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В обзоре представлен анализ и обобщение литературных данных и собственных работ, показываю-
щих наличие принципиальных различий в реакциях растений на низкотемпературные воздействия
двух разных типов: а) длительное постоянное и б) кратковременные ежесуточно повторяющиеся
(дроп-воздействия). Рассмотрены имеющиеся в литературе данные об особенностях реакции расте-
ний на дроп-воздействия в зависимости от их параметров (интенсивности, продолжительности,
времени действия в суточном цикле), а также влияние факторов внешней среды на реакцию расте-
ний на дроп-воздействия. Проанализированы сведения об особенностях реакции на дроп-воздей-
ствия растений, принадлежащих к разным по отношению к температуре и свету группам. Обсужда-
ются физиолого-биохимические механизмы реакции растений на дроп-воздействия.
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ВВЕДЕНИЕ

Растения, не обладая способностью активно
перемещаться в пространстве и будучи пойкило-
термными организмами, характеризуются выра-
женной зависимостью от температурных условий
среды обитания. Неслучайно роль температуры в
жизни растений изучается многие десятилетия, и
за это время опубликованы сотни работ, посвя-
щенных тем или иным аспектам реакции расти-
тельного организма на действие данного фактора.
Чаще всего в центре внимания оказываются во-
просы низкотемпературной адаптации и/или
низкотемпературного повреждения растений [1,
2]. Но и в том и в другом случае, как правило, изу-
чаются эффекты продолжительного действия
(дни, недели) низкой температуры на растения,
которая в ходе эксперимента сохраняется неиз-
менной. Вместе с тем во многих регионах, и не
только расположенных в условиях высоких ши-
рот, рост растений даже в период активной веге-
тации происходит на фоне постоянных и значи-
тельных флуктуаций температуры в суточном
цикле, причем очень часто с выходом за пределы

оптимума. Более того, при относительно высоких
значениях среднесуточной температуры здесь до-
вольно часто наблюдаются резкие понижения
температуры в ночное время или в предутренние
часы, что прослеживается даже в летние месяцы
(рис. 1). В суточном цикле такое воздействие низ-
ких температур на растения оказывается непро-
должительным (в среднем 2–4 ч). Затем оно сме-
няется достаточно продолжительным периодом
действия в суточном цикле оптимальных и око-
лооптимальных температур, поэтому их влияние
не всегда очевидно и в силу этого долго не при-
влекало должного внимания исследователей. Од-
нако с течением времени стали накапливаться
данные, указывающие на то, что кратковремен-
ные ежесуточно повторяющиеся воздействия
низких субповреждающих температур способны
оказывать на растения хорошо выраженный мор-
фогенетический эффект, который проявляется в
торможении линейного роста растений [3, 4]. Эти
наблюдения и соответствующие исследования
привели к разработке агротехнического приема,
который называется “temperature drop” в Европе
и “temperature dip”, или “cool morning pulse” в
США. Ежесуточные кратковременные пониже-
ния температуры (a daily short-term temperature
drop) стали достаточно широко применяться для
получения компактной рассады овощных культур

Сокращения: ДК – дальний красный свет; дроп-воздей-
ствия – ежесуточные кратковременные понижения темпе-
ратуры; К – красный свет; ФС – фотосистема; ФСА – фо-
тосинтетический аппарат.
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и клумбовых растений, а также при выращивании
цветочных растений в тепличных условиях. С
этой целью температуру обычно снижают на
5−15°С от ее оптимальных значений на 2–3 ч в кон-
це ночи. Во многих случаях благодаря этому удает-
ся полностью или частично избежать применения
ретардантов (синтетических веществ, замедляю-
щих рост стебля в высоту) [5] (рис. 2, табл. 1).

Цель обзора – обобщение накопленных соб-
ственных и литературных экспериментальных
данных и наблюдений, касающихся различных
эффектов и механизмов формирования ответной
реакции растений на ежесуточные кратковремен-
ные понижения температуры (дроп-воздействия,
от англ. drop – падение).

РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ
НА ПРОДОЛЖИТЕЛЬНЫЕ
И КРАТКОВРЕМЕННЫЕ 

НИЗКОТЕМПЕРАТУРНЫЕ ВОЗДЕЙСТВИЯ
Как отмечено во введении, при изучении

устойчивости и адаптации растений к холоду ча-

ще всего используются длительные экспозиции в
условиях постоянного действия пониженной
температуры. Однако следует иметь в виду, что ни
в природных условиях, ни при выращивании в
теплицах растения не испытывают многосуточ-
ного действия одной и той же низкой температуры
хотя бы в силу существования хорошо выраженно-
го суточного градиента температуры или, в случае
выращивания растений в условиях контролируе-
мого климата, благодаря тому, что нижний темпе-
ратурный предел для дневной температуры уста-
навливается, как правило, выше ночного. Таким
образом, более естественной и часто возникаю-
щей является ситуация, когда в суточном цикле
периоды с низкой температурой чередуются с более
продолжительными теплыми периодами. Специ-
фика дроп-воздействий на растения по сравнению с
длительным постоянным действием низких темпе-
ратур определяется, прежде всего, возможностью и
способностью растений компенсировать в теплый
период в суточном цикле негативные послед-
ствия действия низких температур. Растения в
это время ликвидируют возникшие у них наруше-

Рис. 1. Максимальные и минимальные значения температуры в сутках в г. Москве (55°45′ с.ш.), Санкт-Петербурге
(59°57′ с.ш.) и Петрозаводске (61°47′ с.ш.) в летние месяцы 2017 г. (условно принятого в качестве “типичного”) (метео-
данные сайта https://nuipogoda.ru/).
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Рис. 2. Растения молочая (Euphorbia pulcherrima, ”Starlight”), выращенные при одинаковой температуре дня и ночи
19/19°С (слева), при повышении температуры на 2 ч в начале дня до 25°С (в центре) или понижении температуры на
2 ч до 13°С (справа) [6].

