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В условиях контролируемой среды проведено изучение особенностей ответной реакции типичного
холодостойкого вида (пшеница, Triticum aestivum L.) по различным физиолого-биохимическим по-
казателям (рост листьев, биомасса растения, содержание хлорофилла, скорость фотосинтеза и
транспирации, относительное содержание воды, относительный выход электролитов, интенсив-
ность перекисного окисления липидов, холодоустойчивость клеток листа) на кратковременные
ежесуточные понижения температуры (ДРОП-воздействия) на основе сопоставления с реакцией
типичного теплолюбивого вида (огурец, Cucumis sativus L.), а также сравнение их реакции на дли-
тельное действие пониженных температур. С этой целью растения огурца и пшеницы подвергали:
а) постоянному (круглосуточному) действию температуры 4°С (пшеница), 9°С (огурец) или 12°С (пше-
ница и огурец); б) действию этих же температур в течение 3 ч ежесуточно в конце ночного периода на
протяжении 6 суток. Обнаружено, что, несмотря на значительные качественные и количественные раз-
личия в реакциях холодостойких и теплолюбивых растений на постоянное продолжительное действие и
последействие пониженных температур, их реакции на ДРОП-воздействия в целом качественно схо-
жи, а степень проявления зависит от степени понижения температуры. И у теплолюбивых, и у хо-
лодостойких видов ДРОП-воздействия оказывают тормозящее действие на линейный рост органов
растений, вызывают целый спектр физиологических изменений, способствующих более полному
проявлению их адаптивного потенциала, в частности, обеспечивая более высокую скорость фото-
синтеза при низкой температуре по сравнению с растениями, не подвергавшимися низкотемпера-
турным воздействиям, а также вызывают рост их холодоустойчивости.
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ВВЕДЕНИЕ
Хорошо известно, что термоадаптивные воз-

можности разных видов растений могут суще-
ственно различаться. В частности, по отношению
к низким положительным температурам расте-
ния принято делить на теплолюбивые, которые
повреждаются низкими положительными темпе-
ратурами, и холодостойкие, которые переносят
эти температуры без повреждений, во многих
случаях не снижая своей продуктивности. Отли-

чительной особенностью теплолюбивых видов
является то, что при снижении температуры до
критического уровня (10−12°С) у них происходит
нарушение водного режима, снижение скорости
фотосинтеза, разрушение хлорофилла и другие
изменения, а при длительном действии низкой
температуры уменьшение интенсивности дыха-
ния и, как следствие, снижение количества АТФ.
Важное различие между этими двумя группами
растений заключается еще и в том, что холодо-
стойкие растения способны под влиянием зака-
ливающих (субповреждающих) температур при-
обретать высокую устойчивость и могут благода-
ря этому без губительных для себя последствий
переносить в дальнейшем действие гораздо более
низких температур, чем в незакаленном состоя-
нии, тогда как у теплолюбивых растений способ-
ность к закаливанию выражена слабо и носит
ограниченный характер [1–4].

Сокращения: ДРОП – кратковременные ежесуточные по-
нижения температуры, ОВЭ – относительный выход элек-
тролитов, ОСВ – относительное содержание воды, ПНТ –
постоянная низкая температура, ПОЛ – перекисное окисле-
ние липидов, ТБК – тиобарбитуровая кислота, ТБК-РП −
ТБК-реагирующие продукты, ФАР – фотосинтетически
активная радиация, ФСА – фотосинтетический аппарат.

1 Адрес для корреспонденции: Шибаева Татьяна Геннадиевна.
185910 Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11. Институт биоло-
гии КарНЦ РАН. Электронная почта: shibaeva@krc.karelia.ru
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Необходимо сказать, что влияние продолжи-
тельного (сутки и более) воздействия понижен-
ных температур сравнительно хорошо изучено
как на холодостойких, так и на теплолюбивых
растениях. Однако, в естественных условиях рас-
тения часто сталкиваются с ситуацией, когда тем-
пература понижается в суточном цикле всего на
несколько часов, а затем повышается до опти-
мальных (или близким к ним) значений. С подоб-
ной ситуацией сталкиваются не только холодо-
стойкие растения, произрастающие в условиях
умеренного климата, но и теплолюбивые расте-
ния, выращиваемые в открытом грунте умеренной
зоны. Причем в начале и в конце вегетационного
сезона они могут испытывать кратковременный
холодовой стресс многократно. Вместе с тем, хо-
рошо известно, что физиологические нарушения,
возникающие под влиянием низкой температуры
(остановка движения цитоплазмы, фазовый пе-
реход липидов мембран и др.), могут быть обрати-
мыми (reversed) или восстановимыми (repaired),
если возврат температуры к норме происходит до
того, как произойдут необратимые нарушения
и/или повреждения [5]. Более того, показано, что
даже непродолжительные периоды тепла в суточ-
ном цикле в весенний период на общем фоне по-
ниженных температур позволяют теплолюбивым
растениям избежать негативных последствий хо-
лода, что в итоге положительно сказывается на
урожае [6].

