
ISSN 1992-4917. ВІСНИК ХАРКІВСЬКОГО НАЦІОНАЛЬНОГО АГРАРНОГО УНІВЕРСИТЕТУ. СЕРІЯ БІОЛОГІЯ 

THE BULLETIN OF KHARKIV NATIONAL AGRARIAN UNIVERSITY. SERIES BIOLOGY. 2020. 2 (50): 6-34 

 

ОГЛЯДИ  

УДК581.45:57.012.4:58.0365   

РАСТВОРИМЫЕ УГЛЕВОДЫ  

И ХОЛОДОВАЯ АККЛИМАЦИЯ РАСТЕНИЙ 

© 2020 г.  Н. А. Белявская, О. М. Федюк, Е. К. Золотарева 

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного 

Национальной академии наук Украины 

(Киев, Украина) 

Растворимые углеводы, являясь продуктами фотосинтеза, депо для кратковременного 

запасания энергии, источниками углерода и компонентами для синтеза олиго- и 

полисахаридов, принимают участие в ключевых физиологических, биохимических и 

молекулярно-генетических процессах, обеспечивающих рост, развитие, размножение и защиту 

от неблагоприятных биотических и абиотических факторов, среди которых важное место 

занимает холодовой стресс. Хотя глобальная температура Земли постепенно повышается, 

заморозки и случаи похолодания становятся более частыми во всем мире. В обзоре 

обсуждается влияние холода на всех уровнях организации растения, в результате которого 

проявляются функции растворимых углеводов в качестве криопротекторов, осмолитов, 

антиоксидантов и сигнальных молекул. В холодовой акклимации растений принимает участие 

весь комплекс компонентов сетей, обеспечивающих метаболизм растворимых углеводов, 

включая ферменты, транспортеры, гены, транскрипционные факторы и т.д. Методами 

геномики и генной инженерии, позволившими трансформировать определенные гены, путем 

изменения углеводного обмена, транспорта углеводов и/или их сигналинга, были достигнуты 

определенные успехи в области создания новых холодоустойчивых сортов растений, что 

может служить важной предпосылкой для повышения урожайности сельскохозяйственных 

растений в зонах с нестабильными погодными условиями. 
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1 В последние десятилетия значительно 

возросла частота экстремальных по погодным 

условиям лет, а современный период считается 

периодом неустойчивого (аномального) клима-

та. Кроме того, под влиянием антропогенных 

факторов усиливается нестабильность климата, 

которая может проявляться в резких перепадах 

температуры в течение относительно коротких 

промежутков времени (McQuigg, 2018). Если в 

структуре площадей, подвергнутых действию 

разнообразных абиотических факторов, 

наибольшую долю в мире занимают почвы с 

дефицитом элементов питания (39%), то на 
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втором месте по распространенности стрессов в 

растениеводстве находится воздействие низких 

температур (26%) (World agricultural …, 2018).  

Интерес к проблеме устойчивости расте-

ний к низкотемпературному стрессу, прежде 

всего, обусловлен ее значимостью для сельско-

го хозяйства, которое терпит огромные убытки 

из-за заморозков и морозов (Hellmers, 

Warrington, 2018). Так, на 64% территории су-

ши растения испытывают губительное действие 

низких температур. Холодовой стресс может 

быть вызван температурами широкого диапа-

зона: от 10-15°С (у растений тропических и 

субтропических зон) до отрицательных темпе-

ратур. Помимо сельскохозяйственного аспекта 

проблема холодоустойчивости имеет экологи-

ческое значение, поскольку способность расте-
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ний адаптироваться к конкретным условиям 

перезимовки в разных частях планеты – один из 

факторов, определяющих ареалы распростра-

нения диких видов и возможность их интро-

дукции (Chen et al., 2014). 

У каждого вида растений есть свой соб-

ственный температурный диапазон, в котором 

он демонстрирует максимальный рост и разви-

тие и любое отклонение от этого диапазона за-

трудняет его жизнедеятельность. Холодовой 

стресс вызывает ряд эффектов на клеточном 

уровне, включая повышение вязкости мембран, 

замедление метаболизма и приостановку рассе-

яния энергии при охлаждении, а также умень-

шение объема протопласта вследствие образо-

вания внеклеточного льда, отрицательный тур-

гор, увеличение концентрации клеточных рас-

творов, подавление метаболических процессов, 

изменения мембранных потенциалов, дезинте-

грация мембранного бислоя при действии низ-

ких температур (Bhandari, 2018). Многочислен-

ные сложные механизмы вступают в игру в от-

вет на такие изменения и повреждения в расте-

ниях, вызванные холодовым стрессом. 

Сохранение жизнеспособности растений 

при действии неблагоприятных факторов 

окружающей среды обеспечивается целым 

комплексом адаптивных реакций, направлен-

ных на поддержание гомеостаза внутренней 

среды организма (Pommerrenig et al., 2018; 

Sarabia et al., 2018; Fürtauer et al., 2019). Защита 

растений от последствий действия абиотиче-

ских стрессоров – сложная система взаимосвя-

занных метаболических процессов, в которой 

существенную роль играют неструктурные уг-

леводы (моносахариды и водорастворимые по-

лисахариды) (Krasavina et al., 2014; Dong, 

Beckles, 2019). Наряду с осморегуляцией и 

энергообеспечением, они могут выполнять и 

криопротекторную функцию, играя важную 

роль в обеспечении структурной и функцио-

нальной стабильности клеток в условиях поте-

ри ими воды (Майор та ін., 2010), а также при-

нимать участие в механизмах восприятия рас-

тительной клеткой холодового воздействия и 

трансдукции сигнала в генетический аппарат 

(Ruan, 2014; John et al., 2016; Markovskaya, 

Shibaeva, 2017).  

Многочисленными исследованиями было 

установлено, что под действием низких темпе-

ратур в растениях происходят значительные 

изменения практически на всех уровнях их ор-

ганизации – от организменного до молекуляр-

ного (Tarkowski, Van den Ende, 2015; John et al., 

2016; Колупаев и др., 2018). Низкотемператур-

ная акклимация – это процесс формирования 

свойств морозо- или холодоустойчивости рас-

тений в соответствующих генотипу условиях, 

который включает в себя изменение гомеостаза 

в целом и, в частности, перепрограммирование 

углеводного метаболизма (Nägele et al., 2011; 

Hoermiller et al., 2017; Markovskaya, Shibaeva, 

2017; Leuendorf et al., 2020). Одним из обяза-

тельных условий развития максимальной мо-

розо- и холодоустойчивости является накопле-

ние в тканях соответствующих растений доста-

точного количества растворимых углеводов, 

включая сахарозу, стахиозу, сорбитол, глюкозу, 

раффинозу, фруктозу и маннитол (Mollo et al., 

2011, Krasensky, Jonak, 2012). 

В данном обзоре представлены совре-

менные сведения о роли растворимых углево-

дов в метаболизме растений, развитии низко-

температурной акклимации и их участии в ре-

акциях, которые наблюдаются на разных уров-

нях организации растений.  

Растворимые углеводы растений  

Одним из механизмов адаптации расте-

ний к холодовому стрессу является накопление 

совместимых осмолитов, среди которых особая 

роль принадлежит растворимым углеводам. 

Эндогенные растворимые углеводы являются 

важнейшими регуляторами, которые принима-

ют участие во многих физиологических про-

цессах, таких как развитие растений (Ruan, 

2012), фотосинтез (Fernández-Marín et al., 2020), 

прорастание семян (Udomdee et al., 2014; Huh et 

al., 2016), клеточная пролиферация (Lara-Núñez 

et al., 2017), цветение (Cho et al., 2018), старе-

ние (Kumar et al., 2019; Li W. et al., 2019), усть-

ичная проводимость (Antunes et al., 2017; Hei et 

al., 2018), а также при различных абиотических 

стрессах (Keunen et al., 2013; Jia et al., 2015; 

Tarkowski, Van den Ende, 2015; Sami et al., 2016; 

Weiszmann et al., 2018; Tisarum, et al., 2019; 

Wang L. et al., 2019; Xalxo et al., 2020).  

Дисахариды (сахароза, трегалоза), оли-

госахариды семейства раффиноз (RFO, raffinose 

family oligosaccharides) и фруктаны (вместе 

именуемые как «растворимые углеводы») яв-

ляются тремя основными группами углеводов, 

которые в основном участвуют в реакциях рас-

тений на действие стрессоров.  

