорбата у сосны 

шотландской (Wlngsle et al., 1999), ржи (Galiba, 

2013) и ячменя (Радюк и др., 2009). Примеча-

тельно, что у растений ячменя при действии 

температуры 2°С отмечалось увеличение не 

только восстановленного аскорбата, но и обще-

го, что свидетельствует о возможности не толь-

ко восстановления окисленной формы аскорба-

та, но и его синтеза de novo в таких условиях 

(Радюк и др., 2009).  

Однако положительная связь между со-

держанием аскорбата и устойчивостью расте-

ний к холоду проявляется не всегда. Так, у бо-

лее холодоустойчивого сорта клубники содер-
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жание аскорбата было ниже, чем у слабоустой-

чивого (Luo et al., 2011). По-видимому, несмот-

ря на универсальность аскорбата как наиболее 

распространенного АО, возможны видовые и 

сортовые особенности его участия в адаптаци-

онных процессах. Следует отметить, что пул 

аскорбата имеет значение не только для защиты 

растительных клеток от окислительных повре-

ждений в момент действия стрессора, но и для 

восстановительных процессов в постстрессо-

вый период (Радюк и др., 2009).  

Глутатион (L-γ-глутамил-L-

цистеинилглицин) как антиоксидант, содержа-

щий сульфгидрильную группу может прямо 

взаимодействовать с пероксидом водорода, а 

также участвовать в восстановлении дегидро-

аскорбата (Foyer, Noctor, 2009).  

Для постоянного удаления пероксида во-

дорода необходимо, чтобы уровень восстанов-

ленных аскорбиновой кислоты и глутатиона 

был достаточно высоким. Для этого совместно 

действуют нескольких ферментов в так называ-

емом аскорбат-глутатионовом цикле, обеспечи-

вающем обезвреживание пероксида водорода. 

Цикл включает взаимосвязанные окислительно-

восстановительные реакции с участием аскор-

бата, глутатиона и НАДФН (Asada, 1999). Ас-

корбатпероксидаза обезвреживает пероксид, 

окисляя аскорбат до монодегидроаскорбата. 

Последний может восстанавливаться моноде-

гидроаскорбатредуктазой за счет НАДФН. 

Другой путь заключается в окислении моноде-

гидроаскорбата до дегидроаскорбата. Для его 

восстановления дегидроаскорбатредуктазой 

используется воссстановленный глутатион 

(GSH). В свою очередь окисленный глутатион 

восстанавливается глутатионредуктазой с ис-

пользованием НАДФН (Asada, 1999). 

Получены сведения о повышении содер-

жания восстановленного глутатиона при холо-

довой адаптации сосны шотландской (Wingsle,  

et al. 1999), клубники (Luo et al., 2011), ячменя 

(Радюк и др., 2009) и растений многих других 

видов. Обычно показатели содержания GSH и 

аскорбата оказываются взаимозависимыми 

(Galiba, 2013).  

Флавоноиды являются полифенольными 

антиоксидантами, широко распространенными 

в растительном мире. Разнообразие флавонои-

дов огромно и составляет около восьми тысяч 

соединений (Тараховский и др., 2013). Все они 

в той или иной степени участвуют в антиокси-

дантной защите клеток. В соответствии с об-

щепринятой точкой зрения антиоксидантные 

свойства флавоноидов объясняются их способ-

ностью служить ловушками для свободных ра-

дикалов, а также хелатировать ионы металлов, 

участвующих в радикальных процессах (Es-Safi 

et al., 2007). Подробно их роль в антиоксидант-

ной защите растений при действии стрессовых 

факторов рассмотрена в нашем предыдущем 

обзоре (Колупаев, Ястреб, 2015).  

Холодовое и другие стрессовые воздей-

ствия оказывают существенное влияние на со-

держание флавоноидов в растительных тканях. 

Так, сочетанное действие холодовой адаптации 

и повышенной освещенности на растения ара-

бидопсиса приводило к увеличению содержа-

ния бесцветных флавоноидов (поглощающих в 

области УФ-В) в 2,5 раза, а антоцианов в 4 раза 

(Havaux, Kloppstech, 2001). Этиолированные 

проростки ржи, отличающиеся определенным 

уровнем конститутивной морозоустойчивости, 

содержали значительно большее количество 

антоцианов по сравнению с неустойчивыми 

проростками пшеницы (Колупаев и др., 2016). 

При холодовом закаливании морозоустойчиво-

го сорта пшеницы содержание флавоноидов 

возрастало в 3 раза, а у неустойчивого – в 1,5 

раза (Олениченко и др., 2008). Отмечена высо-

кая корреляция между содержанием флавонои-

дов в листьях и морозоустойчивостью злаков 

(Климов, 2008). У растений кукурузы при воз-

действии холода (10°С) отмечалось усиление 

экспрессии генов фенилаланинаммонийлиазы и 

других ферментов, вовлеченных в синтез фла-

воноидов (Christie et al., 1994). О роли антоциа-

нов в антиоксидантной защите свидетельству-

ют данные о более сильном окислительном по-

вреждении мутантных растений арабидопсиса, 

не содержащих антоцианов, при действии на 

них избыточного освещения и низких темпера-

тур (Havaux, Kloppstech, 2001).Следует отме-

тить, что в листьях растений кукурузы содер-

жание антоцианов повышалось не только при 

стрессовых температурах, но и при незначи-

тельном отклонении температуры от оптимума 

(ниже 20°С) (Pietrini, Massacci, 1998). Предпо-

лагается их участие в адаптивных настройках 

фотосинтетического аппарата.  