Помимо ситуаций, наблюдаемых в естествен-
ных условиях и описанных выше, теплолюбивые
растения могут испытывать кратковременное еже-
суточное действие пониженных температур в теп-
лицах, так как агротехнический прием под назва-
нием “temperature drop” (в Европе) и “temperature
dip” или “cool morning pulse” (в США) широко
применяют с целью управления ростом растений,
как альтернативу использованию ретардантов
[7–9]. Таким образом, и холодостойкие, и тепло-
любивые растения, произрастающие или выра-
щиваемые в районах с умеренным климатом, до-
вольно часто оказываются в ситуации ежесуточно
повторяющихся непродолжительных понижений
температуры. Поэтому изучение влияния ДРОП-
воздействий (от англ. drop – падение) на расте-
ния, помимо теоретического, представляет боль-
шой практический интерес.

Следует отметить, что особенностям ответных
реакций теплолюбивых растений на ДРОП-воз-
действия посвящено немало работ, в т.ч. обзорных
[7–18], тогда как данных о реакции холодостойких
растений на подобный тип низкотемпературного
воздействия в литературе крайне мало [10, 15, 17,
18] и поэтому остается открытым вопрос относи-
тельно способности холодостойких растений реа-
гировать на кратковременные понижения темпе-
ратуры в суточном цикле аналогично тому, как
реагируют теплолюбивые. На основе ранее полу-

ченных данных мы предположили, что характер
реакции растений на ДРОП-воздействия не зави-
сит от их принадлежности к группе теплолюби-
вых или холодостойких видов. Однако данное
предположение основывалось на крайне ограни-
ченном материале [15, 17, 18] и требовало прове-
дения специального исследования.

Цель работы − изучение особенностей ответ-
ной реакции типичного холодостойкого вида
(пшеница) на кратковременные ежесуточные по-
нижения температуры (ДРОП-воздействия) на
основе сопоставления с реакцией на данный тип
температурного воздействия типичного теплолю-
бивого вида (огурец), а также сравнение реакции
указанных видов растений на длительное дей-
ствие пониженных температур.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растения огурца (Cucumis sativus L., гибрид Зо-

зуля F1) и пшеницы (Triticum aestivum L., сорт
Московская 39) выращивали в камере искус-
ственного климата (“Vötsch”, Германия) методом
песчаной проливной культуры при поливе пита-
тельным раствором (рН 6.2–6.4) (огурец) и в ру-
лонах фильтровальной бумаги на модифициро-
ванном (с добавлением микроэлементов) пита-
тельном растворе Кнопа (рН 6.2–6.4) (пшеница)
при температуре воздуха 23°С, фотосинтетически
активной радиации (ФАР) 200 мкмоль/(м2 с), фо-
топериоде 12 ч и влажности воздуха 70%.

Растения огурца в возрасте 14 суток и пшени-
цы в возрасте 6 суток (с момента замачивания се-
мян), когда первый настоящий лист у растений
огурца и первый лист у пшеницы находись в фазе
активного роста, в течение 6 суток подвергали:
а) постоянному (круглосуточному) действию
температуры 4°С (пшеница), 9°С (огурец) или
12°С (пшеница и огурец) (варианты ПНТ 4, ПНТ 9
и ПНТ 12) или б) действию этих же температур в
течение 3 ч ежесуточно в конце ночного периода
(варианты ДРОП 4, ДРОП 9 и ДРОП 12). Контро-
лем служили растения, не подвергавшиеся низ-
котемпературным воздействиям. Выбор темпера-
тур определялся тем, что температура 12°С для
обоих видов находится вблизи верхней границы
зоны закаливания и, кроме того, для теплолюби-
вых видов является чуть выше критической, при
которой происходит фазовый переход липидов
мембран из жидкокристаллического в гель-со-
стояния и другие изменения, приводящие к нару-
шению ионного гомеостаза и метаболическому
дисбалансу. Температуры 9 и 4°С для огурца и
пшеницы, соответственно, являются близкими к
оптимальной с точки зрения закаливающего эф-
фекта [3], которые можно рассматривать как изо-
дозы. По окончании температурных обработок
часть растений всех вариантов (ДРОП, ПНТ) пе-
реносили на 3 суток в оптимальные температур-
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ШИБАЕВА и др.

ные условия (23°С). Часть растений огурца из всех
вариантов опыта подвергали холодовому тестиро-
ванию (ХТ) в темноте в течение 3 суток при темпе-
ратуре 8°С. После этого их помещали на восста-
новление на 2 суток в условия температуры 23°С.

В ходе опыта определяли площадь листьев и
сухую биомассу растений. Общее содержание хло-
рофиллов a и b определяли с помощью измерителя
уровня хлорофилла SPAD 502 Plus (“Konica Mi-
nolta”, Япония). Для измерений флуоресценции
хлорофилла использовали анализатор фотосин-
теза с импульсно-модулированным освещением
(MINI-PAM, “Walz”, Германия). Определяли по-
тенциальный квантовый выход фотохимической
активности ФС II (Fv/Fm) после 20-минутной тем-
новой адаптации листьев.