ния и/или повреждения, метаболизируют и/или
нейтрализуют токсические вещества, если они по-
явились под влиянием холода [12]. В случае посто-
янного действия низкой температуры подобное
восстановление и детоксикация не происходят или
происходят в значительно меньшей степени и по-
этому накопление различных структурно-функци-
ональных отклонений и токсичных веществ ведет к
нарушению обмена веществ. Кроме того, при дли-
тельном постоянном действии низких темпера-
тур у растений происходит истощение энергети-
ческих и пластических ресурсов, необходимых
для формирования повышенной устойчивости,
тогда как при дроп-воздействиях отношение фо-
тосинтез/дыхание поддерживается на определен-
ном уровне, что позволяет восполнять запасы ас-
симилятов и энергии [37]. Например, перемеще-
ние молодых растений кукурузы (Zea mays L.),
выращиваемых при температуре 5°С, в условия
субоптимальной температуры 14°С на 1 ч в сутки
значительно снижало нарушения водного режи-
ма, степень уменьшения фотохимической эф-
фективности ФСII, фотосинтеза и снижения от-
носительной скорости роста, а также сокращало
выход электролитов из клеток листьев [38]. По-
этому при ранней высадке рассады в весенний
период даже непродолжительные периоды тепла
на фоне низких температур в суточном цикле поз-
воляют теплолюбивым растениям компенсировать
неблагоприятные последствия холода без ущерба
для будущего урожая. Кроме того, в отличие от дли-
тельных низкотемпературных воздействий, инги-
бирующих рост и фотосинтез, дроп-воздействия
(при определенных их параметрах − интенсивно-
сти, продолжительности, скорости снижения
температуры, времени в суточном цикле) могут
способствовать более полному проявлению адап-

тивного потенциала растений, в частности, обес-
печивая более высокую скорость фотосинтеза
при низкой температуре [12, 13, 37, 39, 40].

Таким образом, специфика дроп-воздействий
прежде всего обусловлена тем, что во время них
периоды, когда охлаждение запускает в растениях
программу адаптационных изменений (сопря-
женную с торможением роста и развития), чере-
дуются в суточном цикле с гораздо более продол-
жительными периодами действия оптимальной
(или близкой к оптимальной) температуры, при
которой происходит возобновление роста и реа-
лизация онтогенетической программы. В резуль-
тате растения становятся более компактными, не
снижая при этом скорости фотосинтеза, не за-
медляя существенно скорости развития и накоп-
ления биомассы и приобретая более высокую хо-
лодоустойчивость [12–15, 37, 40, 41].

ОСОБЕННОСТИ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ
НА ДРОП-ВОЗДЕЙСТВИЯ В ЗАВИСИМОСТИ 

ОТ ИХ ПАРАМЕТРОВ
Интенсивность и продолжительность дроп-воз-

действий. Влияние дроп-воздействий на морфо-
логические и физиолого-биохимические показа-
тели растений зависит от значений, до которых
опускается температура. Как правило, морфоге-
нетический эффект, фиксируемый по изменению
линейных ростовых показателей (высота расте-
ний, длина междоузлий и черешков листьев, раз-
меры листьев), усиливается с понижением темпе-
ратуры, используемой для дроп-воздействий [3,
4, 12, 13, 33, 34, 42, 43]. В то же время реакция рас-
тений, оцениваемая по другим показателям (на-
копление биомассы, содержание хлорофилла,
фотосинтетическая активность, относительное
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Таблица 1. Эффекты дроп-воздействий на рост и развитие растения

Вид растения Дроп-воздействие, 
°С* Эффекты Источник

литературы

Овощные, бахчевые и масличные культуры
Brassica oleracea var. capitataf. alba L. 23/20 → 5

20 → 6
Уменьшение высоты растения; 
отсутствие влияния на биомассу

7, 8

Brassica napus L. 16 → 6 Уменьшение высоты растения 7
Сapsicum annuum L. 23/20 → 9 Уменьшение высоты растения; 

отсутствие влияния на биомассу 
и скорость развития

8

Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. 
&Nakai

29/25 → 2 Уменьшение площади листьев, 
задержка цветения, уменьшение 
биомассы, урожая

9

Cucumis melo L. 25/20 → 2 Задержка цветения, уменьшение 
биомассы и урожая

10, 11

Cucumis sativus L. 23 → 12, 23 → 9
22 → 16, 22 → 12
21 → 15, 21 → 11

Уменьшение высоты растения, 
длины черешков; отсутствие влия-
ния на ранний урожай и качество

12–19

Pisum sativum L. 21 → 13
20 → 12

Уменьшение высоты растения 7, 20

Solanum lycopersicum L. 29 → 2, 22 → 16, 
22 → 13, 21 → 12

Уменьшение высоты растения, 
длины черешков; отсутствие влияния 
на ранний урожай и качество

16, 21–23

Горшечные цветочные культуры
Begonia x hiemalis Fortsch 20 → 14, 19 → 16

19 → 13, 18 → 12
Уменьшение высоты, длины 
черешков, цветоносов, увеличение 
количества цветков

24–28

Calceolaria x herbeo-hybrida Voss 19 → 12 Уменьшение высоты растения, 
отсутствие влияния на сроки
цветения

29

Campanula isophylla Moretti 19 → 13 Уменьшение высоты растения; 
отсутствие влияния на биомассу
и сроки цветения

30

Chrysanthemum L. sp. 21 → 15
18 → 10
18 → 8

Уменьшение высоты растения; 
отсутствие влияния на биомассу; 
ускорение цветения

31, 32

Euphorbia pulcherrima Willd. ex Klotzseh 24 → 16, 24 → 8
20 → 14, 19 → 13
18 → 10

Уменьшение высоты растения, 
длины черешков; отсутствие 
влияния на биомассу

24, 28, 31, 33, 
34

Kalanchoe blossfeldiana Poelln. 19 → 12 Увеличение длины стебля
и цветоносов; отсутствие влияния 
на сроки цветения

29, 31

Lilium longiflorum Thunb. 20 → 12 Уменьшение высоты растения 3
Senecio cruentus (Masson ex L′Hér.) DC. 19 → 12 Отсутствие влияния на высоту

растения
29

Sinningia speciosa (Lodd. ex Ker Gawl) 
Hiern

19 → 12 Отсутствие влияния на высоту 
растения

29

Клумбовые растения
Begonia х tuberhybrida pendula 19 → 12 Уменьшение высоты растения, 

отсутствие влияния на биомассу
и сроки цветения

29
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содержание воды, относительный выход электро-
литов, интенсивность перекисного окисления
липидов, холодоустойчивость), в большей степе-
ни зависит от того, опускается ли температура
ниже критического уровня и вызывает ли она раз-
витие стресс-реакции [12, 13, 43]. Наиболее выра-
женные эффекты дроп-воздействий (торможение
роста и накопления биомассы, повышение холо-
доустойчивости, снижение скорости фотосинтеза
и усиление дыхания растений) обычно наблюда-
ются при использовании низких закаливающих
температур, близких к повреждающим, или даже
относящихся к повреждающим при их непрерыв-
ном и достаточно продолжительном действии на
растения. Важно иметь в виду, что при дроп-воз-
действиях ответная реакция растения в большей
степени зависит от абсолютного значения, до ко-
торого понижается температура, и продолжи-
тельности холодового воздействия, чем от гради-
ента температур, так как именно этим определя-
ется, запускается ли в данном случае комплекс
изменений, характерных для стресс-реакции [12].