Наряду с гидрофильными низкомолеку-

лярными антиоксидантами в защите клеток от 

вторичного окислительного стресса при гипо-

термии задействованы и липидные АО. Так, у 

растений ржи при холодовом закаливании про-

исходило двукратное повышение содержания 

каротиноидов и токоферола (Sterb et al., 1999).  

Полифункциональные протекторы. Рас-

творимые углеводы не только выполняют 

функции совместимого осмолита, что важно 
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для морозоустойчивости растений, но и стаби-

лизируют биомембраны и выступают в каче-

стве эффективных антиоксидантов (Колупаев, 

Трунова, 1992; Синькевич и др., 2009; Ramel et 

al., 2009). Антиоксидантное действие сахаров 

может быть прямым, связанным с перехватом 

свободных радикалов, что показано в модель-

ных системах, генерирующих гидроксильный 

радикал (Morelli et al., 2003). В изолированных 

тилакоидах ингибирование тиол-регулируемого 

фермента цикла Кальвина фосфорибулокиназы 

гидроксил-радикалом предотвращалось при 

внесении в среду маннита (Shen et al., 1997). В 

растениях арабидопсиса, обработанных глюко-

зой или сахарозой, накапливалось меньше син-

глетного кислорода и пероксида водорода, при 

этом они были устойчивы к действию индукто-

ра окислительного стресса атразина (Ramel et 

al., 2009).  

У растений картофеля, трансформиро-

ванных геном дрожжевой инвертазы и содер-

жащих вследствие этого большее количество 

сахаров в листьях, наблюдалась более высокая 

устойчивость не только к холодовому, но и к 

окислительному (обработка паракватом) стрес-

сам (Синькевич и др., 2009; 2010). При этом 

повышенная устойчивость обеспечивалась не 

ферментативной, а низкомолекулярной состав-

ляющей антиоксидантной защиты, в частности 

сахарами, содержание которых в клетках рас-

тений приблизительно на четыре порядка выше 

содержания аскорбата (Синькевич, 2010).  

В то же время антиоксидантное действие 

сахаров может быть и непрямым – связанным с 

метаболической регуляцией компонентов анти-

оксидантной системы. Показана возможность 

индуцирования глюкозой многих генов стрес-

сового ответа у арабидопсиса, в частности ге-

нов глутатион-S-трансфераз и транспортеров 

конъюгатов глутатиона (Couee et al., 2006). У 

растений брокколи синтез аскорбата активиро-

вался сахарозой. Интересно, что глюкоза была 

в этом отношении неактивной (Couee et al., 

2006).  

Сахара, по-видимому, могут оказывать 

косвенное влияние и на другие компоненты ан-

тиоксидантной системы. Так, в присутствии са-

харов повышалась активность альтернативной 

оксидазы (Боровик и др., 2014). Также сообща-

ется об индукции сахарами синтеза защитных 

белков дегидринов (Боровик, 2015). Сахара 

влияют и на активность Н
+
АТФаз плазмалеммы 

и на ионный транспорт (Климов, 2008).  

Вполне естественно, что накоплен 

огромный объем сведений о повышении со-

держания сахаров при холодовой адаптации 

растений. Так, доминирующими водораствори-

мыми соединениями, накапливающимися в уз-

лах кущения пшеницы при холодовом закали-

вании, являются фруктаны (Yoshida, Kavakami, 

2013). Эффект накопления фруктозы, сахарозы 

и фруктанов заметно проявлялся у растений 

пшеницы через 3 суток закаливания (Vagujfalvi 

et al., 1999). У растений ржи при холодовой 

адаптации наблюдалось достаточно быстрое 

повышение содержания сахарозы и раффинозы, 

эффект увеличения содержания пролина прояв-

лялся позже (Koster, Linch, 1992). Показано на-

копление сахаров у рапса при акклимации при 

температуре 4°С, которое наблюдалось через 7 

и достигало максимума через 14 дней (Burbulis 

et al., 2011). У растений арабидопсиса форми-

рование морозоустойчивости при действии 

низкой положительной температуры (1°С) тес-

но коррелировало с накоплением сахаров 

(Wanner, Junttila 1999).  

Однако, вероятно, не все углеводы задей-

ствованы в процессе закаливания. Так, при хо-

лодовом закаливании растений арабидопсиса 

содержание раффинозы увеличилось с 0,02 до 

1,68 мкмоль/г сырой массы. В то же время, 

трансгенные линии, конститутивно накаплива-

ющие большие количества раффинозы, не раз-

вивали морозоустойчивость (Zuther at al., 2004). 

Примечательно, что при холодовой акклимации 

арабидопсиса при 4°С отмечалось увеличение 

содержания крахмала в листьях (Guy et al., 

2008).  

Есть сведения о роли сахаров и в холодо-

вой адаптации других теплолюбивых видов. 

Так, при акклимации Jatropha curcas при 12°С 

повышалось содержание сахаров (Ao et al., 

2013). Сообщается также о различном влиянии 

на углеводный обмен условий закаливания. 

