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Изучено изменение структурных характеристик мембран митохондрий, выделенных из эпикотилей
проростков гороха сорта Немчиновский 100, при воздействии гидросульфида натрия в различных
концентрациях. Показано, что обработка семян раствором гидросульфида натрия в дозах 2∙10–4 М
и 5∙10–6 М приводила к сдвигу термоиндуцированных структурных переходов в мембранах ми-
тохондрий в область более низких температур и к увеличению микровязкости обеих (липидных и
прибелковых) областей мембран митохондрий на фоне уменьшения их кристалличности. Наличие
экзогенного NaHS, также как и эндогенного сероводорода, способно увеличивать активность
ферментов антиоксидантной защиты и приводить к накоплению осмолитов. В результате микро-
вязкость липидного бислоя могла увеличиваться. Для проверки данной гипотезы было исследовано
влияние антиоксиданта ресвератрола на микровязкость липидного бислоя митохондрий эпикоти-
лей проростков гороха как в норме, так и при предварительной обработке семян NaHS. Также были
изучены биоэнергетические характеристики митохондрий. Получены данные, подтверждающие
действие сероводорода на структурные характеристики мембран митохондрий путем активации
ферментов антиоксидантной защиты и накопления осмолитов.
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Биотические и абиотические воздействия
представляют собой важные лимитирующие фак-
торы в росте, развитии, продуктивности расте-
ний. Стресс может вызывать накопление актив-
ных форм кислорода [1, 2], усиливать пероксид-
ное окисление липидов мембран в листьях
растений [3, 4]. В этих условиях активизируется
сигнальная система растений, где сероводород
играет ключевую роль. Молекула сероводорода
(H2S) входит в состав сигнального пути и прини-
мает участие в ответе защиты растений от различ-
ных экзогенных стресс-факторов, в том числе, за-
сухи, термического, окислительного, солевого и
осмотического стрессов [5–10]. Есть сообщения о
дозозависимом участии H2S в митохондриальном
дыхательном пути, в процессах митофагии [11]
как при нарушении питания, задержки роста и

развития растения, так и в повышении устойчи-
вости к стрессам у растений [12–16]. Семена рас-
тения в период прорастания очень уязвимы к
внешним воздействиям, в том числе к обезвожи-
ванию [17, 18]. Обработка H2S семян кукурузы [6]
или арабидопсиса [19] в условиях стресса улучша-
ла прорастание семян. В ответ на стресс серово-
дород активировал экспрессию генов некоторых
защитных ферментов в мутантных проростках
Arabidopsis thaliana [20], в корнях клубники [21],
синтетазы кукурбитацина С в листьях огурца [8],
регулировал активность антиоксидантных фер-
ментов: аскорбатпероксидазы, глутатионредукта-
зы, гваяколпероксидазы, супероксиддисмутазы и
каталазы [6, 9, 20, 22], что приводило к снижению
уровня активных форм кислорода (АФК), H2O2 и
супероксид-аниона, окиси азота (II) в клетках [7,
23], продуктов окисления липидов, в том числе и
малонового диальдегида [9, 20–22, 24]. В литера-
туре имеется некое общее представление о том,Сокращение: АФК – активные формы кислорода.
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что существует связь между окислением липидов,
накоплением АФК, малонового диальдегида,
присутствием H2S и целостностью мембранного
матрикса [3, 10, 16, 20]. Однако механизмы взаим-
ного влияния этих процессов и структуры мем-
бран плохо изучены.

Одними из экзогенных источников сероводо-
рода являются сульфид натрия (Na2S) и гидро-
сульфид натрия (NaHS). Такую добавку удобно
использовать в качестве удобрения или для обра-
ботки собранной продукции. Так, обработка
сульфидом натрия собранных плодов клубники,
брокколи, винограда и др. [21–23, 25–28] приво-
дила к увеличению срока их хранения и сохране-
нию твердой структуры после сбора урожая за
счет поддерживания низкого уровня АФК и ин-
гибирования старения продуктов. Это также по-
казывает положительное влияние данного веще-
ства на растения через антиоксидантную актив-
ность сероводорода. Однако взаимодействие
сероводорода с эндогенными активными форма-
ми кислорода и продуктами окисления липидов,
а также с экзогенными антиоксидантными малы-
ми молекулам является слабо изученным. 

