
20

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 12. 2018. С. 20–37
DOI: 10.17076/eb884

УДК 581.1

осоБенносТи реаКции расТений на еЖесуТочные 
ПониЖениЯ ТемПераТуры В ЗаВисимосТи оТ иХ 
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Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В обзорной статье представлены собственные и литературные данные о влиянии 
на растения ежесуточных понижений температуры (ДРОП-воздей ст вий, от англ. 
drop – падение) разной интенсивности и продолжительности. Их анализ показывает, 
что влияние ДРОП-воздей ст вий на морфологические и физиолого-биохимические 
показатели теплолюбивых и холодостойких растений в значительной степени за-
висит от нижнего значения, до которого падает температура. Морфогенетический 
эффект ДРОП-воздей ст вий, фиксируемый по линейным ростовым показателям, 
усиливается с понижением температуры, в то время как реакция растений, оцени-
ваемая по другим физиолого-биохимическим параметрам (накопление биомассы, 
содержание хлорофилла, фотосинтетическая активность, показатели водного ре-
жима, холодоустойчивость), в большей степени зависит от того, опускается ли тем-
пература ниже критического уровня, что ведет к развитию стресс-реакции. Кроме 
того, при ДРОП-воздей ст виях ответная реакция растения в большей степени зави-
сит от абсолютного значения, до которого понижается температура, и продолжи-
тельности холодового воздействия, чем от градиента температур, так как именно 
это определяет запуск комплекса изменений, характерных для стресс-реакции. 
Продолжительность ДРОП-воздей ст вий становится более важным фактором при 
снижении температуры до значений, выходящих за пределы оптимума для опреде-
ленного процесса/показателя. При этом зоны температурного оптимума для раз-
ных процессов/показателей (например, рост растений в высоту и время до начала 
цветения) могут существенно различаться, что определяет как характер, так и эф-
фективность влияния ДРОП-воздей ст вий с определенными параметрами на те или 
иные процессы/показатели. В большинстве случаев различия в реакции растений 
на низкотемпературные воздействия разной продолжительности не определяются 
обычной зависимостью «доза-эффект», так как помимо продолжительности боль-
шую роль при этом играет характер температурного воздействия (однократное 
длительное или непродолжительное ежесуточно повторяющееся (ДРОП-воздей-
ст вие)). Наконец, эффективность применения ДРОП-воздей ст вий в практических 
целях в растениеводстве и цветоводстве зависит еще и от видовой (сортовой) при-
надлежности растений (биологических особенностей вида и сорта), и это предпо-
лагает проведение специальных исследований, направленных на выявление опти-
мальных параметров ДРОП-воздей ст вий применительно к конкретному объекту.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: низкая температура; растение; рост; развитие; фотосинтез; 
дыхание; водный режим; холодоустойчивость.
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Введение

Хорошо известно, что каждый вид растений 
способен существовать и осуществлять свою 
обычную (нормальную) жизнедеятельность 
только в определенном диапазоне действую-
щих температур, выход за пределы которого 
приводит к торможению их роста и развития 
(вплоть до полной остановки) или даже к гибе-
ли растений [Лархер, 1978]. Частые и значи-
тельные по амплитуде колебания температуры, 
наблюдаемые во многих регионах планеты, по-
требовали от растений выработки в процессе 
их эволюции различных защитно-приспособи-
тельных реакций и адаптационных механизмов, 
благодаря которым они способны переносить 
как кратковременные, так и продолжительные 
отклонения температуры от фоновых (физиоло-
гически нормальных) значений. В работах, на-
правленных на изучение устойчивости и адап-
тации растений к холоду, как правило, исследу-
ют постоянное действие низкой температуры 
и достаточно длительные экспозиции (сутки 
и более). Хотя в естественных условиях расте-
ния очень часто сталкиваются с ситуацией, ког-
да температура понижается в суточном цикле 
всего на несколько часов (обычно это происхо-
дит ночью), а затем повышается до оптималь-

ных (или близких к ним) значений. В подобной 
обстановке оказываются не только холодо-
стойкие растения, произрастающие в условиях 
умеренного климата, но и теплолюбивые, выра-
щиваемые в открытом грунте умеренной зоны. 
Причем в начале и в конце вегетационного се-
зона они могут испытывать кратковременный 
холодовой стресс многократно. К примеру, это 
происходит при ранней высадке рассады тома-
тов (Solanum lycopersicum L.) [Dufault, Melton, 
1990], дыни (Cucumis melo L.), арбузов (Citrul-
lus lanatus (Thunb.) Matsum. & Nakai) [Korkmaz, 
Dufault, 2001a, b, 2004], которая практикуется 
во многих регионах для получения ранней про-
дукции теплолюбивых культур. Если учесть, что 
для растений семейства Cucurbitaceae (арбуз, 
дыня) температурный оптимум для роста нахо-
дится в диапазоне от 20 до 32 °С с минимумом 
и максимумом соответственно при 18 и 35 °С, 
то вполне очевидно, что при высадке в марте 
растения многократно подвергаются действию 
субоптимальных температур с последующим 
их повышением до оптимального уровня. Уве-
личение же количества часов с температурой 
ниже оптимальной обычно приводит к сниже-
нию урожая [Korkmaz, Dufault, 2001a, b, 2004]. 
Для такого вида, к примеру, как хлопчатник 
(Gossypium hirsutum L.), для которого нестрес-

T. G. Shibaeva, E. N. Ikkonen, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. PLANT 
RESPONSES TO A DAILY TEMPERATURE DROP OF DIFFERENT INTENSITY 
AND DURATION

The review presents own and published data on the effects of a daily temperature drop 
(DROP) of different intensity and duration on plants. It is concluded that the effect 
of a temperature drop on morphological, physiological and biochemical characteristics 
of chilling-sensitive and chilling-tolerant plants depends to a large extent on the abso-
lute value of the lower temperature used for DROP treatments. The morphogenetic ef-
fect of DROP treatments, measured by changes in linear growth parameters, increases 
with the lowering of the temperature used for DROP treatments, while the plant response, 
estimated by other physiological and biochemical parameters (biomass accumulation, 
chlorophyll content, photosynthetic activity, water relations indices, chilling tolerance) 
depends more on whether the temperature falls below the critical level, resulting in a plant 
stress response. The response of plants to DROP treatments depends more on the ab-
solute value to which the temperature is dropped and on the duration of the chill (since 
in this case the stress response is triggered in the plant) than on the temperature gradi-
ent. The duration of the temperature drop becomes more important when the tempera-
ture is lowered to values beyond the optimum range. The optimum temperature ranges 
for different processes (characteristics) (for example, plant height or time until flower-
ing) can vary significantly, determining the nature and effectiveness of DROP treatments 
with certain parameters in relation to various processes (characteristics). In most cas-
es, the differences in plant response to DROP treatments of different duration are not 
determined by the usual dose-effect relationship, since beside the duration, the mode 
of temperature exposure (single long-term or daily short-term) plays a significant role. 
In addition, the effectiveness of the DROP treatments of a given intensity and duration for 
practical purposes in horticulture and floriculture is largely species- (variety-) specific.