Так, при кратковременном (на 2 ч) снижении 

температуры ежедневно в течение недели в се-

мядольных листьях огурца формировался более 

высокий метаболический статус, чем при не-

прерывном действии низкой температуры 

(происходило накопление как олигосахаридов, 

так и глюкозы, фруктозы, раффинозы) (Мар-

ковская и др., 2010). Авторы предположили, 

что при закаливании поддерживаются два пула 

сахаров, один из которых для конститутивных 

потребностей клеток, а другой – собственно для 

устойчивости.  

В последнее время активно исследуется 

роль трегаллозы в адаптивных процессах. По-

казано повышение морозоустойчивости экзо-

генной трегаллозой, связанное со стабилизаци-
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ей мембран этим углеводом (Janmohammadi, 

2012).  

Пролин сочетает в себе функции осмо-

протектора, мембранозащитного соединения и 

антиоксиданта (Liang et al., 2013). Помимо дан-

ных о способности пролина к связыванию сво-

бодных радикалов имеются подтверждения его 

антиоксидантной активности и в экспериментах 

in vivo. Например, показано, что растения са-

харного тростника, трансформированные геном 

Δ
1
-пирролин-5-карбоксилатсинтазы и накапли-

вающие большое количество пролина, отлича-

лись от обычных растений высокой устойчиво-

стью к агенту окислительного стресса параква-

ту (Molinari et al., 2007). Известно, что наличие 

пролина в клеточной среде способствует по-

вышению растворимости белков в воде и фор-

мированию термодинамически устойчивой их 

структуры, что важно для резистентности к ос-

мотическим стрессам (Hassan et al., 2004), в т.ч. 

к обезвоживанию протопластов, обусловлен-

ному внеклеточным льдообразованием. В связи 

с этим предполагается, что его накопление 

наряду с сахарами может играть критически 

важную роль в устойчивости растений к гипо-

термии.  

Повышение содержания пролина при хо-

лодовом закаливании зарегистрировано у мно-

гих видов растений: ржи (Koster, Linch, 1992), 

риса (Aghaee, 2011), овса (Liu et al., 2013), зла-

кового растения трахинии двуколосковой (Col-

ton-Gagnon et al., 2014), озимого рыжика (Се-

менова, Преснякова, 2007), бермудской травы 

(Zhang et al., 2010), капусты (Klima et al., 2012), 

табака (Konstantinova et al., 2002), хризантемы 

(Chen et al., 2014), ятрофы куркас (Ao et al., 

2013) и др. Для растений некоторых видов 

(рожь, клевер) показано повышение содержа-

ния пролина при повреждающих, в т.ч. отрица-

тельных температурах (Svenning et al., 1997; 

Колупаев и др., 2015).  

Предполагается, что в накоплении про-

лина при холодовой адаптации как посредник 

задействован пероксид водорода, который мо-

жет индуцировать экспрессию гена ключевого 

фермента синтеза пролина – Δ
1
-пирролин-5-

карбоксилатсинтазы (Kocsy et al., 2011). У рас-

тений Jatropha curcas зафксирована более вы-

сокая экспрессия гена и активность этого фер-

мента после холодового закаливания (12°С), а 

также при повреждающей температуре (1°С) 

(Ao et al., 2013).  

При холодовой деакклимации рапса экзо-

генный пролин вызывал повышение содержа-

ния сахаров и стабилизировал мембраны деак-

климированных растений при их проморажи-

вании (Jonytiene et al., 2012). Трансформанты 

табака с повышенной экспрессией гена ключе-

вого фермента синтеза пролина – Δ
1
-пирролин-

5- карбоксилат синтазы отличались высоким 

содержанием пролина и высокой устойчиво-

стью к гипотермии (Konstantinova et al., 2002).  

В то же время не во всех исследованиях 

подтверждается связь между накоплением рас-

тениями пролина и развитием их устойчивости 

к гипотермии. Так, изучение динамики содер-

жания пролина в листьях озимой пшеницы в 

полевых условиях показало его повышение уже 

после воздействия морозов (Майор та ін., 2009). 

Показано увеличение содержания пролина при 

холодовом закаливании растений арабидопси-

са, однако связи между динамикой накопления 

пролина и развитием морозоустойчивости не 

выявлено (Wanner, Junttila, 1999). Авторы рас-

сматривают накопление пролина как следствие 

действия на растения низких температур, а не 

причину устойчивости к ним. У холодоустой-

чивого генотипа риса при нормальной и пони-

женной температуре содержание пролина в ли-

стьях и побегах было ниже, чем у неустойчиво-

го (Aghaee et al., 2011).  

Показано отсутствие различий в базовом 

содержании пролина в листьях озимой и яровой 

мягких пшениц (Apostolova et al., 2008). После 

холодового закаливания содержание пролина 

увеличивалось, однако различий между сорта-

ми не отмечалось. В то же время в работе Джа-

вадиан и др. (2010) выявлено более существен-

ное увеличение содержания пролина у морозо-

устойчивого сорта озимой пшеницы по сравне-

нию со среднеустойчивым при длительном хо-

лодовом закаливании. В сообщении Tantau et al. 

(2004) показана достаточно тесная связь между 

накоплением пролина и морозоустойчивостью 

линий ячменя, выращиваемых in vitro. У более 

холодоустойчивого генотипа земляники отме-

чено более высокое содержание пролина при 

холодовой адаптации, которое сочеталось с 

меньшим проявлением окислительных повре-

ждений (Luo et al., 2011). Таким образом, по-

видимому, у отдельных видов растений вклад 

пролина в антиоксидантную защиту при холо-

довом стрессе может быть достаточно высоким.  

