
DOI: 10.7868/S004137711810003X

ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÓËÜÒÐÀÑÒÐÓÊÒÓÐÛ È ÁÈÎÕÈÌÈ×ÅÑÊÎÃÎ ÑÎÑÒÀÂÀ

ÊËÅÒÎÊ ÌÅÇÎÔÈËËÀ ËÈÑÒÜÅÂ TRITICUM SPELTA L.

Â ÍÀ×ÀËÜÍÛÉ ÏÅÐÈÎÄ ÄÅÉÑÒÂÈß ÑÒÐÅÑÑÎÂÛÕ ÒÅÌÏÅÐÀÒÓÐ

© Ë. Ì. Áàáåíêî,1, * Ì. Â. Âîäêà,1 Þ. Í. Àêèìîâ,1 À. Å. Ñìèðíîâ,2

À. Â. Áàáåíêî,1 È. Â. Êîñàêîâñêàÿ1

1 Èíñòèòóò áîòàíèêè èì. Í. Ã. Õîëîäíîãî Íàöèîíàëüíîé àêàäåìèè íàóê Óêðàèíû, Êèåâ, è
2 Ó÷åáíî-íàó÷íûé öåíòð «Èíñòèòóò áèîëîãèè è ìåäèöèíû» Êèåâñêîãî íàöèîíàëüíîãî

óíèâåðñèòåòà èì. Òàðàñà Øåâ÷åíêî, Êèåâ, Óêðàèíà;
* ýëåêòðîííûé àäðåñ: lilia.babenko@gmail.com

Ë. Ì. Áàáåíêî è äð.
Îñîáåííîñòè óëüòðàñòðóêòóðû è áèîõèìè÷åñêîãî ñîñòàâà êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòüåâ...

Â êîíòðîëèðóåìûõ óñëîâèÿõ èçó÷àëè âëèÿíèå âûñîêîé (40 °C, 2 ÷) è ïîëîæèòåëüíîé íèçêîé (4 °C,
2 ÷) òåìïåðàòóð íà óëüòðàñòðóêòóðó êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòà, ñîäåðæàíèå ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåí-
òîâ, ôåíîëîâ è ôëàâîíîèäîâ ó 2-íåäåëüíûõ ðàñòåíèé Triticum spelta. Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ìåçîôèëëà
ëèñòà êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé áûëà òèïè÷íîé: â õëîðîïëàñòàõ ïðàâèëüíîé ëèíçîâèäíîé ôîðìû ÷åòêî
ïðîñìàòðèâàëàñü ðàçâèòàÿ òèëàêîèäíàÿ ñèñòåìà, ïîãðóæåííàÿ â ìåëêîçåðíèñòóþ ñòðîìó. Êðàòêîâðåìåí-
íàÿ ãèïåðòåðìèÿ âûçûâàëà ÷àñòè÷íóþ äåñòðóêöèþ òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí. Îòìå÷åíû âîëíîîáðàçíàÿ
óïàêîâêà òèëàêîèäîâ ãðàí, çíà÷èòåëüíîå ðàñøèðåíèå ëþìèíàëüíèõ ïðîìåæóòêîâ, íàðóøåíèå ñòðóêòóð-
íîé ñâÿçè ìåæäó òèëëàêîèäàìè ãðàí è ñòðîìû. Ïðè ãèïåðòåðìèè ìèòîõîíäðèè çàìåòíî «ðàçáóõàëè»,
ïðè ýòîì ìåìáðàíû êðèñò ñòàíîâèëèñü ìåíåå êîíòðàñòíûìè. Â öèòîïëàçìå êëåòîê âîçðàñòàëî êîëè÷åñò-
âî ëèïèäíûõ êàïåëü. Â ëèñòüÿõ óìåíüøàëîñü ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëîâ è êàðîòèíîèäîâ, îäíàêî âîçðàñ-
òàëî êîëè÷åñòâî îáùèõ ôåíîëîâ è ôëàâîíîèäîâ. Êðàòêîâðåìåííàÿ ãèïîòåðìèÿ âûçûâàëà èíòåíñèâíîå
îáðàçîâàíèå ïëàñòîãëîáóë, óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà è ðàçìåðà êðàõìàëüíûõ çåðåí. Äåñòðóêöèè òèëàêîèä-
íûõ ìåìáðàí íå íàáëþäàëè. ×àñòü ìèòîõîíäðèé (40 %) áûëà îêðóãëîé ôîðìû, èõ ðàçìåðû áûëè áëèçêè
ê êîíòðîëüíûì ïîêàçàòåëÿì, âñòðå÷àëèñü îðãàíåëëû ëèíçîâèäíîé, «ãàíòåëåâèäíîé» è «÷àøåâèäíîé»
ôîðì. Â óñëîâèÿõ ãèïåð- è ãèïîòåðìèè â êëåòêàõ ìåçîôèëà ëèñòüåâ T. spelta ïðîñëåæèâàëàñü òåíäåíöèÿ
óñèëåíèÿ ñòåïåíè êîíäåíñàöèè õðîìàòèíà â ÿäðå. Ïðè ãèïîòåðìèè ñîäåðæàíèå è ñîîòíîøåíèå õëîðî-
ôèëëîâ è êàðoòèíîèäîâ â ëèñòüÿõ ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àëèñü îò êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé, çíà÷èòåëüíûõ
êîëè÷åñòâåííûõ èçìåíåíèé îáùèõ ôåíîëîâ è ôëàâîíîèäîâ íå çàôèêñèðîâàíî.
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ãëîáóëû, ëèïèäíûå êàïëè, ôåíîëû, ôîòîñèíòåòè÷åñêèå ïèãìåíòû

Ðàñòèòåëüíûå îðãàíèçìû â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ïîä-
âåðãàþòñÿ âîçäåéñòâèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ îêðó-
æàþùåé ñðåäû, êîòîðûå ñóùåñòâåííî îãðàíè÷èâàþò èõ
æèçíåäåÿòåëüíîñòü. Ýòè ôàêòîðû èçìåíÿþò ôèçèîëîãè-
÷åñêèå ïðîöåññû, àêòèâèðóþò ñèñòåìû àäàïòàöèè ê íå-
áëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ (Âåíæèê è äð.,
2012). Ýêñòðåìàëüíûå òåìïåðàòóðû ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç
ñàìûõ ðàñïðîñòðàíåííûõ àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîðîâ, êîòî-
ðûå âûçûâàþò ìîðôîëîãè÷åñêèå, ôèçèîëîãè÷åñêèå è ìî-
ëåêóëÿðíûå èçìåíåíèÿ, âëèÿþò íà ðîñò è ïðîäóêòèâíîñòü
ðàñòåíèé (Hatfield, Prueger, 2015). Íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëü-
íûì ê òåìïåðàòóðíîìó ðåæèìó ÿâëÿåòñÿ ôîòîñèíòåòè÷å-
ñêèé àïïàðàò (Kislyuk et al., 2007, 2008). Èçìåíåíèÿ óëüò-
ðàñòðóêòóðû êëåòîê ìåçîôèëëà çàâèñÿò îò èíòåíñèâíîñòè
è ïðîäîëæèòåëüíîñòè äåéñòâèÿ òåìïåðàòóðíîãî ñòðåññà,
âèäà ðàñòåíèÿ è åãî ñòðåññîóñòîé÷èâîñòè (Kislyuk et al.,
2007; Salem-Fnayou et al., 2011; Popov et al., 2016). Îòìå-
÷åíî, ÷òî ýôôåêòû ëîêàëüíîãî òåìïåðàòóðíîãî âîçäåéñò-

âèÿ ìîãóò ïðîÿâëÿòüñÿ â îðãàíàõ è ÷àñòÿõ ðàñòåíèÿ, êîòî-
ðûå íåïîñðåäñòâåííî íå ïîäâåðãàëèñü âîçäåéñòâèþ
ñòðåññà (Veselova et al., 2003; Âåíæèê è äð., 2017).