K e y w o r d s: low temperature; plant; growth; development; photosynthesis; respiration; 
moisture conditions; chilling tolerance.
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совыми являются температуры от 23 до 32 °С, 
избежать повторяющегося холодового стресса 
в начале или в конце сезона сложно из-за длин-
ного (около 150 дней) вегетационного периода, 
т. к. в ряде мест традиционного выращивания 
этой культуры высадка растений обычно произ-
водится около 15 мая, а технической зрелости 
требуется достичь до первых заморозков, кото-
рые наблюдаются уже в конце октября [Holaday 
et al., 2016]. Исследования на холодостойких 
культурах, таких как морковь (Daucus carota 
subsp. Sativus (Hoffm.) Arcang.), салат (Lactuca 
sativa L.) [Currah, 1978], свекла (Beta vulgaris L.) 
[Hegarty, Thompson, 1974] и лук (Allium L.) [Hen-
riksen, 1978], также показали, что стресс во 
время раннего развития снижает урожай.

Помимо ситуаций, наблюдаемых в естест-
венных условиях и описанных выше, теплолю-
бивые растения могут испытывать кратковре-
менное ежесуточное действие низких темпера-
тур в теплицах, так как агротехнический прием 
под названием «temperature drop» (в Европе) 
и «temperature dip» или «cool morning pulse» 
(в США) широко применяют с целью управле-
ния ростом и получения компактной и более 
жизнеспособной рассады овощных культур, 
клумбовых и цветочных растений. Для это-
го температуру обычно снижают на 5–15 °С 
на 2–3 ч в конце ночи. Во многих случаях это 
позволяет полностью или хотя бы частично 
отказаться от применения химических ве-
ществ, обладающих ретардантным эффектом 
[Moe, 1991; Heins, Erwin, 1991; Erwin, Heins,  
1995].

Таким образом, и холодостойкие, и тепло-
любивые растения довольно часто оказыва-
ются в ситуации ежесуточно повторяющихся 
непродолжительных понижений температуры 
(ДРОП-воздей ст вий, от англ. drop – «паде-
ние»). С одной стороны, ранние сроки посадки 
предпочтительны для получения более ранней 
продукции, имеющей более высокую реализа-
ционную цену, а с другой, они же увеличивают 
риск попадания растений под воздействие хо-
лодовых стрессов, которые могут иметь серь-
езные отдаленные последствия, в том числе 
на урожай. Поэтому изучение влияния ДРОП-
воздей ст вий на растения, помимо теоретичес-
кого, представляет большой практический ин-
терес с точки зрения выявления эффективных 
и недорогих способов управления ростом рас-
тений.

В настоящей статье представлен обзор име-
ющихся в литературе и собственных данных 
о зависимости реакции растений на ежесу-
точные понижения температуры (до значений 
выше 0 °С) от их интенсивности и продолжи-

тельности в суточном цикле, поскольку выявле-
ние наиболее эффективных вариантов ДРОП-
воздей ст вий чаще всего связано с этими дву-
мя параметрами ДРОП. В практических целях 
ДРОП-воздей ст вия применяют как альтернати-
ву ретардантам на протяжении нескольких не-
дель, как правило, в рассадный период или до 
цветения, а в природе их количество варьирует 
в широких пределах.

Влияние интенсивности дроП-воздей ст вий

Существующие в литературе данные о вли-
янии ДРОП-воздей ст вий разной интенсив-
ности на растения главным образом касаются 
влияния на морфогенез растений и сроки цве-
тения, что связано с использованием приема 
«temperature drop» в практике растениеводства 
для управления ростом растений [Moe, 1991; 
Heins, Erwin, 1991; Erwin, Heins, 1995]. Счита-
ется, что ДРОП-воздей ст вия со снижением 
температуры на 5–8 °С (до 14–16 °С) оказыва-
ют небольшой (около 10 %) морфогенетичес-
кий эффект (уменьшение высоты растений/
длины междоузлий, длины черешков листьев 
и цветоносов, усиление бокового ветвления, 
изменение ориентации листьев и побегов) 
на многие виды растений [Myster, Moe, 1995; 
Moe, Heins, 2000]. Снижение температуры до 
2–9 °С на 2 ч значительно увеличивает эффек-
тивность ДРОП-воздей ст вий, снижая высоту 
растений до 50 % по сравнению с контрольны-
ми растениями, что было показано на фуксии 
(Fuchsia L.), герани (Pelargonium L'Her. Ex Ait.), 
бегонии (Begonia L.) и пуансеттии (Euphorbia 
pulcherrima Willd. ex Klotzsch) [Ueber, Hendriks, 
1992, 1995; Moe et al., 1995; Jennerich, Hendriks, 
1997]. Усиление эффекта ДРОП-воздей ст вий 
за счет использования более низких темпера-
тур (12–13 °С по сравнению с 16–19 °С) было 
также показано на огурце (Cucumis sativus L.) 
[Grimstad, 1993] и бегонии [Grindal, Moe, 1994]. 
Однако снижение температуры до 8 °С на бо-
лее продолжительное время (4 ч) приводило 
к пожелтению листьев и значительной задерж-
ке цветения у пуансеттии [Ueber, Hendriks, 
1992]. Поэтому сделан вывод, что снижение 
температуры более чем на 8–9 °С требует спе-
циального изучения, прежде чем может быть 
рекомендовано к практическому применению. 
У изученных нами видов (огурец, томат, слад-
кий перец (Capsicum annuum L.)) морфологи-
ческие признаки, характеризующие линейный 
рост (высота, длина междоузлий и черешков, 
площадь листьев), уменьшаются с понижением 
температуры (в диапазоне от 12 до 1 °С), ис-
пользуемой для ДРОП-воздей ст вий [Икконен 
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и др., 2018; Шибаева и др., 2018]. Предполага-
ется, что влияние ДРОП-воздей ст вий на линей-
ный рост растений обусловлено температурной 
зависимостью метаболизма гиббереллинов 
[Moe, Grindal, 2000; Patil et al., 2003]. Другой 
(или еще одной) возможной причиной тормо-
жения роста в длину при ДРОП-воздей ст виях 
является их влияние на водный режим расте-
ний [Ueber, Hendriks, 1997]. Под воздействием 
низкой температуры в клетках листьев и стеб-
ля падает тургор вследствие снижения скоро-
сти поглощения воды корнями и транспирации 
(но не полного ее прекращения). Пониженный 
тургор сохраняется не только во время дей-
ствия низкой температуры, но и в последую-
щий теплый период.

