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Аннотация 
Земляника – это ведущая коммерческая ягодная культура. Она по праву 
занимает первое место в мире среди ягодных культур, благодаря 
отменному вкусу, привлекательному внешнему виду и раннему созреванию 
плодов. Постоянная интродукция этой культуры из разных стран 
способствует расширению сортимента, вовлечению новых генотипов в 
селекционный процесс. Но нередко наиболее урожайные, крупноплодные 
промышленные сорта имеют низкую зимостойкость. При сортоизучении 
земляники в средней полосе России по-прежнему основной задачей 
является отбор зимостойких сортов. Устойчивость к низким температурам и 
среднесуточным перепадам температур – одна из наиболее важных 
характеристик сорта для земляники в Центральном регионе. Земляника 
погибает в бесснежные зимы при понижении температуры до -15...-18°С, но 
может переносить температуру до -25...-35°С при наличии снежного 
покрова не менее 20…30 см. Опасно для растений также морозы после 
оттепелей, когда снег у земли подтаивает, а сверху сохраняется снежная 
корка. При этом наблюдается подопревание кустов. В данной работе 
рассмотрены некоторые особенности холодовой адаптации растений 
земляники садовой. Отмечены критические температуры в начале зимы и 
после возвратных морозов и оттепелей. Обобщены морфо-
физиологические и биохимические исследования, определяющие 
устойчивость и способность к адаптации растений земляники садовой в 
осенне-зимний период. Показана роль пролина, углеводов, 
низкомолекулярных белков в процессе гипотермии. Рассмотрены 
общебиологические закономерности процессов закаливания и подготовки 
растений к зиме. Показана необходимость более детального и углубленного 
изучения физиолого-биохимических и генетических процессов 
зимостойкости земляники садовой.  
 
Ключевые слова: земляника садовая, зимостойкость, защитные 
соединения  
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Abstract 
Strawberry is a leading commercial berry crop. It is rightfully ranked first in the 
world among berry crops due to excellent taste, attractive appearance and early 
ripening. The constant introduction of this culture from different countries 
contributes to the expansion of the assortment and the involvement of new 
genotypes in the breeding process. But often the most productive large-fruited 
varieties have low winter hardiness. When studying strawberry varieties in 
Central Russia, the selection of winter-hardy varieties is still the main task. 
Resistance to low temperatures is one of the most important characteristics of 
the variety for strawberries in the Central region. Strawberries die in snowless 
winters when the temperature drops to -15...-18°C, but can tolerate temperature 
up to -25...-35°C in the presence of snow cover at least 20...30 cm. Frosts after 
thaw are also dangerous for plants when the snow melts at the ground and the 
snow crust remains on top. Damping out of bushes is observed. In this work 
some features of cold adaptation of strawberry plants are considered. Critical 
temperatures at the beginning of winter and after return frosts and thaws are 
noted. Morphological, physiological and biochemical studies that determine the 
resistance and adaptation ability of strawberry plants in autumn-winter have been 
generalized. The role of proline, carbohydrates and low-molecular proteins in the 
process of hypothermia is shown. General biological laws of processes of 
hardening and preparation of plants for winter are considered. The need for a 
more detailed and in-depth study of physiological, biochemical and genetic 
processes of winter hardiness of strawberries is shown. 
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Введение 
Зимостойкость является важной составляющей адаптивного потенциала земляники в 