Õëîðîïëàñòû ÿâëÿþòñÿ âàæíåéøèìè èñòî÷íèêàìè
ñèãíàëîâ äëÿ îñòàëüíûõ îðãàíåëë è êëåòêè â öåëîì. Äëÿ
íèõ ñèãíàëèíã ñâÿçàí â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ ôîòîñèíòåòè÷å-
ñêîé ôóíêöèåé, à ïîñêîëüêó èíòåíñèâíîñòü ôîòîñèíòåçà
íàõîäèòñÿ ïîä âëèÿíèåì ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ, ñèãíàëû îò
õëîðîïëàñòîâ ñëóæàò ñåíñîðàìè óñëîâèé îêðóæàþùåé
ñðåäû (Kleine et al., 2009). Â êëåòêàõ ìåçîôèëëà ëèñòüåâ
ïøåíèöû ãèïåðòåðìèÿ âûçûâàëà èçìåíåíèÿ ìîðôîëîãèè
õëîðîïëàñòîâ, âëèÿëà íà ðàçìåð òèëàêîèäîâ è ãðàíàëü-
íîñòü îðãàíåëë (Kislyuk et al., 2007, 2008; Salem-Fnayou
et al., 2011; Áàáåíêî è äð., 2018), ïðèâîäèëà ê íàêîïëåíèþ
ïëàñòîãëîáóë è ëèïèäíûõ êàïåëü â öèòîïëàçìå (Kislyuk
et al., 2008). Ó ðàñòåíèé ðàçëè÷íûõ âèäîâ îòìå÷àëè òàêæå
óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà êðàõìàëà â õëîðîïëàñòàõ (Sa-
lem-Fnayou et al., 2011; Êëèì÷óê è äð., 2012). Âûñîêàÿ
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òåìïåðàòóðà îêàçûâàëà âëèÿíèå è íà äðóãèå êëåòî÷íûå
îðãàíåëëû. Òàê, çàôèêñèðîâàíû óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà
êðèñò â ìèòîõîíäðèÿõ êëåòîê ëèñòüåâ Oryza sativa (Pareek
et al., 1997) è ñíèæåíèå ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè ìàòðèêñà
ìèòîõîíäðèé êëåòîê êîðíåé Zea mays è Valerianella locus-
ta (Ciamporova, Mistrik, 1993). Â ýíäîñïåðìå Z. mays áûëè
îòìå÷åíû èçìåíåíèÿ ìîðôîëîãèè ÿäðà, ýëåêòðîííîé
ïëîòíîñòè íóêëåîïëàçìû, ïîÿâëåíèå ÿäðûøåê áåç ãðàíó-
ëÿðíîãî êîìïîíåíòà (Commuri, Jones, 1999).

Â óñëîâèÿõ íèçêîé òåìïåðàòóðû â êëåòêàõ ìåçîôèëëà
ëèñòà ïøåíèöû ïðîèñõîäèëî ôîðìèðîâàíèå êðóïíûõ
õëîðîïëàñòîâ c òèëàêîèäíîé ñèñòåìîé «ñâåòîâîãî òèïà»
(Âåíæèê è äð., 2012). Ó ïøåíèöû è ðàñòåíèé äðóãèõ âè-
äîâ óâåëè÷èâàëèñü ðàçìåðû è êîëè÷åñòâî êðàõìàëüíûõ
çåðåí (Êëèì÷óê è äð., 2011; Áàáåíêî è äð., 2018). Ñîîá-
ùàëîñü î íàðóøåíèè ãðàíàëüíîñòè õëîðîïëàñòîâ ó òàáàêà
(Popov et al., 2016) è öåëîñòíîñòè ìåìáðàí õëîðîïëàñòîâ
ó ÷óâñòâèòåëüíûõ ê õîëîäîâîìó ñòðåññó ðàñòåíèé êóêó-
ðóçû (Sopher et al., 1999), òîìàòîâ, áîáîâ è òàáàêà (Hola-
day et al., 1992; Bruggemann et al., 1994; Popov et al., 2016).
Â òî æå âðåìÿ ó õîëîäîóñòîé÷èâûõ ðàñòåíèé Pisum sati-
vum è Brassica oleracea (Wise, Naylor 1987), à òàêæå îçè-
ìîé ðæè è ðàïñà (Hurry et al., 1995) íàáëþäàëè íàáóõàíèå
ïëàñòèä áåç íàðóøåíèÿ öåëîñòíîñòè ìåìáðàí. Ñðåäè ðå-
àêöèé äðóãèõ îðãàíåëë íà îòðèöàòåëüíóþ òåìïåðàòóðó
îòìå÷åíî íàáóõàíèå ìèòîõîíäðèé áåç íàðóøåíèÿ öåëîñò-
íîñòè ìåìáðàí îáîëî÷êè ñ èñ÷åçíîâåíèåì ñèñòåìû êðèñò
ó Brassica napus (Stefanowska et al., 2002) è Arabidopsis
thaliana (Ristic, Ashworth, 1993). Â òî æå âðåìÿ ïðè 5 °Ñ ó
A. thaliana äðóãèå àâòîðû íàáëþäàëè óìåíüøåíèå îáúåìà
ìèòîõîíäðèé (Armstrong et al., 2006). Ó õîëîäîóñòîé÷è-
âûõ ðàñòåíèé îòìå÷åíî èçìåíåíèå ôîðìû ìèòîõîíäðèé
(Vella et al., 2012; Áàáåíêî è äð., 2018). Òàêèå ðàçíîîáðàç-
íûå ðåàêöèè êëåòî÷íûõ îðãàíåëë íà òåìïåðàòóðíûå
ñòðåññû ïîäðàçóìåâàþò ôîðìèðîâàíèå ðàçíûõ ñòðàòåãèé
âûæèâàíèÿ â íåáëàãîïðèÿòíûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ
(Kosakivska et al., 2008).

Óñïåøíîñòü àäàïòàöèè ê äåéñòâèþ ñòðåññîðîâ ó ðàñ-
òåíèé â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñèò îò ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ àññèìèëÿöèîííîãî àïïàðàòà, ïîêàçàòåëÿìè ñî-
ñòîÿíèÿ êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ ñîäåðæàíèå è ñîîòíîøåíèå
ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ (Babenko et al., 2014). Ñî-
îáùàëîñü î ñíèæåíèè óðîâíÿ õëîðîôèëëîâ â ëèñòüÿõ
ïøåíèöû â ïåðâûé ÷àñ õîëîäîâîãî âîçäåéñòâèÿ è ïîñòå-
ïåííîì âîññòàíîâëåíèè â ïîñëåäóþùèå 24 ÷ (Âåíæèê
è äð.., 2012). Âûÿâëåíà êîððåëÿöèÿ ìåæäó òåðìîóñòîé÷è-
âîñòüþ îçèìîé ïøåíèöû è ñîîòíîøåíèåì õëîðîôèëëîâ
(a/b) è õëîðîôèëëîâ a+b/êàðîòèíîèäû (Êîñàêîâñêàÿ
è äð., 2014; Babenko et al., 2014).

Ïîìèìî èçìåíåíèé â ñîäåðæàíèè ïèãìåíòîâ òåìïå-
ðàòóðíûé ñòðåññ íàðóøàåò ãîìåîñòàç â êëåòêàõ, ÷òî â
ñâîþ î÷åðåäü ïðèâîäèò ê âòîðè÷íîìó îêèñëèòåëüíîìó
ñòðåññó è îáðàçîâàíèþ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà (Asada,
2006). Âñå ôåíîëüíûå ñîåäèíåíèÿ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè
ó÷àñòâóþò â àíòèîêñèäàíòíîé çàùèòå êëåòîê. Îíè íàêàï-
ëèâàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â âàêóîëÿõ, õëîðîïëàñòàõ è
ÿäðå. Â ñîîòâåòñòâèè ñ îáùåïðèíÿòîé òî÷êîé çðåíèÿ àí-
òèîêñèäàíòíûå ñâîéñòâà ôåíîëüíûõ ñîåäèíåíèé îáúÿñ-
íÿþòñÿ óíèêàëüíîé ñòðóêòóðîé èõ ìîëåêóë, ñïîñîáíîé
ñâÿçûâàòü ñâîáîäíûå ðàäèêàëû (Es-Safi et al., 2007). Ïî-
êàçàíî, ÷òî àêòèâíàÿ àêêóìóëÿöèÿ ôåíîëüíûõ ñîåäèíå-
íèé íàïðÿìóþ çàâèñèò îò ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè è
óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õëîðîïëàñòîâ. Èìåííî
ýòè êëåòî÷íûå îðãàíåëëû ÿâëÿþòñÿ ðåãóëÿòîðàìè áèî-
ãåíåçà ôëàâîíîèäîâ — íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ â

íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ âûñøèõ ðàñòåíèé ïðåäñòàâèòåëåé ôå-
íîëîâ. Ñðåäè âñåõ âòîðè÷íûõ ìåòàáîëèòîâ ôåíîëüíîé
ïðèðîäû ôëàâîíîèäû îáëàäàþò íàèáîëüøèì àíòèîêñè-
äàòíûì è ðàäèêàëíåéòðàëèçóþùèì ïîòåíöèàëîì — çà-
ùèùàþò êëåòêè îò àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà, ïðåäîòâðà-
ùàþò ïåðåêèñíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ, äåíàòóðàöèþ áåëêà
è ïîâðåæäåíèå ÄÍÊ (Krol et al., 2015). Îäíàêî âîïðîñ
î ðîëè ôåíîëüíûõ ñîåäèíåíèé â çàùèòå ðàñòåíèé îò íå-
áëàãîïðèÿòíûõ òåìïåðàòóðíûõ âîçäåéñòâèé îñòàåòñÿ îò-
êðûòûì.