Реакция растений на ДРОП-воздей ст вия 
по физиолого-биохимическим показателям 
в большей степени зависит от того, происходят 
ли нарушения водного режима и развивается 
ли в результате действия низкой температу-
ры стресс-реакция. Для развития стресс-ре-
акции принципиально важно, опускается ли 
температура ниже критического уровня (10 °С 
для видов тропического и субтропическо-
го происхождения), т. е. до температуры, при 
которой у теплолюбивых растений происхо-
дит фазовый переход мембран из жидкокрис-
таллического в гель-состояние, приводящий 
к увеличению проницаемости мембран, на-
рушению обменных процессов, накоплению 
токсических веществ, остановке движения 
цитоплазмы и пр. [Lyons, 1973; Raison, Lyons, 
1986; Theocharis et al., 2012; Jones, 2014]. При 
этом важным фактором является и продолжи-
тельность низкотемпературного воздействия. 
Результаты исследований показали, что при-
менение для ДРОП-воздей ст вий температур 
из зоны холодового закаливания в диапазо-
не 8–12 °С оказывается эффективным только 
в плане уменьшения размеров растений (по от-
ношению к контролю) и увеличения их холодо-
устойчивости, но практически не сказывается 
на водном режиме, содержании хлорофилла, 
фотосинтетической активности, накоплении 
биомассы [Sysoeva et al., 1999; Марковская 
и др., 2013; Икконен и др., 2018; Шибаева и др., 
2018]. В то же время постоянное круглосуточ-
ное действие тех же температур (например, 
9 °С) в течение 6 сут практически полностью 
тормозит рост и развитие растений огурца, 
инактивирует работу фотосинтетического ап-
парата (ФСА), увеличивает относительный 
выход электролитов (ОВЭ) и усиливает пере-
кисное окисление липидов (ПОЛ) [Шибаева 
и др., 2018]. Постоянное действие температу-
ры 12 °С также вызывает значительное тормо-

жение роста растений в высоту и увеличения 
площади листьев и снижает, но не инактиви-
рует работу ФСА. Нам представляется, что это 
связано с тем, что режим выращивания с при-
менением ДРОП-воздей ст вий включает отно-
сительно кратковременное (2–3 ч) охлаждение 
растений с последующим продолжительным 
(21–22 ч) периодом действия в суточном цикле 
оптимальной температуры, в течение которо-
го происходит восстановление возможных от-
клонений и/или нарушений в ФСА, вызванных 
холодом. Это, в частности, подтверждается 
данными о снижении величины потенциально-
го (Fv/Fm) и реального (ΔF/Fmʹ) квантового вы-
хода фотохимической активности ФС II непо-
средственно во время охлаждения растений 
и быстром (в течение 1–3 ч) ее восстановлении 
до уровня контроля после возвращения расте-
ний в условия оптимальной температуры. Из-
вестно, что инактивация реакционных центров 
ФС II, приводящая к снижению значений Fv/Fm, 
может быть обратимой [Gómes et al., 1998]. 
Также известно, что физиологические нару-
шения, возникающие в результате изменений, 
вызванных низкой температурой (фазовый пе-
реход липидов мембран, остановка движения 
цитоплазмы и др.), могут быть обратимыми 
(reversed) или восстановимыми (repaired), если 
возврат температуры к норме происходит до 
того, как произойдут необратимые нарушения 
и/или повреждения [Lieberman et al., 1958; Cre-
encia, Bramlage, 1971; Jones, 2014]. Интересно, 
что такого рода обратимость часто наблюда-
ется в естественных условиях, где, к примеру 
в высокогорных районах тропиков или в Сре-
диземноморье, после каждой холодной ночи 
наступает теплый день [Franco, 1990; Larcher 
et al., 2010], а также зафиксирована в лабора-
торных экспериментах при смене низких и вы-
соких температур в течение короткого перио-
да времени [Wang, Baker, 1979]. Добавим, что 
прием «периодического нагревания» (interme-
diate warming) успешно применяется не только 
для предотвращения холодового повреждения 
фруктов и овощей при их хранении в условиях 
низкой температуры [Lyons, 1973; Wang, 1982, 
1993; Wang et al., 2012; Aghdam, Bodbodak, 
2014], но и препятствует появлению холодовых 
повреждений и снижению скорости фотосин-
теза и транспирации у проростков теплолюби-
вых растений [Koscielniak, Biesaga-Koscielniak, 
2000; Skrudlik et al., 2000]. Следовательно, хотя 
воздействие низкой температурой и способно 
вызывать многочисленные функциональные 
и структурные отклонения и/или нарушения, 
это далеко не всегда приводит к видимым про-
явлениям произошедших повреждений или ин-
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гибированию роста и развития растений, по-
тому что значительная часть этих нарушений 
могут быть обратимыми или восстановимыми. 
Кроме того, в период нахождения в условиях 
оптимальной температуры охлажденные перед 
этим клетки и ткани листа способны метабо-
лизировать и/или нейтрализовать токсические 
вещества, которые могли появиться под влия-
нием ДРОП-воздей ст вий.

Одной из основных причин повреждения 
теплолюбивых растений при охлаждении, как 
известно, является активация свободноради-
кальных процессов [Лукаткин, 2002]. Усиленная 
генерация АФК может активировать процесс 
ПОЛ, который сопровождается накоплением 
одного из конечных продуктов ПОЛ – малоно-
вого диальдегида (МДА). Наши эксперименты 
показали, что содержание МДА под влиянием 
ДРОП-воздей ст вий (даже при использовании 
температуры 4 и 1 °С) не увеличивалось. От-
сутствие усиления ПОЛ указывает на то, что 
в данном случае не происходит смещения про-
оксидантно-антиоксидантного равновесия. 
ОВЭ из листьев растений, подвергавшихся 
ДРОП-воздей ст виям с температурой 8–12 °С, 
достоверно не отличающийся от контрольных, 
также свидетельствует об отсутствии наруше-
ния и/или быстром восстановлении целостно-
сти мембран клеток при ДРОП-воздей ст виях 
умеренной интенсивности [Шибаева и др., 
2018]. Кроме того, в случае ДРОП-воздей ст вий 
растения располагают достаточным временем 
для накопления энергетических и пластичес-
ких ресурсов, необходимых для формирования 
повышенной устойчивости. Поэтому холодо-
устойчивость листьев при ДРОП-воздей ст виях 
с использованием температур от 8 до 12 °С по-
вышалась у всех изученных видов (томат, огу-
рец, сладкий перец, баклажан (Solanum melon-
gena L.)).

Применение ДРОП с более низкой темпе-
ратурой (4 и 1 °С) приводило не только к более 
значительному снижению высоты растений 
и площади листьев, но и к снижению биомассы 
растений у огурца [Икконен и др., 2018], тогда 
как LMA (leaf mass per area) у растений томата 
и перца даже при этих температурах ДРОП-
воздей ст вий не отличались достоверно от кон-
троля. При действии ДРОП с температурой 
4 °С у огурца и томата отмечено лишь незна-
чительное снижение содержания хлорофилла, 
в то время как при действии ДРОП с темпера-
турой 1 °С у огурца наблюдалось снижение со-
держания пигментов на 27 %. Относительное 
содержание воды (ОСВ) в листьях огурца не от-
личалось достоверно от контроля при приме-
нении ДРОП с температурой 4 °С, но сниже-

ние температуры до 1 °С вызывало небольшое 
уменьшение ОСВ. Использование таких низких 
температур (4 и 1 °С) хотя и оказалось менее 
эффективным в отношении увеличения холо-
доустойчивости листьев, тем не менее в этих 
вариантах опыта также наблюдалось повыше-
ние холодоустойчивости листьев по сравне-
нию с контролем, т. е. когда температура по-
нижалась на 2–3 ч до повреждающих значений, 
определенных ранее [Дроздов и др., 1984] как 
ниже 7 °С для огурца и перца и ниже 5 °С для 
томата. Очевидно, что при ДРОП-воздей ст виях 
абсолютные значения повреждающих темпе-
ратур отличаются от тех, которые вызывают 
повреждение растений при их постоянном дли-
тельном действии.