Сахароза (Suc, sucrose), которая состоит 

из моносахаридов α-глюкозы (Glc, glucose) и β-

фруктозы (Fru, fructose), является широко рас-

пространенным в природе дисахаридом. Синтез 

сахарозы происходит в цитозоле и начинается с 

транспорта дигидроксиацетонфосфата и 3-

фосфоглицериновой кислоты (3-ФГК) из хло-
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ропластов. После конденсации двух триозо-

фосфатов с образованием фруктозо-1,6-

бисфосфата (катализируется альдолазой) про-

исходит гидролиз фруктозо-1,6-бисфосфата с 

образованием фруктозо-6-фосфата. Затем саха-

розо-6-фосфатсинтаза катализирует реакцию 

фруктозо-6-фосфата с УДФ-глюкозой с образо-

ванием глюкозо-6-фосфата (G6P, glucose-6-

phosphate). Наконец, глюкозо-6-

фосфатфосфатаза отщепляет фосфатную груп-

пу, в результате сахароза становится доступной 

для экспорта в другие ткани (Ruan, 2014).  

Сахароза является основным транспорт-

ным растворимым углеводом, главным продук-

том фотосинтеза и отправной точкой для мета-

болизма углерода в тканях акцепторов (Lunn, 

2016). Следует отметить, что дисахарид сахаро-

за является метаболически неактивным углево-

дом. Чтобы участвовать в метаболических про-

цессах, сахароза гидролизуется на две гексозы 

(Hex, hexose). Ферментная система деградации 

сахарозы у растений включает в себя сахарозо-

синтазу (Sus, Suc synthase, К.Ф. 2.4.1.13), цито-

плазматическую (CIN, cytoplasmic invertase), 

вакуолярную (VIN, vacuolar invertase) и апо-

пластную (CWIN, cell wall invertase) инвертазы 

(К.Ф. 3.2.1.26) (Wan et al., 2018). При благопри-

ятных условиях роста растениям приходится 

настраивать метаболизм для того, чтобы: 1) ко-

ординировать синтез сахарозы в листьях с фо-

тосинтетической фиксацией СО2; 2) контроли-

ровать взаимодействие между сахарозой и 

крахмалом, чтобы обеспечить достаточные ре-

зервы углерода для ночного периода и 3) по-

ставлять углевод из донорных тканей, обеспе-

чивая спрос на него из растущих органов ак-

цептора (Lunn, 2016).  

Как основной продукт фотосинтеза и 

благодаря ее участию в росте, развитии, запа-

сании углеводного пула, передаче сигналов и 

адаптации к стрессам, сахароза считается клю-

чевым растворимым углеводом в жизни расте-

ний (Ruan, 2014).  

Олигосахариды семейства раффиноз 

(RFO) – раффиноза (Raf, raffinose), стахиоза 

(Sta, stachiose) и вербаскоза – представляют со-

бой галактозильные производные сахарозы, ко-

торые широко распространены в царстве расте-

ний. Физиологические функции RFO в высших 

растениях были детально изучены в последние 

десятилетия. RFO являются важным хранили-

щем углерода в различных растительных тка-

нях, включая листья, стебли, клубни, фрукты и 

семена (ElSayed et al., 2014; Sengupta et al., 

2015; Ivamoto et al., 2017). Кроме того, RFO ис-

пользуются для флоэмного транспорта в неко-

торых растениях семейств Cucurbitaceae, 

Lamiaceae, Oleaceae, Scrophulariaceae и других 

(ElSayed et al., 2014; Sengupta et al., 2015). Так-

же хорошо установлена важная роль RFO в ме-

ханизме защиты от последствий действия 

стрессоров (Keunen et al., 2013). RFO характе-

ризуются как осмопротекторы или антиокси-

данты и могут служить сигналами в ответ на 

ряд абиотических или биотических стрессов 

(Sengupta et al., 2015). У большинства сахарозо-

транслоцирующих растений, таких как рис 

(Oryza sativa) и арабидопсис (Arabidopsis 

thaliana), которые не транспортируют, а накап-

ливают большие количества RFO в своих тка-

нях при нормальных условиях, накопление 

RFO и индуцированная экспрессия ферментов 

их биосинтеза, галактинолсинтазы (GS) и раф-

финозосинтазы (RS), были обнаружены в ответ 

на действие различных абиотических стрессов, 

таких как экстремальные температуры, засуха и 

засоление (Saito, Yoshida, 2011; Gangl, 

Tenhaken, 2016).  

Стахиоза – невосстанавливающий тетра-

сахарид, состоящий из двух остатков галакто-

зы, одного глюкозы и одного фруктозы, являет-

ся основным углеводом, перемещаемым по си-

товидным трубкам. Стахиосинтаза (STS) ката-

лизирует последний этап биосинтеза стахиозы 

в листьях и играет ключевую роль в так назы-

ваемом механизме загрузки «улавливанием по-

лимера» (Zhang et al., 2020). Обнаружено, что 

концентрация стахиозы в листьях увеличива-

лась от вершины растущего стебля к основа-

нию растений огурца (от листьев акцептора к 

донору). У бахчевых растений активность STS 

была намного выше у плодоносящих листьев 

узла, чем в не плодовых листьях, указывая на 

то, что состояние плодов может усиливать ак-

тивность STS листьев. Лу и соавт. (Lu et al., 

2017) сообщили, что подавление гена стахиозо-

синтазы огурца (CsSTS) с помощью RNAi, ин-

гибирующей загрузку флоэмы, привело к 

накоплению крахмала в листьях и снижению 

холодоустойчивости растений. Это свидетель-

ствует о том, что STS принимает участие в ре-

гуляции распределения ассимилятов между до-

нором и акцептором стахиозотранспортирую-

щих растений.  

Фруктаны – невосстанавливающие поли-

сахариды, полимеры фруктозы, синтезирующи-

еся в вакуолях, встречаются примерно в 15% 

всех видов покрытосеменных. Среди них есть 

несколько экономически важных растений, 

принадлежащих к семействам Poaceae, Liliales 
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и Asterales, в которых фруктаны функциониру-

ют как основной запас углеводов (Pollock et al., 

2017). Такие растения также обнаруживаются в 

экосистемах, которые испытывают частые из-

менения условий окружающей среды (Silva et 

al., 2013). Растительные фруктаны различаются 

по молекулярной структуре и массе, степени 

полимеризации и типам связи между фрук-

тозильными остатками. Известно пять основ-

ных типов фруктанов: инулин, леван, неосерии 

инулина, неосерии левана и разветвленные 

фруктаны типа граминана (Van den Ende, 2013). 

Структурное разнообразие фруктанов в основ-

ном контролируется фруктозилтрансферазами 

(ФТ, FT). Ряд ФТ, участвующих в биосинтезе 

фруктана, такие как сахароза:сахароза-1-

фруктозилтрансфераза (1-SST), фрук-

тан:фруктан-1-фруктозилтрансфераза (1-FFT), 

сахароза:фруктан-6-фруктозилтрансфераза и 

фруктан:фруктан-6-фруктозилтрансфераза (6G-

FFT), были охарактеризованы у разных видов 

растений (Lasseur et al., 2011; Van den Ende, 

2013). Фруктановые экзогидролазы (FEH) 

участвуют в деградации фруктанов, высвобож-

дая терминальные фруктозильные остатки. FT 

и FEHs принадлежат к семейству гликозидгид-

ролаз и имеют высокое сходство аминокислот-

ных последовательностей.  

Функции растворимых углеводов в рас-

тениях  

Представление о том, что растворимые 

углеводы выполняют разносторонние функции 

в растениях, имеет многочисленные подтвер-

ждения (Krasensky, Jonak, 2012). Перестройка 

углеводного обмена в растениях интерпретиру-

ется как стратегия преодоления чрезвычайных 

стрессовых ситуаций (Колупаев и др., 2018). 

Ранее был предложен ряд механизмов для объ-

яснения роли растворимых углеводов в устой-

чивости к абиотическому стрессу. К осмопро-

текторным механизмам относятся стабилизация 

клеточных мембран для уменьшения утечки 

воды, предотвращение уменьшения объема 

клеток путем повышения осмотического давле-

ния и снижение температуры замерзания 

(Krasensky, Jonak, 2012). Недавно полученные 

экспериментальные данные и теоретическое 

моделирование показали, что молекулы раство-

римых углеводов слабо отделяются от поверх-

ности белка и защищают оболочку гидратации 

нативного белка, особенно предохраняя его 

вторичную структуру (Ajito et al., 2018).  

Ранним признаком стрессовых реакций у 

растений является генерация активных форм 

кислорода (АФК). АФК продуцируются в не-

скольких субклеточных компартментах, вклю-

чая хлоропласты, пероксисомы и митохондрии. 

Повреждение растений при охлаждении или 

замораживании в значительной степени связано 

с токсическим действием АФК. Как предпола-

гается, некоторые растворимые углеводы 

участвуют в обезвреживании клеточных АФК в 

условиях стресса, в частности и холодового. 