Видимый фотосинтез (An), устьичную прово-
димость (gs), транспирацию листьев (Tr) и отно-
шение содержания СО2 в межклеточном про-
странстве (Ci) к содержанию СО2 в окружающем
пространстве (Ca) измеряли с помощью порта-
тивной фотосинтетической системы HCM-1000
(“Walz”, Германия) при температуре листа 12 и
23°С и ФАР, равной 1000 мкмоль/(м2 с). Парамет-
ры газообмена определяли после полной стаби-
лизации процесса.

Эффективность использования воды была
рассчитана как отношение An к Tr. Величину от-
носительного содержания воды (ОСВ) рассчиты-
вали как процент содержания воды в опытной
растительной ткани от ее содержания в той же
ткани в состоянии полного насыщения.

Содержание продуктов, реагирующих с тио-
барбитуровой кислотой (ТБК) (ТБК-РП), опре-
деляли по стандартной методике, основанной на
образовании триметинового комплекса с макси-
мумом поглощения 532 нм при взаимодействии
данных соединений с ТБК [19].

Холодоустойчивость клеток листьев пшеницы
оценивали по температуре (ЛТ50), вызывающей
гибель 50% палисадных клеток листовых высечек
после их промораживания в течение 5 мин в термо-
электрическом микрохолодильнике ТЖР-02/-20
(“Интерм”, Россия) при последовательном изме-
нении тестирующих температур с шагом 0.4°С
[20]. Жизнеспособность клеток определяли с помо-
щью светового микроскопа Микмед-2 (“ЛОМО”,
Россия) по коагуляции цитоплазмы и деструкции
хлоропластов.

Относительный выход электролитов (ОВЭ) из
тканей листа определяли кондуктометрически [21]
с использованием кондуктометра Эксперт-002 с
датчиком для микрообьемов УЭП-П-С (“Эко-
никс-Эксперт”, Россия).

Площадь листьев, содержание хлорофилла и
Fv/Fm измеряли ежесуточно в течение 6 суток низ-
котемпературных воздействий и затем в течение

3 суток, когда растения находились при темпера-
туре 23°С. ОСВ, сухую массу растений, An, Tr, gs,
Ci/Ca и ЭИВ измеряли через сутки после заверше-
ния ПНТ- и ДРОП-воздействий. Измерения
ОВЭ и содержания ТБК-РП проводили до и по-
сле ХТ.

На рисунках представлены результаты в виде
средних значений (6 и более биологических по-
вторностей в каждом варианте) и их стандартных
ошибок. Для данных, представленных в таблице 1
и на рис. 3, достоверность различий между сред-
ними значениями исследованных параметров
определяли на основе дисперсионного анализа
(LSD тест) с использованием программного обес-
печения Statistica (v. 8.0.550.0, “StatSoft, Inc.”).
Разницу между средними значениями считали
значимой при P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ динамики роста растений огурца и

пшеницы, подвергавшихся ДРОП-воздействиям
или постоянному действию температуры 12 и 9°С
(для огурца), 12 и 4°С (для пшеницы) в течение
6 суток, показал, что у огурца по скорости роста
листьев варианты ДРОП 12 и ДРОП 9 не отлича-
лись от контроля, в варианте ПНТ 12 рост листьев
был сильно заторможен (прирост площади за
6 суток опыта составил 18% по сравнению с кон-
тролем), а в варианте ПНТ 9 остановлен полно-
стью (рис. 1а). У растений пшеницы рост листьев
в вариантах ДРОП 12 и ДРОП 4 также не отличал-
ся достоверно от контроля, в варианте ПНТ 12
был явно ниже (прирост площади листьев соста-
вил 49% от контроля), а в варианте ПНТ 4 увели-
чения площади листьев почти не происходило
(рис. 1б).

Содержание хлорофилла в листьях огурца уве-
личивалось по мере их роста. Через 6 суток опыта
в вариантах ДРОП 12 и ДРОП 9 содержание хло-
рофилла у огурца было несколько ниже по срав-
нению с контрольными растениями (рис. 1в). В
варианте ПНТ 12 накопление хлорофилла было
сильно заторможено, а в варианте ПНТ 9 содер-
жание хлорофилла уменьшалось в течение всех
6 суток опыта. У пшеницы накопление хлоро-
филла в варианте ДРОП 12 не отличалось досто-
верно от контроля, а в варианте ДРОП 4 было не-
сколько ниже (рис. 1г). В обоих вариантах с ПНТ
содержание хлорофилла снижалось в первые же
сутки действия пониженной температуры и даль-
нейшего накопления хлорофилла не происходи-
ло. Более значительное снижение отмечено в ва-
рианте ПНТ 4.