Отклик растений на ДРОП-воздей ст вия 
в диапазоне от 12 до 1 °С, оцениваемый по ско-
рости фотосинтеза и дыхания, зависел не толь-
ко от температуры, используемой для ДРОП-
воздей ст вий, но и от видовой принадлежности 
растений. У огурца тенденция к снижению ско-
рости фотосинтеза при насыщающем фото-
синтез свете прослеживалась начиная с тем-
пературы ДРОП-воздей ст вий 8 °С [Икконен 
и др., 2018]. Но достоверное снижение у всех 
исследованных видов (огурец, томат, слад-
кий перец) отмечено только при более низкой 
температуре ДРОП (4 °С) и составило по от-
ношению к контролю 23, 22 и 10 % для огурца, 
томата и перца соответственно. Отметим так-
же, что ДРОП инициировал закрывание усть-
иц в большей степени у растений огурца, чем 
у томата и перца, при этом степень снижения 
устьичной проводимости находилась в прямой 
зависимости от температуры, используемой 
для ДРОП-воздей ст вий [Икконен и др., 2018]. 
В отличие от томата растения огурца и перца 
реагировали на ДРОП-воздей ст вия снижени-
ем видимого квантового выхода фотосинтеза, 
но более выраженным у огурца [Икконен и др., 
2018]. У огурца и томата ДРОП-воздей ст вия 
вызвали последовательное повышение величи-
ны светового компенсационного пункта (СКП) 
по мере снижения температуры воздействия c 
12 до 1 °С. Ее увеличение могло быть связано 
с ростом интенсивности дыхания листьев под 
влиянием ДРОП.

Анализ изменения соотношения темнового 
дыхания листьев (Rd) к гросс-фотосинтезу (Ag) 
(R/A) (показатель сбалансированности у рас-
тения основных физиологических процессов 
[Рахманкулова, 2002]), уменьшение которого 
является предпосылкой накопления фотоасси-
милятов [Климов, 2003]) под влиянием ДРОП-
воздей ст вий, показал, что оно увеличивается 
у растений огурца и томата, при этом величина 
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изменения у огурца возрастает с усилением ин-
тенсивности ДРОП, то есть со снижением зна-
чения действующей на растения температуры 
[Икконен и др., 2018]. Увеличение под влияни-
ем ДРОП-воздей ст вий величины Rd/Ag на уро-
вне листа было обусловлено в большей степени 
повышением Rd и в меньшей степени – сниже-
нием Ag. Важно, что в случае ДРОП-воздей ст-
вий абсолютные значения температур, при-
водящие к увеличению R/A, оказываются зна-
чительно ниже тех, которые при длительном 
воздействии температуры приводят к фотоин-
гибированию и возрастанию скорости дыхания, 
а следовательно, к росту R/A. В целом ряде ра-
бот показано, что в диапазоне умеренных тем-
ператур (15–25 °С) адаптационные изменения 
ведут к восстановлению соотношения R/A [Gif-
ford, 1995; Dewar et al., 1999; Loveys et al., 2002, 
2003; Atkin et al., 2005, 2006], но при действии 
температур за пределами этого диапазона 
постоянство соотношения R/A не сохраняет-
ся [Campbell et al., 2007]. Это говорит о том, 
что при ДРОП-воздей ст виях температурный 
диапазон, в пределах которого растения спо-
собны поддерживать на определенном уровне 
соотношение R/A (и, соответственно, скорость 
накопления сухой биомассы), оказывается зна-
чительно шире, чем в случае постоянного дли-
тельного действия низких температур.

Хорошо известно, что у каждого вида есть 
свой диапазон оптимальных температур, при-
чем для разных процессов (рост, цветение, 
плодоношение и др.) имеются свои диапазоны 
оптимума. Так, например, для индукции цвете-
ния и ранних процессов развития у пуансеттии 
такой диапазон включает температуры от 16 до 
22 °С. Поэтому умеренное снижение темпера-
туры до 16 °С на 2 или 4 ч в сутки не оказыва-
ет влияния на сроки цветения [Ueber, Hendriks, 
1992]. В то же время длина стебля у пуансеттии 
линейно увеличивается в диапазоне от 14 до 
26 °С. Поэтому даже снижение температуры до 
16 °С на 2 ч, приводящее к снижению дневной 
температуры на 1,6 °С и среднесуточной тем-
пературы всего на 0,7 °С, оказывает на высоту 
растений хоть и небольшой (9 %), но ожидае-
мый эффект [Ueber, Hendriks, 1992]. В противо-
положность этому, объяснить эффекты ДРОП-
воздей ст вий большой интенсивности с помо-
щью дневных и среднесуточных температур 
не удается. Так, 2- и 4-часовые ДРОП-воздей-
ст вия с температурой 8 °С по расчетам, осно-
ванным на снижении среднесуточной темпера-
туры, должны были бы привести к уменьшению 
длины стебля на 11 и 21 % соответственно, 
а в действительности снижение составляло 
гораздо больше – 44 и 72 % [Ueber, Hendriks, 

1992]. При большем снижении температуры, 
когда происходит выход за пределы того диа-
пазона, где возможно сохранение сбалансиро-
ванности процессов, возникают побочные не-
гативные эффекты, которые не могут быть ком-
пенсированы в течение последующего теплого 
периода [Levitt, 1980].

Результаты наших исследований, прове-
денных на холодостойких растениях – пше-
нице (Triticum aestivum L.) и цветной капусте 
(Brassica oleracea L. var. Botrytis L.), показали, 
что более выраженные эффекты ДРОП наблю-
даются при действии более низких закалива-
ющих температур, близких к повреждающим 
не только у теплолюбивых, но и у холодостой-
ких растений. Так, у пшеницы действие ДРОП 
с температурой 12 °С не вызывает достовер-
ных изменений ни морфологических, ни фи-
зиолого-биохимических показателей. В то же 
время под влиянием ДРОП с температурой 2 °С 
у пшеницы наблюдалось торможение скорости 
роста растений в высоту, уменьшение сухого 
веса растений, содержания хлорофилла, Fv/Fm, 
и при этом снижались значения ОВЭ, усилива-
лось митохондриальное дыхание листьев и по-
вышалась холодоустойчивость листьев. Следу-
ет, однако, отметить, что уже через 1 сут после 
окончания ДРОП-воздей ст вий значения Fv/Fm 
не различались у контрольных растений и тех, 
которые были подвержены ДРОП-воздей ст-
виям. Прирост холодоустойчивости листьев 
пшеницы был выше при действии ДРОП с тем-
пературой 4 °С, чем 12 °С. У растений цветной 
капусты ДРОП-воздей ст вия с температурой 4 
и 1 °С оказывали морфогенетический эффект, 
вызывая сокращение длины черешков и пло-
щади листьев, приводили к уменьшению ОВЭ 
и увеличению холодоустойчивости, но не влия-
ли на содержание хлорофилла и значения Fv/Fm. 
Заметим, что некоторые клумбовые растения 
откликаются уменьшением высоты и компакт-
ностью только на очень сильные ДРОП-воздей-
ст вия (снижение температуры до 2–4 °С), что 
ограничивает их практическое применение 
ввиду трудности достижения столь низкой тем-
пературы в теплице [Moe, Heins, 2000]. При 
кратковременном применении повреждающих 
(отрицательных) температур для холодостой-
ких растений не обнаруживается повышения их 
холодо- или морозоустойчивости [Марковская 
и др., 2013].