северных регионах и Центральных областях России. Понижение температуры  
до -15...-18°С при отсутствии снежного покрова является губительным для земляники 
садовой (Стольникова, 2014). Наиболее опасные периоды в перезимовке – бесснежные 
поздняя осень и начало зимы – ноябрь, декабрь, когда еще не выпал снег, а температура 
воздуха понижается до -10, -15°С и возможно подмерзание или гибель корневой системы 
земляники (Говорова, Говоров, 2004). Второй критический период для земляники конец 
зимы и начало весны. Снег на плантациях начинает оседать и таять, кусты открываются 
(Стольникова, 2014). Опасно для растений чередование оттепелей и морозов, когда снег у 
земли подтаивает, а сверху сохраняется снежная корка (Шокаева, 2006). Снижение 
морозоустойчивости в период оттепели объясняется, прежде всего, возобновлением 
ростовых процессов под воздействием положительных температур. Земляника выходит из 
состояния покоя, что значительно понижает ее зимостойкость.  
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В условиях Европейской части России в отдельные годы в конце ноября, в начале 
декабря возможны понижения температуры воздуха до -15…-23°С без снежного покрова, 
поэтому растения земляники садовой должны набирать необходимый уровень 
устойчивости уже к началу зимы. Отдельные сорта земляники садовой имеют достаточно 
высокий потенциал зимостойкости. Примером может служить сорт Самес канадского 
происхождения. В полевых условиях в Орловской области в суровую зиму 2002…2003 гг. 
при длительном (больше месяца) периоде морозов до -20,0…-23,2°С и минимальном 
снеговом покрове в 1 см (Шокаева, 2006) все растения этого сорта выжили, а минимальные 
повреждения к началу лета стали совершенно незаметны. 

Адаптация растений ко всем повреждающим факторам зимнего периода достигается с 
помощью различных механизмов: физиологических, биохимических, генетических и т.д. 
Выявление устойчивости к абиотическим факторам сортов земляники садовой 
представляет собою одну из фундаментальных проблем современного ягодоводства. В 
связи с этим морфо-физиологические исследования на ягодных культурах необходимо 
расширять биохимическими показателями, которые определяют устойчивость и 
способность к адаптации растений земляники садовой в осенне-зимний период.  

 В настоящее время установлены морфологические адаптивные изменения 
ультраструктуры клеток при низкотемпературном воздействии у морозостойких растений – 
уменьшение объема вакуоли, разрастание цитоплазмы, значительные изменения 
структуры хлоропластов и митохондрий в растительной клетке (Трунова, 2007; Вежник, 
Таланова, Титова, 2015; Schulze, Schneider, Starck, Martinoia, Trentmann, 2012). Наиболее 
чувствительными к действию низких температур является мембранный аппарат 
(Прудников, Кривушина Ожерельева, Гуляева 2017). При понижении температуры 
окружающей среды накапливаются гидролитические ферменты и сопрягающие факторы 
фосфорилирования, вследствие чего повышается образование активных форм кислорода 
(АФК) с последующим перекисным окислением мембранных липидов. Это вызывает 
активацию липоксигеназ, десатураз и других антиоксидантных веществ, которые 
препятствуют разрушению клеточной стенки и мембранного аппарата, стабилизируют 
липидный бислой (Полесская, 2007; Прудников, Кривушина, Ожерельева, Гуляева 2017; 
Kulkarni, 2001; Marcos, Izquierdo, 2015; Нарайкина, Синькевич, Дерябин, Трунова, 2018). 
Неспособность антиоксидантных ферментов и низкомолекулярных антиоксидантов 
справляться с образующимися АФК и действием механических повреждающих факторов 
приводит к дестабилизации мембранного аппарата и как следствие, различных клеточных 
структур (Alonso, Queiroz, Magalhaes, 1997; Alia, Saradhi, Mohanty, 1997). С другой стороны, 
устойчивость к гипотермии растений во многом зависит от способности холодостойких 
растений при длительном действии закаливающих температур предотвращать 
интенсивное развитие процессов ПОЛ, чему способствует способность сохранения 
прооксидантно-антиоксидантного равновесия (Синькевич, Нарайкина, Трунова, 2011). 