Предложенные ранее “температурные карты”,
указывающие местонахождение на температур-
ной шкале границ разных температурных зон
(фоновой зоны, зон холодового закаливания и

холодового повреждения), установленные в опы-
тах с постоянным продолжительным (несколько
суток) действием низких температур [44–46], не
являются абсолютными, а зависят от фазы разви-
тия растений, их физиологического состояния и
параметров внешней среды. Под влиянием дроп-
воздействий эти границы могут существенно сме-
щаться в область более низких температур [37,
43], что необходимо учитывать при выборе значе-
ний температуры в экспериментах, направлен-
ных на решение тех или иных научных задач.
Важно также иметь в виду, что при дроп-воздей-
ствиях диапазон, в котором растения способны
поддерживать соотношение дыхание/фотосинтез
на определенном уровне и накапливать в доста-
точных количествах фотоассимиляты, оказывает-
ся значительно шире, чем в случае постоянного
длительного действия на них низких температур
[37, 43].

Интересно, что при одинаковой “суммарной
дозе” дроп-воздействий более короткие, но ин-
тенсивные ежесуточные воздействия (например,
8°С в течение 2 ч) оказывают более сильный эф-
фект, чем более продолжительные умеренные
(например, 16°С в течение 8 ч) [33]. Это связано с
тем, что снижение температуры до значений ни-

Примечание: * продолжительность дроп-воздействий варьировала от 1.5 до 6 ч.

Fuchsia x hybrida Hort. ex Vilm. 21 → 15, 20 → 14
18 → 12

Уменьшение высоты растения; 
отсутствие влияния на биомассу

28, 34

Impatiens walleriana Hook.f. 19 → 12 Отсутствие влияния на высоту
растения, биомассу и сроки цветения

29

Impatiens hawker W. Bull 21 → 15
20 → 14

Уменьшение высоты растения 28

Pelargonium L′Hér ex Ait. 19 → 12
18 → 2

Уменьшение высоты растения; 
отсутствие влияния на биомассу 
и сроки цветения

29, 34, 35

Petunia х hybrid Vilm. 19 → 12, 17 → 10
16 → 10

Отсутствие влияния на высоту
растения и биомассу; ускорение 
цветения

29

Salvia splendens Selloe ex Schult. 18 → 12, 17 → 10
16 → 10

Отсутствие влияния на высоту
растения и сроки цветения

29

Tagetes patula L. 19 → 12 Отсутствие влияния на высоту
растения

29

Verbena elegans Kunth 19 → 12 Отсутствие влияния на высоту
растения

29

Другие виды растений
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 16 → 6 Уменьшение высоты растения 7
Triticum aestivum L. 23 → 9

23 → 4
Отсутствие влияния на рост листьев 
и накопление биомассы

12, 36

Вид растения Дроп-воздействие, 
°С* Эффекты Источник

литературы

Таблица 1. Окончание
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же критического уровня вызывает дополнитель-
ные эффекты, связанные с продолжительным по-
следействием на растения охлаждения, которые
не могут быть быстро компенсированы в теплых
условиях [43]. Кроме того, в большинстве случаев
различия в реакции растений на дроп-воздей-
ствия разной продолжительности не определяют-
ся обычной зависимостью “доза−эффект”, так
как помимо продолжительности в этом случае
большую роль играет сам характер температурно-
го воздействия (длительное или кратковремен-
ное, постоянное однократное или периодически
повторяющееся) [13].

Продолжительность дроп-воздействий приоб-
ретает особенно важную роль при снижении темпе-
ратуры до значений, выходящих за пределы опти-
мума для конкретного процесса. При этом зоны
температурного оптимума для разных процес-
сов/показателей (например, рост растений в высоту
и время до начала цветения) могут существенно раз-
личаться. Последнее определяет эффективность
влияния дроп-воздействий на те или иные пока-
затели. Наконец, следует иметь в виду, что эф-
фективность применения дроп-воздействий с за-
данными параметрами в практических целях (в
растениеводстве и цветоводстве) во многом зави-
сит и от видовой принадлежности растений (т.е.
от их биологических особенностей). Это предпо-
лагает проведение специальных исследований,
направленных на выявление оптимальных пара-
метров дроп-воздействий применительно к каж-
дому конкретному объекту.

Помимо ситуации с применением дроп-воз-
действий с заданными параметрами, которые ис-
пользуются в практике тепличного растениевод-
ства, изучение интенсивности и длительности
ежесуточных понижений температуры актуально
и для многих теплолюбивых растений, выращи-
ваемых в открытом грунте в умеренной зоне, ко-
торые в начале и конце вегетационного сезона
могут многократно испытывать кратковремен-
ный холодовой стресс. К примеру, это происхо-
дит при ранней высадке рассады томатов (Sola-
num lycopersicum L.) [21], дыни (Cucumis melo L.),
арбузов (Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & Na-
kai) [9–11] для получения ранней продукции этих
культур. Если учесть, что для растений семейства
Cucurbitaceae, таких как арбуз и дыня, темпера-
турный оптимум роста находится в диапазоне
температур от 20 до 32°С с минимумом и макси-
мумом, соответственно, 18 и 35°С, то вполне оче-
видно, что при ранней высадке растения много-
кратно подвергаются действию субоптимальных
температур с последующим их повышением до
оптимального уровня. Увеличение же количества
часов с температурой ниже оптимальной приво-
дит к снижению урожая [9–11]. Для хлопчатника
(Gossypium hirsutum L.) фоновыми являются тем-
пературы в диапазоне от 23 до 32°С. Поэтому рас-

тения не могут избежать повторяющегося холо-
дового стресса в начале или конце сезона, по-
скольку в ряде мест традиционного выращивания
этой культуры посадка обычно производится в
середине мая, а технической зрелости необходи-
мо достичь до первых заморозков, которые на-
блюдаются уже в конце октября [47]. Очевидно,
что сроки посадки зависят от того, какой продол-
жительности понижения температуры растения
способны переносить в начале и конце вегетаци-
онного сезона без ущерба для урожая. Этому вопро-
су посвящен целый ряд исследований, проведенных
на разных культурах [9–11, 48, 49], хотя, по мнению
агрономов [47], использование результатов, полу-
ченных в контролируемых условиях, имеет опреде-
ленные ограничения для прогнозирования реакции
растений на холод в полевых условиях.