Величина максимального квантового выхода
фотохимической активности ФС II (Fv/Fm) у огур-
ца в обоих вариантах ДРОП не отличалась от кон-
троля, в варианте ПНТ 12 была несколько ниже,
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Рис. 1. Площадь листьев (а, б), содержание хлорофилла (в, г), Fv/Fm (д, е) у растений огурца (а, в, д) и пшеницы (б, г, е),
не подвергавшихся действию низких температур (контроль) и подвергавшихся 3-часовому ежесуточному понижению
температуры до 12°С (ДРОП 12) или до 9°С (ДРОП 9) (огурец) и 4°С (ДРОП 4) (пшеница) или постоянному действию
температуры 12°С (ПНТ 12) или 9°С (ПНТ 9) (огурец) и 4°С (ПНТ 4) (пшеница). Вертикальная пунктирная линия раз-
деляет период с 1 по 6 сутки, когда растения подвергались низкотемпературным воздействиям, и последующий пе-
риод, когда все растения находились при температуре 23°С. n − контроль, s − ДРОП 12, d − ДРОП 9, r − ДРОП 4,
h − ПНТ 12, j − ПНТ 9, e − ПНТ 4.
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но не ниже 0.79 (рис. 1д). В варианте ПНТ 9 отме-
чено значительное уменьшение значений Fv/Fm
(до 0.65) уже после первых суток действия пони-
женной температуры, которое продолжалось до
пятых суток опыта, когда величина Fv/Fm достига-
ла предельно низких значений 0.3, свидетельству-
ющих о серьезных повреждениях в фотосинтети-
ческом аппарате (ФСА). У пшеницы значения
Fv/Fm в обоих вариантах с ДРОП-воздействиями
и в варианте ПНТ 12 не отличались от контроль-
ных (рис. 1е). В варианте ПНТ 4 происходило
снижение этого показателя в первые трое суток
действия пониженной температуры до 0.65 с по-
следующим увеличением к 6 суткам до 0.77.

После завершения низкотемпературных воз-
действий (ДРОП и ПНТ) все растения были по-
мещены на трое суток в условия температуры
23°С. У растений огурца в обоих вариантах с
ДРОП-воздействиями сохранялась прежняя ско-
рость роста листьев, в варианте ПНТ 12 происхо-
дило быстрое возобновление роста, а в варианте
ПНТ 9 отмечено лишь очень слабое начало роста
листьев (рис. 1а). У пшеницы в обоих вариантах с
ДРОП-воздействиями также скорость роста была
прежней, в варианте ПНТ 12 наблюдалось некото-
рое усиление роста, а в варианте ПНТ 4 происходи-
ло быстрое возобновление роста листьев (рис. 1б).

По содержанию хлорофилла листья огурца из
вариантов ДРОП 12 и ДРОП 9 уже через сутки не
отличались от контрольных (рис. 1в). В варианте
ПНТ 12 содержание хлорофилла в листьях резко
увеличивалось и уже через 3 суток почти достига-
ло уровня контроля, а в варианте ПНТ 9 накопле-
ние хлорофилла было незначительным. У пшени-
цы содержание хлорофилла резко увеличивалось
в вариантах ПНТ 12 и ПНТ 4 и через 3 суток при

оптимальной температуре все варианты не отли-
чались достоверно от контроля (рис. 1г).

Значения Fv/Fm у огурца в варианте ПНТ 12
возрастали и уже через сутки в оптимальных
условиях достигали контрольных значений, но в
варианте ПНТ 9 значения хотя и увеличивались,
но даже за 3 суток не достигали уровня контроля
(рис. 1д). У растений пшеницы, наоборот, значе-
ния Fv/Fm в варианте ПНТ 4 уже через 2 суток бы-
ли сопоставимы с контролем (рис. 1е), свидетель-
ствуя о восстановлении фотохимической актив-
ности ФС II.

По окончанию низкотемпературных воздей-
ствий растения огурца и пшеницы в обоих вари-
антах с ДРОП-воздействиями не отличалась по
биомассе от контрольных, в то время как биомас-
са растений в вариантах ПНТ 12, ПНТ 9 и ПНТ 4
была ниже, чем у контрольных растений на 25 и
50% у огурца и на 50 и 58% у пшеницы, соответ-
ственно (рис. 2а, 2б).

Относительное содержание воды (ОСВ) в ли-
стьях огурца у растений из вариантов ДРОП не
отличалось от контроля, а в вариантах ПНТ 12 и
ПНТ 9 было ниже на 7 и 11% (таблица 1). У пше-
ницы снижение ОСВ (на 13%) отмечено только в
варианте ПНТ 4.