Углеводы способны инактивировать высоко-

токсичный гидроксильный радикал (OH∙), по-

скольку в живой клетке отсутствует эффектив-

ная ферментативная система ликвидации этой 

формы АФК (Tarkowski, Van den Ende, 2015). 

Акцептируя АФК в растениях, фруктаны игра-

ют сигнальную роль, дополнительно усиливая 

ответные реакции на стресс, которые могут 

инициироваться специфическими для Suc сиг-

нальными путями. 

Эндогенная доступность растворимого 

углевода может подпитывать окислительный 

пентозофосфатный путь (ПФП), что может вы-

звать генрацию АФК (Nafees et al., 2019). В 

первой реакции ПФП с участием глюкозо-6-

фосфатдегидрогеназ (G6PDH) пополняется пул 

НАДФH, за счет которого поддерживается вос-

становленное состояние глутатиона и аскорба-

та, участвующих в детоксикации АФК (Kimura 

et al., 2020). До настоящего времени защитные 

эффекты растворимых углеводов, связанные с 

окислительным стрессом, рассматривались как 

косвенные эффекты их сигналинга, которые 

инициируют продукцию специфических ска-

венджеров АФК (Chen, Yang, 2020). 

У большинства растений Suc продуциру-

ется в фотосинтетически активных листьях 

(доноры ассимилятов) и транспортируется для 

поддержки нефотосинтезирующих тканей (ак-

цепторы ассимилятов), таких как развивающи-

еся семена, плоды и клубни. Есть два пути раз-

грузки Suc: симпластный и апопластный. После 

переноса на большие расстояния Suc необхо-

димо по флоэме переместиться в клетки-

приемники, то есть попасть из комплексов SE-

CC (SE-CC, sieve element–companion cell)в ме-

ста ее утилизации/запасающие ткани (Ruan, 

2014). По симпластному пути, который обычно 

проходит в кончиках побегов и корней, Suc 

движется вдоль градиента концентрации от 

комплексов SE-CC непосредственно в окружа-

ющие клетки паренхимы (ПК) через плазмо-

десмы. По апопластному пути Suc впервые вы-

пускается через плазматическую мембрану со-

судов флоэмы или SE-CC комплексов в апо-

пластное пространство между клетками, воз-

можно, посредством простой диффузии, облег-
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ченной недавно обнаруженным семейством 

унипортеров Suc, SWEET (Abelenda et al., 

2019). Suc может затем транспортироваться в 

запасающие ПК транспортерами Suc (SUT или 

SUC) (Comtet et al., 2017). Suc также может 

быть преобразована во фруктозу и глюкозу ин-

вертазами клеточной стенки (CWINV) и затем 

транспортироваться в запасающие клетки 

транспортерами гексозы (HTs) (Slewinski, 

2011). Сейчас считается, что способность раз-

грузки флоэмы играет важную роль в распреде-

лении фотоассимилятов (Chen et al., 2017). У 

большинства фруктовых деревьев разгрузка 

Suc происходит по апопластному пути на ста-

дии созревания плодов, например, у груши (Li 

et al., 2017) и киви (Chen et al., 2017), тогда как 

у винограда и томата разгрузка Suc смещается 

от симпластного к апопластному пути.  

Помимо универсального «топлива жиз-

ни», растворимые углеводы также выступают в 

качестве важных сигналов развития. Соответ-

ственно, все биологические системы выработа-

 

Схема участия растворимых углеводов в защитных реакциях растительной клетки на холодовой 

стресс. Glc – глюкоза; Fru – фруктоза; Hex – гексоза; Mal – мальтоза; Gаl – галактоза; Raf – раффиноза; 3-

ФГК – 3-фосфоглицериновая кислота; GAox – оксидаза гибберелловой кислоты; CBF – C-связывающий фа-

ктор; MYB-13 – транскрипционный фактор MYB-13; MYB-75 –транскрипционный фактор MYB-75 
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ли гомеостатические механизмы для регулиро-

вания их содержания. Например, уровень глю-

козы функционирует как древний и консерва-

тивный регуляторный сигнал, контролирую-

щий экспрессию генов и первичный и вторич-

ный метаболизм, а также рост и развитие рас-

тений (Lastdrager et al., 2014).  

У растений есть три главных модулируе-

мых глюкозой регулятора: гексокиназа1 

(HEXOKINASE1), прямой сенсор глюкозы (Van 

Dingenen et al., 2019); чувствительная к энергии 

протеинкиназа SnRK1 (SnRK1, Suc-non-

fermenting1-related protein kinase 1), которая ин-

гибируется растворимыми углеводами 

(Wurzinger et al., 2018; Crepin, Rolland, 2019); и 

TOR киназа (TOR, TARGET OF RAPAMYCIN), 

которая активируется глюкозой (Xiong, Sheen, 

2015). Эти основные регуляторы энергетиче-

ского обмена высоко консервативны, и их 

можно найти во всех трех царствах живого. В 

ответ на дефицит энергии SnRK1 киназа вос-

станавливает энергетический гомеостаз путем 

включения АТФ-продуцирующих катаболиче-

ских путей (таких, как гликолиз и окисление 

жирных кислот) при параллельном отключении 

биосинтетических и других АТФ-

потребляющих метаболических и ростовых 

процессов (Rodriguez et al., 2019).  

Влияние растворимых углеводов на экс-

прессию генов опосредуется с помощью спе-

цифических для них сигнальных путей (Ruan, 

2014). Интересно, что реакции на изменение 

содержания растворимых углеводов и окисли-

тельный стресс не только взаимосвязаны, но и 

влияют на десятки генов, которые реагируют на 

действие стресс-факторов.  

Метаболизм Suc тесно связан с передачей 

сигналов растворимыми углеводами. Это до-

стигается с помощью сигнальных молекул, та-

ких как сама Suc, Glc, Fru и трегалозо-6-фосфат 

(T6P) или, возможно, благодаря сигнальной ро-

ли самого метаболического процесса (O‟Hara et 

al., 2013; Ruan, 2014). Сигнал растворимого уг-

левода регулирует развитие растений и реак-

цию на стресс напрямую или посредством вза-

имодействия с другими сигнальными путями, 

включая гормоно- и редокс-опосредованные 

процессы (Chen, Yang, 2020). На схеме (рису-

нок) представлена сигнальная роль раствори-

мых углеводов и их участие в регуляции раз-

личных реакций на стресс на клеточном 

уровне.  

Динамика растворимых углеводов связа-

на с индукцией Suc-зависимых генов. Suc мо-

жет запускать синтез и накопление фруктанов 

путем активации транскрипционного фактора 

MYB-13, который непосредственно контроли-

рует экспрессию генов ферментов, участвую-

щих в синтезе фруктана. В регуляции ответов 

на холодовой стресс участвует семейство CBF- 

(C-repeat-binding factor) транскрипционных 

факторов, принадлежащее к центральным регу-

ляторам. CBF-опосредованные реакции на хо-

лод являются высоко консервативными во всем 

царстве растений (Chinnusamy et al., 2007). 

Предполагается, что холодозависимое накоп-

ление растворимых углеводов может, по край-

ней мере, частично, зависеть от транскрипци-

онного каскада CBF, что подтверждается CBF-

зависимыми метаболическими изменениями, 

наблюдаемыми во время холодового стресса. 

Фактор CBF1 участвует также в репрессии пе-

редачи сигналов гиббереллина (GA) (Achard et 

al., 2008).  

Смягчению холодового стресса могут 

способствовать антоцианы, которые импорти-

руются в вакуоли через транспортеры класса 

ABC (Tarkowski, Van den Ende, 2015). Синтез 

антоцианов стимулируется при активации 

транскрипционного фактора MYB-75 (рису-

нок).  

Анализ секвенирования РНК показал, что 

дефицит воды, вызываемый у растений кукуру-

зы до цветения, снижал в завязях уровни экс-

прессии всех восьми исследованных генов 

CWIN, VIN и CIN, а также гена гексокиназы 

(HXK) и тех, которые отвечают за биосинтез 

крахмала, но увеличивал уровни транскриптов 

α- и β-амилаз для расщепления крахмала 

(Kakumanu et al., 2012). Авторы предположили, 

что измененный профиль экспрессии генов 

уменьшил пул гексокиназ (Hex, hexokinase) в 

завязи, снижая метаболическую активность ми-

тохондриальной гексокиназы, что привело к 

окислительному повреждению и, в конечном 

итоге, программированной гибели клеток и 

аборту зерен. Прогнозируемое увеличение га-

лактинола и раффинозы может позволить этим 

молекулам действовать в качестве скавендже-

ров АФК для смягчения окислительного по-

вреждения (Foyer, Shigeoka, 2011). На араби-

допсисе было показано, что низкий уровень 

АФК в зародышевом мешке необходим для 

развития яйцеклетки перед оплодотворением 

(Martin et al., 2013). В отличие от завязей, зона 

меристемы молодых листьев у растений куку-

рузы, подвергнутых водной нагрузке, не пока-

зала уменьшения INV; однако, были активиро-

ваны три гена INV и некоторые гены АФК-

скавенджеров (Kakumanu et al., 2012). Такие 
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различные ответы указывают на то, что моло-

дые листья более устойчивы к стрессу, чем за-

вязи.  