Ïøåíèöà çàíèìàåò âòîðîå ìåñòî ïî îáúåìó ñáîðà
óðîæàÿ ñðåäè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð â ìèðå.
Â ñîâðåìåííîì ïðîèçâîäñòâå ïøåíèöû îáîçíà÷èëàñü
òåíäåíöèÿ ê âîçðîæäåíèþ, ñåëåêöèè è âíåäðåíèþ â ïðî-
èçâîäñòâî çàáûòûõ ðåãèîíàëüíûõ çåðíîâûõ êóëüòóð, òàê
íàçûâàåìûõ àíòè÷íûõ çëàêîâ (Babenko et al., 2018), êîòî-
ðûì ÿâëÿåòñÿ T. spelta. Áëàãîäàðÿ öåííûì ïèùåâûì è õî-
çÿéñòâåííûì ñâîéñòâàì ýòà êóëüòóðà ïåðåæèâàåò âòîðîå
ðîæäåíèå (Babenko et al., 2018).

Ðàíåå íàìè áûëè èññëåäîâàíû ýôôåêòû ãèïåð- è ãè-
ïîòåðìèè íà óëüòðàñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ è ñïåêòð
ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ ó íîâûõ âûñîêîïðîäóê-
òèâíûõ ñîðòîâ T. aestivum (Babenko et al., 2014; Áàáåíêî
è äð., 2018). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû èçó÷àëè õàðàêòåð èç-
ìåíåíèé óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê ìåçî-
ôèëëà ëèñòüåâ, ñîäåðæàíèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåí-
òîâ è âòîðè÷íûõ ìåòàáîëèòîâ — ôåíîëîâ è ôëàâîíîèäîâ
ó T. spelta â íà÷àëüíûé ïåðèîä äåéñòâèÿ ñòðåññîâûõ òåì-
ïåðàòóð äëÿ âûÿñíåíèÿ âîçìîæíîé ðîëè ñòðóêòóðíî-ôóíê-
öèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé â ôîðìèðîâàíèè àäàïòèâíîé
ðåàêöèè ó äèêîãî ñîðîäè÷à T. aestivum.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ð à ñ ò è ò å ë ü í û é ì à ò å ð è à ë è ó ñ ë î â è ÿ â û ð à -
ù è â à í è ÿ. Îïûòû ïðîâîäèëè ñ 14-ñóòî÷íûìè ðàñòåíèÿ-
ìè T. spelta (2n = 42) ñîðòà Ôðàíêåíêîðí, ñîçäàííîãî â
1990-å ãîäû íà îñíîâå ñòàðûõ ñîðòîâ ñïåëüòû ïóòåì îá-
ðàòíîãî ñêðåùèâàíèÿ. Ñîðò ñðåäíåðîñëûé, óñòîé÷èâ ê ïî-
ëåãàíèþ, ÷ðåçìåðíîìó óâëàæíåíèþ, ìîðîçîóñòîé÷èâûé,
ýêîëîãè÷åñêè ïëàñòè÷íûé, ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûé. Ñåìåíà
ïîëó÷åíû èç êîëëåêöèè Íàöèîíàëüíîãî öåíòðà ãåíåòè÷å-
ñêèõ ðåñóðñîâ ðàñòåíèé Óêðàèíû (Õàðüêîâ). Ïðîìûòûå â
äèñòèëëèðîâàííîé âîäå ñåìåíà ïåðåíîñèëè â ÷àøêè Ïåò-
ðè íà óâëàæíåííóþ ðàñòâîðîì Êíîïà ôèëüòðîâàëüíóþ
áóìàãó è ïîìåùàëè â òåðìîñòàò ïðè 24 °Ñ â òåìíîòå. ×å-
ðåç 1 ñóò ÷àøêè ñ ïðîðîñøèìè ñåìåíàìè ïåðåíîñèëè â êà-
ìåðó èñêóññòâåííîãî êëèìàòà, ãäå îíè íàõîäèëèñü 14 ñóò
ïðè 25 °Ñ, îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè 60—70 % è îñâåùå-
íèè 180 ìêìîëü/(ì2�ñ), ôîòîïåðèîä ñîñòàâëÿë 16/8 ÷
(äåíü/íî÷ü). Äëÿ ñîçäàíèÿ óñëîâèé òåïëîâîãî è õîëîäîâî-
ãî ñòðåññîâ 14-ñóòî÷íûå ðàñòåíèÿ ïîäâåðãàëè êðàòêîâðå-
ìåííîìó (2 ÷) âîçäåéñòâèþ òåìïåðàòóð 40 è 4 °Ñ ïðè óêà-
çàííîì ðåæèìå âëàæíîñòè è îñâåùåíèÿ.

Ä ë ÿ ý ë å ê ò ð î í í î - ì è ê ð î ñ ê î ï è ÷ å ñ ê è õ è ñ -
ñ ë å ä î â à í è é èñïîëüçîâàëè âûñå÷êè ðàçìåðîì 1�2 ìì,
ïîëó÷åííûå èç ñðåäíåé ÷àñòè âòîðîãî ëèñòà. Ïðåäâàðèòå-
ëüíî îáðàçöû ôèêñèðîâàëè 2.5%-íûì ãëóòàðàëüäåãèäîì
â 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå (pH 7.2) â óñëîâèÿõ âàêóóì-
íîé èíôèëüòðàöèè ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå (1 ÷), çà-
òåì ïðè 4 °Ñ â òå÷åíèå 4 ÷. Îáðàçöû ïðîìûâàëè â òîì æå
áóôåðå è ïðîâîäèëè ïîñòôèêñàöèþ 1%-íûì ðàñòâîðîì
ÎsO4 â 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå (pH 7.2) ïðè 4 °Ñ â òå-
÷åíèå 12 ÷. Äëÿ îáåçâîæèâàíèÿ èñïîëüçîâàëè ðàñòâîðû
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ýòèëîâîãî ñïèðòà âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè è ïîñëå
îáðàáîòêè àöåòîíîì çàêëþ÷àëè â ñìåñü ýïîêñèäíûõ ñìîë
Ýïîíà è Àðàëäèòà. Ñðåçû, ïîëó÷åííûå íà óëüòðàìèêðî-
òîìå LKB-8800 (Øâåöèÿ), àíàëèçèðîâàëè íà ýëåêòðîííîì
ìèêðîñêîïå JEM-1230 (JEOL, ßïîíèÿ) ïðè óñêîðÿþùåì
íàïðÿæåíèè 80 êÂ. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ìîðôîìåòðè÷åñêîãî
àíàëèçà êëåòîê è îðãàíåëë èñïîëüçîâàëè ïðîãðàììó
UTHSCSA Image Tool 3 (ÑØÀ), ïðèìåíÿÿ ìàñøòàáíóþ
ëèíåéêó ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èçîáðàæåíèé.
Â êàæäîì âàðèàíòå àíàëèçèðîâàëè íå ìåíåå 100 ýëåêò-
ðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ èçîáðàæåíèé.

Ô î ò î ñ è í ò å ò è ÷ å ñ ê è å ï è ã ì å í ò û ýêñòðàãèðî-
âàëè 80%-íûì àöåòîíîì è îïðåäåëÿëè ïî ìåòîäó Wel-
lburn (1994).