Защитные белки   

К белкам, важным для устойчивости рас-

тений к гипотермии, относятся молекулярные 

шапероны и дегидрины, защищающие макро-

молекулы и мембраны от повреждений, связан-

ных с обезвоживанием клеток и тепловой дена-

турацией белков; антифризные белки, предот-
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вращающие образование льда; белки, разоб-

щающие дыхание и фосфорилирование (Гам-

бург и др., 2014). Они могут в той или иной 

степени оказывать косвенное антиоксидантное 

действие, предотвращая нарушения функций 

мембран, которые приводят к усилению стоха-

стического образования АФК. В то же время 

вклад некоторых групп этих белков в предот-

вращение развития окислительного стресса 

может быть весьма существенным. Роль аль-

тернативной оксидазы в снижении образования 

АФК в митохондриях рассмотрена выше.  

Дегидрины, синтез которых индуцирует-

ся действием низких температур, засухи, засо-

ления, ионов тяжелых металлов, выполняют не 

только шаперонную, криопротекторную, анти-

фризную, но и антиоксидантную и ион-

связывающую функции, что выявлено и в экс-

периментах in vitro (Kosova et al., 2010). Для не-

закаленных растений экстремофилов 

Thellungiella salsuginea ((Pall.) O.E. Schulz), об-

ладающих способностью выдерживать дей-

ствие темпеаратуы до минус 15°С без закали-

вания, было характерным высокое содержание 

дегидринов, их спектр был более разнообраз-

ным, чем у арабидопсиса, у которого иммуно-

химически обнаруживался только один де-

гидрин с мол. массой 70 кДа. У Thellungiella 

при этом были выявлены белки с мол. массой 

72, 70 и 51 кДа (Гамбург и др., 2014). При зака-

ливании у Arabidopsis происходило увеличение 

содержания только дегидрина мол. массой 

70 кД. Закаливание Thellungiella приводило к 

снижению содержания этих белков по сравне-

нию с незакаленными растениями. При этом у 

нее появлялись два новых белка (Mr 42 и 45 

кДа), содержание которых было очень высо-

ким. Дегидрины со сходной молекулярной мас-

сой отсутствовали у Arabidopsis. Таким обра-

зом, несмотря на близкое родство растений 

Arabidopsis и Thellungiella, наряду с наличием 

одинаковых по молекулярной массе дегидри-

нов, у Thellungiella обнаруживались специфич-

ные для нее белки (Гамбург и др., 2014).   

Возможно, различия растений арабидоп-

сиса и теллунгиеллы по конститутивной и ин-

дуцированной устойчивости к заморозкам свя-

заны с этими белками. Следует отметить, что 

готовность Thellungiella противостоять стрессу 

(Amtmann, 2005) требует значительных затрат. 

Вероятно, именно поэтому растения теллунги-

еллы в обычных условиях растут и развиваются 

медленнее, чем растения арабидопсиса (Wong 

et al., 2011).  

В почках березы плосколистной (Betula 

platyphylla Sukacz.) выявлены две группы де-

гидринов: белки с мол. массой 73 кДа, которые 

обнаруживались круглогодично, но их содер-

жание снижалось летом; и протеины с мол. 

массой 15-21 кДа, очевидно, связанные с фор-

мированием морозоустойчивости, поскольку 

они отсутствовали летом и содержались в 

большом количестве зимой (Пономарев и др., 

2014). Накопление дегидрина (47 кД) наблюда-

лось у растений капусты в каллусной культуре 

и было связано с морозоусточивостью видов и 

сортов (Klima et al., 2012). Считается, что де-

гидрины могут быть использованы в качестве 

непрямых стресс-маркеров, в том числе и мар-

керов морозоустойчивости (Kosova et al., 2010).  

Как уже отмечалось, был выявлен эффект 

индуцирования накопления дегидринов дей-

ствием сахарозы у проростков пшеницы (Боро-

вик, 2015). Также в регуляции экспрессии гена 

дегидрина у растений пшеницы принимает уча-

стие абсцизоваая кислота (АБК). Ингибирова-

ние синтеза АБК флуридоном предотвращало 

накопление дегидрина, вызываемое холодом 

(Шакирова и др., 2009).  

Функциональное взаимодействие ком-

понентов антиоксидантной системы  

Компоненты антиоксидантной системы 

находятся в функциональном взаимодействии 

не только с сигнальными и гормональными по-

средниками (Колупаев, Карпец, 2017), но и 

друг с другом. Несмотря на то, что функциони-

рование антиоксидантной системы растений в 

стрессовых условиях активно исследуется уже 

в течение четверти столетия, влияние одних ее 

компонентов на функционирование других до 

сих пор остается малоизученным. В то же вре-

мя имеются примеры влияния низкомолеку-

лярных АО на активность ферментативной со-

ставляющей антиоксидантной системы и 

наоборот (Колупаев, 2016). Такие эффекты мо-

гут проявляться в особенностях адаптивных 

изменений антиоксидантной системы растений 

в условиях действия холода.  