Целью работы было изучение изменений
структуры мембран митохондрий, выделенных из
эпикотилей проростков гороха в условиях дефи-
цита воды, при предварительной обработке семян
раствором гидросульфида натрия в разных кон-
центрациях. В рамках данной работы было также
интересно исследовать антиоксидантную актив-
ность NaHS и ресвератрола на структурные ха-
рактеристики мембран митохондрий.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работу проводили на митохондриях пятиднев-

ных этиолированных проростков гороха Pisum sa-
tivum L., сорт Немчиновский 100. Семена гороха
промывали водой с мылом и 0.01%-ным рас-
твором КMnO4. После промывания семена в
течение часа замачивали в воде, а затем переноси-
ли на влажную фильтровальную бумагу. Спустя
20 ч часть семян помещали на 5 ч на фильтроваль-
ную бумагу, смоченную раствором NaHS в дозах
6∙10–3 М, 2∙10–4 М и 5∙10–6 М (опытная группа).
Затем проростки контрольной группы (дефицит
воды) и проростки, обработанные NaHS, на двое
суток переносили на сухую фильтровальную бу-
магу. Через двое суток проростки обеих групп пе-
реносили на смоченную водой влажную фильтро-
вальную бумагу, где они находились в течение по-
следующих двух суток. На пятые сутки выделяли
митохондрии из эпикотилей проростков гороха
всех исследуемых групп методом дифференци-
ального центрифугирования в калий-фосфатном
буфере: первое центрифугирование – при 25000 g
в течение 5 мин, второе – при 3000 g в течение

3 мин. Осаждение митохондрий проводили в те-
чение 10 мин при 11000 g. Осадок ресуспендиро-
вали в 2–3 мл среды, содержащей 0.4 М сахарозы,
20 мМ КН2РО4 (рН 7.4). Затем определяли содер-
жание белка методом Лоури [29].

Ресвератрол готовили методом последователь-
ного разведения таким образом, чтобы конечные
концентрации в образцах составляли 5∙10–8 М и
5∙10–14 М.

Регистрацию потребления кислорода мито-
хондриями проводили полярографическим мето-
дом, используя полярограф LP-7 и кислородный
электрод типа Кларка. Стандартная среда инку-
бации митохондрий проростков гороха содержа-
ла 0.4 М сахарозы, 20 мМ HEPES-Tris-буфера
(рН 7.2), 5 мМ КН2РО4, 4 мМ MgCl2 и 0.1% бы-
чьего сывороточного альбумина. 

Для определения микровязкости суспензии ми-
тохондрий разбавляли в среде выделения, содержа-
щей 0.4 М сахарозы и 20 мМ КН2РО4 (рН 7.4), та-
ким образом, чтобы содержание белка в образце
митохондрий составляло 2 мг белка на 1 мл суспен-
зии. Микровязкость липидного бислоя мембран
определяли методом электронного парамагнитного
резонанса спиновых зондов, таких как стабильные
нитроксильные радикалы 2,2,6,6-тетраметил-4-ка-
прилоилоксилпиперидин-1-оксил (зонд I) и
5,6-бензо-2,2,6,6-тетраметил-1,2,3,4-тетрагидро-
карболин-3-оксил (зонд II), синтезированные в
Институте химической физики им. Н.Н. Семе-
нова РАН (рис. 1). 

В работе [30] было показано, что зонд I пре-
имущественно локализуется в поверхностном
слое липидных компонент мембраны, а зонд II –
в липидах, прилегающих к белкам, что позволяет
по поведению зондов I и II в липидном бислое
судить о липид-белковых взаимодействиях в
мембранах. Для удобства изложения мы в после-
дующем будем называть зонд I «липидным», а
зонд II – «белковым».

Из полученных ЭПР-спектров рассчитывали
время корреляции вращательной подвижности
(tс), характеризующее микровязкость компонен-
тов мембраны, по формуле tс = 6.65·10–10·
·ΔH+·((I+/I–)0.5 – 1), приведенной в работе [31].
Регистрацию ЭПР-спектров проводили в диапа-
зоне температур 285–305 К (10–44°C) на радио-
спектрометре ER 200D-SRC фирмы Bruker
(США).