Ñ î ä å ð æ à í è å ô å í î ë î â îïðåäåëÿëè, èñïîëüçóÿ
ðåàêòèâ Ôîëèíà—×èîêàëüòå (Bobo-García et al., 2015).
Â êà÷åñòâå ñòàíäàðòà äëÿ ïîñòðîåíèÿ êàëèáðîâî÷íîé êðè-
âîé èñïîëüçîâàëè ãàëëîâóþ êèñëîòó. Ñîäåðæàíèå ôëàâî-
íîèäîâ îïðåäåëÿëè ñ ïîìîùüþ ìåòîäà, îñíîâàííîãî íà
ðåàêöèè ôëàâîíîèäîâ ñ àçîòíîêèñëûì öèðêîíèëîì (Smir-
nov et al., 2015).

Ñ ò à ò è ñ ò è ÷ å ñ ê ó þ î á ð à á î ò ê ó ðåçóëüòàòîâ èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì One-way ANO-
VA. Ðàçëè÷èÿ ñ÷èòàëè çíà÷èìûìè ïðè Ð � 0.05, 0.01 è
0.001. Ïðåäñòàâëåííûå çíà÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþò ñðåäíèì
è èõ ñòàíäàðòíûì îøèáêàì.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Êëåòêè ìåçîôèëëà ëèñòüåâ 14-ñóòî÷íûõ ðàñòåíèé
T. spelta ñîðòà Ôðàíêåíêîðí èìåëè óäëèíåííî-îâàëüíóþ
ôîðìó. Öèòîïëàçìà êëåòîê ïðåäñòàâëåíà óçêèì ñëîåì,
ðàñïîëîæåííûì âäîëü êëåòî÷íîé ñòåíêè ñ ïîãðóæåííû-
ìè â íåå îðãàíåëëàìè è áîëüøîé öåíòðàëüíîé âàêóîëüþ.
Õëîðîïëàñòû ðàñïîëîæåíû âäîëü ïëàçìàëåììû. Íà äèà-
ìåòðàëüíûõ ñðåçàõ êëåòîê ìåçîôèëëà êîíòðîëüíûõ è ïîä-
âåðãíóòûõ êðàòêîâðåìåííûì òåìïåðàòóðíûì ñòðåññàì
ðàñòåíèé â ñðåäíåì îáíàðóæåíî 10—11 õëîðîïëàñòîâ
(òàáë. 1). Õëîðîïëàñòû êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé èìåþò

îâàëüíóþ ôîðìó. Èõ ãðàíû ñîñòîÿò èç ïëîòíî óïàêîâàí-
íûõ òèëàêîèäîâ, îò òåðìèíàëüíûõ ó÷àñòêîâ êîòîðûõ îò-
õîäÿò òèëàêîèäû ñòðîìû. ×èñëåííî ïðåîáëàäàþò ãðàíû,
ñîäåðæàùèå 11—15 òèëàêîèäîâ (ðèñ. 1, à, á). Â õëîðîïëà-
ñòàõ îáíàðóæåíû ïëàñòîãëîáóëû, êîòîðûå ðàñïîëàãàëèñü
âáëèçè òèëàêîèäîâ ñòðîìû, è íåçíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî
êðàõìàëüíûõ çåðåí ðàçìåðîì 0.15 � 0.02 ìêì2 (òàáë. 1).
Â öèòîïëàçìå ïðèñóòñòâóþò ëèïèäíûå êàïëè (òàáë. 1).
Â ÿäðå èäåíòèôèöèðîâàíû ýëåêòðîííî-ïëîòíûå ó÷àñòêè
êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà (ðèñ. 1, â).

Ïîñëå õîëîäîâîãî ñòðåññà ðàçìåðû êëåòîê ìåçîôèëëà
íåñêîëüêî óâåëè÷èâàëèñü (òàáë. 1), õëîðîïëàñòû ïðèîá-
ðåòàëè áîëåå îêðóãëóþ ôîðìó (ðèñ. 1, ã). Ñóùåñòâåííûõ
èçìåíåíèé òèëàêîèäíîé ñèñòåìû íå âûÿâëåíî. Çàôèêñè-
ðîâàíî óòîëùåíèå òèëàêîèäîâ ãðàí è óâåëè÷åíèå øèðè-
íû ëþìèíàëüíîãî ïðîñòðàíñòâà (òàáë. 2). Îäíàêî òèëàêî-
èäû ãðàí õîðîøî ðàçâèòû è ïëîòíî ïðèëåãàþò äðóã ê äðó-
ãó. Íàáëþäàëîñü ðàâíîìåðíîå ðàñïîëîæåíèå ãðàí â
ñòðîìå õëîðîïëàñòà (ðèñ. 1, ä). Ïîñëå ãèïîòåðìèè â õëî-
ðîïëàñòàõ íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà è ðàçìå-
ðîâ êðàõìàëüíûõ çåðåí (òàáë. 1; ðèñ. 1, ã, ä).

Â ðàáîòàõ äðóãèõ àâòîðîâ ñîîáùàëîñü, ÷òî ó ðàñòåíèé
äåéñòâèå íèçêîé òåìïåðàòóðû, òàê æå êàê è çàñóõè, âû-
çûâàåò íàêîïëåíèå ñàõàðîâ (Yamada, Osakabe, 2017). Âû-
ÿâëåííûå èçìåíåíèÿ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ íàðóøåíèÿìè
â ñèñòåìå îòòîêà àññèìèëÿòîâ (ñàõàðîçû) â óñëîâèÿõ õî-
ëîäà.

Êðàòêîâðåìåííîå äåéñòâèå íèçêîé òåìïåðàòóðû ïðè-
âîäèëî ê ïîÿâëåíèþ â ñòðîìå õëîðîïëàñòîâ ìíîãî÷èñëåí-
íûõ ïëàñòîãëîáóë (òàáë. 1; ðèñ. 1, ä). Èõ êîëè÷åñòâî çíà-
÷èòåëüíî ïðåâûøàëî àíàëîãè÷íûå ïîêàçàòåëè ïîñëå äåé-
ñòâèÿ âûñîêîé òåìïåðàòóðû è â êîíòðîëå. Óâåëè÷åíèå
÷èñëà ïëàñòîãëîáóë â õëîðîïëàñòàõ îòíîñèòñÿ ê íåñïåöè-
ôè÷åñêèì ðåàêöèÿì, ïîñêîëüêó ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè äåéñò-
âèè ðàçëè÷íûõ ñòðåññîðíûõ ôàêòîðîâ (Salem-Fnayou
et al., 2011). Ïðîòåîìíûå è óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäî-
âàíèÿ óêàçûâàþò íà ó÷àñòèå ïëàñòîãëîáóë â ñòàáèëèçà-
öèè òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí ïðè îêèñëèòåëüíûõ ïîâðåæäå-
íèÿõ. Îíè ÿâëÿþòñÿ ìåñòîì õðàíåíèÿ ëèïèäîîáðàçíûõ
âåùåñòâ, òàêèõ êàê êàðîòèíîèäû, òîêîôåðîë, ïëàñòîõè-

780 Ë. Ì. Áàáåíêî è äð.
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Óëüòðàñòðóêòóðíûå ïîêàçàòåëè êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòà Triticum spelta
ïðè êðàòêîâðåìåííîé ãèïîòåðìèè (4 °Ñ, 2 ÷) è ãèïåðòåðìèè (40 °Ñ, 2 ÷)

Ïîêàçàòåëü
Âîçäåéñòâèå

êîíòðîëü 40 °Ñ, 2 ÷ 4 °Ñ, 2 ÷

Ïëîùàäü ñå÷åíèÿ êëåòêè íà äèàìåòðàëüíîì ñðåçå, ìêì2 243.03 � 1.66 194.65 � 1.56à 256.19 � 1.55à

×èñëî õëîðîïëàñòîâ íà äèàìåòðàëüíîì ñðåçå êëåòêè 11.34 � 0.09 10.75 � 0.08à 10.12 � 0.06à