Так, у растений картофеля, трансформи-

рованных геном дрожжевой инвертазы и 

накапливающих повышенное количество саха-

ров в листьях, а также у растений дикого типа, 

выращиваемых на среде с сахарозой, в услови-

ях адаптации к холоду отмечалась более низкая 

активность СОД, чем у контрольных (Синьке-

вич и др., 2009). Авторы полагают, что это свя-

зано со способностью сахарозы связывать ра-

дикальные АФК, т. е. СОД и сахара рассматри-
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ваются как функционально взаимозаменяемые 

компоненты антиоксидантной системы.  

При сравнении функционирования анти-

оксидантной системы злаков, различающихся 

по морозоустойчивости – проростков озимых 

ржи (Secale cereale L.), мягкой (Triticum 

aestivum L.) и твердой (T. durum L.) пшеницы и 

ячменя (Hordeum vulgare L.) было сделано за-

ключение о видовых различиях вклада разных 

защитных компонентов (Колупаев и др., 2015). 

Так, конститутивная морозоустойчивость ржи, 

проявляющаяся без закаливания, может быть 

обусловлена высоким базовым содержанием 

низкомолекулярных протекторов – сахаров и 

особенно пролина. При этом у незакаленных 

проростков ржи проявлялась и устойчивость к 

окислительным повреждениям, вызываемым 

промораживанием, что выражалось в отсут-

ствии характерного для других видов злаков 

повышения содержания продукта ПОЛ МДА. В 

проявлении морозоустойчивости проростков 

мягкой пшеницы, по-видимому, также играют 

роль сахара и пролин, однако увеличение их 

содержания, необходимое для достижения 

определенного уровня морозоустойчивости, 

происходит только после воздействия закали-

вающих температур. Изменения активности 

СОД в большей степени вносят вклад в разви-

тие индуцированной закаливанием морозо-

устойчивости проростков твердой пшеницы и 

ячменя.  

Также установлено, что особенностью 

морозоустойчивых злаков является их способ-

ность к накоплению пролина при действии от-

рицательных температур. Возможно, что про-

лин, проявляя упомянутые выше свойства мо-

лекулярного шаперона, способствует сохране-

нию активности антиоксидантных ферментов в 

условиях криостресса. Примечательно, что 

именно у видов злаков, накапливающих допол-

нительное количество пролина при действии 

отрицательных температур (рожь и мягкая 

пшеница), повышение количества продуктов 

ПОЛ при криострессе было менее существен-

ным, чем у ячменя и твердой пшеницы, у кото-

рых содержание пролина в этих условиях не 

увеличивалось (Колупаев и др., 2015).  

Сравнительно недавно получены сведе-

ния о способности пролина модифицировать 

экспрессию генов антиоксидантных ферментов 

у растений (Радюкина и др., 2011; Carvalho et 

al., 2013).  

С другой стороны, в культурах клеток 

показано повышение экзогенным пролином ак-

тивности СОД, каталазы, ферментов аскорбат-

глутатионового цикла при действии различных 

агентов окислительного стресса (Islam et al., 

2009; Xu et al., 2009). Можно предположить, 

что это связано с шаперонным (антиденатура-

ционным) действием пролина, которое уста-

новлено в отношении ряда белков (Mishra, 

Dubey, 2006). Экзогенный пролин частично ни-

велировал повышение активности СОД и ката-

лазы в листьях винограда, вызываемое их обра-

боткой пероксидом водорода, но в то же время 

способствовал сохранению активности аскор-

батпероксидазы и неспецифической пероксида-

зы (Ozden et al., 2009).  

Таким образом, путем влияния на содер-

жание АФК, пролин может снижать экспрес-

сию генов антиоксидантных ферментов. С дру-

гой стороны, действуя как шаперон, эта амино-

кислота может способствовать сохранению ак-

тивности антиоксидантных ферментов в стрес-

совых условиях. Возможно, что подобные эф-

фекты на ферментативные компоненты антиок-

сидантной системы оказывают и другие низко-

молекулярные соединения.  

Холодоустойчивость и кросс-

толерантность 

Термин «кросс-толерантность» или «пе-

рекрестная устойчивость» впервые был исполь-

зован Hale в 1969 году и означает формирова-

ние устойчивости организма к одному неблаго-

приятному фактору предварительным действи-

ем другого (Hale, 1969). Несмотря на богатую 

феноменологию эффектов перекрестной устой-

чивости к стрессорам растений и других орга-

низмов (Cheeseman, 2007; Ахмад и др., 2010; 

Zhong-Guang et al., 2011), механизмы этого яв-

ления до сих пор исследованы недостаточно. 

Существует точка зрения, согласно которой 

кросс-толерантность базируется в первую оче-

редь на неспецифических механизмах устойчи-

вости. В частности, вероятно, что индуцирова-

ние перекрестной резистентности обусловлено 

перекрыванием сигнальных путей и систем 

(Тарчевский, 2002).  

В последнее время становится все более 

популярной гипотеза о том, что основой кросс-

адаптации растений является эффективное 

функционирование антиоксидантной защитной 

системы, поскольку окислительный стресс – 

это общее негативное следствие действия прак-

тически любого стрессора (Радюкина и др., 

2012). Все неблагоприятные условия окружа-

ющей среды приводят к увеличению образова-

ния АФК или нарушению баланса между обра-

зованием АФК и их обезвреживанием.  
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В ряде исследований продемонстрирова-

но участие антиоксидантной системы в форми-

ровании перекрестной устойчивости растений к 

холодовому и другим стрессам. Так, показано, 

что предварительное воздействие на проростки 

ячменя низкой (около 0°С) температуры вызы-

вало повышение их устойчивости к гипертер-

мии, что сопровождалось повышением актив-

ности СОД, аскорбатпероксидазы, каталазы и 

глутатионредуктазы в условиях последующего 

действия высоких температур (Mei, Song, 

2010).  