Влияние продолжительности  
дроП-воздей ст вий

Считается, что воздействие низких положи-
тельных температур на растение должно быть 
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достаточно длительным, чтобы поврежденны-
ми оказались клетки у большинства даже са-
мых чувствительных к холоду растений. Чаще 
всего для проявления симптомов холодового 
повреждения требуются дни или даже недели 
низкотемпературного воздействия, хотя для 
некоторых растений (Episcia, Achimines, Gloxi-
nia) описаны симптомы холодового поврежде-
ния после всего нескольких часов нахождения 
растений при температуре от 1 до 5 °С [Levitt, 
1980].

В работах, посвященных изучению эффек-
тов ДРОП-воздей ст вий на растения, чаще все-
го используют 2-часовые воздействия. Увели-
чение продолжительности ДРОП-воздей ст вий 
до 4 ч и более, как показывают исследования, 
приводит к разным результатам. В ряде работ 
показано усиление эффектов низкой темпе-
ратуры (а именно большее торможение рос-
та, уменьшение площади листьев, биомассы 
растений, задержка цветения и снижение уро-
жайности) с увеличением продолжительно-
сти воздействия [Ueber, Hendriks, 1992; Moe, 
1992; Tutty et al., 1994; Ihlebekk et al., 1995; 
Vogelezang, 1995; Korkmaz, Dufault, 2001a, b, 
2004], при этом степень влияния усиливает-
ся с понижением температуры, используемой 
для ДРОП-воздей ст вий. Так, высота расте-
ний пуансеттии уменьшалась на 9–26 % в за-
висимости от продолжительности снижения 
(2, 4 или 8 ч) при снижении температуры с 24 
до 16 °С и на 44–81 % при снижении темпе-
ратуры до 8 °С. При этом при 2- и 4-часовых 
ДРОП-воздей ст виях с использованием темпе-
ратуры 16 °С не выявлено изменений площа-
ди и количества листьев, сырого и сухого веса 
растений. При использовании температуры 
8 °С изменения этих же показателей были до-
стоверными уже при 2-часовых ДРОП-воздей-
ст виях, и их эффект усиливался с увеличени-
ем продолжительности до 8 ч [Ueber, Hendriks, 
1992]. Интересно, что развитие стрессовой 
реакции в ответ на ДРОП-воздей ст вия с тем-
пературой 8 °С наблюдали сразу же после пе-
ренесения растений на холод – они начинали 
вянуть, а у растений, подвергавшихся холоду 
более 4 ч, желтели листья. Но по окончании 
ДРОП-воздей ст вий цвет листьев восстанавли-
вался [Ueber, Hendriks, 1992]. Высота герани 
не менялась при снижении температуры с 18 до 
12 °С на 2 ч [Hendriks, 1991], но уменьшалась 
при 3-часовом воздействии [Moe, 1992]. Также 
не изменялась скорость роста стебля под влия-
нием 2-часовых ДРОП-воздей ст вий (снижение 
с 18,3 до 8,3 °С) у хризантемы (Dendranthema 
grandiflorum (Ramat.) Kitam.), но снижалась при 
увеличении их продолжительности до 4, 6, 8 

или 11 ч [Tutty et al., 1994]. У фуксии и герани 
8-часовой ДРОП был более эффективным, чем 
4-часовой [Vogelezang, 1995].

В ряде работ показано, что усиление эф-
фектов низкой температуры с увеличением 
продолжительности ее действия происходит 
только до определенного предела, выше кото-
рого увеличение продолжительности периодов 
действия пониженной температуры не приво-
дит к соответствующим изменениям. Напри-
мер, высота растений колокольчика (Campa-
nula isophylla Moretti) равномерно уменьшалась 
по сравнению с контролем при увеличении про-
должительности ДРОП-воздей ст вий от 3 до 9 ч 
при сохранении постоянной среднесуточной 
температуры, но дальнейшее увеличение низ-
котемпературного воздействия до 12 ч не при-
водило к большему торможению роста [Ihle-
bekk et al., 1995]. У бегонии (Begonia × hiemalis 
Fotsch.) и бальзамина (Impatien shawkeri W. Bull) 
высота растений уменьшалась примерно оди-
наково при 4- и 8-часовом снижении темпе-
ратуры в дневное время [Vogelezang, 1995]. 
У томата и огурца, напротив, увеличение про-
должительности ДРОП-воздей ст вий с 2 до 4 
и 6 ч вело к меньшему влиянию на длину стебля 
[Grimstad, 1995; Sysoeva et al., 1997]. Аналогич-
но у петунии (Petunia Juss) и каланхоэ (Kalan-
choe blossfeldiana Poelln.) при увеличении про-
должительности ДРОП-воздей ст вий с 1,5 до 3 ч 
эффект снижался [Mortensen, Moe, 1992].

Таким образом, в зависимости от продол-
жительности ДРОП-воздей ст вий скорость 
роста растений может снижаться, не меняться 
или даже увеличиваться. По мнению ряда ис-
следователей [Moe et al., 1995], столь разная 
реакция разных видов растений на продол-
жительность ДРОП-воздей ст вий может быть 
связана с их принадлежностью к разным фо-
топериодическим группам. Как показали ис-
следования, у большинства короткодневных 
растений, таких как пуансеттия, бегония и др., 
ДРОП-воздей ст вия небольшой продолжи-
тельности (2–3 ч) эффективно тормозят рост 
растений в высоту, тогда как длиннодневным 
растениям (колокольчик, петуния, мелисса 
(Melissa officinalis L.) и др.) для уменьшения вы-
соты нужны более длительные (6–9 ч) низко-
температурные воздействия [Mortensen, Moe, 
1992; Moe et al., 1995]. Хотя и в этом случае 
есть исключения. Например, короткодневное 
растение каланхоэ имело наименьшую высоту 
в варианте опыта с одинаковой дневной и ноч-
ной температурой, а при действии градиентных 
температур (17/20 °С) или ДРОП-воздей ст-
вий (с 20 до 14 °С на 2 ч) высота растений была 
больше [Mortensen, Moe, 1992]. Кроме того, 



27

эксперименты, проведенные на 19 различных 
видах и сортах растений (Begonia × hiemalis, 
Begonia × tuberhybrida pendula, Calceolaria × 
herbeohybrida, Fuchsia × hybrida, Impatiens wal-
leriana, Kalanchoe blossfeldiana, Pelargonium × 
hortorum, Petunia × hybrida (3 сорта), Rosa sp. 
(4 сорта), Salvia splendens, Senecio cruentus, 
Sinningia speciosa, Tagetes patula nana, Verbena 
elegans), показали, что эффективность ДРОП-
воздей ст вий может в значительной мере зави-
сеть от фотопериода. Так, в условиях длинного 
фотопериода (16 ч) 1,5- и 3-часовые ДРОП-
воздей ст вия (12 °С) слабо влияли на высоту 
изучаемых растений [Mortensen, Moe, 1992].