Статистическую обработку данных осуществ-
ляли методами параметрической статистики с ис-
пользованием пакетов компьютерных программ
Microsoft® Excel и Origin® 6.1 при статистиче-
ской надежности 95%.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В работе было изучено изменение структурных

характеристик мембран митохондрий, выделен-
ных из эпикотилей проростков гороха сорта Нем-
чиновский 100, при воздействии различных кон-
центраций NaHS. Для оценки структуры мем-
бран были получены температурные зависимости
времен вращательной корреляции зондов I и II
для контрольной группы и при воздействии
NaHS в дозах 6∙10–3, 2∙10–4 и 5∙10–6 М (рис. 2). 

Для контрольной группы проростков гороха,
находившихся в условиях дефицита воды, наблю-
дался термоиндуцированный структурный пере-
ход при температурах от 18°С до 20°С (291–293 K)
в прибелковых областях (рис. 2б) и при темпера-
турах от 18°С до 24°С (291–297 K) в липидных об-
ластях мембран (рис. 2а). Данную низкотемпера-
турную структурную перестройку связывают с пе-
реходом липидного бислоя из кристаллического в

жидкокристаллическое состояние [32, 33], т. е.
при температурах выше температур переходов
(>293 К в прибелковых и >297 К в липидных об-
ластях) мембрана находится в жидкокристалли-
ческом состоянии. Для контрольной группы вы-
сокотемпературные структурные перестройки,
которые связывают с изменениями структуры
мембранных белков [33], скорее всего, находятся
за пределами исследованного интервала >309 К.
Отметим, что такие же термоиндуцированные пе-
реходы были характерны и для растений, не под-
вергавшихся абиотическим стрессам [34]. При
этом микровязкость обеих областей мембран ми-
тохондрий в условиях дефицита воды (контроль)
оказалась ниже, чем для нативных растений
(рис. 3) [34]. Увеличение текучести обеих обла-
стей мембран может быть связано с набуханием
митохондрий вследствие недостаточного увлаж-
нения [35]. 

Рис. 1. Структурные формулы использованных спиновых зондов.

Рис. 2. Температурные зависимости времени корреляции вращательной диффузии зондов в мембране митохондрий
проростков гороха, находившихся в условиях дефицита воды при воздействии сероводорода: (а) – липидный
зонд, (б) – прибелковый зонд. Кривая 1 – контроль, кривая 2 – 6∙10–3 М NaHS, кривая 3 – 2∙10–4 М NaHS, кривая 4 –
5∙10–6 М NaHS.
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В прибелковых областях мембран митохон-
дрий эпикотилей проростков гороха, предва-
рительно обработанных NaHS в дозах 6∙10–3 и
2∙10–4 М, наблюдались по два термоиндуциро-
ванных структурных перехода при температурах
от 12°С до 15°С (285–288 К) и от 30°С до 36°С
(303–309 К) соответственно (рис. 2б). При этом в
прибелковых областях липидного бислоя ми-
тохондрий при воздействии препарата в дозе
5∙10–6 М высокотемпературный переход не на-
блюдался, находясь, скорее всего, за пределами
исследуемого интервала температур. Для всех ис-
следованных концентраций сероводорода
(рис. 2б) низкотемпературный переход (285–
288 К) – из кристаллического в жидкокристалли-
ческое состояние [32, 33] – лежал ниже, чем соот-
ветствующий переход для контроля (291–297 K).
Из этого следует, что обработка семян NaHS в до-
зах 6∙10–3, 2∙10–4 и 5∙10–6 М приводила к сдвигу
термоиндуцированных структурных переходов в
прибелковых областях мембран митохондрий в
сторону более низких температур относительно
контроля. Сдвиг структурных переходов в об-
ласть более низких температур указывает на
уменьшение кристалличности липидного бислоя.

В липидных областях мембран митохондрий
эпикотилей проростков гороха (рис. 2а), предва-
рительно обработанных NaHS в дозах 6∙10–3,
2∙10–4 и 5∙10–6 М, наблюдался термоиндуциро-
ванный структурный переход при температурах
от 30°С до 36°С (303–309 К). Подобная пере-
стройка наблюдалась и в прибелковых областях
липидного бислоя митохондрий эпикотилей
проростков гороха, предварительно обработан-
ных NaHS в дозах 6∙10–3 и 2∙10–4 М. Поэтому наи-

более вероятно, что данный термоиндуцирован-
ный переход относится к высокотемпературной
перестройке. При этом низкотемпературный
структурный переход «кристал–жидкий кристал»
липидных областей мембран опытных групп с
большой вероятностью находился за пределами
исследуемого интервала температур (<285 К).
Следовательно, обработка семян NaHS во всех
трех концентрациях приводила к сдвигу обоих
термоиндуцированных переходов липидных об-
ластей мембран митохондрий в область более
низких температур относительно контроля.