Относительный выход электролитов (ОВЭ) у
огурца достоверно отличался от контроля (на 13%
выше) только в варианте ПНТ 9, а в вариантах с
ДРОП-воздействиями отмечалась лишь тенден-
ция снижения ОВЭ относительно контроля (таб-
лица 1). У пшеницы также в вариантах ДРОП и
ПНТ 12 значения ОВЭ были ниже контрольных,
а в варианте ПНТ 4 превышали контроль. Содер-
жание ТБК-РП и у огурца, и у пшеницы было ни-
же по сравнению с контролем в вариантах ДРОП
и ПНТ 12, но значительно повышалось в вариан-

Рис. 2. Сухая масса растений огурца (а) и пшеницы (б), не подвергавшихся действию низких температур (контроль) и
подвергавшихся 3-часовому ежесуточному понижению температуры до 12°С (ДРОП 12) или до 9°С (ДРОП 9, огурец)
и 4°С (ДРОП 4, пшеница) или постоянному действию температуры 12°С (ПНТ 12) или 9°С (ПНТ 9, огурец) и 4°С
(ПНТ 4, пшеница).
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Таблица 1. Относительное содержание воды (ОСВ), относительный выход электролитов (ОВЭ), содержание
ТБК-РП (до и после холодового тестирования (ХТ)) у огурца и пшеницы, не подвергавшихся действию низких
температур (контроль) и подвергавшихся 3-часовому ежесуточному понижению температуры до 12°С (ДРОП 12)
или до 9°С (ДРОП 9, огурец) и 4°С (ДРОП 4, пшеница) или постоянному действию температуры 12°С (ПНТ 12)
или 9°С (ПНТ 9, огурец) и 4°С (ПНТ 4, пшеница)

Вариант опыта ОСВ, % ОВЭ, %
до/после ХТ

Содержание ТБК-РП, 
мМ/г сухого веса,

до/после ХТ

Огурец
Контроль 86.0б 13.1а/14.3б 126в/290в

ДРОП 12 85.6б 12.6а/12.6а 113б/242б

ДРОП 9 86.3б 12.1а/12.9а 117б/223б

ПНТ 12 78.5а 12.3а/13.4а 83а/161а

ПНТ 9 74.6a 26.5б/38.6в 188г/333г

Пшеница
Контроль 96.2б 6.1в 154в

ДРОП 12 97.5б 5.5б 120a

ДРОП 4 98.1б 5.2б 141б

ПНТ 12 94.8б 4.3a 102a

ПНТ 4 83.6a 8.1г 189г

тах ПНТ 9 (у огурца) и ПНТ 4 (у пшеницы) (таб-
лица 1).

У растений огурца после холодового тестиро-
вания (8°С в течение 4 суток, затем 23°С в течение
2 суток) ОВЭ в листьях растений в обоих вариан-
тах ДРОП и ПНТ 12 был немного ниже, чем в
контроле, а в варианте ПНТ 9 значительно (в
2.5 раза) превышал контроль (таблица 1). Содер-
жание ТБК-РП в обоих вариантах ДРОП и ПНТ 12
было значительно ниже, чем у контрольных рас-
тений, а в варианте ПНТ 9 превосходило кон-
трольные значения на 15%.

У растений пшеницы холодоустойчивость ли-
стьев (ЛТ50) повышалась под влиянием ДРОП 12 и
ДРОП 4 на 2.5 и 3°С, а под влиянием ПНТ 12 и
ПНТ 4 − на 2.3 и 1.9°С, соответственно.

Для анализа газообмена растений использовали
растения огурца из вариантов ДРОП 12 и ПНТ 12 и
растения пшеницы из вариантов ДРОП 4 и ПНТ 4,
так как у теплолюбивого огурца при температуре
9°С в случае ее постоянного действия фотосинте-
тическая активность была крайне низкая (рис. 1д),
а для холодостойкой озимой пшеницы температу-
ра 12°С, в случае ее непродолжительного действия,
оказывала малозаметное влияние на фотосинтети-
ческую активность и газообмен растений. При
температуре измерения 23°С скорость видимого
фотосинтеза (An) у обоих видов растений в вариан-
тах ДРОП не отличалась достоверно от значений
контрольных растений (рис. 3а, 3е). Под влиянием
ДРОП-воздействий скорость видимого фотосин-

теза при температуре измерения 12°С у обоих ви-
дов растений возрастала. Так, значения An у огур-
ца и пшеницы в вариантах ДРОП были выше кон-
трольных соответственно на 17 и 23% (рис. 3а, 3е).
В варианте ПНТ величина An у пшеницы не отли-
чалась от контрольного значения при температу-
ре измерения 23°С и превышала таковое на 57%
при температуре измерения 12°С (рис. 3е). В от-
личие от пшеницы, у растений огурца в варианте
ПНТ значения An были ниже, чем в контроле, при
обоих температурах измерения, но особенно су-
щественно при 23°С (рис. 3а). Следует отметить,
что у пшеницы и огурца в вариантах ПНТ скоро-
сти An при разных температурах измерения разли-
чались незначительно, что отражает снижение
температурной зависимости процесса фотосин-
теза растений, подвергавшихся данному типу
низкотемпературного воздействия.