Как уже отмечалось, у растений ржи, от-

личающихся от других злаков (в том числе 

озимой пшеницы), определенным уровнем кон-

ститутивной морозоустойчивости, проявляются 

специфические особенности функционирова-

ния антиоксидантной системы, в частности, 

высокое содержание пролина в тканях, высокая 

активность гваяколпероксидазы и других анти-

оксидантных ферментов и низкий уровень ПОЛ 

после воздействия криостресса (Колупаев и др., 

2015). Еще одной особенностью растений ржи 

является большое содержание антоцианов, об-

ладающих чрезвычайно высокой антиокси-

дантной активностью. При этом оказалось, что 

проростки ржи в незакаленном состоянии от-

личались от проростков пшеницы большей 

устойчивостью к двум агентам окислительного 

стресса – пероксиду водорода и сульфату желе-

за (II) (Колупаев и др., 2016). У незакаленных 

проростков ржи при действии агентов окисли-

тельного происходило повышение активности 

комплекса антиоксидантных ферментов – СОД, 

каталазы и гваяколпероксидазы, и сохранялся 

более высокий по сравнению с проростками 

пшеницы пул антоцианов.  

С другой стороны, предварительное хо-

лодовое закаливание индуцировало проявление 

повышенной активности антиоксидантных 

ферментов у проростков обоих видов при дей-

ствии агентов окислительного стресса. В це-

лом, изложенные результаты свидетельствуют 

о связи между как конститутивной, так и инду-

цированной холодовым закаливанием морозо-

устойчивостью злаков и их резистентностью к 

агентам окислительного стресса (Колупаев и 

др., 2016).  

На основании приведенных примеров, 

однако, нельзя умалять значение специфиче-

ских механизмов адаптации. Антиоксидантная 

система является важным, но далеко не един-

ственным механизмом устойчивости, проявле-

ние которого зависит от других составляющих 

резистентности. Так, показано, что у устойчи-

вых к охлаждению сортов риса, в отличие от 

чувствительных, в условиях холодового стресса 

не проявлялись признаки окислительных по-

вреждений и сохранялась высокая активность 

антиоксидантных ферментов (СОД, каталазы и 

аскорбатпероксидазы). Однако при действии 

засухи холодоустойчивые сорта проявляли 

признаки окислительных повреждений, актив-

ность антиоксидантных ферментов у них была 

низкой (Guo et al., 2006). В то же время у засу-

хоустойчивых сортов не проявлялись признаки 

глубокого окислительного стресса в условиях 

засухи, но снижалась активность антиокси-

дантных ферментов и происходило накопление 

пероксида водорода и продуктов ПОЛ в усло-

виях гипотермии (Guo et al., 2006).  

По-видимому, функционирование анти-

оксидантной системы значительно зависит от 

состояния систем, специфически повреждае-

мых тем или иным стресс-фактором. В случае с 

холодовым стрессом, вероятно, функциониро-

вание антиоксидантной системы зависит от 

способности растений сохранять функциональ-

ные свойства мембран. Изучение влияния низ-

ких температур на интенсивность образования 

АФК и процессов ПОЛ в листьях растений, 

трансформированных геном desA Δ12-ацил-

липидной десатуразы из цианобактерии 

Synechocystis sp. PCC 6803, показало, что жест-

кое краткосрочное их охлаждение не вызывало 

сильного всплеска свободнорадикального 

окисления, в то же время у нетрансформиро-

ванных растений происходило резкое увеличе-

ние количества АФК и конечных продуктов 

ПОЛ (Демин и др., 2008). По мнению авторов, 

устойчивость трансформантов к окислительно-

му стрессу связана с обусловленным активно-

стью гетерологичной Δ12-ацил-липидной деса-

туразы образованием второй двойной связи по-

сле 12-го атома углерода олеата с его превра-

щением в линолевую кислоту, придающую 

биологическим мембранам бóльшую текучесть 

и устойчивость к низкотемпературному стрессу 

(Демин и др., 2008).  

Следует отметить, что трансформанты, 

содержащие ген desA цианобактерии, оказались 

устойчивыми и к прямому агенту окислитель-

ного стресса. При обработке паракватом у этих 

растений генерация супероксидного анион-

радикала, накопление диеновых конъюгатов и 

малонового диальдегида проявлялись слабее, 

чем у нетрансформированных растений (Демин 

и др., 2011). При этом у трансформантов в от-

вет на обработку агентом окислительного 

стресса активация СОД, каталазы и пероксида-
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зы была менее существенной, чем у обычных 

растений. Авторы предполагают, что экспрес-

сия дополнительного гена гетерологичной Δ12-

ацил-липидной десатуразы в растениях карто-

феля, трансформированных геном desA, приво-

дит к повышению устойчивости трансформан-

тов к окислительному стрессу за счет более 

эффективного поддержания стабильности 

функционирования мембранных структур клет-

ки, позволяющей предотвращать «сброс» элек-

тронов на кислород, и, в результате, усиление 

образования АФК (Демин и др., 2011).   