 Действие антиоксидантов, криопротекторов различного химического состава, 
направлены на сохранение целостности мембранного аппарата и повышение 
концентрации клеточного сока. Принципы классификации системы антиоксидантной 
защиты рассмотрены Е. В. Прадедовой с коллегами (2011). По их утверждению, 
антиоксидантная системы защиты подразделяется в зависимости от каталитической 
активности, молекулярной массы, места локализации, но главное, представляет собой 
систему «циклического» взаимодействия, по аналогии с системой сигнальной индукции. В 
настоящее время выделена целая группа низко- и высокомолекулярных антиоксидантных 
соединений (Apel, Hirt, 2004; Ahmad, Sarwat, Sharma, 2008; Pham-Huy, He, Pham-Huy, 2008; 
Shao, Chu, Lu, Kang, 2008). В комплекс низкомолекулярных антиоксидантов входят: 
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каротиноиды, аскорбиновая кислота, пролин, аланин, бетаин, глицин-бетаин селен, 
глутатион и др. К высокомолекулярным антиоксидантам относят: каталазу, 
супероксиддисмутазу, пероксидазу и др. (Blokhina, 2003). Большая часть работ посвящена 
исследованиям пероксидазы на однолетних культурах (Радюкина, 2015). По яблоне было 
установлено, что компонентный состав пероксидазного спектра слабозимостойких сортов 
характеризуется значительным увеличением активности высокоподвижных изоформ и 
исчезновением слабоподвижных изопероксидаз, которые являются маркерами низкой 
зимостойкости (Kozlovskaya, Biryuk, 2003; Козловская, 2008). По ягодным культурам таких 
исследований мало. При окислительном стрессе высокомолекулярные антиоксидантные 
ферменты могут инактивироваться АФК (активные формы кислорода) и для 
восстановления их синтеза или работы требуется определенное время. В этом случае на 
первый план выходят низкомолекулярные метаболиты: пролин, сорбит, сахара (Mitteler, 
2002; Чиркова, 2002; Smallwood, Bowler, 2002; Schulze et al., 2012). Пролин, как 
осмолитически активное вещество, способен увеличивать концентрацию клеточного сока, 
тем самым препятствуя образованию кристаллов льда (Джавадиан, Каримзаде, Мафузи, 
Ганати, 2010; Прудников П, Кривушина, Гуляева, 2016). С другой стороны, пролин, как 
низкомолекулярный антиоксидант нейтрализует активные формы кислорода (Прудников, 
2016; Репкина, 2014). 

К веществам, имеющим защитные от низкотемпературного стресса свойства относятся 
также аминокислоты, многоатомные спирты, сахара, крахмал, низкомолекулярные 
водорастворимые белки (Hurry et al., 1995; Gusta, Whsniewski, 2012; Чиркова, 2002; 
Smallwood, Bowler, 2002; Schulze et al., 2012; Hu et al., 2010; Grigorova et al., 2011; Cvikrova 
et al., 2013; Репкина, 2014). 

Важную роль в устойчивости растений к морозу играют углеводы (Gusta, Whsniewski, 
2012; Yuanyuan, Zhang Yali, Lu Jiang, Shao Hongbo, 2009). У морозоустойчивых растений 
усиливается синтез и накопление крахмала (Чиркова, 2002), что приводит к увеличению 
содержания сахаров в растительных клетках. Оказывая плазмолизирующее действие на 
клетку, они увеличивают вязкость цитоплазмы и концентрацию клеточного сока, что 
препятствует образованию внутриклеточного льда (Трунова, 2007). Сахара участвуют в 
цикле Кребса, в результате которого образуются аминокислоты, повышающие 
концентрацию клеточного сока. Повышение уровня низкомолекулярных углеводов в 
клетках является ключевым звеном в формировании устойчивости растений к низким 
температурам. При холодовой адаптации растений повышается содержание мембранных 
липидов, а также увеличивается их процентное соотношение к белкам. При этом 
увеличивается концентрация ненасыщенных жирных кислот (Трунова, 2007; Репкина, 
2014). 