У пшеницы низкотемпературные воздействия
обоих типов не влияли на потери воды вслед-
ствие транспирации (Tr) (рис. 3ж), а у растений
огурца действие ПНТ в отличие от ДРОП снижа-
ло величину Tr относительно контроля на 47%
при оптимальной температуре измерения (рис. 3б).
ДРОП-воздействия повлияли на функциониро-
вание устьичного аппарата в большей степени у
растений огурца, чем у пшеницы. Так, у растений
огурца из варианта ДРОП отмечалось частичное
раскрытие устьиц и повышение величины gs на
65% при температуре измерения 12°С (рис. 3в). У
растений огурца из варианта ПНТ gs было ниже
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Рис. 3. Видимый фотосинтез (An) (а, е), транспирация (Tr) (б, ж), устьичная проводимость (gs) (в, з), отношение содер-
жания СО2 в межклеточном пространстве (Ci) к содержанию СО2 в окружающем пространстве (Ca) (г, и) и эффектив-
ность использования воды на фотосинтез (ЭИВ) (д, к) на уровне листа у растений огурца (а–д) и пшеницы (е–к), не
подвергавшихся действию низких температур (1) и подвергавшихся 3-часовому ежесуточному понижению температу-
ры (до 12°С огурец и до 4°С пшеница) (2) или постоянному действию низкой температуры (12°С огурец и 4°С пшени-
ца) (3). Измерения выполнены при температуре листа 12 и 23°С. В пределах каждого параметра и каждого вида расте-
ний разные буквы указывают на достоверность различий средних значений при уровне значимости Р < 0.05.
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контрольных величин на 33 и 52% соответственно
при 12 и 23°С. Оба низкотемпературных типа воз-
действий не влияли на содержание СО2 в межкле-
точном пространстве у растений огурца, но у ози-
мой пшеницы при 12°С величина Ci/Ca снижалась в
варианте ПНТ, возможно, в результате активно-
го вовлечения СО2 в углеродный метаболизм
(рис. 3г, 3и). Холодовые воздействия не сказыва-
лись на эффективности использования воды (ЭИВ)
на фотосинтез в листьях огурца, но у растений
пшеницы в варианте с ДРОП-воздействиями ее
значения на 30% превышали контрольные в опти-
мальных температурных условиях (рис. 3д, 3к).

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты проведенных исследований пока-

зали, что в реакциях растений пшеницы и огурца
на длительное постоянное действие пониженных
температур (оцениваемым по показателям роста
фотосинтетической активности и холодоустойчи-
вости) существуют значительные различия, тогда
как реакция на кратковременные ежесуточные по-
нижения температуры (ДРОП-воздействия) сход-
на. Как и ожидалось, пониженная температура
(9°С для огурца и 4°С для пшеницы) при ее посто-
янном действии тормозила рост растений и на-
копление хлорофилла. Но при этом в условиях
оптимальной температуры после прекращения
низкотемпературных воздействий у холодостой-
кой пшеницы наблюдалось быстрое возобновле-
ние роста и накопления хлорофилла, а у теплолю-
бивого огурца восстановление происходило очень
медленно. В отличие от постоянного действия
пониженной температуры, ДРОП-воздействия с
использованием тех же температур у обоих видов
не влияли или оказывали лишь незначительное
влияние на рост листьев и содержание хлорофил-
ла. Таким образом, несмотря на значительные
количественные и качественные различия в реак-
ции теплолюбивых и холодостойких растений на
действие повреждающих и субповреждающих
низких температур [22], можно полагать, что
многие реакции на легкий (мягкий) холодовой
стресс у них однотипны. Известно, например, что
холодовой стресс (7°С) оказывает сходное влия-
ние на ферменты биосинтеза хлорофилла у огур-
ца и пшеницы [23]. У пшеницы в силу особенно-
стей ее анатомии трудно проследить эффект
ДРОП-воздействий на рост растений в высоту.
Но у холодостойких растений капусты ДРОП-
воздействия тормозили линейный рост органов
растений (рост стебля, черешков и листьев) [15].
У теплолюбивых растений влияние ДРОП-воз-
действий на линейный рост органов растений
проявляется еще сильнее, и он многократно под-
твержден на разных культурах [7–10, 15–18].

В наших опытах при действии самой низкой
(из изученных) постоянной температуры и у огур-

ца (9°С), и у пшеницы (4°С) снижались значения
потенциального квантового выхода фотохимиче-
ской активности ФСII (Fv/Fm), что свидетельству-
ет о нарушениях в ФСА. Из литературы известно,
что при постоянном действии низких закаливаю-
щих температур фотоингибирование происходит
как у теплолюбивых (огурец, томат, фасоль, куку-
руза, просо, сорго, каянус, рис), так и у холодо-
стойких (ячмень, бобы, горох, пшеница) расте-
ний, но у первых оно выражено значительно
сильнее [24]. В наших опытах у холодостойкой
пшеницы в условиях температуры 4°С отмечена
довольно быстрая адаптация, и значения Fv/Fm
возрастали при продолжающемся действии по-
ниженной температуры, а затем в условиях нор-
мальной температуры (23°С) быстро достигали
уровня контрольных растений. У теплолюбивого
огурца восстановления до уровня контроля во
временных рамках эксперимента не происходи-
ло. В отличие от постоянного действия понижен-
ной температуры, ДРОП-воздействия с примене-
нием тех же самых пониженных температур у
обоих видов не вызывали снижения величины
Fv/Fm. Помимо огурца и пшеницы это наблюдали
и на других теплолюбивых и холодостойких рас-
тениях при ДРОП-воздействиях [15].