Время дроп-воздействий в суточном цикле. Вре-
мя снижения температуры в суточном цикле мо-
жет оказывать существенное влияние на реакцию
растений на дроп-воздействия. Так, уже в первых
работах на лилии (Lilium longiflorum Wiebe), бего-
нии (Begonia х сhiemaтanta Everett) и томате было
показано, что наиболее эффективным для тормо-
жения линейного роста растений является сни-
жение температуры в начале светового периода
[3]. Ранее считалось, что это связано с тем, что
рост стебля в высоту у многих растений наиболее
активно происходит именно в ранние утренние
часы. Но снижать температуру на 2–3 ч утром в
тепличных условиях технически весьма непросто,
особенно если утром включаются лампы досветки,
излучающие тепло. Необходимо применять силь-
ную принудительную вентиляцию с последующим
нагревом, что тоже ведет к дополнительным за-
тратам энергии. Позднее было установлено, что
многие растения реагируют на снижение темпе-
ратуры в конце ночи почти также, а некоторые
даже сильнее, чем в утренние часы [16, 24–27, 50,
51]. В практическом плане оказалось эффектив-
нее снижать температуру на 5−15°С в конце ночи
за счет проветривания. Затем утром, после закры-
тия форточек и включения ламп досветки, воздух
нагревается до нужной температуры. До недавне-
го времени считалось, что дроп-воздействия не
оказывают тормозящего действия на рост стебля,
если применяются в другое время суток, кроме
как в конце ночи или утром [5, 24, 25, 50]. Однако
на разных культурах показано, что дроп-воздей-
ствия в любое время суток способны вызывать
морфогенетический эффект [17, 22, 52] (рис. 3).
При этом наличие или отсутствие света в период
понижения температуры оказывает намного более
сильное влияние на ответную реакцию растений,
чем суточная ритмика чувствительности расте-
ний к охлаждению. Добавим к этому, что уже в
ранних работах по влиянию переменных темпе-
ратур на рост растений указывалось на то, что ре-
акция растений видоспецифична [31]. Поэтому



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 67  № 6  2020

РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ НА КРАТКОВРЕМЕННЫЕ ЕЖЕСУТОЧНЫЕ ПОНИЖЕНИЯ 605

неудивительно, что данные, полученные на раз-
ных видах, могут существенно различаться.

Результаты, демонстрирующие хорошо выра-
женный морфогенетический эффект при дроп-
воздействиях в дневное время [3, 16, 17, 22, 35, 52],
указывают на то, что рост стебля в длину, как из-
вестно, происходит не с постоянной скоростью в
суточном цикле, а имеет свои пики, преимуще-
ственно в ночное время [32, 53, 54]. Тем не менее,
оптимальное время для дроп-воздействий с це-
лью получения компактных растений может не
совпадать с периодами наибольшей скорости ро-
ста стебля, в частности, у томата [16, 55]. Также в
формальном противоречии с мнением о зависи-
мости оптимального времени для дроп-воздей-
ствий от суточной ритмики роста стебля или че-
решков находятся данные о том, что с увеличени-
ем длительности дроп-воздействий с 2 до 4 ч [16,
56] или с 1.5 до 3 ч [29] их эффективность снижается
или остается прежней, хотя логичней было бы ожи-
дать ее увеличения. Объяснений этому факту пока
не найдено, но в этой связи можно отметить инте-
ресные данные о стимулировании дроп-воздей-
ствиями удлинения стебля растений мари (Cheno-
podium rubrum L.) в течение 10 ч после окончания
низкотемпературного воздействия [53]. У хризан-
темы (Dendranthema grandiflorum Ramat.) дроп-
воздействия не нарушали суточный ритм роста
стебля, но значительно изменяли амплитуду коле-
баний скорости роста в оставшуюся часть суток.

Отсюда можно предположить, что дроп-воздей-
ствия сами по себе способны изменять ритмику
роста растений в суточном цикле. Возможно, с
этим связаны нередко возникающие несовпаде-
ния получаемых результатов с ожидаемыми.

Скорость снижения температуры. Реакция рас-
тений на охлаждение зависит не только от интен-
сивности и продолжительности низкотемпера-
турного воздействия, но и от скорости снижения
температуры [57]. Например, при скорости сни-
жения температуры более чем 1–10°С/мин в рас-
тениях наблюдаются реакции, отличные от тех,
что происходят при постепенном снижении тем-
пературы. Реакции растений на быстрое охлажде-
ние могут не проявляться, если перепад темпера-
туры невелик. Экспериментально установлено,
что для этого перепад температуры должен быть в
пределах от 2 до 10°С [58].

В ряде работ показана способность растений
“измерять” скорость снижения температуры.
Так, было обнаружено, что диапазон деполяризации
мембран корня огурца (Cucumis sativus L.) положи-
тельно коррелирует со скоростью охлаждения [59],
предполагая роль Са2+ в восприятии растением ско-
рости охлаждения, что и подтвердилось прямым
измерением кинетики Са2+ [60]. Скорость изме-
нения температуры может быть определяющей,
когда температурные изменения имеют кратко-
временный характер [58, 59] или когда изучают
быстро изменяющиеся показатели [61], например,

Рис. 3. Внешний вид контрольных растений Solanum lycopersicum и растений, подвергавшихся дроп-воздействиям
(10°С, 2 ч) в начале, середине и конце дня и ночи [22].

День

Ночь

Контроль ДРОП 9–11 ДРОП 14–16 ДРОП 19–21

Контроль ДРОП 21–23 ДРОП 0–2 ДРОП 3–9
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такие как содержание внутриклеточного кальция.
При длительных экспозициях более важным фак-
тором является абсолютное значение температу-
ры [62].

В наших экспериментах с 2-часовыми дроп-
воздействиями на растениях огурца резкое сни-
жение температуры (от 20 до 9°С) оказывало бо-
лее сильное негативное воздействие на состояние
фотосинтетического аппарата растений и накоп-
ление биомассы по сравнению с постепенным
(0.4°С/мин) [63]. В то же время линейный рост и
развитие растений, а также холодоустойчивость
листьев изменялись под влиянием дроп-воздей-
ствий независимо от скорости снижения темпера-
туры. Следовательно, в лабораторных эксперимен-
тах, когда при изучении влияния температурного
фактора на растения происходит резкая смена
температуры (в результате быстрой перестановки
растений из одних температурных условий в дру-
гие), необходимо учитывать, что при кратковре-
менном низкотемпературном воздействии ско-
рость снижения температуры может быть более
сильным, определяющим реакцию растения фак-
тором по сравнению с ее абсолютным значением,
которого она достигает в результате снижения.