Ïëîùàäü ñðåçà õëîðîïëàñòà, ìêì2 6.21 � 0.01 7.10 � 0.02à 6.63 � 0.02à

×èñëî êðàõìàëüíûõ çåðåí íà äèàìåòðàëüíîì ñðåçå õëîðî-
ïëàñòà

2.88 � 0.05 1.97 � 0.07à 4.16 � 0.06à

Ïëîùàäü ñðåçà êðàõìàëüíîãî çåðíà, ìêì2 0.15 � 0.01 0.13 � 0.01á 0.19 � 0.01à

×èñëî ïëàñòîãëîáóë íà äèàìåòðàëüíîì ñðåçå â ñòðîìå îä-
íîãî õëîðîïëàñòà

11.84 � 0.06 9.79 � 0.09à 18.60 � 0.08à

×èñëî ìèòîõîíäðèé íà äèàìåòðàëüíîì ñðåçå êëåòêè 6.00 � 0.09 7.14 � 0.05à 5.89 � 0.05

Ïëîùàäü ñðåçà ìèòîõîíäðèé, ìêì2 0.21 � 0.01 0.30 � 0.01à 0.22 � 0.01á

Êîëè÷åñòâî ëèïèäíûõ êàïåëü â öèòîïëàçìå íà äèàìåò-
ðàëüíîì ñðåçå êëåòêè

3.21 � 0.06 5.00 � 0.05à 3.25 � 0.07à

Ï ð è ì å ÷ à í è å. à, á Äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîêàçàòåëÿìè â êîíòðîëüíîé è ýêñïåðèìåíòàëüíîé ãðóïïàõ: P � 0.001 (n = 100), P � 0.01
(n = 100).



íîí, è ñïåöèôè÷íûõ áåëêîâ ñ ýíçèìíûìè è ñòðóêòóðíû-
ìè ôóíêöèÿìè (Austin et al., 2006).

Ïîñëå òåïëîâîãî ñòðåññà õëîðîïëàñòû ïðèîáðåòàëè
ëèíçîâèäíóþ ôîðìó, ãðàíû íåðàâíîìåðíî ðàñïðåäå-
ëÿëèñü â ñòðîìå, íàáëþäàëàñü ÷àñòè÷íàÿ äåñòðóêöèÿ
òèëàêîèäíèõ ìåìáðàí, âûðàæàâøàÿñÿ â âîëíîîáðàçíîé
óïàêîâêå òèëàêîèäîâ ãðàí è çíà÷èòåëüíîì ðàñøèðåíèè
ëþìèíàëüíèõ ïðîìåæóòêîâ. Âûÿâëåíû íàðóøåíèÿ ñòðóê-
òóðíîé ñâÿçè ìåæäó òèëàêîèäàìè ñòðîìû è ãðàí (òàáë. 2;
ðèñ. 1, æ, ç).

Êîëè÷åñòâî è îáúåì êðàõìàëüíûõ çåðåí íåñêîëüêî
óìåíüøèëèñü (òàáë. 1). Â öèòîïëàçìå ïî ñðàâíåíèþ ñ
êîíòðîëåì è ãèïîòåðìèåé óâåëè÷èëîñü êîëè÷åñòâî ëè-
ïèäíûõ êàïåëü. Ïîäîáíûå ýôôåêòû íàáëþäàëè ðàíåå â
êëåòêàõ ìåçîôèëëà ëèñòüåâ Brassica ñàmpestris, Amaran-
thus caudatus è T. aestivum ñîðòà Âîëîäàðêà (Kosakivska
et al., 2008; Êëèì÷óê è äð., 2012, Babenko et al., 2014).
Ôîðìèðîâàíèå ìíîãî÷èñëåííûõ ëèïèäíûõ êàïåëü â êëåò-
êàõ ìåçîôèëëà ëèñòüåâ T. spelta â îòâåò íà ãèïåðòåðìèþ
ïðîèñõîäèò íà ôîíå ïîâûøåííîé àêòèâíîñòè äâóõ àññî-
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Ðèñ. 1. Îñîáåííîñòè óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòüåâ Triticum spelta.

à—â — êîíòðîëü; ã—å — ãèïîòåðìèÿ (4 °Ñ, 2 ÷); æ—è — ãèïåðòåðìèÿ (40 °Ñ, 2 ÷); Õë — õëîðîïëàñò, ß — ÿäðî, Ì — ìèòîõîíäðèÿ, ËÊ — ëèïèäíàÿ
êàïëÿ, ÊÇ — êðàõìàëüíîå çåðíî, ÒÃ — òèëàêîèäû ãðàí, ÒÑ — òèëàêîèäû ñòðîìû, Ãð — ãðàíà, Ïã — ïëàñòîãëîáóëà.



öèèðîâàííûõ ñ ìåìáðàíàìè èçîôîðì ëèïîêñèãåíàçû —
êëþ÷åâîãî ôåðìåíòà ìåòàáîëèçìà ïîëèíåíàñûùåííûõ
æèðíûõ êèñëîò (Áàáåíêî, 2018). Â ðàáîòàõ äðóãèõ àâòî-
ðîâ ñîîáùàëîñü òàêæå î òîì, ÷òî âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà è
çàñóõà âûçûâàëè íàêîïëåíèå ëèïèäíûõ êàïåëü è óìåíü-
øåíèå êîëè÷åñòâà êðàõìàëà â õëîðîïëàñòàõ ïøåíèöû
(Vassileva et al., 2011). Â óñëîâèÿõ ãèïåð- è ãèïîòåðìèè â
êëåòêàõ ìåçîôèëëà ëèñòüåâ T. spelta ïðîñëåæèâàëàñü òåí-
äåíöèÿ óñèëåíèÿ ñòåïåíè êîíäåíñàöèè õðîìàòèíà â ÿäðå
(ðèñ. 1, å, è).

Ìèòîõîíäðèè â êëåòêàõ ìåçîôèëëà êîíòðîëüíûõ ðàñ-
òåíèé áûëè îêðóãëîé ôîðìû, õàðàêòåðèçîâàëèñü ýëåêò-
ðîííî-ïëîòíûì ìàòðèêñîì è ìíîãî÷èñëåííûìè ðàçâè-
òûìè êðèñòàìè ïëàñòèí÷àòîãî òèïà (ðèñ. 2, à). Ïðè äåéñò-
âèè âûñîêîé òåìïåðàòóðû, íàïðîòèâ, ìèòîõîíäðèè
çàìåòíî «ðàçáóõàëè», ìåìáðàíû êðèñò ñòàíîâèëèñü ìå-
íåå êîíòðàñòíûìè. Íàáëþäàëè ÷àñòè÷íîå ïðîñâåòëåíèå
ìàòðèêñà ýòèõ îðãàíåëë (ðèñ. 2, á). Èõ êîëè÷åñòâî âîç-
ðàñòàëî (òàáë. 1). Ïîñëå êðàòêîâðåìåííîé ãèïîòåðìèè
ïðîèñõîäèëî çíà÷èòåëüíîå èçìåíåíèå ìîðôîëîãèè îðãà-
íåëë: ÷àñòü ìèòîõîíäðèé (40 %) ñîõðàíÿëà êðóãëóþ ôîð-
ìó (ðèñ. 2, â) è ðàçìåðû, áëèçêèå ê êîíòðîëüíûì, îäíàêî
íåêîòîðûå îðãàíåëëû ïðèîáðåòàëè «÷àøåâèäíóþ»
(ðèñ. 2, ã) è ëèíçîâèäíóþ (ðèñ. 2, ä) ôîðìû, âñòðå÷à-
ëèñü òàêæå ìèòîõîíäðèè «ãàíòåëåâèäíîé» ôîðìû
(ðèñ. 2, å).