Заметим, что все графики температурных за-
висимостей времен корреляции вращательной
диффузии при воздействии NaHS в дозах 5∙10–6 и
2∙10–4 М лежат выше, чем для контрольной груп-
пы (рис. 2а,б), что указывает на увеличение мик-
ровязкости обеих областей мембран митохон-
дрий.

Увеличение микровязкости мембран мито-
хондрий на фоне уменьшения их кристаллично-
сти может быть объяснено одновременным на-
коплением осмолитов и увеличением активности
антиоксидантных ферментов при воздействии
экзогенного NaHS. В работе [6] было показано,
что экзогенный NaHS, так же как и эндогенный
сероводород, способен увеличивать активность
антиоксидантных ферментов и приводить к на-
коплению осмолитов. По-видимому, в нашем
случае обработка семян NaHS приводила к на-
коплению осмолитов, например, трегалозы [20],
которая способна встраиваться в мембраны [36].
Эти процессы могли привести к изменению со-
става мембран. В результате увеличивалась мик-
ровязкость липидного бислоя (рис. 2). Кроме то-
го, осмолиты способны влиять на вязкостные

Рис. 3. Действие ресвератрола в концентрациях 5∙10–8 М и 5∙10–14 М на микровязкость мембран митохондрий при
Т = 300 К в условиях дефицита воды: (а) – липидный зонд, (б) – прибелковый зонд. Группа 1 – контроль, группа 2 –
6∙10–3 М NaHS, группа 3 – 2∙10–4 М NaHS, группа 4 – 5∙10–6 М NaHS. Горизонтальная пунктирная линия
соответствует микровязкости мембран митохондрий нативных растений (без внешних воздействий).
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свойства воды [37], что также могло привести к
изменению микровязкости мембран митохон-
дрий. Увеличение активности антиоксидантных
ферментов при воздействии NaHS приводило,
по-видимому, к уменьшению количества АФК,
что, в свою очередь, вело к накоплению ненасы-
щенных жирных кислот в липидном бислое и тем
самым к уменьшению «кристалличности» мем-
бран митохондрий (рис. 2). Кроме того, сдвиг тер-
моиндуцированных структурных переходов в об-
ласть более низких температур может быть связан
с разобщением дыхательной цепи из-за стресса.
В результате разобщения дыхательной цепи ло-
кальная температура могла быть выше температу-
ры окружающей среды за счет выделения части
энергии в виде тепла. С целью проверки данного
предполагаемого механизма действия экзогенно-
го NaHS на структурные характеристики мем-
бран было изучено влияние антиоксиданта ресве-
ратрола на микровязкость липидного бислоя ми-
тохондрий эпикотилей проростков гороха как в
норме, так и при предварительной обработке се-
мян NaHS, а также исследовано влияние дефици-
та воды и NaHS (H2S) на скорость окисления
НАД-зависимых субстратов митохондриями, вы-
деленными из проростков гороха.

Как видно из табл. 1, обработка семян натив-
ных растений 5∙10–6 М раствором NaHS почти не
влияет на биоэнергетические характеристики ми-
тохондрий, однако имеется тенденция к увеличе-
нию эффективности окислительного фосфори-
лирования (V3/V4). Дефицит воды имел след-
ствием снижение максимальных скоростей
окисления НАД-зависимых субстратов по срав-
нению с нативными растениями, не подвержен-
ными внешним влияниям. Скорость окисления
пары «глутамат + малат» в присутствии разобщи-
теля (FCCP – карбонилцианид-п-трифторметок-

сифенил-гидразон) падала с 74 ± 4 до 51 ± 3 нг
атом. О/(мг белка · мин). Эффективность окисли-
тельного фосфорилирования снижалась на 30%.
При этом обработка семян NaHS не приводила к
восстановлению биоэнергетических характери-
стик митохондрий до значений, характерных для
нативных растений. Уменьшенная эффектив-
ность окислительного фосфорилирования
(V3/V4) при дефиците воды как c NaHS, так и без
него указывает на частичное разобщение дыха-
тельной цепи, в результате которого часть энер-
гии выделялась в виде тепла, что могло привести
к увеличению локальной температуры. 