В отношении возможного влияния продол-
жительности ДРОП-воздей ст вий на накопле-
ние сухой биомассы растений имеющиеся 
данные весьма противоречивы и варьируют 
в зависимости от вида, сорта, а также сопут-
ствующих условий, в частности фотопериода. 
В условиях длинного фотопериода у Pelargo-
nium × hortorum L. H. Bailey сухая масса снижа-
лась под влиянием 1,5-часового ДРОП, но уве-
личивалась при 3-часовых ДРОП-воздей ст виях 
у растений одного сорта, размноженных путем 
черенкования, а у растений другого сорта, вы-
ращенных из семян, и 1,5-, и 3-часовые ДРОП-
воздей ст вия снижали биомассу. У розы 1,5-ча-
совой ДРОП увеличивал накопление биомас-
сы, в то время как 3-часовой ДРОП снижал ее 
[Mortensen, Moe, 1992]. У колокольчика 3-ча-
совой ДРОП не изменял биомассу растения 
(рассчитанную на 1 см высоты растения), а уве-
личение продолжительности холодового воз-
действия до 6–12 ч приводило к ее увеличению 
по сравнению с контролем [Ihlebekk et al., 1995; 
Moe et al., 1995]. У дыни и арбуза увеличение 
продолжительности ДРОП-воздей ст вий (2 °С) 
с 3 до 6 и 9 ч приводило к бóльшему уменьше-
нию сухого веса и площади листьев, задержке 
цветения и снижению урожая [Korkmaz, Dufault, 
2001a, b, 2004]. У растений огурца 2–3-ч сни-
жение температуры до 12 °С приводило к не-
большому уменьшению биомассы растений, 
тогда как при снижении температуры на 4–6 ч 
биомасса растений была сопоставима с кон-
тролем, а при снижении температуры на 12 ч 
биомасса значительно уменьшалась [Sysoeva 
et al., 1997; Марковская и др., 2013].

Что касается влияния ДРОП-воздей ст вий 
на сроки цветения, то такого рода данные так-
же противоречивы. У пуансеттии при снижении 
температуры с 24 до 16 °С на 2 или 4 ч измене-
ний сроков цветения не происходило, а 8-часо-
вые снижения задерживали появление бутонов 
на 4 дня. При этом если температуру снижали 
более чем на 4 ч до 8 °С, наблюдалась сильная 

задержка цветения и хлороз листьев [Ueber, 
Hendriks, 1992]. У растений колокольчика 3-ча-
совые ДРОП-воздей ст вия несколько (на 3 сут) 
сокращали время до начала цветения, а более 
длительные понижения температуры (6, 9, 12 ч) 
приводили к задержке цветения на 3–6 сут, при 
том, что в этих экспериментах во всех вариан-
тах опыта сохранялась одинаковая среднесу-
точная температура [Ihlebekk et al., 1995; Moe 
et al., 1995]. У некоторых видов (Begonia × tuber-
hybrida pendula, Impatiens walleriana, Kalanchoe 
blossfeldiana, Pelargonium × hortorum, Petunia × 
hybrida), напротив, 1,5-часовые ДРОП-воздей-
ст вия (12 °С) сокращали время до цветения 
на 3–9 дней по сравнению с контролем, а 3-ча-
совые ДРОП-воздей ст вия не оказывали подоб-
ного эффекта [Mortensen, Moe, 1992]. У томата 
снижение температуры на 6 и 9 °С вызывало 
задержку цветения, но только тогда, когда про-
должительность ДРОП-воздей ст вий достигала 
4–5 ч. Если же ДРОП-воздей ст вия были короче 
или температура выше, то уменьшение высоты 
растений не сопровождалось задержкой цвете-
ния [Grimstad, 1993]. На растениях хризантемы 
(Chrysanthemum carinatum Schoubs), бархатцев 
(Tagetes erecta L.) и петунии (Petunia × hybridа) 
было показано, что для ускорения цветения 
у короткодневного (хризантема) и нейтраль-
нодневного (бархатцы) видов было достаточ-
но 2-часовых ДРОП-воздей ст вий, а для длин-
нодневного (петуния) цветение ускорялось 
6-часовыми ДРОП-воздей ст виями [Марков-
ская и др., 2013].

Опыты с ДРОП-воздей ст виями разной про-
должительности (2, 4 и 12 ч) с сохранением сум-
мы температур (2 ч 6-кратно, 4 ч 3-кратно и 12 ч 
однократно) показали, что результат влияния 
снижения температуры на биометрические по-
казатели и холодоустойчивость листьев огурца 
больше зависит от количества низкотемпера-
турных воздействий, чем от их продолжитель-
ности (по крайней мере в диапазоне от 2 до 
12 ч) [Шибаева и др., 2018]. Так, высота и су-
хой вес растений, длина черешков и площадь 
листьев снижались, а холодоустойчивость 
повышалась больше в результате 6-кратного 
2-часового понижения температуры по срав-
нению с 3-кратным 4-часовым или однократ-
ным 12-часовым. Различия в реакции растений 
на низкотемпературные воздействия разной 
продолжительности, как показывает этот опыт, 
не определяются обычной зависимостью «до-
за-эффект», так как «общая (суммарная) доза» 
низкой температуры во всех вариантах опыта 
была одинаковой. Бóльшую роль играет харак-
тер температурного воздействия (длительное 
или кратковременное, постоянное однократное 
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или периодически повторяющееся). По всей 
видимости, это объясняется существованием 
суточной ритмики чувствительности растений 
к холоду, выявленной в ряде работ на теплолю-
бивых видах, в том числе на огурце [King et al., 
1982; Alscher et al., 1988; Rietze, Wiebe, 1989; 
Grimstad, 1993]. Установлено, что в суточном 
цикле периоды максимальной скорости роста 
и наибольшей чувствительности к холоду весь-
ма непродолжительны и не совпадают по вре-
мени. Поэтому за счет однократного снижения 
температуры на 12 ч ночью нельзя достичь того 
же эффекта, как при 6-кратном ее снижении 
на 2 ч.