При постоянном действии пониженной тем-
пературы скорость фотосинтеза у огурца снижа-
лась при всех температурах измерения, а растения
пшеницы демонстрировали адаптацию ФСА к
низкой температуре, что позволяло им иметь при
температуре 12°С более высокую скорость фото-
синтеза по сравнению с контролем. Эти результаты
вполне ожидаемы, так как известно, что фотосинтез
является одним из наиболее чувствительных к низ-
кой температуре физиологических процессов
[25], а снижение фотосинтетической активности −
одна из ранних ответных реакций на холод у теп-
лолюбивых растений [26]. При этом ДРОП-воз-
действия у обоих видов привели к увеличению
скорости фотосинтеза при температуре измере-
ния 12°С. Поддержание высокой скорости фото-
синтеза при пониженных температурах обеспечи-
вает растения ассимилятами, т.е. необходимым
материалом для адаптивных изменений, способ-
ствующих сохранению функционально активного
состояния растений в условиях действия холода.
Полученные результаты свидетельствуют о том,
что не только холодостойкая пшеница, но и теп-
лолюбивый огурец способен адаптироваться к
условиям холода под воздействием краткосроч-
ных ежесуточных понижений температуры. На-
ши данные о реакции растений на ДРОП-воздей-
ствия согласуются с результатами, полученными
на теплолюбивых культурах, когда при понижен-
ных (но не экстремальных) ночных температурах
происходит незначительное снижение скорости
роста, но без снижения продуктивности [27].
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Низкотемпературные воздействия обоих ти-
пов не влияли или оказывали очень незначитель-
ное влияние на скорость транспирации и устьич-
ную проводимость у пшеницы, тогда как у огурца
они снижались в случае постоянного действия
пониженной температуры. Это согласуется с из-
вестным фактом, что пониженная температура
снижает способность поглощать воду у теплолю-
бивых видов в большей степени, чем у холодо-
стойких, ввиду большей вязкости и меньшей про-
ницаемости мембран у первых [28]. У огурца
ДРОП-воздействия приводили к увеличению
устьичной проводимости при температуре изме-
рения 12°С, что уже отмечалось нами ранее [11].
Это способствует расширению адаптивных воз-
можностей растений, подвергнутых ДРОП-воз-
действиям, и обуславливает более высокую ско-
рость фотосинтеза при пониженной температуре
по сравнению с контролем и растениями в вари-
анте ПНТ. У пшеницы отмечено повышение эф-
фективности использования воды на фотосинтез,
причем более ощутимое под влиянием ДРОП-
воздействий. Это согласуется с мнением о том,
что свойства, которые придают растениям холо-
достойкость, сходны с теми, которые приводят к
более высокой эффективности использования
воды на фотосинтез [29]. Повышение эффектив-
ности использовании воды является важным ме-
ханизмом засухоустойчивости. В наших опытах
растения пшеницы, судя по значениям ОСВ, ока-
зались действительно более устойчивыми к вод-
ному стрессу, вызванному пониженной темпера-
турой, чем растения огурца, однако это касалось
только вариантов опыта с постоянным действием
пониженной температуры. При ДРОП-воздей-
ствиях с использованием тех же низких темпера-
тур ОСВ оставалось неизменным у обоих видов
растений.

В наших опытах по устойчивости растений к
холоду мы судили по значениям ОВЭ, интенсив-
ности ПОЛ, в том числе после холодового тести-
рования (у огурца) и по показателю холодоустой-
чивости листьев, измеренному с помощью ЛТ50 (у
пшеницы). В вариантах ПНТ 9 у огурца и ПНТ 4
у пшеницы происходило увеличение значений
ОВЭ и интенсивности ПОЛ, свидетельствуя, что
у обоих видов, в том числе холодостойкой пшени-
цы, при постоянном действии низкой температу-
ры развивается окислительный стресс и наруша-
ется структурно-функциональная целостность
мембран. Отметим, что увеличение содержания
малонового диальдегида (МДА) уже в первые 2 ч
действия холода (4°C) с последующим ростом в
течение 3 суток наблюдалось даже у озимой пше-
ницы с. Мироновская 808, считающегося одним
из наиболее морозоустойчивых сортов [30]. Оче-
видно, что в липидах мембран озимой пшеницы
при действии температуры 4°С происходят серьез-
ные изменения, когда растения без предваритель-