Ôîðìà ìèòîõîíäðèé îòíîñèòñÿ ê âûñîêîäèíàìè÷íûì
ñòðóêòóðíûì ïîêàçàòåëÿì (Logan, 2010). Ó òåïëîëþáè-
âûõ ðàñòåíèé ïðè õîëîäîâîì ñòðåññå èçìåíåíèå ôîðìû
îðãàíåëë ñîïðîâîæäàëîñü óìåíüøåíèåì êîëè÷åñòâà êðèñò,
÷òî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ïðèçíàê ïîâðåæäåíèÿ. Ó õîëîäî-
óñòîé÷èâûõ ðàñòåíèé, òàêèõ êàê àðàáèäîïñèñ èëè ïøåíè-
öà ìÿãêàÿ, èçìåíåíèå ôîðìû ìèòîõîíäðèé íà âûòÿíóòóþ
«ãàíòåëåâèäíóþ» è «÷àøåâèäíóþ» íîñèò îáðàòèìûé õà-
ðàêòåð (Âåíæèê è äð., 2012; Vella et al., 2012). Ó ìîðîçî-
óñòîé÷èâîãî ñîðòà T. aestivum Âîëîäàðêà ïðè ãèïîòåðìèè
íàìè òàêæå áûëî çàôèêñèðîâàíî ôîðìèðîâàíèå «ãàíòåëå-
âèäíûõ» ìèòîõîíäðèé (Áàáåíêî è äð., 2018). Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî òàêàÿ ôîðìà îðãàíåëë ñïîñîáñòâóåò óâåëè÷åíèþ
ïëîùàäè èõ ïîâåðõíîñòè è îáëåã÷àåò îáìåí ìåòàáîëèòà-
ìè ñ öèòîïëàçìîé (Vella et al., 2012).

Ïîêàçàíî, ÷òî óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ìèòîõîíäðèé ïðè
êðàòêîâðåìåííîì ñòðåññå ñâèäåòåëüñòâóåò î ïîâûøåíèè
äûõàòåëüíîé ñïîñîáíîñòè êëåòêè (Armstrong et al., 2006;
Âåíæèê è äð., 2012). Äðóãèìè àâòîðàìè óâåëè÷åíèå ðàç-
ìåðîâ ìèòîõîíäðèé ïðè äëèòåëüíîì îõëàæäåíèè ðàñòå-
íèé çàôèêñèðîâàíî íå áûëî, îäíàêî îòìå÷åíî óâåëè÷åíèå
èõ êîëè÷åñòâà (Âåíæèê è äð., 2017).

Â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ñôîðìèðîâàëèñü ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðûì ïîâðåæäåíèÿ ðàñòåíèé âñëåäñò-
âèå äåéñòâèÿ òåìïåðàòóðíîãî ñòðåññà íà÷èíàþòñÿ ñ íàðó-
øåíèé ñòðóêòóðû è ôóíêöèé ìåìáðàí. Ìåìáðàííûå èç-
ìåíåíèÿ ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ðàííåé ðåàêöèåé íà äåéñòâèå
ãèïîòåðìèè. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî êëþ÷åâàÿ ðîëü â ôîðìè-
ðîâàíèè óñòîé÷èâîñòè ê ãèïîòåðìèè ñâÿçàíà ñ óâåëè÷åíè-
åì äîëè íåíàñûùåííûõ æèðíûõ êèñëîò â ñîñòàâå ëèïè-
äîâ ìåìáðàí (Theocharis et al., 2012). Èçìåíåíèÿ æèðíî-
êèñëîòíîãî ñîñòàâà ëèïèäîâ íàïðàâëåíû íà ïîääåðæàíèå
òåêó÷åñòè ìåìáðàí íà óðîâíå, äîñòàòî÷íîì äëÿ ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî è ýíåðãåòè÷åñêîãî àïïà-
ðàòà êëåòêè, ÷òî ïîçâîëÿåò ðàñòåíèÿì âûæèâàòü â óñëîâè-
ÿõ êðàòêîâðåìåííûõ ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð (Rurek,
2014). Íàïðèìåð, áîëüøàÿ ãèáêîñòü è ýëàñòè÷íîñòü ìåìá-
ðàí ìîðîçîóñòîé÷èâûõ ðàñòåíèé, ñîäåðæàùèõ, ïî-âèäè-
ìîìó, çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà íåíàñûùåííûõ æèðíûõ
êèñëîò, ïîçâîëÿþò ìèòîõîíäðèÿì àêòèâíî èçìåíÿòü îáú-

782 Ë. Ì. Áàáåíêî è äð.

Ò à á ë è ö à 2

Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ðàçìåðû òèëàêîèäîâ
â ãðàíàõ õëîðîïëàñòîâ êëåòîê ìåçîôèëëà

ëèñòüåâ Triticum spelta ïðè êðàòêîâðåìåííîé
ãèïîòåðìèè (4 °Ñ, 2 ÷) è ãèïåðòåðìèè (40 °Ñ, 2 ÷)

Âàðèàíò îïûòà
Øèðèíà

òèëàêîèäîâ
ãðàí, íì

Øèðèíà
ëþìèíàëüíîãî

ïðîñòðàíñòâà, íì

Êîíòðîëü 8.88 � 0.04 7.59 � 0.02

Ãèïåðòåðìèÿ (40 °Ñ, 2 ÷) 14.47 � 0.05à 11.47 � 0.04à

Ãèïîòåðìèÿ (4 °Ñ, 2 ÷) 9.99 � 0.05à 8.36 � 0.03à

Ï ð è ì å ÷ à í è å. à Äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîíòðîëüíîé è ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíîé ãðóïïàìè Ð � 0.001 (n = 100).

Ðèñ. 2. Óëüòðàñòðóêòóðà ìèòîõîíäðèé Triticum spelta.

à — êîíòðîëü; á — ãèïåðòåðìèÿ (40 °Ñ, 2 ÷); â—å — ãèïîòåðìèÿ
(4 °Ñ, 2 ÷).



åì, ÷òî îáåñïå÷èâàåò êëåòêå áîëåå âûñîêèé ýíåðãåòè÷å-
ñêèé ïîòåíöèàë. È íàîáîðîò, ìåíüøàÿ ãèáêîñòü ìåìáðàí,
÷óâñòâèòåëüíûõ ê îõëàæäåíèþ òêàíåé, ìåøàåò êëåòêå èç-
ìåíÿòü ñêîðîñòü îêèñëåíèÿ, ñïîñîáñòâóåò ñíèæåíèþ ïðî-
íèöàåìîñòè äëÿ ñóáñòðàòîâ îêèñëåíèÿ è âåäåò ê íàêîïëå-
íèþ ïîâðåæäàþùèõ êëåòêè èíòåðìåäèàòîâ.

Ôîòîñèíòåç ÷óâñòâèòåëåí ê ëþáûì òåìïåðàòóðíûì
èçìåíåíèÿì, ïîñêîëüêó ïðè òåìïåðàòóðíîì ñòðåññå íà-
ñòóïàåò äèñáàëàíñ ìåæäó ñâåòîâîé ýíåðãèåé, ïîãëî-
ùåííîé ôîòîñèñòåìàìè, è ýíåðãèåé, ïîòðåáëÿåìîé ìåòà-
áîëè÷åñêèìè ïðîöåññàìè. Ïðè îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðå
ýôôåêòèâíîñòü ôîòîñèíòåçà äîñòèãàåò 90 % ñâîåé ìàêñè-
ìàëüíîé âåëè÷èíû. Äëÿ îäíîãî è òîãî æå âèäà ðàñòåíèÿ
òåìïåðàòóðíûé îïòèìóì ôîòîñèíòåçà íåïîñòîÿíåí. Îí
çàâèñèò îò âîçðàñòà ðàñòåíèÿ, àäàïòàöèè ê îïðåäåëåííûì
óñëîâèÿì òåìïåðàòóð è ìîæåò èçìåíÿòüñÿ â òå÷åíèå ñåçî-
íà. Ìàêñèìàëüíàÿ òåìïåðàòóðà ôîòîñèíòåçà â ñðåäíåì íà
10—15 °Ñ íèæå òî÷êè òåïëîâîãî óãíåòåíèÿ. Òàê, äëÿ
áîëüøèíñòâà Ñ3-ðàñòåíèé óìåðåííîé çîíû îïòèìàëüíàÿ
òåìïåðàòóðà íàõîäèòñÿ â èíòåðâàëå 20—25 °Ñ (Âîñêðå-
ñåíñêàÿ è äð., 2014). Ïèãìåíòíûé êîìïëåêñ àêòèâíî ðåà-
ãèðóåò íà ñèãíàëû âíåøíåé ñðåäû, à èçìåíåíèÿ â ñîäåð-
æàíèè è ñîîòíîøåíèè ïèãìåíòîâ ñëóæàò òåñòîì, êîòîðûé
ïîçâîëÿåò îöåíèòü âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ñîñòîÿíèå
ðàñòåíèÿ.