ВЛИЯНИЕ ФАКТОРОВ ВНЕШНЕЙ
СРЕДЫ НА РЕАКЦИЮ РАСТЕНИЙ

НА ДРОП-ВОЗДЕЙСТВИЯ
Свет. Свет способен оказывать значительное

модифицирующее действие на реакцию растений
на дроп-воздействия. Прежде всего, эффекты дроп-
воздействий на растения различаются в зависимо-
сти от того, осуществляются они в присутствии све-
та или в темноте. Дроп-воздействия на свету оказы-
вают больший морфогенетический эффект [17,
64, 65]. В определенной степени это связано со
снижением активности гиббереллинов в резуль-
тате быстрого увеличения экспрессии одного из
генов (PsGA2ox2), что приводит к деактивации
гиббереллинов [20]. Экспрессия этого гена про-
исходит лишь при действии низкой температуры
на свету. Однако, надо отметить, что механизм,
связанный с активностью гиббереллинов, участ-
вует лишь в изменениях морфологии растений и
не влияет на их фотосинтетическую и дыхатель-
ную способность [66]. В то же время свет может
усиливать негативное влияние холода на расте-
ния, вызывая в условиях низких температур более
значимые функциональные нарушения в фото-
синтетическом аппарате (ФСА) [17, 64, 65], кото-
рые могут приводить к снижению скорости на-
копления биомассы. Даже относительно слабый
свет при холодовом воздействии может приво-
дить к поглощению растениями неиспользуемой
в фотохимических реакциях световой энергии и
вызывать фотоингибирование, проявляющееся в
снижении скорости фотосинтеза, фотоокисле-

нии пигментов и разрушении структуры хлоро-
пластов.

Помимо этого, реакция растений на охлажде-
ние может зависеть и от световых условий, пред-
шествовавших действию холода. Более высокий
уровень освещенности, используемый при выра-
щивании растений, способствует поддержанию
растениями, подвергающихся дроп-воздействи-
ям в темноте, высоких скоростей фотосинтеза (на
уровне контрольных растений) при оптимальной
температуре и повышению устойчивости фотосин-
теза к низкой температуре [65]. При низкой осве-
щенности влияние дроп-воздействий может быть
менее выраженным из-за дефицита ассимилятов,
что само по себе ограничивает рост растений.

Результаты экспериментов, проведенных с бо-
лее чем 20 различными видами и сортами расте-
ний, отчетливо указывают на то, что эффектив-
ность дроп-воздействий может также зависеть от
фотопериода [42, 67]. Наибольший эффект дроп-
воздействий на высоту растений проявляется в
условиях короткого фотопериода. С увеличением
фотопериода эффект ослабевает или отсутствует.
Для проявления эффекта дроп-воздействий в
условиях длинных фотопериодов, как правило,
требуются более продолжительные низкотемпера-
турные воздействия. Вероятно, это связано с уси-
лением синтеза гиббереллинов при увеличении
фотопериода, что свойственно как коротко- [68],
так и длиннодневным [69] растениям.

Изучение реакции растений на дроп-воздей-
ствия при разных фотопериодах показало, что в
условиях круглосуточного освещения различия в ре-
акции ФСА растений на постоянную температуру и
температурный режим, включающий дроп-воздей-
ствия, выражены в наибольшей степени. Опыты в
условиях круглосуточного освещения показали, что
дроп-воздействия с использованием закаливаю-
щих значений температуры препятствуют свето-
вому повреждению листьев (развитию хлороза) и
стабилизируют работу ФСА у чувствительных к
круглосуточному освещению растений [70, 71].
Однако, следует иметь ввиду, что дроп-воздей-
ствия не обладают выраженным последействием
и нивелируют или ослабляют повреждающий эф-
фект круглосуточного освещения только в период
их применения [72].

Вода. И относительная влажность воздуха, и
обеспеченность водой оказывают сильное коли-
чественное и качественное влияние на реакцию
растений на дроп-воздействия [73, 74]. При высо-
кой относительной влажности воздуха дроп-воз-
действия вызывают значительный морфогенети-
ческий эффект, не снижая или даже увеличивая
биомассу растения, что приводит к увеличению
компактности растений. В условиях низкой отно-
сительной влажности воздуха и дефицита воды
эффекты дроп-воздействий на компактность рас-
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тений нивелируются вследствие сильного тормо-
жения линейного роста и накопления биомассы
растений в результате недостатка влаги.

При совместном длительном действии низких
положительных температур и водного стресса не-
гативные эффекты усиливаются, что приводит к
снижению продуктивности растений. Совмест-
ное действие “периодической засухи” (как особо-
го агроприема) и дроп-воздействий при высокой
относительной влажности воздуха приводит к
увеличению компактности растений, а также их
устойчивости к низкой температуре и водному
стрессу, индуцированному низкой температурой
[73, 74]. Хотя морфогенетический эффект таких
альтернативных применению ретардантов агро-
приемов как дроп-воздействия и “периодическая
засуха” сопоставим в плане их влияния на линейные
размеры растений, увеличение компактности расте-
ний происходит только под влиянием дроп-воздей-
ствий. При “периодической засухе” растения стано-
вятся меньше, но не компактнее, из-за значитель-
ного снижения биомассы. Это важно иметь в
виду, так как современное растениеводство, ори-
ентированное на снижение затрат на единицу полу-
чаемой продукции, требует поиска относительно
недорогих и безопасных для окружающей среды
способов управления высотой и компактностью
растений из-за строгих маркетинговых требова-
ний к качеству рассады овощных культур и при
выращивании декоративных растений [75].

РЕАКЦИИ НА ДРОП-ВОЗДЕЙСТВИЯ 
ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ РАЗНЫХ 

ПО ОТНОШЕНИЮ К ТЕМПЕРАТУРЕ
И СВЕТУ ГРУПП РАСТЕНИЙ

Теплолюбивые и холодостойкие растения. Рас-
смотрению ответных реакций теплолюбивых рас-
тений на дроп-воздействия посвящено немало
экспериментальных работ и обзоров [3, 4, 15, 52],
но данных о реакции холодостойких растений не-
много [12, 76, 77]. Несмотря на значительные ка-
чественные и количественные различия в реак-
циях холодостойких и теплолюбивых растений на
постоянное продолжительное действие и после-
действие пониженных температур, их реакции на
дроп-воздействия в целом качественно схожи [12,
36]. И у теплолюбивых, и у холодостойких видов
дроп-воздействия вызывают торможение линейно-
го роста органов растений, а также целый спектр
физиологических изменений, способствующих
более полному проявлению адаптивного потен-
циала, в частности, обеспечивая более высокую
скорость фотосинтеза при низкой температуре по
сравнению с контрольными растениями (не под-
вергавшимися низкотемпературным воздействи-
ям), а также рост их холодоустойчивости.