ной подготовки подвергаются действию холода.
Реакция огурца и пшеницы на ДРОП-воздействия
разной интенсивности была сходная − значения
ОВЭ и интенсивности ПОЛ снижались, что еще
раз указывает на способность растений, в том
числе теплолюбивого огурца, адаптироваться к
низкой температуре и на способность пшеницы
повышать холодоустойчивость в результате крат-
ковременных понижений температуры. Вероят-
но, это связано с тем, что когда кратковременные
(3 ч) понижения температуры чередуются в суточ-
ном цикле с продолжительными (21 ч) периодами
действия оптимальной температуры, то в течение
теплых периодов происходит восстановление воз-
можных отклонений и/или нарушений в ФСА,
вызванных холодом, ввиду их обратимости. Кро-
ме того, такие физиологические нарушения как
фазовый переход липидов мембран, остановка
движения цитоплазмы и другие также обратимы
или восстановимы, если возврат температуры к
норме происходит до того, как произойдут необ-
ратимые нарушения и/или повреждения [5]. По-
мимо огурца и пшеницы, отсутствие влияния
ДРОП-воздействий на интенсивность ПОЛ мы
наблюдали и у других теплолюбивых и холодо-
стойких культур [15].

Если судить по приросту холодоустойчивости
листьев у пшеницы, ДРОП-воздействия при ис-
пользовании температуры 4°С были более эф-
фективны, чем действие ПНТ 4. Вероятно, это
также объясняется тем, что в ситуации, когда дей-
ствие пониженной температуры не является по-
стоянным, а чередуется с продолжительными теп-
лыми периодами, растения могут восстановить
возникшие нарушения и/или повреждения, мета-
болизировать и/или нейтрализовать появившиеся
токсические продукты, не давая им накапливать-
ся. Кроме того, в этом случае они располагают до-
статочным временем (более 20 ч) для пополнения
энергетических и пластических ресурсов, необхо-
димых для формирования повышенной устойчиво-
сти [16], в то время как при постоянном действии
пониженной температуры происходит постепенное
истощение энергетических и пластических ре-
сурсов и, как следствие, процесс повышения
устойчивости останавливается на более низком,
чем в случае с ДРОП-воздействиями, уровне.
Увеличение холодоустойчивости листьев в ответ
на ДРОП-воздействия наблюдали также у тепло-
любивых томата и сладкого перца и холодостой-
ких гороха, картофеля, капусты, ячменя [10, 17,
18]. При этом при ДРОП-воздействиях, как неод-
нократно отмечалось и ранее [10, 16–18], не сни-
жается биомасса растений по сравнению с контро-
лем, тогда как при постоянном действии тех же
температур происходит задержка роста и накопле-
ния биомассы. Такая специфика ДРОП-воздей-
ствий обусловлена, как мы предполагаем, тем, что
охлаждение запускает в клетках и тканях надзем-
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ных органов растений программу адаптационных
изменений (сопряженную с торможением роста и
развития), что приводит к повышению устойчи-
вости растений, а благодаря чередованию в суточ-
ном цикле периодов охлаждения с гораздо более
продолжительными периодами (более 20 ч) дей-
ствия оптимальной для роста температуры, про-
исходит репрограммирование и возобновление
ростовой и онтогенетической программ. В ре-
зультате этого под влиянием ДРОП-воздействий
растения, не снижая скорости фотосинтеза, не
только накапливают биомассу, но и приобретают
при этом более высокую (по отношению к кон-
тролю) холодоустойчивость.

Таким образом, полученные результаты показа-
ли, что, несмотря на значительные качественные и
количественные различия в реакциях холодостой-
ких и теплолюбивых растений на постоянное про-
должительное действие и последействие пони-
женных температур, их реакции на кратковре-
менные ежесуточные понижения температуры
(ДРОП-воздействия) в целом качественно схожи,
а степень проявления зависит от степени пони-
жения температуры. И у теплолюбивых, и у холо-
достойких видов ДРОП-воздействия вызывают
торможение линейного роста органов растений, а
также целый спектр других физиологических изме-
нений, способствующих более полному проявле-
нию адаптивного потенциала, что, в частности,
обеспечивает более высокую скорость фотосинтеза
при низкой температуре по сравнению с растения-
ми, не подвергавшимися низкотемпературным воз-
действиям, а также рост их холодоустойчивости.
Помимо этого, полученные данные позволяют
думать, что постоянное продолжительное дей-
ствие (несколько суток) холода на растения и
ДРОП-воздействия следует рассматривать как
два разных типа (вида) низкотемпературных воз-
действий, в адаптации к которым растения ис-
пользуют как общие, так и разные (специфиче-
ские) защитно-приспособительные механизмы,
набор и соотношение которых могут варьировать
не только в зависимости от интенсивности и про-
должительности низкотемпературного воздей-
ствия, но и от сопутствующих внешних условий
(свет, влажность и т.д.).

Работа выполнена с использованием оборудо-
вания Центра коллективного пользования Ка-
рельского научного центра Российской академии
наук и средств федерального бюджета на выполне-
ние государственного задания (№ 0221-2017-0051).
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