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особенносТи реаКции расТений CUCUmIS 
SATIVUS L. на дроП в зависимосТи оТ 
сКоросТи сниЖениЯ ТемПераТуры

Т. г. Шибаева, е. г. Шерудило, а. ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучали влияние скорости снижения температуры на реакцию растений Cucumis 
sativus L. на ежесуточные кратковременные (2 ч) снижения температуры (ДРОП) 
в конце ночного (темновой ДРОП) или в начале дневного (световой ДРОП) пери-
ода. Температуру снижали c 20 до 9 °С постепенно (со скоростью 0,4 °С/мин) или 
резко (11 °С/мин) путем перестановки растений из одной климатической камеры 
в другую. Полученные результаты показали, что при непродолжительном действии 
на растения низких положительных температур быстрое снижение температуры 
вызывает в растениях ряд реакций, отличных от тех, которые наблюдаются при 
постепенном снижении температуры. Резкое снижение температуры при ДРОП-
воздействиях оказало более сильное негативное воздействие на состояние фото-
синтетического аппарата растений и накопление биомассы по сравнению с посте-
пенным изменением температуры. Различия были более выраженными при дей-
ствии ДРОП на свету, и это указывает, что время суток, а скорее всего, наличие 
или отсутствие света в тот период, когда растения подвергаются действию низкой 
температуры, играет важную роль в их ответных реакциях. В то же время линейный 
рост и развитие растений, а также холодоустойчивость листьев изменялись под 
влиянием ДРОП независимо от скорости снижения температуры. Все эти аспекты 
реакции растений на действие пониженных температур следует учитывать в лабо-
раторных экспериментах, когда при изучении того или иного действия темпера-
туры на растения практикуется резкая смена температуры, которая достигается 
путем быстрой перестановки растений из одних температурных условий в другие.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; низкая температура; ДРОП-воздействия; 
скорость снижения температуры; свет.

T. G. shibaeva, e. G. sherudilo, A. F. Titov. THe eFFecT OF cOOLING 
rATe ON cucumber pLANT respONse TO A DAILy sHOrT-Term 
TemperATure DrOp

We studied the effect of cooling rate on responses of cucumber plants (Cucumis sati‑
vus L.) to a daily short-term (2 hour) temperature reduction (DROP) at the end of the night 
(dark DROP) or at the beginning of the day (light DROP). The temperature was lowered 
from 20° to 9 °C gradually (at a rate of 0.4 °C/min) or sharply (11 °C/min) by transferring 
plants from one climate chamber to another. This work has shown that under short-term 
exposure to low non-injurious temperatures a fast versus slow cooling have somewhat 
different effects on plants. DROP with rapid cooling had a more pronounced negative im-
pact on the state of the photosynthetic apparatus of the plants and biomass accumu-
lation compared to DROP with slow temperature decrease. The differences were more 
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введение

Ежесуточные непродолжительные снижения 
температуры (ДРОП, от англ. drop – падение) 
на 2–3 ч, обычно в конце ночи или рано утром, 
широко используются в практике тепличного 
растениеводства для получения компактной 
и более устойчивой рассады овощных культур, 
клумбовых и цветочных растений без примене-
ния химических ретардантов. В исследованиях 
особенностей реакции растений на ДРОП обыч-
но рассматриваются такие параметры, как ин-
тенсивность, длительность воздействия низких 
температур, время их воздействия в суточном 
цикле [Mortensen, Moe, 1992; Ueber, Hendriks, 
1992; Марковская и др., 2000; Сысоева и др., 
2013; Шибаева, Шерудило, 2014; Шибаева и др., 
2015], в то время как работ по изучению влия-
ния скорости снижения температуры нет. Меж-
ду тем давно известно, что реакция растений 
на охлаждение зависит не только от интенсив-
ности и продолжительности низкотемператур-
ного воздействия, но и от скорости снижения 
температуры [Patterson, Reid, 1990]. Например, 
еще в 1837 г. было отмечено, что быстрое пони-
жение температуры в отличие от постепенного 
охлаждения приводит к остановке движения ци-
топлазмы у водоросли Chara. Имеются данные, 
также по большей части полученные уже давно, 
свидетельствующие о том, что резкое охлажде-
ние часто влияет на те или иные физиологиче-
ские процессы и показатели растений не так, как 
постепенное снижение температуры до тех же 
значений. В частности, к чувствительным к рез-
кому снижению температуры процессам отно-
сятся движение цитоплазмы, флоэмный транс-
порт, рост, поглощение воды и мембранный 
потенциал [Minorsky, 1989]. Тем не менее до сих 
пор этому аспекту температурного воздействия 
на растения в исследованиях адаптации рас-
тений к низким положительным температурам 
должное внимание не уделялось. Анализ имею-
щихся литературных данных провести довольно 
сложно, так как в большинстве работ не указы-
вается или не измеряется, с какой скоростью 