 Решающее действие в механизмах устойчивости растений к действию низких 
температур оказывают антифризные белки, которые необратимо связываются с 
кристаллами льда, уменьшают их величину и сокращают количество центров нуклеации, 
тем самым тормозя рост льда внутри организма (Knight, Cheng, DeVries, 1991; Baardsnes, 
Kuiper, Davies, 2003; Leinala, Davies, Doucet, 2002; Pertaya, Marshall, DiPrinzio et al., 2007, 
Wierzbicki, Knight, Salter et al., 2008). Способность антифризных пептидов находиться в 
свободном состоянии в водных растворах, а затем необратимо связываться с водой в ее 
твердом состоянии является определяющим физическим свойством АФП. Механизм 
взаимодействия белка или углеводов со льдом еще не выяснен (Knight et al., 1991; Pertaya 
et al., 2007; Бильданова, Салина, Шумный, 2012). Хотя точно структура доменов, 
связывающих со льдом, не описана, но известно, что обязательными для данного 
процесса являются именно гидрофильные взаимодействия. Также указывается 
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необходимым наличие остатков Thr (Baardsnes et al., 2003; Leinala et al., 2002; Wierzbicki et 
al., 2008). Антифризными свойствами обладают многие белки, среди которых белки 
дегидринов, аквапоринов и белки холодового шока (Аллагурова и др., 2004; Бужко и др., 
2004; Hara, 2010). В частности, наблюдается накопление гидрофильных, 
осмопротекторных белков – дегидринов, принадлежащих к LEA белкам (Hara, 2010., 
Kosova, Prasil, Vitamvas, 2010; Svensson, Ismail, Palva, Close, 2002; Перк, Татаринова, 
Пономарев, Васильева, Бубякина, 2017). Они предотвращают дегидратацию белков и 
препятствуют потере воды клеткой, стабилизируя клеточные мембраны при 
обезвоживании (Svensson et al., 2002; Hara, 2010). Аквапорины способствуют увеличению 
проницаемость мембран, что обеспечивает быстрый отток воды из клеток при 
внеклеточной кристаллизации льда (Титов, Таланова, 2009; Бужко, Шестакова, Трофимова, 
Холодова, Кузнецов, 2004). При действии холода происходит также накопление 
гидрофильного белка холодового шока – COR15, который повышает криостабильность 
мембран (Трунова, 2007). Белки десатуразы способствуют сохранению функциональной 
активности липидного слоя при низких температурах (Нарайкина, Синькевич, Дерябин, 
Трунова, 2018; Петров, Софронова, Бубякина, Перк, Татаринова, Пономарев, Чепалов, 
Охлопкова, Васильева, Максимов, 2011; Миронов, Максимов, Максимов, Лось, 2012).  

В последние годы исследователями описано множество генов, которые с различной 
степенью вероятности кодируют белки, непосредственно участвующие в биохимических, 
физиологических и морфологических адаптивных изменениях, возникающих под 
воздействием низких температур (Чиркова, 2002; Yamaguchi-Shinozaki, Shinozaki, 2006; 
Theocharis et al., 2012; Chinnusamy, Zhu, Zhu, 2006; Chinnusamy, Zhu, Zhu, 2007; Ning Xiao, 
2018; Kozlovskaya, Biryuk, 2003; Таланова, Титов, Топчиева, Малышева, Венжик, Фролова, 
2009; Qiang, 2018; Ohno, Takumi, Nakamura, 2001). Проведена классификация генов, 
определяющих устойчивость к абиотическим стрессам (Колодяжная 2009).  

Детально изучена гормональная регуляция и устойчивости растений к неблагоприятным 
факторам внешней среды абиотической природы (Титов, Таланова, 2009). Показано, что 
при неблагоприятных условиях возрастает количество абсцизовой кислоты, этилена, 
жасмоновой кислоты, изменяется соотношение фитогормонов (Qiang Li, Brook Byrns, 2018). 
Отмечено, что под влиянием абсцизовой кислоты происходит увеличение коэффициента 
гранальности хлоропластов, что сопровождается значительным увеличением 
холодоустойчивости растений (Вежник, Таланова, Титов, 2015). Фитогормоны могут 
регулировать экспрессию генов стрессовых белков. С другой стороны, компоненты 
антиоксидантной системы контролируют метаболизм фитогормонов. Поэтому определение 
степени напряжённости перекисного окисления липидов и антиоксидантного статуса в 
зависимости от эндогенного уровня фитогормонов в ответ на стрессовое воздействие 
может являться маркерным признаком стрессоустойчивости растений земляники садовой. 
Тем не менее, механизмы адаптации растений к комплексному действию неблагоприятных 
факторов разной природы остаются малоизученными. В связи с этим необходимы 
дальнейшие исследования механизмов адаптации растений к гипотермии, в частности 
ягодных культур. Ягодные культуры изучены значительно меньше, что представляет 
определенную трудность в анализе и сопоставлении результатов. В настоящее время при 
выявлении устойчивости земляники садовой к низкотемпературным стрессорам в осенне-
зимний период приоритетными методами остаются классические, как основа надежной и 
оперативной оценки. 