Растения разных фотопериодических групп. На
основании относительно немногочисленных экс-

периментов, проведенных в разных условиях, бо-
лее 20 лет назад был сделан вывод, что длинно-
дневные растения менее отзывчивы на дроп-воз-
действия, чем короткодневные [42]. Однако, наш
анализ результатов опытов, проведенных с расте-
ниями разных фотопериодических групп (корот-
кодневных, нейтральных и длиннодневных) в
условиях разных фотопериодов [15, 33, 42, 31, 67,
78], позволяет заключить, что реакция растений
на дроп-воздействия зависит не от их принадлеж-
ности к определенной фотопериодической груп-
пе, а прежде всего определяется условиями про-
ведения опыта, а именно продолжительностью
фотопериода. Растения реагируют на дроп-воз-
действия сильнее в условиях коротких фотопери-
одов, а с увеличением фотопериода, как правило,
требуются более длительные низкотемператур-
ные воздействия для торможения роста. Кроме
того, изучение динамики роста стебля в дневное и
ночное время в условиях короткого и длинного
дня показало, что она может значительно разли-
чаться у разных видов растений, но это не связано
с их принадлежностью к той или иной фотопери-
одической группе [54].

Светолюбивые и теневыносливые растения. По-
скольку низкие температуры снижают скорость
темновых реакций фотосинтеза, и на свету в услови-
ях холода нарушается баланс между поглощением
энергии и ее использованием, то можно предпо-
ложить, что теневыносливые растения, имеющие
бóльший размер светособирающего комплекса и
меньшие скорости транспорта электронов, могут
в бóльшей степени, чем светолюбивые, быть под-
вержены фотоингибированию, вызванному по-
нижением температуры в присутствии света. Ре-
зультаты наших опытов со светолюбивыми и те-
невыносливыми гибридами огурца показали, что
требовательность растений к свету может в опре-
деленных условиях влиять на реакцию растений
на дроп-воздействия [64, 65]. В частности, у раз-
ных гибридов огурца в ответной реакции на дроп-
воздействия наряду с общими чертами наблюда-
лась и определенная специфичность, связанная с
экотипическими особенностями того или иного
гибрида. Наибольшие различия между светолюби-
выми и теневыносливыми гибридами проявились в
их способности к температурной адаптации. Отда-
ленный во времени эффект дроп-воздействий на
свету в виде снижения ранней урожайности на
50−65% проявлялся только у теневыносливых ги-
бридов огурца.

В целом можно заключить, что в реакциях рас-
тений на дроп-воздействия значительную роль
играет видоспецифичность, не связанная напря-
мую с их принадлежностью к той или иной группе
растений − теплолюбивых или холодостойких,
светолюбивых или теневыносливых, коротко-
дневных, длиннодневных или фотопериодически
нейтральных.
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ТИТОВ и др.

ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ 
МЕХАНИЗМЫ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ

НА ДРОП-ВОЗДЕЙСТВИЯ
Линейный рост и морфогенез. В основе тормо-

жения роста растений под влиянием дроп-воз-
действий, который зафиксирован в отношении
многих видов, прежде всего, лежат изменения в
содержании активных гиббереллинов [79–82].
При этом механизмы адаптации к низким темпе-
ратурам на свету и в темноте существенным обра-
зом различаются. На свету в результате усиления
экспрессии гена PsGA2ox2 происходит инактива-
ция активного гиббереллина ГА1, что приводит к
торможению линейного роста. В то же время от-
сутствие влияния дроп-воздействий в темноте на
содержание ГА1 и экспрессию PsGA2ox2 на фоне
снижения скорости роста стебля указывает на
участие иных факторов в реакции растений на
охлаждение. Известно, что температура влияет и
на активность других гормонов (ауксинов, цито-
кининов, АБК, брассиностероидов и т.д.), кото-
рые также участвуют в регуляции роста растений,
однако их роль в реакциях растений на дроп-воз-
действия неизвестна [75].

Наряду с фитогормонами определенную роль
в реакции растений на дроп-воздействия может
играть фитохром В [15, 56, 82, 83]. Возможно, он
регулирует чувствительность тканей стебля к гиб-
береллинам и именно благодаря фитохрому В
растения имеют высокое содержание гибберел-
линов в условиях длинных фотопериодов [75].

Влияние дроп-воздействий на водообмен сле-
дует также рассматривать как одну из важных при-
чин торможения роста растений [34, 74, 75]. Ограни-
чения в поглощении воды корнями при снижении
температуры и снижение скорости транспирации
(хотя и не полное ее прекращение) во время дроп-
воздействий могут приводить к водному стрессу,
в результате чего происходит торможение линей-
ного роста, т.к. пониженное тургорное давление
непосредственно приводит к уменьшению растя-
жения клеток.

Необходимым условием для роста растений
является наличие углеводов, а нехватка фотоас-
симилятов, служащих строительным материалом
и субстратами для дыхания, может снижать ско-
рость роста и тем самым нивелировать эффект
дроп-воздействий, что показано в опытах с исполь-
зованием относительно низкой освещенности [65].
Добавим, что в определенных случаях торможе-
ние линейного роста под влиянием дроп-воздей-
ствий может не проявляться из-за того, что они
осуществляются в конце ночи или начале дня, ко-
гда возникает наибольший дефицит ассимиля-
тов, необходимых для роста.

Таким образом, физиологические механизмы,
обуславливающие морфогенетический эффект
дроп-воздействий, а именно их влияние на рост

растений, могут включать изменение гормональ-
ного и водного статуса растений, а также участие
фитохромной системы. При этом эффекты дроп-
воздействий могут быть модифицированы дей-
ствием светового и водного факторов. В то же вре-
мя морфогенетический эффект дроп-воздействий
может снижаться или не проявляться в условиях,
способствующих очень быстрому росту, а именно
в условиях длинных фотопериодов (из-за высоко-
го содержания активных гиббереллинов) и низ-
кого соотношения красного (К) и дальнего крас-
ного (ДК) света− К/ДК (при высокой плотности
посадки, использовании ламп с низким отношени-
ем К/ДК, затенении). Также эффект дроп-воздей-
ствий может нивелироваться при сильно затормо-
женном росте в условиях низкой освещенности рас-
тений (из-за недостатка фотоассимилятов), низкой
относительной влажности воздуха и при высоком
соотношении К/ДК (при использовании специ-
альных фильтров или ламп с высоким соотноше-
нием К/ДК). Эффективность дроп-воздействий
может повышаться при их сочетании с так называе-
мой “периодической засухой” в условиях высокой
относительной влажности воздуха [74], которую
применяют в качестве агроприема для управления
ростом растений в тепличных хозяйствах.