На рис. 4 показано действие ресвератрола на
структурные свойства липидного бислоя мито-
хондрий эпикотилей проростков гороха кон-
трольной группы. Видно, что термоиндуцирован-
ные структурные переходы лишь слегка сдвинуты
относительно контроля. Графики температурных
зависимостей времен корреляции вращательной
диффузии прибелкового зонда при воздействии
ресвератрола лежат частично ниже, чем для кон-
трольной группы (рис. 4б). Этот факт указывает
на то, что ресвератрол уменьшал микровязкость
прибелковых областей мембран митохондрий
эпикотилей проростков контрольной группы го-
роха. Скорее всего, ресвератрол, обладая антира-
дикальной активностью, уменьшал реакционную
способность АФК, что приводило к уменьшению
окисления липидов, и, следовательно, к накопле-
нию ненасыщенных липидов в прибелковых об-
ластях мембран.  Что касается липидных областей
мембран, то ресвератрол практически не оказы-
вал никакого воздействия на вязкостные свой-
ства липидного бислоя (рис. 4а). Вероятно, это
связано с тем, что АФК образуются в митохон-
дриях преимущественно в дыхательных цепях,
т.е. в прибелковых областях. Поэтому действие

Таблица 1. Влияние дефицита воды и NaHS в дозе 5∙10–6 М на скорость окисления НАД-зависимых субстратов
митохондриями, выделенными из проростков гороха (в нг атом. О/(мин·мг белка) 

Вариант V0 V3 V4 V3/V4 VFCCP

Нативные растения 21 ± 1 69 ± 2 30 ± 2 2,27 ± 0,01 72 ± 4

Нативные растения + 
обработка семян NaHS 22 ± 2 72 ± 3 30 ± 2 2,40 ± 0,02 74 ± 4

Дефицит воды (контроль) 12 ± 2 49 ± 3 29 ± 1 1,69 ± 0,02 51 ± 3

Примечание. Среда инкубации: 0.4 М сахарозы, 20 мМ HEPES-Tris-буфер (рН 7.2), 5 мМ КН2РО4,4 мМ MgCl2,
0,1% бычьего сывороточного альбумина, 10 мМ малата, 10 мМ глутамата. Дополнительные добавки: 200 мкМ
AДФ, 10–6 М FCCP (карбонилцианид-п-трифторметоксифенил-гидразон). Число повторов – 7.
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антиоксидантов сказывается в первую очередь на
прибелковых областях липидного бислоя.

На рис. 3 показано действие ресвератрола на
микровязкость липидных и прибелковых обла-
стей мембран митохондрий эпикотилей пророст-
ков гороха, предварительно обработанных NaHS
(опытные образцы). Как видно из рис. 3, антиок-
сидант никак не повлиял на вязкостные свойства
липидного бислоя митохондрий эпикотилей про-
ростков опытных образцов гороха, вероятнее все-
го, из-за увеличения активности антиоксидант-
ных ферментов под воздействием сероводорода,
приводившего к сильному уменьшению количе-
ства АФК. В то же время вязкость мембран кон-
трольной группы уменьшалась при введении ан-
тиоксиданта (рис. 3). Таким образом, вышеизло-
женное доказывает наше предположение о
механизме действия сероводорода на структур-
ные характеристики мембран митохондрий путем

активации антиоксидантных ферментов и одно-
временного накопления осмолитов.

Отметим, что NaHS в концентрации 6∙10–3 М
увеличивал микровязкость только прибелковых
областей мембран (рис. 2б). В то же время микро-
вязкость липидных областей оставалась практи-
чески на уровне контроля (рис. 2а) и ниже, чем
для меньших доз NaHS. Известно, что сероводо-
род в больших концентрациях может проявлять
токсичность. Например, H2S может вступать в ре-
акцию с жирными кислотами по двойным свя-
зям, образуя тиолы по схеме, представленной на
рис. 5 [38]. 