Трансгенные растения томата, у которых 

было увеличено содержание CWINV, проявля-

ли более высокую активность гексокиназы и 

фруктокиназы в завязях и повышение урожай-

ности за счет подавления программированной 

клеточной смерти в семенниках при тепловом 

стрессе (Liu et al., 2016). Остановка развития 

семян личи при сниженном содержании 

CWINV также может быть связана с програм-

мированной гибелью клеток (Zhang et al., 2018). 

Растворимые углеводы играют ключевую 

роль в развитии, реакциях на стресс и защите 

растений, в основном, в качестве метаболитов 

для обеспечения роста и синтеза основных со-

единений, осмолитов, а также в качестве сигна-

лов для регуляции экспрессии генов.  

Участие растворимых углеводов в ре-

акциях на холод  

Холодовой стресс, включая охлаждение 

(0-15°C) и замерзание (< 0°C), является абиоти-

ческим стрессором, который отрицательно вли-

яет на рост и продуктивность растений (Guo et 

al., 2018; Liu et al., 2018). По реакции на низкие 

температуры растения разделены на три груп-

пы: чувствительные к холоду растения, повре-

ждаемые температурами ниже 8°С (кукуруза, 

огурец, горох, рис, соя, табак и др.); холодо-

устойчивые растения, которые могут выживать 

при низких температурах, не сопровождаемых 

образованием льда (морковь, картофель, редис, 

и др.); морозостойкие – устойчивые к образо-

ванию льда в межклеточном пространстве (ку-

старники, деревья, озимые злаки) (Трунова, 

2007). Холодовой стресс обычно ограничивает 

рост и развитие, а также оказывает ряд воздей-

ствий на растения на всех уровнях их организа-

ции. Растения имеют свойство адаптироваться 

к экстремальным температурам вследствие 

функционирования сложных физиолого-

биохимических и молекулярно-генетических 

механизмов (Tarkowski, Van den Ende, 2015; 

John et al., 2016; Bhandari, 2018; Ding et al., 

2019). Среди процессов, которые вовлекаются в 

эти механизмы, первыми являются восприятие 

неоптимальных температур или их физического 

проявления и передача сигнала на клеточные 

компоненты, которые программируют много-

сторонние модификации транскрипционных, 

протеомных и метаболических путей, измене-

ния состава и физических свойств цитоплазмы, 

мембран, клеточной стенки. При этом регуля-

торные механизмы, задействованные в поддер-

жании гомеостаза, должны сохранять актив-

ность и функционировать для восстановления 

нормальных уровней метаболитов и важней-

ших метаболических потоков. В ходе эволюции 

многие виды выработали комплекс механиз-

мов, которые позволяют минимизировать нега-

тивный эффект холодового стресса. Способ-

ность адаптироваться к низким температурам, 

то есть повышать морозоустойчивость в усло-

виях влияния субоптимальных температур, 

присуща многим видам зимующих растений. 

Во время закаливания в растениях проис-

ходит целый ряд генетических и физиолого-

биохимических перестроек, вследствие чего 

устойчивость растений значительно возрастает 

и они приобретают способность выдерживать 

низкие температуры. Своевременный отток во-

ды из протопласта в межклетники является од-

ним из механизмов высокой морозоустойчиво-

сти растений, поскольку позволяет избежать 

образования льда внутри клетки (Плюснина, 

Малышев, 2011; Palta, Weiss, 2018). Однако 

чрезмерное обезвоживание протопласта опасно 

из-за негативных для жизнедеятельности физи-

ко-химических последствий: денатурации бел-

ков, образования осадков в растворах, повре-

ждения мембран. У озимых злаков морозо-

устойчивость базируется в значительной степе-

ни на водоудерживающей способности клеток. 

Сохранение воды в незамерзшем состоянии в 

клетках закаленных растений достигается в ре-

зультате изменений осмотической силы раство-

ров вследствие накопления совместимых низ-

комолекулярных осмотически активных ве-

ществ – растворимых углеводов и других со-

единений (Ishikawa et al., 2016; Bredow, Walker, 

2017; Palta, Weiss, 2018). Таким образом, в про-

цессе адаптации растений к холоду особо важ-

ную роль играют растворимые углеводы.  

Изменения на организменном уровне. 
Под действием холода в период вегетации в 

растениях резко тормозится интенсивность 

процессов роста и созревания, цветения и завя-

зывания плодов, что сопровождается измене-

ниями в содержании растворимых углеводов.  

Так, накопление сахарозы как ранней ре-

акции на охлаждение обнаружено в тканях 

Haberlea rhodopensis, вида чрезвычайно устой-

чивого к высыханию, а также у чувствительно-

го к стрессу Arabidopsis thaliana и устойчивого 

Thellungiella halophyla (Benina et al.. 2013). У 

растений A. thaliana Heynh. (L.) экотипа Col-0, 

у которых холодовую акклимацию проводили 

при 2°С в течении 5 суток, содержание глюко-

зы и сахарозы увеличилось более чем втрое, а 
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содержание фруктозы – в 18 раз, при этом со-

держание фруктозы в абсолютных значениях 

оставалось существенно ниже по сравнению с 

другими формами растворимых углеводов. 

Суммарное содержание растворимых углеводов 

в листьях A. thaliana за время закаливания уве-

личивалось в четыре раза (Антипина и др., 

2015). 

При акклимации растений рапса (Brassica 

napus L.) к низкой положительной температуре 

(4°С) уже на вторые сутки начиналось накоп-

ление сахарозы, фруктозы и глюкозы. Причем 

количество моносахаридов росло большими 

темпами, чем сахарозы. При этом содержание 

сахарозы на пятые сутки пребывания растений 

при пониженной температуре незначительно 

снижалось, а количество моносахаридов про-

должало увеличиваться. На вторые сутки экс-

позиции на холоде у растений рапса наблюдали 

увеличение содержания растворимых углево-

дов: количество сахарозы увеличилось в 8 раз, 

фруктозы – в 13. Больше всего возросло коли-

чество глюкозы – в 39 раз. На пятые сутки экс-

понирования растений на холоде количество 

сахарозы начинало понижаться, а содержание 

моносахаридов продолжало возрастать: фрук-

тозы в 37, а глюкозы в 58 раз по сравнению с 

данными на начало опыта (Бурмистрова и др., 

2011). 

Холодовая акклимация приводила к уве-

личению содержания водорастворимых углево-

дов в листьях озимой пшеницы (Triticum 

aestivum L.), причем более морозоустойчивый 

сорт накапливал больше углеводов, чем менее 

стойкий сорт (Borovik al., 2019).  

В тканях почки возобновления эфемеро-

ида Galanthus nivalis L. были отмечены высо-

кие уровни глюкозы и фруктозы, но максимум 

их содержания приходился на март, когда резко 

активизировались процессы роста, а побег под-

нимался в среднем на 5 см над поверхностью 

почвы (Кондратьева и др., 2009). В этот период 

наблюдений в углеводном пуле листьев 

G. nivalis присутствовали в большом количе-

стве сахароза и раффиноза.  

У древесных растений, в частности, у ка-

рельской березы (Betula pendula var. carelica) в 

конце февраля, когда транспорт отсутствует из-

за отрицательных температур, сахароза не об-

наруживалась вовсе, а у обычной березы ее 

уровень приближался к нулю; содержание 

фруктозы в это время было достаточно высо-

ким (Новицкая, Галибина, 2011). В период ве-

сеннего сокодвижения сахароза, образующаяся 

при гидролизе запасных соединений, чтобы по-

пасть в русло ксилемного потока, направленно-

го к пробуждающимся почкам, проходит неко-

торый отрезок пути по клеткам паренхимы. В 

результате повышается содержание дисахарида 

во флоэме, особенно у обычной березы повис-

лой. Авторы отметили очень низкую концен-

трацию сахарозы в ксилемном соке, что указы-

вает на ее распад при выходе за пределы сим-

пласта.  

Исследования, выполненные на деревьях 

березы повислой, ольхи серой (Alnus incana (L.) 