В литературе нет единого мнения относи-
тельно механизмов, определяющих различные 
результаты влияния ДРОП-воздей ст вий разной 
продолжительности на те или иные биометри-
ческие или физиологические показатели рас-
тений. Часть эффектов можно объяснить сни-
жением среднесуточной температуры и суммы 
температур при применении ДРОП-воздей ст-
вий. Поскольку удлинение стебля и время до 
начала цветения у многих культур находятся 
в прямой зависимости от среднесуточной тем-
пературы [Myster, Moe, 1995], то, вероятно, это 
может объяснить задержку цветения у эуфор-
бии при длительных (8 ч) снижениях темпе-
ратуры до 16 °С и еще большую задержку при 
непродолжительных (4 ч), но интенсивных (до 
8 °С) снижениях температуры [Ueber, Hendriks, 
1992]. Однако из полученных нами данных 
и анализа результатов опытов с сохранением 
одинаковой среднесуточной температуры сле-
дует, что объяснить влияние ДРОП-воздей ст-
вий на линейный рост, накопление биомассы 
и время до начала цветения только снижени-
ем среднесуточной температуры невозможно. 
Например, у растений колокольчика задержка 
цветения происходила при снижении темпера-
туры на 3, 6, 9 и 12 ч при одинаковой средне-
суточной температуре во всех вариантах опыта 
[Ihlebekk et al., 1995; Moe et al., 1995]. Кроме 
того, у некоторых культур, например томата, 
скорость развития цветков увеличивается в оп-
ределенном диапазоне с понижением средне-
суточной температуры [Ohyama et al., 2005]. 
В наших опытах на огурце мы наблюдали тор-
можение линейного роста и накопления био-
массы растений при понижениях температуры 
на 2, 4 и 6 ч при одинаковой среднесуточной 
температуре [Sysoeva et al., 1997].

Когда с увеличением продолжительности 
низкотемпературных воздействий возраста-
ет их эффект, то это вполне ожидаемо и объ-
яснимо. В частности, предполагается, что это 
связано с особенностями температурной за-

висимости метаболизма гиббереллинов [Moe, 
Grindal, 2000; Patil et al., 2003] и/или с нару-
шениями водного режима растений [Ueber, 
Hendriks, 1997], так как одной из причин тор-
можения роста в длину при ДРОП-воздей ст-
виях является их влияние на водный режим 
растений (падение тургора вследствие сниже-
ния скорости поглощения воды и уменьшения, 
но не полного прекращения транспирации, 
сохраняющееся не только во время действия 
низкой температуры, но и в последующий теп-
лый период). Гораздо сложнее объяснить те 
случаи, когда более кратковременные ДРОП-
воздей ст вия оказываются более эффективны-
ми, например, в отношении торможения роста, 
чем более длительные. Одним из возможных 
объяснений такого явления может быть ситуа-
ция, когда в тканях растений создается резерв 
поделившихся, но не растянувшихся клеток 
[Harrison et al., 1998]. Дело в том, что клетки 
на разных фазах роста отличаются по чувстви-
тельности к холоду. Процесс растяжения кле-
ток более чувствителен к низкой температуре, 
чем деление клеток [Miedema, 1982; Лукаткин 
и др., 2010]. Поэтому при снижении температу-
ры скорость растяжения клеток снижается быс-
трее, чем скорость их деления. Таким образом, 
при повышении температуры до значений, поз-
воляющих возобновиться растяжению клеток, 
может происходить «вспышка роста» за счет 
накопившихся нерастянувшихся клеток. Воз-
можно, это и происходит при ДРОП-воздей-
ст виях в определенных условиях, что приво-
дит к неожиданному отсутствию негативного 
влияния понижений температуры на конечные 
размеры растений и даже к некоторым фактам 
«парадоксального» увеличения высоты расте-
ний после низкотемпературных воздействий.

Продолжительность ДРОП-воздей ст вия в су-
точном цикле определяет еще и время, кото-
рое остается на восстановление и репарацию. 
Чем больше период действия низкой темпе-
ратуры, тем, соответственно, меньше времени 
растение находится в теплых условиях, когда 
возможен возврат к оптимальному (обычному) 
метаболизму. Скорость ингибирования и вос-
становления у разных процессов неодинаковая 
и сильно варьирует между видами. Так, напри-
мер, показано, что после инактивации комп-
лексов ФС II у хлопчатника при действии темпе-
ратуры 15 °С на свету полное восстановление 
значений Fv/Fm может занимать при температу-
ре 28 °С 2 сут [Perera et al., 1995]. В то же время 
имеются работы, где описано отсутствие изме-
нений в значениях Fv/Fm и скорости фотосинте-
за у огурца в первые 2 ч действия температуры 
4 °С на свету и в первые 12 ч ее действия в тем-
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ноте. Правда, в дальнейшем происходит рез-
кий спад – скорость фотосинтеза падает на 50 
и 90 % соответственно через 4 и 6 ч на свету 
и до тех же значений через 24 и 48 ч в темно-
те [Sonoike, 2006]. На примере Dendranthema 
grandiflorum показано, что восстановление 
скорости роста после снижения температуры 
с 18,3 до 8,3 °С на 2 ч происходит примерно за 
1 ч после завершения низкотемпературного 
воздействия [Tutty et al., 1994]. В целом извест-
но, что чем более сильные нарушения/повреж-
дения наблюдаются в результате холодового 
стресса, тем медленнее происходит возоб-
новление роста в последующий теплый период 
[Stoddart et al., 1986]. Как уже отмечалось, во 
время теплого периода в суточном цикле рас-
тения могут восстанавливать возникшие под 
влиянием кратковременного охлаждения на-
рушения и/или повреждения, метаболизиро-
вать и/или нейтрализовать накопившиеся под 
действием холода токсические вещества. Кро-
ме того, в этом случае растения располагают 
достаточным временем для пополнения энер-
гетических и пластических запасов, необходи-
мых для формирования повышенной устойчи-
вости. Например, показано, что если молодые 
растения кукурузы (Zea mays L.), растущие при 
температуре 5 °С, помещать хотя бы на 1 ч 
(а лучше на 4 ч) в сутки в условия субоптималь-
ной температуры 14 °С, то это значительно 
снижает степень индуцированных холодом на-
рушений водного режима, уменьшение фото-
химической эффективности ФС II, ингибиро-
вание фотосинтеза и относительную скорость 
роста, а также сокращает выход электролитов 
[Koscielniak, Biesaga-Koscielniak, 2000]. Отсю-
да следует вывод, что в весенний период даже 
непродолжительные периоды тепла на фоне 
низких температур в суточном цикле позво-
ляют растениям, в частности кукурузе, избе-
жать неблагоприятных последствий холода, 
и это в результате благоприятно сказывается  
на урожае.

В естественных условиях многие тепло-
любивые культуры, выращиваемые в районах 
с умеренным климатом на огромных площадях 
в открытом грунте (кукуруза, рис (Oryza sativa 
L.), хлопчатник, дыня, арбуз и др.), довольно 
часто в начале сезона, а иногда и в его конце, 
оказываются в ситуации ежесуточно повторяю-
щихся непродолжительных понижений темпе-
ратуры. Изучение влияния ДРОП-воздей ст вий 
различной продолжительности необходимо, 
так как служит важным ориентиром для опреде-
ления оптимального времени посадки многих 
культур. Например, многолетние наблюдения 
(с 2003 по 2015 гг.) при выращивании хлопчат-

ника в центральной части США (в штате Техас) 
показали, что на орошаемых полях на плато 
Высокие равнины (High Plains) (33°35ʹ с. ш. 
101°53ʹ з. д.) при посадке в апреле растения 
испытывают холодовой стресс (температура 
ниже 12 °С) в среднем в течение 2,7–9,2 ч/сут 
в первый месяц (всего 81–276 ч), при посадке 
в мае – 0,8–3,6 ч/сут (всего 24–113 ч), а при 
посадке в июле – 0,2–0,5 ч/сут (всего 0–17 ч) 
[Holaday et al., 2016]. При этом растения, поса-
женные в апреле, в конце вегетационного се-
зона подвергаются действию температур ниже 
12 °С в среднем в течение 0–0,2 ч/сут (всего 
0,5–5,6 ч), в мае – 0–1,1 ч/сут (всего 0–35 ч), 
в июне – 3,5–9,6 ч/сут (всего 107–290 ч). По-
этому очевидно, что сроки посадки растений 
зависят от того, какой длительности пониже-
ния температуры растения могут переносить 
в начале и в конце вегетационного сезона без 
ущерба для урожая. Этому вопросу посвящены 
многочисленные исследования на разных куль-
турах [Bradow, 1991; Payton et al., 2001; Kork-
maz, Dufault, 2001a, b, 2004; Bange, Milroy, 2004; 
Sofalian et al., 2013], хотя применение резуль-
татов, полученных в контролируемых услови-
ях, по мнению агрономов [Holaday et al., 2016], 
имеет большие ограничения для прогнозиро-
вания реакции растений на холод в полевых 
условиях.