Вегетативное и репродуктивное развитие.
Главными факторами, определяющими скорость
развития растений, как известно, являются не
температура дня или ночи, а среднесуточная тем-
пература [84], и сроки цветения определяются
суммой эффективных температур. Поскольку
дроп-воздействия в силу краткосрочности приво-
дят лишь к незначительному их понижению, то
дроп-воздействия, которые применяются в прак-
тических целях, как правило, не оказывают зна-
чимого влияния на скорость вегетативного и ге-
неративного развития [12, 13, 26, 33, 50]. Хотя в
некоторых случаях отмечено увеличение ранней
урожайности томатов и сладкого перца (Capsicum
annuum L.), когда растения подвергались дроп-
воздействиям во время пререпродуктивного перио-
да [71]. Однако в ситуации, когда дроп-воздействия
характеризуются большой интенсивностью и/или
продолжительностью, наблюдается снижение ско-
рости появления листьев и/или задержка начала
цветения и плодоношения [23, 33, 42, 64], но они не-
сопоставимы по своим последствиям для процесса
развития, которое тормозится вплоть до полной
остановки при постоянном действии на растения
низкой температуры.

Фотосинтез, дыхание и продуктивность. Фо-
тосинтез является одним из наиболее чувстви-
тельных к холоду физиолого-биохимических
процессов, поэтому адаптация растений к низ-
ким температурам тесно связана с адаптацией
ФСА, которая проявляется в повышении термо-
устойчивости фотосинтеза. На ряде видов расте-
ний показано, что дроп-воздействия, в отличие
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от постоянного действия низкой температуры, не
снижают скорость фотосинтеза в оптимальных
условиях, а в условиях низкой температуры вызы-
вают ее увеличение по сравнению с контролем
[12, 37, 40]. Способность растений, подвергаю-
щихся дроп-воздействиям, поддерживать устьица
в открытом состоянии в условиях низких темпе-
ратур способствует обеспечению высокого уров-
ня фотосинтеза [39]. Показано также, что под
влиянием дроп-воздействий у некоторых видов
растений возрастает фотосинтетическая эффек-
тивность использования воды, что отражает уве-
личение их устойчивости к дефициту воды [18]. В
то же время дроп-воздействия, особенно на свету,
вызывают снижение эффективности использова-
ния световой энергии в фотосинтетических реак-
циях (видимого квантового выхода фотосинтеза)
в результате инициации ряда защитно-приспосо-
бительных реакций растений на низкую темпера-
туру, позволяющих им избежать повреждения
ФСА [85].

Анализ изменения отношения темнового ды-
хания (Rd) листьев к фотосинтезу (Ag) − R/A (по-
казатель сбалансированности основных физио-
логических процессов) у растений, подвергнутых
дроп-воздействиям, показал, что оно увеличива-
лось, при этом величина изменения возрастала с
усилением интенсивности дроп-воздействий, то
есть со снижением значения действующей на рас-
тения температуры [37]. Увеличение данного по-
казателя под влиянием дроп-воздействий на
уровне листа было обусловлено в большей степе-
ни повышением Rd и в меньшей – снижением Ag.
Важно, что в случае дроп-воздействий абсолютные
значения температур, приводящие к увеличению
соотношения R/A, оказываются значительно ниже
тех, которые при постоянном ее действии приво-
дят к снижению скорости фотосинтеза и возрас-
танию скорости дыхания, а следовательно, к ро-
сту R/A. Например, при постоянном действии
температуры 12°С в течение 6 суток величина R/A
составляет 2.08, а при дроп-воздействиях с ис-
пользованием той же температуры − всего 0.05.
Это свидетельствует о том, что при дроп-воздей-
ствиях температурный диапазон, в пределах кото-
рого растения способны поддерживать на опреде-
ленном уровне соотношение R/A и, следовательно,
скорость накопления сухой биомассы, значи-
тельно шире, чем при постоянном длительном
действии низких температур. В большинстве ра-
бот, где применялись дроп-воздействия умерен-
ной интенсивности (снижение до 8–12°С) и не-
большой продолжительности (2–3 ч), растения
накапливали биомассу, сопоставимую с растени-
ями, не подвергавшимися охлаждению, или даже
большую [12, 14, 27, 29, 33, 51, 73].

Следует отметить, что стимуляция дыхания
под влиянием дроп-воздействий, проявляющая-

ся у теплолюбивых растений огурца при низких
температурах, обусловлена в основном повыше-
нием активности цитохромного, а не альтерна-
тивного пути дыхания [86, 87], а у холодостойкой
пшеницы (Triticum aestivum L.) дроп-воздействия,
в отличие от постоянного действия низкой тем-
пературы, не вызывают явных изменений в дыха-
тельном метаболизме [87].

Холодоустойчивость. Дроп-воздействия спо-
собны вызывать повышение холодоустойчивости
теплолюбивых растений, в основе которого лежат
следующие события: изменения в экспрессии ге-
нов холодового ответа и синтезе белков [88, 89];
изменение липидного состава мембран, а именно
увеличение ненасыщенности жирных кислот [90,
91]; адаптивные изменения в ФСА, приводящие к
поддержанию фотосинтеза при низкой темпера-
туре и обеспечению растений фотоассимилятами
[12, 37–39]. Участие и роль в механизмах повышения
холодоустойчивости растений, наблюдаемого под
влиянием дроп-воздействий, физиолого-биохими-
ческих изменений, связанных с накоплением саха-
ров и других осмотически активных веществ, а
также активацией антиоксидантной системы тре-
буют дополнительного изучения.

Вопрос о влиянии дроп-воздействий на экс-
прессию генов у растений почти не изучен. Извест-
но лишь, что у растений огурца, подвергавшихся
дроп-воздействиям и постоянному действию низ-
кой (12°С) температуры в течение 6 суток, суще-
ственные различия в экспрессии генов между
этими вариантами опыта отсутствовали, о чем
свидетельствует показатель отношения индуци-
рованных фрагментов к общему числу амплифи-
цированных фрагментов кДНК [15]. Такое почти
полное совпадение паттернов фрагментов кДНК
в обоих вариантах низкотемпературного воздей-
ствия может говорить не только о сходстве в регу-
ляции экспрессии генов, но и об экспрессии
сходного набора генов. Предполагается, что бо-
лее высокий уровень холодоустойчивости в вари-
анте с дроп-воздействиями по сравнению с по-
стоянным действием низкой температуры обес-
печивается не за счет включения определенных
генов и индуцированного синтеза белков de novo,
а благодаря изменению уровня экспрессии уже
функционирующих генов и/или участию иных
механизмов, не связанных непосредственно с ге-
номом [15]. Изучение экспрессии одного из
СОR-генов у растений картофеля (Solanum tubero-
sum L.), подвергавшихся дроп-воздействиям или
постоянному действию низкой закаливающей
температуры (5°С) в течение 6 суток, показало,
что низкотемпературные воздействия обоих ти-
пов вызывают экспрессию гена ci7 [89]. Причем,
если для достижения максимального уровня экс-
прессии этого гена при постоянном действии
низкой температуры требовалось 72 ч, то при
дроп-воздействиях подобный эффект достигался
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уже при 12 ч суммарного действия низкой темпе-
ратуры (6 суток по 2 ч) [15].