Заключение  

Несмотря на повышение среднегодовой 

температуры, которое наблюдается в последние 

десятилетия, актуальность проблемы холодо- и 

морозоустойчивости растений не только не 

снижается, но и возрастает. В последние годы в 

Украине и сопредельных странах отмечается 

большая амплитуда температур в зимний и ве-

сенний периоды от высоких к низким, а в бли-

жайшем будущем прогнозируются аномально 

холодные зимы с резкими перепадами темпера-

тур и недостатком снежного покрова. В связи с 

этим познание механизмов адаптации растений 

к гипотермии имеет не только важное фунда-

ментальное, но и прикладное значение.  

В последние десятилетия достигнуты 

значительные успехи в понимании механизмов 

повреждения теплолюбивых растений при дей-

ствии низких положительных температур и 

устойчивых к низким температурам при дей-

ствии мороза.  

Нарушение функциональной активности 

мембран (в первую очередь внутренних мем-

бран хлоропластов и митохондрий) в результа-

те перехода их ненасыщенных жирных кислот 

из жидкостно-кристаллического в состояние 

геля считается ведущей причиной повреждений 

теплолюбивых растений при действии низких 

положительных температур. Следствием этих 

повреждений может быть дезинтеграция элек-

трон-транспортных цепей, нарушение активно-

сти мембранных АТФаз, процессов энергетиче-

ского обмена и фотосинтеза.  

При действии отрицательных температур 

у растений происходит образование льда в 

межклетниках. Такое явление позволяет им из-

бежать летального образования льда внутри 

клеток. Однако образование внеклеточного 

льда может приводить к существенному обез-

воживанию протопластов и механическим по-

вреждениям обезвоженной протоплазмы. Пря-

мое влияние температуры на состояние липи-

дов мембран и липидно-белковые связи являет-

ся причиной повреждения растений не только 

при низких положительных, но и при отрица-

тельных температурах.  

Окислительный стресс, связанный в 

первую очередь с нарушением транспорта 

электронов в электрон-транспортных цепях, 

также рассматривается как одна из важных 

причин повреждения растений. Такие процессы 

обусловлены вызываемым холодом изменением 

состояния липидов внутренних мембран хло-

ропластов и митохондрий. АФК, образующиеся 

в результате сбоев в работе электрон-

транспортных цепей, в дальнейшем могут ини-

циировать неферментативные реакции Фентона 

и Хабера-Вейса, приводящие к дополнительно-

му увеличению их количества.  

Механизмы восприятия растением сигна-

ла холодового стресса и его трансдукции в ге-

нетической аппарат пока понятны далеко не 

полностью. Предполагается, что первичным 

сигналом при восприятии температурного 

стресса растениями являются изменения теку-

чести биологических мембран. Однозначных 

представлений о том, что может быть первич-

ным сенсором этих сигналов пока нет. Получе-

ны доказательства роли гистидинкиназы Hik33 

в восприятии снижения температуры цианобак-

териями. Другими температурными сенсорами 

могут быть кальциевые каналы, а также старто-

вые ферменты сигнальных цепей. В частности, 

получены данные, указывающие на роль 

НАДФН-оксидазы, локализованной в плазма-

тической мембране, в формировании реакций 

на холодовой стресс. Тем не менее, четких 

представлений о последовательности событий в 

растительной клетке при восприятии и транс-

дукции сигнала гипотермии пока нет.  

Среди защитных систем растений, акти-

вирующихся при холодовом закаливании и 

важных для выживания при экстремальных 

низких температурах, особое место занимает 

антиоксидантная система. Многочисленными 

исследованиями, выполненными на растениях 

разной таксономической принадлежности, по-

казана ее активация при закаливании и умерен-

ном холодовом стрессе. В то же время антиок-

сидантная система является многокомпонент-

ной. Ее составляющие находятся в функцио-

нальном взаимодействии, особенности которо-

го начали активно изучать только в последние 

годы. В настоящее время как компоненты ан-

тиоксидантной защиты рассматриваются аль-

тернативная оксидаза и другие разобщающие 

белки, функционирование которых снижает ве-
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роятность образования АФК в митохондриях в 

стрессовых условиях.  

Одной из причин образования АФК при 

действии на растения отрицательных темпера-

тур может быть нарушение функций биомак-

ромолекул и мембранных комплексов вслед-

ствие обезвоживания, обусловленного образо-

ванием внеклеточного льда. В связи с этим 

агенты, предотвращающие обезвоживание, а 

также оказывающие мембраностабилизирую-

щее и антиденатурационное действие могут 

рассматриваться как компоненты антиокси-

дантной системы. Хорошо известно участие 

пролина и сахаров в этих процессах. В то же 

время указанные соединения обладают и пря-

мым антиоксидантным действием, что позволя-

ет относить их к важным полифункциональным 

защитным факторам. Определенный вклад в 

поддержание про-/антиоксидантного равнове-

сия, вероятно, вносят и белки-дегидрины. В 

связи с этим заманчивой представляется коли-

чественная оценка вклада этих агентов в анти-

оксидантную защиту и устойчивость растений 

к низким температурам. В то же время роль тех 

или иных защитных систем может существенно 

отличаться у растений разных видов. Таким об-

разом, скриниг доноров устойчивости для по-

требностей селекции возможен только с учетом 

видовых особенностей функционирования ан-

тиоксидантной и осмопротекторной систем. 