Ïîñëå êðàòêîâðåìåííîé ãèïîòåðìèè â ëèñòüÿõ 2-íå-
äåëüíûõ ðàñòåíèé T. spelta ñîäåðæàíèå è ñîîòíîøåíèå
õëîðîôèëëîâ è êàðîòèíîèäîâ ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àëèñü
îò êîíòðîëüíîãî âàðèàíòà (òàáë. 3). Îäíàêî ïîñëå êðàòêî-
âðåìåííîé ãèïåðòåðìèè êîëè÷åñòâî õëîðîôèëëîâ è êàðî-
òèíîèäîâ óìåíüøèëîñü, à ñîîòíîøåíèå õëîðîôèëëîâ óâå-
ëè÷èëîñü íà 12 % (òàáë. 3). Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäå-
òåëüñòâóþò î ÷óâñòâèòåëüíîñòè ïèãìåíòíîãî êîìïëåêñà
ðàñòåíèÿ ê äåéñòâèþ âûñîêîé òåìïåðàòóðû. Â äðóãèõ ðà-
áîòàõ ïîêàçàíî ñíèæåíèå îáùåãî ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèë-
ëîâ è äîëè õëîðîôèëëà â ñâåòîñîáèðàòåëüíîì êîìïëåêñå
â ëèñòüÿõ ïøåíèöû ÷åðåç 1 ÷ äåéñòâèÿ ïîíèæåííîé òåì-
ïåðàòóðû, íî ñïóñòÿ 24 ÷ ïîñëå îõëàæäåíèÿ îòìå÷àëè ïî-
ñòåïåííîå âîññòàíîâëåíèå óðîâíÿ çåëåíûõ ïèãìåíòîâ
(Âåíæèê è äð., 2012).

Â íàøèõ ïðåäûäóùèõ ðàáîòàõ ïîêàçàíî, ÷òî ó 2-íå-
äåëüíûõ ðàñòåíèé æàðîóñòîé÷èâîãî ñîðòà T. aestivum ïî-
ñëå õîëîäîâîãî ñòðåññà íàáëþäàëîñü óìåíüøåíèå ñóì-
ìàðíîãî ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëîâ (Êîñàêîâñêàÿ è äð.,
2014), à ó õîëîäîóñòîé÷èâîãî ñîðòà — óìåíüøåíèå ñóì-
ìàðíîãî ñîäåðæàíèÿ õëîðîôèëëîâ ïîñëå òåïëîâîãî ñòðåñ-
ñà (Babenko et al., 2014).

Êðàòêîâðåìåííàÿ ãèïîòåðìèÿ íå âûçûâàëà êàêèõ-ëè-
áî çíà÷èòåëüíûõ èçìåíåíèé â ñîäåðæàíèè îáùèõ ôå-
íîëîâ è ôëàâîíîèäîâ â ëèñòüÿõ 14-ñóòî÷íûõ ðàñòåíèé
T. spelta. Ïîñëå êðàòêîâðåìåííîé ãèïåðòåðìèè íàáëþ-
äàëè óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ýòèõ ñîåäèíåíèé (ðèñ. 3).

Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ôåíîëîâ ïðè ãèïåðòåðìèè,
ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ íàðóøåíèÿìè â áàëàíñå ìåæäó
îáðàçîâàíèåì àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà è ýôôåêòèâ-
íîñòüþ àíòèîêñèäàíòíîé çàùèòû (Reddy et al., 2004).

Ñîãëàñíî äàííûì ëèòåðàòóðû, ðåçóëüòàòû èññëåäîâà-
íèé âëèÿíèÿ òåìïåðàòóðû íà ñîäåðæàíèå ôåíîëîâ íîñÿò
ïðîòèâîðå÷èâûé õàðàêòåð. Òàê, ïîñëå òåïëîâîãî ñòðåññà
(35 °Ñ) ó ðàñòåíèé Lycopersicon esculentum, äëÿ êîòîðûõ
îïòèìàëüíàÿ òåìïåðàòóðà ðîñòà ñîñòàâëÿåò 22—26 °C, è
ïîñëå õîëîäîâîãî ñòðåññà ó ðàñòåíèé Citrullus lanatus c
îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðîé ðîñòà 33—35 °C ïðîèñõîäèëî
íàêîïëåíèå ôåíîëîâ (Rivero et al., 2001). Ñîîáùàëîñü,
÷òî ëèñòüÿ âîñïðèèì÷èâîãî ê õîëîäó ñîðòà âèíîãðàäà õà-
ðàêòåðèçîâàëèñü áîëåå íèçêèì ñîäåðæàíèåì îáùèõ ôåíî-
ëîâ, ÷åì ëèñòüÿ óñòîé÷èâîãî ñîðòà (Krol et al., 2015). Ïðè
õîëîäîâîì ñòðåññå áîëåå âûñîêèé óðîâåíü ôåíîëîâ îáíà-
ðóæåí â òêàíÿõ òåïëîëþáèâîãî ðàñòåíèÿ Rehmannia gluti-
nosa è âèíîãðàäà (Weidner et al., 2009; Amarowicz et al.,
2010). Â îòäåëüíûõ ïóáëèêàöèÿõ ñîîáùàëîñü, ÷òî àáèî-
òè÷åñêèå ñòðåññû âûçûâàëè óâåëè÷åíèå ñèíòåçà ôåíîëü-
íûõ ñîåäèíåíèé â òêàíÿõ ðàñòåíèé (Swigonska et al.,
2014). Â äðóãèõ ðàáîòàõ, íàïðîòèâ, ïîêàçàíî, ÷òî õîëîäî-
âîé ñòðåññ ëèáî íå âûçûâàë çíà÷èòåëüíûõ èçìåíåíèé â
ñîäåðæàíèè ôåíîëüíûõ ñîåäèíåíèé â êîðíÿõ ãîðîõà (Ru-
dikovskaya et al., 2008), ëèáî ïðèâîäèë ê óìåíüøåíèþ
ýòîãî ïîêàçàòåëÿ (Posmyk et al., 2005). Ïðè íèçêîòåìïåðà-
òóðíîé àäàïòàöèè ðàñòåíèé ïøåíèöû îòìå÷àëè ñóùåñò-
âåííîå ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ôëàâîíîèäîâ, îñîáåííî ó
ìîðîçîóñòîé÷èâîãî ñîðòà (Îëåíè÷åíêî è äð., 2008). Â òî
æå âðåìÿ ïðè äåéñòâèè íèçêèõ ïîâðåæäàþùèõ òåìïåðà-
òóð ó ðàñòåíèé êàðòîôåëÿ çàðåãèñòðèðîâàíî ñíèæåíèå ñî-
äåðæàíèÿ ôëàâîíîèäîâ (Ïàâëþ÷êîâà è äð., 2014). Ñîîá-
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Ò à á ë è ö à 3

Ñîäåðæàíèå ôîòîñèíòåòè÷åñêèõ ïèãìåíòîâ â ëèñòüÿõ Triticum spelta
ïðè êðàòêîâðåìåííîé ãèïîòåðìèè (4 °Ñ, 2 ÷) è ãèïåðòåðìèè (40 °Ñ, 2 ÷)

Ïèãìåíòû Êîíòðîëü Ãèïåðòåðìèÿ (40 °Ñ, 2 ÷) Ãèïîòåðìèÿ (4 °Ñ, 2 ÷)

Ñóììà õëîðîôèëëîâ à + b, ìã íà 1 ã ñûðîé ìàññû 1.75 � 0.02 1.57 � 0.06à 1.81 � 0.02à

Õëîðîôèëë à/b 2.89 3.24 2.64

Êàðîòèíîèäû, ìã íà 1 ã ñûðîé ìàññû 0.36 � 0.01 0.28 � 0.03à 0.39 � 0.01à

Ï ð è ì å ÷ à í è å. à Äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîíòðîëüíîé è ýêñïåðèìåíòàëüíîé ãðóïïàìè Ð � 0.05 (n = 16).

Ðèñ. 3. Ñîäåðæàíèå îáùèõ ôåíîëîâ (çàøòðèõîâàííûå ñòîëáè-
êè) è ôëàâîíîèäîâ (÷åðíûå ñòîëáèêè) â ëèñòüÿõ Triticum spelta
ïîñëå êðàòêîâðåìåííîé ãèïîòåðìèè (4 °Ñ, 2 ÷) è ãèïåðòåðìèè

(40 °Ñ, 2 ÷).