Moench) и осины (Populus tremula L.), в камби-

альную зону ствола которых вводили растворы 

экзогенной сахарозы, демонстрировали, что 

даже высокие концентрации экзогенной саха-

розы не оказывали существенного влияния на 

морфогенез тканей ольхи и осины (Карелина и 

др., 2011). В октябре у всех исследованных по-

род максимальное содержание растворимых 

углеводов было зафиксировано в зоне камбия и 

проводящей флоэмы, что связано как с осевым 

транспортом ассимилятов по ситовидным труб-

кам проводящей флоэмы, так и с высокой ат-

трагирующей способностью камбия. У осины 

сахароза и глюкоза практически отсутствовали, 

но появлялись пики фруктозы. Накопление 

фруктозы является свидетельством изменения 

метаболического статуса клеток в результате 

введения дополнительной сахарозы. В данном 

случае часть продуктов расщепления сахарозы 

оставалась неиспользованной. У ольхи состав 

растворимых углеводов в зоне проводящей 

флоэмы и камбия был одинаков в контроле и в 

эксперименте: в тканях присутствовали сахаро-

за, глюкоза и фруктоза. Уровень фруктозы в 

обоих случаях превосходил уровни двух других 

углеводов, но в эксперименте эта разница была 

большей. Сравнение с контролем показало, что 

введение сахарозы, очевидно, не вызвало у 

ольхи серьезных метаболических перестроек в 

камбиальной зоне, утилизация дисахарида 

здесь проходила в рамках обычных для данного 

слоя тканей особенностей обмена веществ. У 

березы в прикамбиальной зоне присутствовали 

сахароза, фруктоза и глюкоза, причем содержа-

ние сахарозы существенно преобладало над 

уровнями моносахаров. Концентрация фрукто-

зы в тканях этой породы находилась примерно 

в тех же пределах, что у осины и ольхи, тогда 

как содержание глюкозы было выше, чем у 

двух остальных пород, то есть общий пул рас-

творимых углеводов в прикамбиальной зоне 

березы был намного больше по сравнению с 

таковым у осины и ольхи. Накопление сахаро-

зы в тканях ствола березы в условиях экспери-

мента указывало на то, что резерв метаболиза-
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ции дисахарида у этой породы исчерпан, по-

этому растение вынуждено утилизировать ее 

избыток через подключение помимо биохими-

ческих, также и структурных механизмов, 

включая увеличение объема запасающей ткани. 

Это выражалось в дифференциации материн-

ских клеток ксилемы и флоэмы в клетки запа-

сающей паренхимы, что вело к нарушению ти-

пичного для вида строения проводящих тканей 

(Тарелкина и др., 2015). 

Особенно высокие концентрации раство-

римых углеводов обнаружены у двух видов ан-

тарктических растений Colobanthus quitensis и 

Deschampsia antarctica в холодовых условиях 

(Zúñiga-Feest et al., 2009). Общее содержание 

растворимых углеводов составляло около 40% 

сухой массы растений С. quitensis, тогда как у 

D. antarctica при аналогичных условиях эти 

значения в листьях достигали только 15% от 

сухой массы.  

Еще одним аспектом применения экзо-

генных растворимых углеводов является крио-

консервация растительных объектов с целью 

сохранения современного генофонда (Fki et al., 

2013; Mathew et al., 2018; Saeiahagh et al., 2019). 

Обработка растворимыми углеводами стабили-

зирует внутриклеточный обмен веществ, по-

скольку они как осмотики перемещают свобод-

ную воду из клетки в межклеточное простран-

ство и таким образом становятся нуклеаторами 

льда, предохраняя клетку от разрушения. 

Использование трансформированных 

растений − принципиально важный подход к 

изучению физиологических и молекулярных 

основ низкотемпературной адаптации, позво-

ляющий путем экспрессии целевого гена, коди-

рующего соответствующий белок, выявить его 

роль в процессе формирования устойчивости 

растений к низким температурам. При экспози-

ции растений картофеля (Solanum tuberosum L.) 

на свету при низкой закаливающей температу-

ре 5°С происходило накопление растворимых 

углеводов в вегетативных органах (Deryabin, 

Trunova, 2016). У растений картофеля, транс-

формированных геном дрожжевой инвертазы 

(SUC2 Gene of Saccharomyces cerevisiae), изме-

нялось распределение растворимых углеводов 

между органами, которые в порядке возраста-

ния их содержания располагались следующим 

образом: стебель, корни, листья; происходило 

накопление сахарозы и глюкозы в листьях, что 

приводило к существенному повышению их 

устойчивости к низким температурам (Deryabin 

et al., 2018). В листьях картофеля с трансфор-

мированной конструкцией, несущей целевой 

ген desA, который кодирует Δ12-ациллипидную 

десатуразу цианобактерии Synechocystis sp. 

РСС, преобладали глюкоза и сахароза на фоне 

минорного содержания фруктозы (Нарайкина и 

др., 2018). После 6 суток закаливания содержа-

ние сахарозы в листьях контрольных растений 

возросло в 4,5, глюкозы – в 2,5, а фруктозы – 

почти в 44 раза. За тот же период в листьях 

трансформантов содержание сахарозы возросло 

в 5, глюкозы – в 2, а фруктозы – в 5,8 раза.  

Также установлено, что нетрансформи-

рованные и трансгенные растения рапса, кото-

рые содержат ген риса OsMyb4, находящийся 

под контролем промотора COR15, по-разному 

реагировали на действие низких положитель-

ных температур (Бурмистрова и др., 2011). На 

вторые сутки экспозиции на холоде у нетранс-

формированных растений рапса наблюдали по-

вышение содержания растворимых углеводов: 

количество сахарозы увеличилось в 8 раз, 

фруктозы в 13, глюкозы в 39 раз. В процессе 

адаптации к холоду в трансгенных растениях 

количество сахарозы увеличивалось не более 

чем в 2, количество фруктозы – не более чем в 

1,5 раза, а глюкозы – в 3 раза. Это свидетель-

ствует о том, что в трансгенных растениях рап-

са под действием холода происходит активация 

ряда метаболических путей, отличающихся от 

традиционных путей в нетрансформированном 

растении (Бурмистрова и др., 2011).  

Изменения на клеточном уровне. Рабо-

тами многих авторов показано, что под влияни-

ем низких температур в растениях происходят 

многочисленные структурные и функциональ-

ные изменения (Kratsch, Wise, 2000; Lütz, 2010; 

Копылова, 2011; Bilyavska et al., 2019), важное 

место среди которых занимают изменения в 

фотосинтетическом аппарате (ФСА).  

Хлоропласты. Показано, что в условиях 

низкотемпературного закаливания в листьях 

контрольных растений картофеля происходили 

адаптивные изменения ультраструктуры хло-

ропластов: увеличение общего числа пласто-

глобул, числа тилакоидных мембран, уменьше-

ние площадей срезов хлоропластов и крах-

мальных зерен, что коррелировало с накопле-

нием растворимых углеводов (Нарайкина и др., 

2018). Однако у трансформантов, экспрессиру-

ющих ген desA Δ12-ациллипидной десатуразы 

Synechocystis sp. РСС, по сравнению с кон-

трольными растениями в период закаливания 

эти ультраструктурные изменения хлоропла-

стов были менее выражены, хотя скорость 

накопления растворимых углеводов была вы-

ше, чем в контроле. Результаты морфометриче-
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ских измерений свидетельствуют о том, что 

хлоропласты трансформантов по ряду показа-

телей ультраструктуры уже до холодовой экс-

позиции соответствовали закаленным растени-

ям, что, вероятно, обеспечило им поддержание 

функциональной активности мембран в период 

низкотемпературного закаливания на более вы-

соком уровне (Нарайкина и др., 2018). 

Результатом конститутивной экспрессии 

гена suc2 в растениях картофеля было умень-

шение числа и размера структурных элементов 

хлоропластов у трансформантов по сравнению 

с WT-растениями (Дерябин и др., 2018). Увели-

чение внутриклеточной концентрации раство-

римых углеводов у этих В33-inv-растений при-

вело к формированию ксероморфной уль-

траструктуры хлоропластов, особенно прояв-

лявшейся при низкотемпературном закалива-

нии, что обеспечивало трансформантам пони-

женную чувствительность фотосинтетического 

аппарата к холоду. 

У растений A. thaliana, прошедших пери-

од холодовой адаптации (закаливания), мем-

бранная система хлоропластов оказалась более 

развитой, чем у незакаленных растений, о чем, 

в том числе, свидетельствует отмеченное уве-

личение числа тилакоидов – основного струк-

турного элемента органеллы (Астахова и др., 

2014). Очевидно, в условиях пониженной тем-

пературы выявленные адаптационные измене-

ния были направлены на поддержание фото-

синтетической активности, что, в свою очередь, 

обеспечивает увеличение содержания раство-

римых углеводов – одного из ключевых факто-

ров формирования устойчивости к гипотермии. 