происходило снижение температуры. Кроме 
того, нужно отметить, что в работах речь может 
идти о быстром понижении температуры (rapid-
cooling treatment), независимо от того, до како-
го конкретного значения оно происходит (при 
этом часто изменения происходят в пределах 
зоны оптимума), или о холодовом шоке (cold 
shock), когда температура быстро снижается до 
низких положительных значений. Особенно час-
то холодовой шок имеет место в лабораторных 
экспериментах, когда растения перемещают из 
обычных (нормальных) условий в условия дей-
cтвия низкой температуры практически одномо-
ментно (переставляют из одной климатической 
камеры в другую).

Чувствительность растений к быстрому сни-
жению температуры варьирует среди видов 
и сортов и может зависеть от их генетичес-
ких особенностей, стадии развития и физио-
логического состояния растения. В среднем 
скорость снижения температуры более чем 
1–10 °С/мин вызывает в растениях реакции, 
отличные от реакций на постепенное снижение 
температуры. Однако даже при скорости сни-
жения температуры в таком диапазоне реакции 
растений на быстрое охлаждение могут не про-
являться, если величина перепада температу-
ры меньше, чем некоторое пограничное значе-
ние (чаще всего перепад температуры должен 
быть в пределах от 2 до 10 °С) [Minorsky, 1989].

Время суток, когда растения подвергают-
ся действию низких температур, также играет 
определенную роль, так как чувствительность 
к холоду у растений может колебаться в тече-
ние суток [Patterson, Reid, 1990; Stavang et al., 
2007]. В связи с этим задача данной работы за-
ключалась в изучении влияния скорости сниже-
ния температуры на реакцию растений Cucumis 
sativus L. на ДРОП в конце ночного или в начале 
светового периода.

материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., Ку-
раж F1) выращивали в камере искусственного 

pronounced when plants were treated by light DROP, which indicates that the time of day, 
or rather the presence or absence of light at a time when the plants are exposed to low 
temperature plays a significant role. At the same time, a plant height, leaf emergence 
rate and leaf chilling tolerance changed under the influence of DROP regardless of the 
cooling rate. All these factors should be considered in laboratory experiments, when low 
temperature effects on plants are studied at rapid cooling, when temperature changes are 
achieved by transferring plants from one growth chamber to another.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; low temperature; DROP-treatment; rate of cooling; 
light.
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климата (Vötsch, Германия) в сосудах с песком 
при поливе полным питательным раствором (pH 
6,2–6,4), температуре воздуха 25/20 °С (день/
ночь), ФАР 250 мкмоль/ (м2·с), фотопериоде 
16 ч, влажности воздуха 70 %. Ежесуточные 
кратковременные (2 ч) понижения температу-
ры (ДРОП) до 9 °С в конце ночного (темновой 
ДРОП) или в начале дневного (световой ДРОП) 
периода проводили в течение 14 суток в пе-
риод роста первого настоящего листа (с 7-го 
по 20-й день от посадки). Температуру снижа-
ли и повышали или постепенно (со скоростью 
0,4 °С/мин), или резко (11 °С/мин), путем пе-
рестановки растений из одной климатической 
камеры в другую (Snijders Microclima 1750, Ни-
дерланды). Контрольные растения выращива-
ли при температуре 25/20 °С, производя изме-
нения температуры со скоростью 0,4 °С/мин.

В конце опыта определяли высоту растений, 
площадь, число листьев длиной более 1 см, су-
хую биомассу растений.

Общее содержание хлорофиллов a и b опре-
деляли с помощью измерителя уровня хлоро-
филла SPAD 502 Plus (Konica Minolta, Osaka, 
Япония). Для измерения флуоресценции хло-
рофилла использовали анализатор фотосинте-
за с импульсно-модулированным освещением 
(MINI-PAM, Walz, Германия). Потенциальный 
квантовый выход фотохимической активности 
ФС II (Fv / Fm) определяли после 20-минутной 
темновой адаптации листьев. Измерения про-
водили на первом настоящем листе, достиг-
шем зрелости.