При этом отдельно взятый антиоксидантный 

фермент или низкомолекулярный АО вряд ли 

могут быть оценочными критериями.  

Известно, что антиоксидантная, а также 

другие протекторные системы растений, могут 

быть индуцированы действием экзогенных 

сигнальных посредников и стрессовых фито-

гормонов (Колупаев, Карпец, 2017). Однако ис-

пользование таких приемов с целью повыше-

ния холодо- и морозоустойчивости растений 

остается весьма проблематичным в связи со 

сложностью и значительной продолжительно-

стью адаптивных изменений. Кроме того, про-

явление свойства холодо- и морозоустойчиво-

сти на уровне целого растения в естественных 

условиях, как правило, существенно отличается 

от такового на модельных объектах и в факто-

ростатных условиях (Gusta et al., 2013). Однако 

это не означает бесперспективность приемов 

индуцирования устойчивости растений экзо-

генными соединениями. С учетом видовых 

особенностей такие подходы могут оказаться 

эффективными.  

Устойчивость растений к низким темпе-

ратурам зависит не только от физиолого-

биохимических процессов, происходящих при 

акклимации, но и при деакклимации. В связи с 

нестабильным температурным режимом в зим-

ний период изучение процессов деакклимации 

приобретает особое значение. В то же время 

удельный вес таких исследований пока весьма 

незначителен (Gusta et al., 2013).  

Исследования перекрестной устойчивос-

ти растений к неблагоприятным климатическим 

факторам также сохраняют свою актуальность. 

Наличие специфических механизмов холодо- и 

морозоустойчивости осложняет возможности 

сочетания этих свойств с засухо- и жароустой-

чивостью. В то же время контроль устойчивос-

ти одновременно к нескольким факторам, как 

сопровождение исследований в области селек-

ции, по-видимому, необходим для предотвра-

щения потери резистентности к одним факто-

рам при ее повышении к другим. 
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Oxidative stress, associated primarily with violation of electron transport in electron transport chains 

due to changes in state of lipids, is considered as one of the important causes of cold damage to 

plants. When plants are exposed to negative temperatures, an additional reason for enhancing 

formation of reactive oxygen species (ROS) may be a disruption of functions of biomacromolecules 

and membrane complexes due to dehydration caused by extracellular ice formation. An antioxidant 

system, which provides control of ROS content, is an important protective system necessary for 

survival of plants at extreme low temperatures. Numerous studies performed on plants of different 

taxonomic affiliation showed its activation during hardening and moderate cold stress. The role of a 

complex of antioxidant enzymes and low-molecular antioxidants in cold adaptation has been 

established. Of particular importance for plant resistance to low temperatures are proline, sugars and 

some other compounds that manifest along with antioxidant osmoprotective, membrane-protective 

and chaperone effects. As components of antioxidant protection, alternative oxidase and other 

uncoupling proteins are also considered, functioning of which reduces the likelihood of ROS 

formation in mitochondria under stress conditions. The review deals with the functional interaction 

of the components of antioxidant and osmoprotective systems under cold stress. The need to take 

into account the specific features of functioning of these systems under screening of resistance 

donors for breeding needs is emphasized. The role of cold-induced activation of antioxidant system 

in manifestation of the cross-tolerance effect of plants to an action of other stressors is evaluated. 

Key words: reactive oxygen species, antioxidant system, osmoprotective system, cold resistance, 

frost resistance, plants cross-tolerance 
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Окиснювальний стрес, пов'язаний в першу чергу з порушенням транспорту електронів в 

електрон-транспортних ланцюгах, зумовленим зміною стану ліпідів, розглядається як одна з 

важливих причин холодового ушкодження рослин. За дії на рослини негативних температур 

додатковою причиною посилення утворення активних форм кисню (АФК) може бути пору-

шення функцій біомакромолекул і мембранних комплексів внаслідок зневоднення, зумовле-

ного утворенням позаклітинного льоду. Антиоксидантна система, що забезпечує контроль 

вмісту АФК, є важливою протекторною системою, необхідною для виживання рослин за екс-

тремальних низьких температур. Численними дослідженнями, виконаними на рослинах різної 

таксономічної приналежності, показана її активація при загартуванні і помірному холодовому 

стресі. Встановлено роль комплексу антиоксидантних ферментів і низькомолекулярних анти-

оксидантів у холодовій адаптації. Особливе значення для стійкості рослин до низьких темпе-

ратур мають пролин, цукри і деякі інші сполуки, що проявляють поряд з антиоксидантними 

осмопротекторний, мембранопротекторний і шаперонний ефекти. Як компоненти антиокси-

дантного захисту розглядаються також альтернативна оксидаза та інші роз'єднувальні білки, 

функціонування яких знижує ймовірність утворення АФК в мітохондріях за стресових умов. 

В огляді розглядаються питання функціональної взаємодії компонентів антиоксидантної та 

осмопротекторной систем при холодовому стресі. Підкреслюється необхідність врахування 

видових особливостей функціонування цих систем при скринінгу донорів стійкості для по-

треб селекції.Оцінюється роль холодоіндукованої активації антиоксидантної системи у прояві 

ефекту перехресної стійкості рослин до дії інших стресорів. 

Ключові слова: активні форми кисню, антиоксидантана система, осмопротекторна 

система, холодостійкість, морозостійкість, крос-толерантність рослин 
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