Заключение

Как показывают результаты исследований, 
влияние ежесуточных непродолжительных по-
нижений температуры на морфологические 
и физиолого-биохимические показатели теп-
лолюбивых и холодостойких растений в значи-
тельной степени зависит от нижних значений, 
до которых при этом опускается температура. 
Морфогенетический эффект ДРОП-воздей-
ст вий, фиксируемый по линейным ростовым 
показателям (высота растений, длина меж-
доузлий и черешков листьев, размеры листь-
ев), усиливается с понижением температуры, 
в то время как реакция растений, оцениваемая 
по другим физиолого-биохимическим парамет-
рам (накопление биомассы, содержание хло-
рофилла, фотосинтетическая активность, ОСВ, 
ОВЭ, интенсивность ПОЛ, холодоустойчивость) 
в большей степени зависит от того, опускает-
ся ли температура ниже критического уровня 
и развивается ли под ее влиянием стресс-ре-
акция. Более выраженные эффекты ДРОП-
воздей ст вий (торможение роста и накопления 
биомассы, повышение холодоустойчивости, 
снижение скорости фотосинтеза и усиление 
дыхания растений) наблюдаются при исполь-
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зовании низких закаливающих температур, 
близких к повреждающим или даже относящих-
ся к повреждающим (в случае их непрерывно-
го и достаточно продолжительного действия 
на растения). При этом важно иметь в виду, 
что при ДРОП-воздей ст виях ответная реакция 
растения в большей степени зависит от аб-
солютного значения, до которого понижается 
температура, и продолжительности холодового 
воздействия, чем от градиента температур, так 
как именно этим определяется, запускается ли 
в данном случае комплекс изменений, харак-
терных для стресс-реакции.

Границы температурных зон (зоны холодо-
вого закаливания и зоны холодового повреж-
дения), установленные ранее в опытах с пос-
тоянным продолжительным (несколько суток) 
действием низких температур [Дроздов и др., 
1984; Drozdov et al., 1984a, b; Акимова и др., 
1985; Титов и др., 1987, 2003], не являются аб-
солютными, а зависят, как подчеркивают ав-
торы этих работ, от многих факторов (фазы 
развития растений, их физиологического со-
стояния, параметров внешней среды). Под 
влиянием ДРОП-воздей ст вий эти границы мо-
гут существенно смещаться в область более 
низких температур, что необходимо учитывать 
при выборе значений температуры в экспери-
ментах, направленных на решение тех или иных 
задач. Важно и то, что при ДРОП-воздей ст виях 
диапазон, в пределах которого растения спо-
собны поддерживать соотношение R/A на оп-
ределенном уровне (что отражает сбаланси-
рованность у растения основных физиологи-
ческих процессов и способность накапливать 
в достаточных количествах фотоассимиляты), 
оказывается значительно шире, чем в случае 
постоянного длительного действия на них низ-
ких температур.

При одинаковой «суммарной дозе» ДРОП-
воздей ст вий более короткие, но интенсивные 
ежесуточные воздействия (например, 8 °С в те-
чение 2 ч) оказывают более сильный эффект 
на морфологические и физиолого-биохими-
ческие показатели, чем более продолжитель-
ные умеренные (например, 16 °С в течение 8 ч). 
Это связано с тем, что падение температуры 
до значений ниже критического уровня вы-
зывает дополнительные эффекты, связанные 
с продолжительным последействием на расте-
ния охлаждения, которые не могут быть быст-
ро компенсированы в теплых условиях. Кроме 
того, в большинстве случаев различия в ре-
акции растений на низкотемпературные воз-
действия разной продолжительности не оп-
ределяются обычной зависимостью «доза-
эффект», так как помимо продолжительности 

в этом случае большую роль играет сам харак-
тер температурного воздействия (длительное 
или кратковременное, постоянное однократное 
или периодически повторяющееся).

Продолжительность ДРОП-воздей ст вий 
приобретает особенно важную роль при сни-
жении температуры до значений, выходящих 
за пределы оптимума для конкретного процес-
са/показателя. При этом зоны температурного 
оптимума для разных процессов/показателей 
(например, рост растений в высоту и время до 
начала цветения) могут существенно разли-
чаться, что определяет эффективность влияния 
ДРОП-воздей ст вий с определенными пара-
метрами на те или иные процессы/показатели. 
Наконец, следует иметь в виду, что эффектив-
ность применения ДРОП-воздей ст вий с за-
данными параметрами в практических целях 
(в растениеводстве и цветоводстве) во многом 
зависит и от видовой принадлежности рас-
тений (т. е. их биологических особенностей), 
и это предполагает проведение специальных 
исследований, направленных на выявление 
оптимальных параметров ДРОП-воздей ст вий 
применительно к каждому конкретному объек-
ту.

Добавим, что помимо двух указанных выше 
параметров ДРОП-воздей ст вий – интенсив-
ность и продолжительность, которым посвя-
щена данная статья, эффективность их приме-
нения может также изменяться в зависимости 
от скорости снижения температуры [Шибаева 
и др., 2016] и времени суток, когда они приме-
няются [Grindal, Moe, 1995; Grimstad, 1995; Sy-
soeva et al., 1997, 1999].

В целом совокупность собственных и лите-
ратурных данных позволяет считать, что реак-
ция растений на кратковременные ежесуточ-
ные понижения температуры – ДРОП-воздей-
ст вия – обладает своей очевидной спецификой, 
которая прежде всего обусловлена тем, что при 
данном типе низкотемпературных воздействий 
периоды, когда охлаждение запускает в клет-
ках и тканях растений программу адаптацион-
ных изменений, сопряженную с торможением 
роста и развития, чередуются в суточном цикле 
с более продолжительными периодами дей-
ствия оптимальной температуры, при которой 
происходит переключение программ и возоб-
новляется рост и реализация онтогенетической 
программы [Шибаева и др., 2018]. Поэтому при 
правильном подборе температуры для ДРОП-
воздей ст вий, их продолжительности в суточ-
ном цикле и количестве повторов (кратности) 
появляется возможность с помощью данного 
приема управлять ростом тепличных растений 
и улучшать их качество.
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