О холодоустойчивости клеток первого на-
стоящего листа судили по температуре (ЛТ50), 
вызывающей гибель 50 % палисадных клеток 
листовых высечек после их 5-минутного промо-
раживания в термоэлектрическом термостате 
ТЖР («Интерм», Россия) при последовательном 
снижении температуры с шагом 0,4 °С [Дроз-
дов и др., 1976]. Жизнеспособность клеток 
определяли с помощью светового микроскопа 
Микмед-2 (ЛОМО, Россия) по коагуляции ци-
топлазмы и деструкции хлоропластов.

Содержание малонового диальдегида 
(МДА) определяли по [Heath, Parker, 1968]. 
Листья растирали в 2 мл 20% трихлоруксус-
ной кислоте (ТХУ). Гомогенат центрифугиро-
вали при 15 000 g в течение 10 мин; 1 мл на-
досадочной жидкости смешивали с 1 мл 20% 
ТХУ, содержавшей 0,5 % тиобарбитуровой 
кислоты. Смесь нагревали в течение 30 мин 
при 95 °С и затем центрифугировали 5 мин 
при 10 000 g. Концентрацию МДА определяли 
спектрофотометрически, измеряя оптическую 
плотность при 532 нм и неспецифичное погло-
щение при 600 нм. Для расчета содержания 

МДА использовали коэффициент экстинкции, 
равный 155/(мМ см). Концентрацию МДА выра-
жали в мкмоль/г сухой массы листьев.

Результаты представлены в виде средних 
значений по двум-трем независимым опытам 
(в каждом отдельном опыте использовали шесть 
и более биологических повторностей) и их стан-
дартных ошибок. Достоверность различий меж-
ду средними определена с помощью дисперси-
онного анализа с использованием программно-
го обеспечения Statistica (v. 8.0.550.0, StatSoft, 
Inc.). Разницу между средними значениями счи-
тали значимой при p < 0,05.

результаты и обсуждение

Полученные результаты показали, что быс-
трое или медленное снижение температуры во 
время ДРОП-воздействий оказывает неоди-
наковое влияние на состояние фотосинтети-
ческого аппарата (содержание хлорофиллов, 
величину Fv / Fm, накопление биомассы расте-
ний и интенсивность перекисного окисления 
липидов) (рис.). При этом резкие изменения 
температуры во время ДРОП-обработок ока-
зали на растения более сильное влияние. Важ-
но отметить, что различия в реакции растений 
на ДРОП, связанные со скоростью изменения 
температуры, были более выраженными в слу-
чае, когда ДРОП-обработкам растения подвер-
гались на свету. Так, если у растений, подвер-
гавшихся темновому ДРОП с постепенным или 
резким изменением температуры, биомасса 
была ниже, чем у контрольных растений, соот-
ветственно на 15 и 17 %, то при действии ДРОП 
на свету – на 32 и 41 %. Содержание хлорофил-
лов снижалось в варианте темнового ДРОП на 
5 и 13 %, а при световом ДРОП – на 10 и 30 % 
при постепенном и резком изменении темпе-
ратуры соответственно. Величина Fv / Fm снижа-
лась с 0,820 (в контроле) до 0,810 и 0,802 при 
темновом ДРОП и до 0,809 и 0,797 при свето-
вом ДРОП в вариантах с постепенным и резким 
изменением температуры соответственно. В то 
же время скорость изменения температуры не 
сказывалась на таких показателях, как высо-
та растений, скорость появления и площадь 
листьев, их холодоустойчивость (рис.).

Из литературы известно, что для некоторых 
физиологических параметров растений ско-
рость охлаждения часто играет более важную 
роль, чем длительность воздействия низкой 
температуры. Наиболее показательным при-
мером служит флоэмный транспорт. Резкое 
снижение температуры всего на 2,5 °С (с 30 до 
27,5 °С) останавливает флоэмный транспорт 
на 3 минуты [Minchin, Thorpe, 1983]. При этом 
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медленное охлаждение (менее 5 °С/мин) не 
приводит к подобному эффекту. Интересно от-
метить, что корреляция между чувствительнос-
тью флоэмного транспорта к холодовому шоку 
и другими сторонами холодочувствительности 
растений отсутствует, что показано в исследо-
вании на 86 видах растений, принадлежащих 
к 50 семействам [Lang, Minchin, 1986]. Помимо 
того, что изменения разных физиологических 
процессов в ответ на резкое или постепенное 