Исследование, проведенное на растениях 

двух сортов сахарного тростника GT28 (устой-

чивого к холоду) и YL6 (чувствительного к хо-

лоду), которые подвергались воздействию хо-

лодового стресса (0°С) в течение 2, 4 и 6 дней, 

выявило изменения в структуре хлоропластов 

(Li S.L. et al., 2018). Если морфология и уль-

траструктура хлоропластов сорта GT28 нахо-

дилась в норме, то пластиды из растений сорта 

YL6 были серьезно повреждены, в них также 

наблюдалось накопление крахмальных зерен в 

условиях холодового стресса. Эти результаты 

показали, что более стабильная структура хло-

ропластов в условиях холодового стресса явля-

ется важной основой устойчивых к холоду сор-

тов сахарного тростника (Li S.L. et al., 2018). 

Фриганный вид средиземноморской рас-

тительности Teucrium polium (горный дубров-

ник), более подвержен зимнему стрессу, чем 

летней засухе. Зимние листья растения меньше 

и толще по сравнению с летними листьями, 

имеют больше устьиц и железистых волосков, а 

также их хлоропласты крупнее, более много-

численны и имеют объемные крахмальные зер-

на. Хлоропласты летних листьев имеют много 

крупных пластоглобул. Физиологические па-

раметры листа (фотосинтез, транспирация, 

устьичная проводимость) значительно выше у 

зимних листьев. Концентрации осмопротекто-

ров, таких как растворимые углеводы, также 

выше у зимних листьев (Lianopoulou et al., 

2014). 

В клетках листьев исследованных видов 

растений Арктики, Антарктики и высокогор-

ных областей хлоропласты образуют длинные 

выросты (стромулы), увеличивающие контакт-

ную поверхность между соседними клеточны-

ми компартментами (Lütz, 2010; Giełwanowska 

et al., 2014; 2015). Такие особенности органелл 

указывают на тесное взаимодействие и очень 

интенсивные обменные процессы, которые мо-

гут иметь большое значение для роста растений 

в суровых экологических условиях, требующих 

поддержания энергетического баланса на высо-

ком уровне (Giełwanowska et al., 2015). Обра-

щает внимание тот факт, что у четырех видов 

растений, произрастающих в Арктике и Ан-

тарктике, было обнаружено накопление значи-

тельного количества сахарозы в результате хо-

лодовых обработок, которым подвергались эти 

растения (Pastorczyk et al., 2014). Также были 

получены сведения, что экзогенная обработка 

проростков арабидопсиса 40 мМ сахарозой в 

темноте приводит к резкому увеличению коли-

чества пластид, которые образуют стромулы 

(Barton et al., 2018; Delfosse et al., 2018). 

В литературе высказывалось несколько 

предположений относительно функций стро-

мул (Newell et al., 2012; Schattat et al., 2012а; 

2012b, 2015; Hanson, Hines, 2018). Эти гипотезы 

включают: 1) увеличение площади поверхности 

пластидной оболочки для импорта и экспорта 

молекул; 2) создание каналов, по которым мо-

лекулы могут перемещаться из пластиды в дру-

гие внутриклеточные участки; 3) взаимодей-

ствие с другими органеллами, такими как ми-

тохондрии, ядро и плазматическая мембрана, 

для уменьшения расстояния при обмене моле-

кулами и биохимическими интермедиатами; 4) 

продукция везикул, производных пластид, для 

передачи сигналов о воздействии окружающей 

среды или для рециркуляции содержимого хло-

ропластов во время стресса, создаваемого недо-

статком питательных веществ; 5) размещение 

пластидных ферментов и содержимого пластид 
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в дополнительных частях клеток для облегче-

ния импорта и экспорта молекул; 6) взаимодей-

ствие с эндоплазматическим ретикулумом для 

обмена неполярными субстратами; 7) передача 

белков и АФК, сигнализирующих о редокс-

стрессе пластид; 8) хранение импортированных 

белков внешней оболочки; 9) заякоревание 

пластид в определенных участках клетки; 10) 

выброс токсичных молекул, таких как АФК, 

через стромулы в отделяющиеся от них везику-

лы (Hanson, Hines, 2018). Большинство альпий-

ских и полярных трав развивают стромулы во 

время активной фотосинтетической деятельно-

сти и используют их для усиления энергетиче-

ского обмена (Lütz et al., 2012). 

Хлоропласты полярных растений 

Cerastium alpinum, Colobanthus quitensis и Silene 

involucrata содержали большие области, сво-

бодные от тилакоидов (Giełwanowska et al., 

2014). Локальные пространства, содержащие 

только строму, были также описаны у несколь-

ких видов альпийских растений, в том числе 

Geum montanum L., Geum reptans L., Oxyria 

digyna (L.) Hill. и Ranunculus glacialis L. (Lütz et 

al., 2012). 

Морфологическая пластичность хлоро-

пластов паренхимных клеток листьев растений 

эфемероида Galanthus nivalis, развивавшихся в 

природных условиях, проявлялась в изменени-

ях их форм, вариабельности количественных 

характеристик мембранных компонентов, обра-

зовании стромул в начальные периоды вегета-

ции при низких положительных температурах 

(Федюк та ін., 2017). В лабораторных условиях 

обработка экзогенной 0,1 М сахарозой листьев 

G. nivalis способствовала сохранению интакт-

ности гран, увеличению количества тилакоидов 

и площади гран при отрицательных температу-

рах (от –5 до –15 °С), предотвращала повре-

ждение структуры фотосинтетического аппара-

та и обеспечивала его эффективное функцио-

нирование, подтверждая активное участие са-

харозы в стабилизации структуры гранальной 

системы хлоропластов эфемероида (Fediuk et 

al., 2017). 

Применение растворов сахарозы при под-

готовке и проведении криоконсервации расти-

тельного материала позволило сохранить ин-

тактность структуры хлоропластов Orthosiphon 

stamineus Benth. (Koleva et al., 2012) и Actinidia 

chinensis L. (Mathew et al., 2018). У Hypericum 

humifusum регенерировавшие после криообра-

ботки растения имели хлоропласты с чрезвы-

чайно высокими гранами. Их высота была по-

чти равна поперечному сечению хлоропласта 

(Koleva et al., 2015). 

Митохондрии. Структура митохондрий в 

паренхимных клетках листьев эфемероида 

G. nivalis в ходе ранневесеннего развития пре-

терпевала изменения формы (округлая, удли-

ненная), количественных характеристик крист, 

электронной плотности матрикса, мембран и 

оболочек (Федюк, Білявська, 2015; Fediuk et al., 

2018). Таким образом, выявленные структур-

ные и функциональные характеристики энерге-

тических органелл клеток листьев G. nivalis в 

гипотермальних условиях на этапах прораста-

ния и вегетации могут считаться признаками их 

адаптационной способности к выживанию в 

меняющихся климатических условиях. 

Вакуоли. Увеличение доли сильно вакуо-

лизированных паренхимных клеток в проводя-

щей флоэме осины и ольхи было отмечено при 

повышении концентрации сахарозы и фрукто-

зы. Вакуоли имели бесцветное прозрачное со-

держимое (Карелина, Новицкая, 2011). По мне-

нию авторов, увеличение размеров вакуолей в 

паренхимных клеток осины и ольхи и отсут-

ствие у них окраски может свидетельствовать о 

накоплении в них растворимых углеводов; тем-

ная окраска вакуолей березы позволяет предпо-

лагать накопление в них танниновых включе-

ний. 

Ядро. Лопастная форма ядра наблюда-

лась в клетках Silene involucrata, растения из 

зоны Заполярья; сферические зоны, окружен-

ные однослойной мембраной и заполненные 

гомогенным содержимым с низкой электрон-

ной плотностью, присутствовали в ядрах 

C. quitensis и S. involucrata (Giełwanowska et al., 

2014). Симметрично расположенные кристал-

лические белковые включения вблизи от гете-

рохроматина или электронно-прозрачных зон в 

ядре клетки обнаружены в ядрах клеток мезо-

филла у растений C. quitensis, произрастающих 

в своей естественной среде обитания (Антарк-

тике) и в теплице (Giełwanowska et al., 2014). 

С помощью флуоресцентной микроско-

пии в центральной зоне ядрышек клеток корней 

арабидопсиса в результате воздействия низкой 

температуры (0°С, 2 ч) было обнаружено обра-

зование полостей, лишенных молекул РНК. Ав-

торы предположили, что мРНК-связывающие 

факторы могут собираться из нуклеоплазмы и 

запасаться в ядрышковой полости, снижая 

транскрипцию в нуклеоплазме (Hayashi, 

Matsunaga, 2019). 

Цитоскелет. Установлено, что низкие 

температуры приводят к изменениям исходной 



БЕЛЯВСКАЯ, ФЕДЮК, ЗОЛОТАРЕВА 

17 

организации актиновых филаментов в различ-

ных типах клеток главного корня проростков 

A. thaliana: в корневых волосках наблюдались 

лишь точечные структуры или короткие пучки 

F-актина, в клетках зоны растяжения выявлена 

неупорядоченность актиновых филаментов с 

частичной и полной их деполимеризацией в не-

которых клетках (Plohovska et al., 2016). 