В то же время изучение особенностей реакции
растений огурца и пшеницы, у которых был по-
давлен биосинтез белков на 80S цитоплазматиче-
ских рибосомах (с помощью циклогексимида) или
на 70S рибосомах митохондрий и хлоропластов (с
помощью хлорамфеникола), на длительное и крат-
ковременное действие пониженных температур
позволило установить зависимость процесса по-
вышения холодоустойчивости растений при
дроп-воздействиях от биосинтеза белков [36], по-
добно тому, как это установлено ранее в отношении
реакции растений на длительное (постоянное) дей-
ствие холода [44]. Исходя из этих данных, вопрос о
роли генетических факторов и индуцированного
синтеза белков остается открытым и требует
дальнейших исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рост большинства видов растений протекает в

условиях частых и весьма значительных по ам-
плитуде колебаний температуры – по годам, сезон-
ных и суточных. Одной из главных и усиливающих-
ся тенденций изменения климата в последние годы
является увеличение его нестабильности. Поэто-
му вполне естественно, что в процессе длитель-
ной эволюции физиологические процессы, опре-
деляющие рост и развитие растений, оказались
хорошо адаптированными к широкому спектру
внешних факторов и именно это позволяет расте-
ниям успешно осуществлять свою жизнедеятель-
ность в широком диапазоне внешних условий,
включая температурные. Важно, что наличие у
растений значительного адаптивного потенциала
открывает большие возможности для ведения се-
лекционно-генетической работы, а также решения
практических задач, связанных с выращиванием
растений в условиях контролируемого климата. Это
же открывает определенные возможности для по-
иска и апробации новых стратегий сохранения
энергии в теплицах, экономическая эффектив-
ность использования которых в значительной
степени зависит от энергозатрат. Так, например,
в последнее время получила признание среди
специалистов концепция температурного инте-
грирования (“temperature integration”, TI) [84, 92].
Она предполагает, что температура может коле-
баться в суточном цикле между нижним значением,
соответствующим “базовой” температуре (ниж-
нему температурному пределу вегетации, при ко-
тором развитие прекращается), и верхним, совпа-
дающим со значением оптимальной температуры
(при которой скорость развития максимальна).
При этом действие низких температур компенси-
руется последующим действием высоких. Кон-
цепция TI основана на способности растений в
первую очередь реагировать на среднесуточную

температуру, а не на ее изменения в суточном
цикле [93, 94]. Показано, что с помощью TI мож-
но достичь не менее 5–15% экономии энергии без
ущерба для роста и развития растений [95]. Ее
применение совместно с динамическим контро-
лем климата (“dynamic climate control”), заключа-
ющимся в регуляции температуры, освещенности
и концентрации CO2 на основе изменений пока-
зателей фотосинтетической активности, позво-
ляет достичь еще больших результатов [96]. При-
менение дроп-воздействий, которым посвящена
данная статья, органично вписывается в концеп-
цию TI, поскольку подразумевает, что температу-
ра может снижаться в ночное время, но не ниже
значения “базовой”, и что в теплое время суток
возможные негативные последствия охлаждения
растений будут компенсированы. У холодостой-
ких видов значения “базовой” температуры ва-
рьируют от 0 до 4°С, у теплолюбивых – от 8 до
12°С, и для каждого культивируемого вида они
точно определены [97].

Поскольку реакция на кратковременные еже-
суточно повторяющиеся понижения температу-
ры является выработанным в процессе эволюции
адаптивным ответом растений, испытывающих
на протяжении многих поколений не только се-
зонные и внутрисезонные флуктуации темпера-
туры, но и ее колебания в суточном цикле, то так
же, как в случае с реакцией на действие других
стресс-факторов, адаптация к дроп-воздействи-
ям включает в себя достаточно широкий ком-
плекс физиолого-биохимических изменений. Их
набор, соотношение и удельный вес зависят от
параметров дроп-воздействий, видовых особен-
ностей растений, их физиологического состоя-
ния и сопутствующих условий внешний среды.
Благодаря этим изменениям растения оказыва-
ются способными не только переносить непро-
должительные понижения температуры в суточ-
ном цикле, но и поддерживать при этом нормаль-
ную жизнедеятельность, рост и развитие. На
практике применение дроп-воздействий в каче-
стве агроприема позволяет управлять ростом рас-
тений без использования ретардантов (или суще-
ственно сокращая их количество) и с меньшими
затратами энергии, что ведет не только к повыше-
нию эффективности сельскохозяйственного про-
изводства, но и увеличению доли экологически
чистой продукции, что отвечает на запрос со сто-
роны потребителя.

Что касается вопросов и научных задач, требу-
ющих изучения в ближайшие годы, то наиболее
важным нам представляется выявление различий
между температурными воздействиями разного
типа на уровне генома, транскриптома и протео-
ма. Такого рода данные крайне интересны и важ-
ны, поэтому развитие и применение современ-
ных методов исследований позволяет надеяться,
что они появятся уже в ближайшие годы. Следует



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 67  № 6  2020

РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ НА КРАТКОВРЕМЕННЫЕ ЕЖЕСУТОЧНЫЕ ПОНИЖЕНИЯ 611

также продолжить изучение способов (каналов)
восприятия растением отдельных параметров
низкотемпературных воздействий. Несмотря на
значительные успехи в изучении путей передачи
сигнала в растениях, индуцированного понижени-
ем температуры [98, 99], неясным остается вопрос
относительно тонких механизмов восприятия низ-
котемпературного сигнала. Не исключено, что в за-
висимости от скорости снижения температуры,
интенсивности и продолжительности ее действия
роль термосенсоров могут выполнять разные
структуры или вещества, что позволяет растени-
ям реагировать на охлаждение более гибко и адек-
ватно. Круг потенциальных кандидатов на роль
сенсоров низкой температуры включает в себя
как отдельные внутриклеточные структуры, так и
вещества – мембраны, элементы цитоскелета,
хроматин, фитохромы, ДНК, РНК, определен-
ные белки и сахара [100]. Не до конца выяснены
механизмы морфогенетического эффекта дроп-
воздействий и повышения холодоустойчивости
растений под их влиянием. Практически вообще
не изучалась ответная реакция на дроп-воздей-
ствия у дикорастущих растений. Ответы на эти и
некоторые другие вопросы помогут не только
лучше понять природу данного феномена, но и
оценить его фундаментальную роль в жизнедея-
тельности активно вегетирующих растений, от-
крывая вместе с тем новые возможности для
управления их ростом в условиях контролируе-
мого климата.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований в рамках научного проекта № 1914-
50502 и государственного задания КарНЦ РАН
(0218-2019-0074).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
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в качестве объектов исследований.
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