Известно, что зимостойкость земляники садовой начинает формироваться задолго до 
завершения вегетации и во многом зависит от общего состояния растений в предыдущем 
вегетационном периоде: растения должны вступать в период покоя хорошо развитыми, 
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удобренными, защищенными от болезней и вредителей, тогда они меньше повреждаются 
морозом, чем растения ослабленные. Исследования, проведенные на землянике, 
показали, высокая адаптационная способность растений земляники к повреждающим 
факторам осенне-зимнего периода связана с увеличением соотношения связанной и 
свободной воды, содержания аминокислоты пролин (Luo et al., 2011) и низкомолекулярных 
водорастворимых белков в листьях. Количество сахаров увеличивается с сентября по 
октябрь, а в ноябре снижается, вероятно, из-за расходования на биосинтез других 
защитных соединений (Прудников, Ожерельева, Кривушина, Зубкова, 2017; Прудников, 
Кривушина, Зубкова, 2018). 

Искусственное промораживание обеспечивает возможность скрининга генотипов для 
определения потенциала зимостойкости (Lindén, Palonen, Hytönen, 2002; Ожерельева, 
Зубкова, 2017). Анализ результатов искусственного промораживания в контролируемых 
условиях показал, что достаточно зимостойкие сорта, выведенные в Брянском опорном 
пункте С. Д. Айтжановой (2002) и скандинавский сорт Sara при снижении температуры в 
начале декабря до -15°С не имели значительных повреждений. При -20°С эти сорта имели 
3 балла поражения, в то время как другие имели 4,5 балла или погибли полностью. 
Возвратные морозы после оттепелей наиболее опасны в феврале, когда земляника 
выходит из состояния покоя и устойчивость у земляники резко снижается. Сорта 
Соловушка и Sara после моделирования возвратных морозов и оттепелей в декабре и 
январе имели незначительные повреждения, в феврале – 3,5 балла, в то время как 
остальные изучаемые сорта сильно повредились морозом (Ожерельева, Зубкова, 2017). 
Полученные данные коррелируют с показателями накопления некоторых 
осмопротекторных соединений в листьях земляники в осенне-зимний период (Прудников, 
Ожерельева, Зубкова, Кривушина, 2017; Прудников, Кривушина, Зубкова, 2018).  

Однако многие аспекты устойчивости земляники садовой к абиотическим факторам 
зимне-весеннего периода до настоящего времени остаются недостаточно выясненными, а 
некоторые положения и спорными. В этой связи необходимо расширять и углублять 
исследования по изучению физиологических и биохимических параметров устойчивости 
земляники садовой. 

В целом, обобщая литературные данные, можно сказать, что исследование 
зимостойкости земляники является одним из важных направлений садоводства. 
Традиционным методом является скрининг генотипов методом искусственного 
промораживания. Выделены генотипы, имеющие высокие показатели зимостойкости. 
Данные, полученные при изучении изменения биохимического состава листьев в осенний 
период подтверждают основную тенденцию увеличения содержания пролина, 
низкомолекулярного белка и сахаров при подготовке к зиме. Для более детального и 
углубленного изучения физиолого-биохимических и генетических процессов зимостойкости 
земляники садовой необходимы дальнейшие исследования. 
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