В начале действия холодового стресса на 

растения двух сортов сахарного тростника бы-

ло установлено, что микротрубочки у устойчи-

вого к холоду сорта GT28 были более деполи-

меризованными, чем таковые у чувствительно-

го к холоду сорта YL6 (Li S.L. et al., 2018). При 

длительном воздействии холода количество 

микротрубочек у сорта YL6 заметно уменьши-

лось, в то время как флуоресценция микротру-

бочек у сорта GT28 усиливалась, что указывает 

на реорганизацию этих микротрубочек.  

Среди изученных 15 генов α-тубулина у 

сортов яровой и озимой пшеницы при холодо-

вой акклимации были идентифицированы 

шесть генов с повышенными уровнями экс-

прессии, обнаруженными на начальных стади-

ях холодовой акклимации (Buy et al., 2019). Для 

озимого сорта были обнаружены более высокие 

уровни экспрессии гена Tuba-2-3 тубулина. По 

мнению авторов, высокие начальные значения 

уровней экспрессии генов могут также указы-

вать на их важную роль в устойчивости микро-

трубочек пшеницы к низким температурам на 

ранних стадиях холодовой акклимации.  

Молекулярно-генетические изменения. 

Транскрипционная регуляция играет важную 

роль в холодовой акклимации. Эпоха геномики 

привела к открытиям, касающимся механизмов 

метаболизма растворимых углеводов и их спо-

собности повышать холодоустойчивость. Не-

давние исследования, посвященные реакциям 

метаболизма растворимых углеводов, их транс-

порта и сигналинга при стрессовых условиях, 

расширили представления об их роли в холодо-

устойчивости растений (Yue et al., 2015; Fu et 

al., 2016; Barrero-Gil, Salinas, 2018; Park et al., 

2018; Bouchnak et al., 2019; Li Y. et al., 2019; 

Trentmann et al., 2020). Транскриптомные экс-

перименты выявили ряд связанных с раствори-

мыми углеводами генов, которые показали 

дифференциальную экспрессию после низко-

температурных обработок (Raju et al., 2018; Pu 

et al., 2019; Zhao et al., 2019).  

Экспрессия генов большинства ключевых 

ферментов и их активности были изучены в ис-

следованиях влияния низкотемпературного 

стресса, например, на сахарозосинтазу и инвер-

тазу в метаболизме Suc (Ruan, 2014; Deryabin et 

al., 2018), раффинозoсинтазу (RS) и галакти-

нолсинтазу (GalS) в метаболизме Raf 

(Shimosaka, Ozawa, 2015; Han et al., 2020) и тре-

галозо-6-фосфатсинтазу (TPS), играющую важ-

ную роль в контроле соотношения трегалозо-6-

фосфата и Suc (Figueroa, Lunn, 2016; Sakr et al., 

2018; Liu et al., 2019), также на стахиозу (Lü et 

al., 2017). Вклад этих генов в холодоустойчи-

вость был проверен на разных видах растений.  

Результаты ряда исследований показали, 

что холод вызывает деградацию крахмала; во-

влечение генов, кодирующих основные фер-

менты на этом пути, включая глюканазу 

(GWD), β-амилазу (BAM), а также генов фер-

ментов его нисходящего потока, таких как 

транспортер мальтозы (MEX1, maltose 

transporter) и диспропорционирующий фермент 

2 (DPE2, disproportionating enzyme 2), способ-

ствует адаптации растений к холоду (Żur et al., 

2013; Yue et al., 2015; Zhao et al., 2019; Sun et 

al., 2020). Например, PtrBAM1 был идентифи-

цирован как регулон CBF, который функцио-

нирует в условиях холода (Peng et al. 2014). 

Обнаружено, что фосфорилирование белка 

COR 78 положительно коррелирует с состояни-

ем акклимации арабидопсиса и способностью к 

накоплению углеводов. Увеличение содержа-

ния COR78 и COR15B является обычным след-

ствием воздействия холода, которое также 

наблюдалось у метаболических мутантов с де-

фицитом ферментов метаболизма крахмала или 

сахарозы (Nagler et al., 2015). 

Кроме того, транспортеры растворимых 

углеводов, такие как транспортер Suc (SUT, Suc 

Transporter) и транспортеры SWEET (SWEET, 

Sugars Will Eventually be Exported Transporters), 

также могут изменяться холодовым стрессом 

(Li W. et al., 2018; Abelenda et al., 2019; Doidy et 

al., 2019; Patzke et al., 2019; Wang et al., 2019; 

Yang et al., 2020). Кроме того, известно, что 

гексокиназа (HXK) и Suc-неферментирующая 

1-связанная протеинкиназа 1 (SnRK1, Suc-non-

fermenting1-related protein kinase 1) участвуют в 

передаче сигнала растворимого углевода, мо-

дулируя множество разнообразных генных 

транскриптов и интегрируя субстраты стрессо-

вых реакций (Bello et al., 2014; Zhang et al. 

2017; Wang et al., 2018; Wang et al., 2019). В 

этом отношении метаболизм, транспорт и сиг-

налинг растворимых углеводов могут участво-

вать в реакциях растений на холод. 

Обнаружено, что экспрессия гена AtSUC9 

была вызвана холодовыми стрессовыми усло-

виями (Jia et al., 2015). Нарушение AtSUC9 при-
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вело к чувствительным ответам на абиотиче-

ский стресс при прорастании семян и росте 

проростков. Дальнейший анализ показал, что у 

мутантов Atsuc9 с фенотипом чувствительности 

оказалось более высокое содержание Suc в по-

бегах и более низкое содержание Suc в корнях 

по сравнению с таковыми у растений дикого 

типа (WT). К тому же было показано, что экс-

прессия гена AtSUC9 индуцировалась, в част-

ности, низкими уровнями экзогенной и эндо-

генной Suc, и делеция AtSUC9 повлияла на экс-

прессию генов, чувствительных к низкому 

уровню Suc. AtSUC9 также показал очевидный 

ответ на обработку низкими концентрациями 

экзогенной Suc во время прорастания семян, 

роста проростков и распределения Suc, а му-

танты Atsuc9 едва ли выросли бы при холодо-

вых стрессах без внесения экзогенной Suc. Эти 

результаты показывают, что AtSUC9 индуциру-

ется, в частности, низкими уровнями Suc, а не 

опосредует баланс распределения Suc для по-

вышения холодовой стрессоустойчивости ара-

бидопсиса (Jia et al., 2015).  

В экспериментах с введением экзогенных 

растворов растворимых углеводов и с кольце-

ванием ствола березы повислой повышение 

уровня сахарозы вызвало рост активности апо-

пластной инвертазы (АпИнв). Высокая актив-

ность АпИнв также была обнаружена в местах, 

где формировались структурные аномалии тка-

ней ствола карельской березы. У карельской 

березы и у обычной березы в зонах над местом 

введения экзогенных растворов растворимых 

углеводов была выявлена сверхэкспрессия гена 

PIN3, кодирующего ИУК-глюкозосинтазу, что 

свидетельствует об инактивации ауксина путем 

синтеза ИУК-глюкозы (Novitskaya et al., 2020).  

Принципиально новые возможности 

предоставляют генно-инженерные подходы, в 

частности, использование в исследованиях 

трансформированных растений, экспрессиру-

ющих гены гетерологичных организмов, кото-

рые кодируют функциональные гомологи рас-

тительных белков с известными функциями. 

Данный подход позволяет выявить роль про-

дуктов экспрессии этих генов в процессах роста 

и развития растений, формирования ими устой-

чивости к стресс-факторам (Jewell et al., 2010). 

Эксперименты по трансформации генома были 

проведены, чтобы понять роль отдельных рас-

творимых углеводов в стрессоустойчивости 

сельскохозяйственных культур к холоду и дру-

гим абиотическим факторам, которые в боль-

шинстве случаев проводились на модельных 

растениях, таких как арабидопсис и табак, где 

был достигнут значительный успех с точки 

зрения устойчивости ко многим абиотическим 

стрессам. 

Новый холодо-зависимый ген, 

SikCOR413PM1, был выделен из Saussurea 

involucrata Kar. et Kir., растения, которое про-

израстает на высокогорье при низких темпера-

турах на северо-западе Китая (Guo et al., 2019). 

Показано, что трансгенные растения табака, 

экспрессирующие SikCOR413PM1, были более 

устойчивыми к холодовому стрессу, чем WT 

растения.  