Çâåçäî÷êîé óêàçàíû äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîíòðîëüíîé è ýêñïå-
ðèìåíòàëüíîé ãðóïïàìè äëÿ Ð � 0.05 (n = 16).



ùàëîñü î êîððåëÿöèè ìåæäó óñòîé÷èâîñòüþ ñîðòîâ êóëü-
òóðíûõ ðàñòåíèé è ñîäåðæàíèåì ôëàâîíîèäîâ (Treutter,
2006). Ïîêàçàíî, ÷òî ó ìîðîçîóñòîé÷èâîãî ñîðòà ïøåíè-
öû ñîäåðæàíèå ôëàâîíîèäîâ ïîñëå õîëîäîâîãî çàêàëèâà-
íèÿ áûëî çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì ó íåóñòîé÷èâîãî. Îäíà-
êî ó íåçàêàëåííûõ ðàñòåíèé ïîäîáíûõ ðàçëè÷èé âûÿâëå-
íî íå áûëî (Îëåíè÷åíêî è äð., 2008).

Ñðàâíåíèå óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê â êëåòêàõ
ìåçîôèëëà ëèñòüåâ T. spelta ïðè êðàòêîâðåìåííîé ãèïî- è
ãèïåðòåðìèè ïîçâîëèëî çàêëþ÷èòü, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ
«ïóñêîâûì ìåõàíèçìîì» ðàçíûõ àäàïòèâíûõ ïðîãðàìì.
Ñîïîñòàâëåíèå ïîëó÷åííûõ íàìè ðåçóëüòàòîâ, à òàêæå
äàííûõ ëèòåðàòóðû ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî íåêîòî-
ðûå èç ïðîèñõîäÿùèõ ïîä âëèÿíèåì íèçêîé è âûñîêîé
òåìïåðàòóð óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê, îáùèõ äëÿ
õîëîäîóñòîé÷èâûõ (Âåíæèê è äð., 2012; Vella et al., 2012)
è òåïëîóñòîé÷èâûõ (Êëèì÷óê è äð., 2011, 2012; Popov
et al., 2016; Áàáåíêî è äð., 2018) âèäîâ, òàêæå õàðàêòåðíû
è äëÿ ñïåëüòû. Ê íèì ìîæíî îòíåñòè èçìåíåíèå ìîðôî-
ëîãèè è óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õëîðîïëàñòîâ è
ìèòîõîíäðèé, óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ è êîëè÷åñòâà êðàõìà-
ëüíûõ çåðåí, à òàêæå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ïëàñòîãëî-
áóë è ëèïèäíûõ êàïåëü â ãèàëîïëàçìå. Â ÷àñòíîñòè, èçìå-
íåíèÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õëîðîïëàñòîâ ñîïðîâîæ-
äàþùèåñÿ óâåëè÷åíèåì ïëîòíîñòè ñòðîìû îðãàíåëë,
ñâèäåòåëüñòâóþò î áûñòðûõ ïåðåñòðîéêàõ â åå õèìè÷å-
ñêîì ñîñòàâå (Li et al., 2011; Vella et al., 2012) è ÿâëÿþòñÿ
êîñâåííûì ïîêàçàòåëåì èíòåíñèôèêàöèè ìåòàáîëè÷å-
ñêèõ ïðîöåññîâ â óñëîâèÿõ ñòðåññà.

Îäíèì èç ïîêàçàòåëåé óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ê
ñòðåññó ÿâëÿåòñÿ ñîäåðæàíèå ôåíîëîâ (Kr*ol et al., 2015),
ïóë êîòîðûõ çàâèñèò îò ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñòðåññà, åãî
èíòåíñèâíîñòè è ôàçû ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé, öåëîå ðàñòåíèå
ïîäâåðãàëîñü äåéñòâèþ ñòðåññîðà èëè îòäåëüíûå îðãàíû
(Weidner et al., 2009). Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ôåíîëîâ
ïðè ãèïåðòåðìèè â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ ìîæåò áûòü çà-
ùèòíîé ðåàêöèåé, ñâÿçàííîé ñ íàðóøåíèÿìè â áàëàíñå
ìåæäó îáðàçîâàíèåì àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà è ýôôåê-
òèâíîñòüþ àíòèîêñèäàíòíîé çàùèòû (Reddy et al., 2004).

Òàêèì îáðàçîì, ðåçóëüòàòû íàøèõ èññëåäîâàíèé ïî-
êàçûâàþò, ÷òî ðåàêöèÿ êëåòîê ìåçîôèëëà ëèñòà T. spelta
íà äåéñòâèå ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð âûðàæàåòñÿ â
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ðåîðãàíèçàöèè ôîòîñèíòå-
òè÷åñêîãî è ýíåðãåòè÷åñêîãî àïïàðàòà, êîòîðàÿ íà÷èíàåò-
ñÿ â ïåðâûå ÷àñû äåéñòâèÿ íà ðàñòåíèå ñòðåññîâûõ òåìïå-
ðàòóð è, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì
óñëîâèåì ðåàëèçàöèè àäàïòèâíûõ ïðîãðàìì.

Àâòîðû áëàãîäàðÿò çàâåäóþùåãî Öåíòðîì ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè Èíñòèòóòà áîòàíèêè èì. Í. Ã. Õîëîä-
íîãî ÍÀÍ Óêðàèíû ê. á. í., ñ. í. ñ. Ä. À. Êëèì÷óêà çà
âíèìàíèå è ïîëåçíîå îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ èññëåäî-
âàíèé ïðè ïîäãîòîâêå ïóáëèêàöèè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Íàöè-
îíàëüíîé àêàäåìèè íàóê Óêðàèíû (ïðîåêò «Ôèòîãîðìî-
íàëüíàÿ ñèñòåìà íîâûõ ãåíîòèïîâ Triticum aestivum L. è
åå äèêèõ ïðåäêîâ ïðè âîçäåéñòâèè ýêñòðåìàëüíûõ êëè-
ìàòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ»).
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SPECIFIC FEATURES OF THE ULTRASTRUCTURE AND BIOCHEMICAL COMPOSITION

OF LEAF MESOPHILL CELLS OF TRITICUM SPELTA L.

IN THE INITIAL PERIOD OF STRESS TEMPERATURE ACTION

L. M. Babenko,1, * M. V. Vodka,1 Yu. N. Akimov,1 A. E. Smirnov,2 A. V. Babenko,1 I. V.Kosakovskaya1
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Effects of high (40 °C, 2 h) and positive low (4 °C, 2 ÷) temperatures on the ultrastructure of leaf meso-
phyll cells, content of photosynthetic pigments, phenols and flavonoids were studied under controlled condi-
tions in two-week-old plants of Triticum spelta. The ultrastructure of leaf mesophyll cells in the control sample
was typical: in chloroplasts of a regular lens shape there was clearly observed a well-developed thylakoid sys-
tem submerged in a fine-grained stroma. A short-term hyperthermia caused a partial destruction of thylakoid
membranes. Wave-like packing of gran thylakoids, considerable expansion of luminal gaps, disturbance of
structural connections between gran and stroma thylakoids were observed. Under hyperthermia conditions mi-
tochondria noticeably «swelled up» while crista membranes became not more contrast. The number of lipid
drops in cell cytoplasm increased. The leaf content of chlorophyll, carotenoids decreased but the total content
of phenols and flavonoids increased. A short-term hypothermia resulted in an intensive plastoglobule produc-
tion, increase in the number and size of starch grains. No thylakoid membrane destruction occurred. Some of
the mitochondria was rounded (40 %), their size was close to the control ones, organelles were lens-shape,
«dumbbell» and «cup-like». Under conditions of hyper- and hypothermia, mesophyll cells of T. Spelta leaves
were characterized by some increase in the degree of chromotine condensation in he nucleus. Under hypother-
mia, the content and ratio of chlorophylls and carotenoids in leaves did not practically differ from those of cont-
rols, no significant quantitative changes in the total phenol and flavonoid content occurred.

K e y w o r d s: Triticum spelta, temperature stress, chloroplasts, mitochondria, plastoglobulins, lipid dro-
plets, phenols, pigments
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