В результате образования тиолов из ненасы-
щенных жирнокислотных хвостов, а также укора-
чивания некоторых хвостов липидов впослед-
ствии липиды могли становиться намного по-
движнее, что приводило к повышенным
значениям текучести липидных областей мем-
бран по сравнению с митохондриями при воздей-
ствии NaHS в меньшей дозе. Таким образом, уве-
личение микровязкости вследствие накопления
осмолитов под воздействием NaHS с большой ве-
роятностью компенсировалось токсичным дей-
ствием большой концентрации экзогенного се-
роводорода. Поэтому микровязкость липидной
фазы мембран оставалась практически на уровне
контроля.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обработка семян NaHS в дозах 5∙10–6 и 2∙10–4 М
увеличивала микровязкость на фоне уменьшения

Рис. 4. Температурные зависимости времени корреляции вращательной диффузии зондов в мембране митохондрий
эпикотилей проростков контрольной группы гороха, находившихся в условиях дефицита воды при воздействии
ресвератрола: (а) – липидный зонд, (б) – прибелковый зонд. Кривая 1 – контроль, кривая 2 – 5∙10–8 М ресвератрола,
кривая 3 – 5∙10–14 М ресвератрола.

Рис. 5. Схема образования тиолов в результате
реакции H2S с жирными кислотами по двойным
связям. 
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кристалличности обеих областей мембран мито-
хондрий, выделенных из эпикотилей проростков
гороха. Это, по-видимому, связано с активацией
накопления осмолитов, в результате чего, вероят-
но, уменьшался объем митохондрий, что приво-
дило к уменьшению площади поверхности ли-
пидного бислоя, а значит, к более плотной упа-
ковке липидов. На фоне этого воздействие NaHS
приводило к активации антиоксидантных фер-
ментов. В результате количество АФК уменьша-
лось. Это, в свою очередь, приводило к накопле-
нию ненасыщенных жирных кислот, тем самым
приводя к уменьшению кристалличности липид-
ного бислоя. NaHS в концентрации 6∙10–3 М ока-
зывал токсичное действие на структуру липидно-
го бислоя. 

В условиях дефицита воды эффективность
окислительного фосфорилирования снижалась
на 30%. При этом обработка семян NaHS в дозе
5∙10–6 М не приводила к восстановлению био-
энергетических характеристик митохондрий до
контрольных значений. Возможно, данной кон-
центрации недостаточно для восстановления
функций митохондрий.
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 Hydrogen Sulfide Led to a Modification in the Structure of Mitochondrial Membrane 
of Epicotyls of Pea Seedlings Pisum sativum L. under Water Deficit Conditions

 N.Yu. Gerasimov*, O.V. Nevrova*, I.V. Zhigacheva*, I.P. Generozova**, and A.N. Goloshchapov*

*N.M. Emanuel Institute of Biochemical Physics, Russian Academy of Sciences, ul. Kosygina 4, Moscow, 119334 Russia 

**K.A. Timiryazev Institute of Plant Physiology, Russian Academy of Sciences, Botanicheskaya ul. 35, Moscow, 127276 Russia

The present study has been carried out to investigate changes in the structural characteristics of mitochondrial
membranes isolated from epicotyls of pea seedlings of variety Nemchinovskiy 100 under the influence of dif-
ferent concentrations of NaHS. It was shown that treatment of pea seeds with NaHS at doses of 2∙10–4 and
5∙10–6 M resulted in the shift of thermally-induced structural transitions toward the region of lower tempera-
tures and an increase in the microviscosity of both lipid and preprotein regions of mitochondrial membrane
due to a decrease in the volume of their crystallization matrix. The presence of exogenous NaHS or endoge-
nous hydrogen sulfide can enhance the activity of antioxidant defense enzymes and lead to accumulation of
osmolytes. As a result, the microviscosity of the lipid bilayer could increase. To test this hypothesis, the effect
of resveratrol, an antioxidant agent, on microviscosity of the lipid bilayer of epicotyl mitochondria of pea
seedlings was investigated using normal pea seeds treated with resveratrol with or without pre-treatment with
NaHS. Additionally, bioenergetic characteristics of mitochondria were studied. The results obtained con-
firmed that hydrogen sulfide has an effect on the structural characteristics of mitochondrial membranes
through the activation of antioxidant enzymes and accumulation of osmolytes.

Keywords: membrane structure, mitochondria, membrane microviscosity, pea seedlings, water deficit, hydrogen
sulfide