На линии растений картофеля с изменен-

ным углеводным метаболизмом, вызванным 

интеграцией в геном гена SUC2, кодирующего 

апопластную инвертазу Saccharomyces 

cerevisiae, была установлена повышенная кон-

ститутивная холодоустойчивость трансформан-

тов как результат влияния измененного соот-

ношения эндогенных растворимых углеводов 

под действием инвертазы дрожжей (Deryabin, 

Trunova, 2016; Deryabin et al., 2018).  

Бюн и соавт. (Byun et al., 2018) исследо-

вали молекулярный механизм адаптации 

Deschampsia antarctica посредством идентифи-

кации и характеристики C-

повторносвязывающего фактора 4 (DaCBF4, C-

repeat binding factor 4), уровень которого у 

D. antarctica заметно повышался при холодо-

вом стрессе. Трансгенные растения риса 

Ubi:DaCBF4 показали повышенную устойчи-

вость к холодовому стрессу без задержки роста 

по сравнению с растениями дикого типа. Ре-

зультаты позволили предположить, что 

DaCBF4 у D. antarctica опосредует реакцию 

трансгенных растений риса на холодовой 

стресс путем регуляции уровней экспрессии 

набора генов, чувствительных к стрессу. Таким 

образом, транскрипционные факторы, которые 

регулируют экспрессию множества выбранных 

генов-мишеней, будут полезны для генной ин-

женерии для повышения холодоустойчивости 

растений, в том числе риса.  

Заключение 

Растворимые углеводы, которые являют-

ся основными продуктами фотосинтеза, могут 

использоваться в качестве источников углерода 

для биосинтеза многих других соединений, 

сигнальных посредников, осмолитов и транс-

портных молекул, а также как депо для кратко-

временного хранения энергии. В растениях рас-

творимые углеводы синтезируются в листьях 

во время фотосинтеза и в конечном итоге до-

ставляются в различные ткани гетеротрофных 

органов, таких как корни, семена и плоды, что-
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бы обеспечить их рост и развитие (Ruan, 2014). 

Неудивительно, что такой клеточный обмен 

растворимых углеводов требует наличия 

транспортных белков для поступления в клетки 

или высвобождения из клеток или субклеточ-

ных компартментов (Pommerrenig. et al., 2020). 

В ходе эволюции растения выработали 

различные морфологические, физиологические 

и генетические адаптационные механизмы, 

чтобы справляться с действием абиотических 

стрессоров. В стрессовых условиях растения 

изменяют свои биологические процессы на 

всех уровнях их организации, включая молеку-

лярный, клеточный и организменный уровень. 

Стрессоры вызывают экспрессию большого ко-

личества чувствительных к ним генов путем 

изменения их транскрипции, в то время как 

многие гены, связанные с ростом и развитием, 

при этом репрессируются (Maleki, Ghorbanpour, 

2018). Это помогает растениям сохранять энер-

гию до тех пор, пока стрессовое состояние не 

закончится.  

Чтобы противостоять влиянию абиотиче-

ских стрессоров, растения развили сложные 

биохимические и молекулярные стратегии, 

включающие и комплекс компонентов сетей, 

которые обеспечивают метаболизм раствори-

мых углеводов, таких как ферменты, транспор-

теры, гены, транскрипционные факторы 

(Gangola, Ramadoss, 2018). Было опубликовано 

немало работ, объясняющих механизмы, лежа-

щие в основе функционирования таких систем, 

а также были предприняты усилия для модуля-

ции этих систем с целью повышения урожай-

ности сельскохозяйственных растений в усло-

виях влияния абиотических стрессоров (Herath, 

2018). 

Растения в ходе эволюции выработали 

стратегии для строгого регулирования метабо-

лизма во время адаптации к изменяющимся 

условиям окружающей среды. Низкая темпера-

тура значительно ограничивает распростране-

ние, рост и урожайность многих видов расте-

ний. Воздействие на растения низкой, но не от-

рицательной температуры индуцирует мульти-

генные процессы, называемые холодовой ак-

климацией, что в конечном итоге приводит к 

повышению морозоустойчивости. Холодовая 

акклимация включает перепрограммирование 

транскриптома, протеома и метаболома и влия-

ет на связь и передачу сигналов (Hurry, 2017). 

Растворимые углеводы играют ключевую роль 

в этом метаболическом перепрограммировании 

(Fürtauer et al., 2019). Установлено, что измене-

ния их уровней и распределения в различных 

органах и тканях влияют на устойчивость рас-

тений к холоду. С другой стороны, раствори-

мые углеводы также влияют на другие функции 

во время развития растений.  

Дальнейшие исследования, направленные 

на выяснение роли каждого растворимого угле-

вода в реакциях на холод, могут проводиться с 

использованием передовых технологий, вклю-

чая получение гетерологических трансформан-

тов и мутантов, способных усиливать или по-

давлять присущие им функции у определенных 

компонентов метаболической системы раство-

римых углеводов. Эти выводы могут обеспе-

чить новое понимание механизмов, с помощью 

которых такие компоненты путей метаболизма 

растворимых углеводов реагируют на холодо-

вой стресс. 

В настоящее время идентифицированы 

многие потенциальные гены, роль которых в 

устойчивости к холоду до сих пор не исследо-

вана. Также информация, полученная с помо-

щью новых методов, действующих на уровне 

транскриптома, предоставляет очень полезные 

данные о генах, участвующих в акклимации к 

холодовому стрессу (Maleki, Ghorbanpour, 

2018). Кроме того, результаты изучения проте-

ома гетерологичных трансформантов также бу-

дут очень полезны для понимания механизма 

устойчивости к холодовому стрессу. В основ-

ном доступная информация о реакции на холод 

различных систем растений, имеющих отноше-

ние к растворимым углеводам, все еще ограни-

чена, и в будущем требуется расширить иссле-

дования в области геномики, транскриптомики 

и протеомики. В ближайшие годы разделение 

специфических для холодового стресса сигна-

льных путей, инициированных сигналингом ра-

створимых углеводов, вероятно, станет одной 

из самых актуальных тем, раскрывающих но-

вые возможности для повышения устойчивости 

сельскохозяйственных культур к действию 

многочисленных стрессоров. 
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Soluble carbohydrates, being the products of photosynthesis, short-term depot for energy storage, 

carbon sources and components for the synthesis of oligo- and polysaccharides, take part in key 

physiological, biochemical and molecular genetic processes that ensure growth, development, 

reproduction and protection against adverse biotic and abiotic factors, among which cold stress 

occupies an important place. Although the Earth‟s global temperature is gradually rising, frosts and 

cold weather are becoming more frequent all over the world. The review discusses the effects of 

cold at all levels of plant organization, as a result of which the functions of soluble carbohydrates as 

cryoprotectors, osmolytes, antioxidants, and signaling molecules are manifested. The whole 

complex of network components providing soluble carbohydrates metabolism, including enzymes, 

transporters, genes, transcription factors, etc., takes part in the cold acclimation of plants. By the 

methods of genomics and genetic engineering, which allowed the transformation of certain genes to 

modificate carbohydrate metabolism, carbohydrate transport and/or their signaling, certain successes 

have been achieved in the field of creating new cold-resistant plant varieties, which can serve as an 

important prerequisite for increasing the yield of agricultural plants in areas with unstable weather 

conditions. 

Key words: soluble carbohydrates, plant, cold stress, acclimation 
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Розчинні вуглеводи, які є продуктами фотосинтезу, депо для короткочасного запасання енер-

гії, джерелами вуглецю і компонентами для синтезу оліго- і полісахаридів, беруть участь в 

ключових фізіологічних, біохімічних і молекулярно-генетичних процесах, що забезпечують 

ріст, розвиток, розмноження і захист від несприятливих біотичних і абіотичних чинників, се-

ред яких важливе місце посідає холодовий стрес. Хоча глобальна температура Землі поступо-

во підвищується, заморозки і випадки похолодання стають частішими в усьому світі. В огляді 

обговорюється вплив холоду на всіх рівнях організації рослини, в результаті якого виявля-

ються функції розчинних вуглеводів як кріопротекторів, осмолітів, антиоксидантів і сигналь-

них молекул. У холодовій аклімації рослин бере участь весь комплекс компонентів мереж, що 

забезпечують метаболізм розчинних вуглеводів, включаючи ферменти, транспортери, гени, 

транскрипційні фактори і т. ін. Методами геноміки та генної інженерії, що дозволили транс-

формувати певні гени, змінюючи вуглеводний обмін, транспорт вуглеводів і/або їх cигналінг, 

були досягнуті певні успіхи в галузі створення нових холодостійких сортів рослин, що може 

служити важливою передумовою для підвищення урожайності сільськогосподарських рослин 

в зонах з нестабільними погодними умовами. 

Ключові слова: розчинні вуглеводи, рослина, холодовий стрес, аклімація 