снижение температуры могут не коррелиро-
вать между собой, в реакциях растений на сни-
жение температуры с неодинаковой скоростью 
наблюдается еще и видоспецифичность, что 
дополнительно усложняет понимание того, как 
растения реагируют на понижение температу-
ры. Например, резкое падение температуры 
с 25 до 3 °С приводит к ингибированию флоэм-
ного транспорта практически у всех двудольных 
(из 86 исследованных видов), но только у 30 % 

Влияние скорости снижения температуры на биомассу (а) и высоту (б) растения, 
площадь (в) и количество (г) листьев, содержание хлорофиллов (д), максимальный 
квантовый выход фотохимической активности ФС II (е), интенсивность перекисного 
окисления липидов (ж) и прирост холодоустойчивости (з) растений Cucumis sativus 
при действии ДРОП в темноте и на свету
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однодольных [Lang, Minchin, 1986]. При этом 
уровень холодочувствительности видов в дан-
ном случае не имеет значения. Холодовой шок 
тормозит флоэмный транспорт у холодостойко-
го лютика (Ranunculus repens), но не влияет на 
него у теплолюбивой кукурузы (Zea mays). Еще 
одним процессом, очень чувствительным к рез-
кому снижению температуры, является движе-
ние цитоплазмы, которое в отличие от флоэм-
ного транспорта тесно коррелирует с другими 
откликами растения на охлаждение. Показано, 
что циклоз в трихомах теплолюбивых растений 
огурца, томата (Solanum lycopersicum), арбуза 
(Citrullus lanatus), табака (Nicotiana tabacum) 
и сладкого перца (Capsicum annuum) останав-
ливается, когда ткани подвергаются холодово-
му шоку при переносе их в помещение с темпе-
ратурой 10 °С или ниже. В противоположность 
этому у более холодостойких видов – редиса 
(Raphanus sativus), моркови (Daucus carota) 
и аистника (Erodium cicutarium) даже резкое 
понижение температуры до 2,5 °С не приво-
дит к остановке тока цитоплазмы. При посте-
пенном снижении температуры (1 °С/мин или 
меньше) у ряда теплолюбивых видов, таких как 
табак, томат, арбуз, ток цитоплазмы не оста-
навливается даже при снижении температу-
ры до значений ниже 10 °С [Patterson, Graham, 
1977; Woods et al., 1984]. Добавим, что степень 
снижения скорости тока цитоплазмы при дей-
ствии низкой температуры, а также скорость 
восстановления при возврате в теплые условия 
у разных видов растений различаются.

В нашей работе резкое снижение темпера-
туры (от 20 до 9 °С) при кратковременных (2 ч) 
низкотемпературных воздействиях (ДРОП) 
оказало более выраженное негативное воз-
действие на состояние фотосинтетического 
аппарата растений и накопление биомассы по 
сравнению с постепенным изменением тем-
пературы, и различия были более выраженны-
ми при действии ДРОП на свету. В то же время 
линейный рост и развитие растений, а также 
холодоустойчивость листьев изменялись под 
влиянием ДРОП независимо от скорости сни-
жения температуры.

В литературе имеются данные о том, что 
в восприятии растением скорости охлаждения 
ведущую роль играют холодочувствительные 
кальциевые каналы, и высказано мнение, что 
именно они являются первичными сенсорами 
низкотемпературного воздействия [Minorsky, 
Spanswick, 1989]. Результаты нашей работы 
хотя и не позволяют говорить о механизмах 
восприятия растением скорости снижения 
температуры, но подтверждают, что растения 
действительно способны «измерять» скорость 

падения температуры и реагировать на это 
вполне определенным образом. Кроме того, 
данная работа показала, что при непродолжи-
тельном действии на растения низких положи-
тельных температур (cold shock) быстрое сни-
жение температуры (более 10 °С/мин) вызы-
вает в растениях ряд реакций, отличных от тех, 
которые наблюдаются при постепенном сниже-
нии температуры. Время суток, а скорее все-
го, наличие или отсутствие света в тот период, 
когда растения подвергаются действию низких 
температур, также играет важную роль в ответ-
ных реакциях растений. Все эти аспекты реак-
ции растений на действие пониженных темпе-
ратур необходимо учитывать в лабораторных 
экспериментах, когда при изучении того или 
иного влияния температуры на растения прак-
тикуется резкая ее смена, которая достигается 
путем быстрой перестановки растений из од-
них температурных условий в другие.

Работа выполнена с использованием обо‑
рудования ЦКП НО Института биологии КарНЦ 
РАН при финансовой поддержке из средств фе‑
дерального бюджета на выполнение государ‑
ственного задания (тема № 0221‑2014‑0002) 
и РФФИ (проект № 14‑04‑00840_а).
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