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Представлен краткий исторический очерк, посвященный ведущей научной шко-

ле России по экологической физиологии растений, которая на протяжении более 

60 лет занимается изучением вопросов устойчивости и адаптации растений к не-

благоприятным факторам внешней среды (низкие и высокие температуры, избы-

точное освещение, тяжелые металлы и др.). Очерк дает представление о главных 

истоках и предпосылках возникновения данной научной школы, ее развитии и наи-

более значимых и интересных научных результатах и достижениях, которые появи-

лись главным образом в период с 1970 года по настоящее время. Важнейшими из 

них являются данные, касающиеся феноменологии ответных реакций на указанные 

стресс-факторы, и результаты изучения физиолого-биохимических и молекуляр-

но-генетических механизмов, лежащих в их основе.
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A brief historical essay is presented on the leading Russian scientific school on plant 

environmental physiology, which has for over 60 years been studying the issues of plant 

adaptation to adverse environmental factors (low and high temperatures, excessive 

lighting, heavy metals, etc.). The essay tells about the main sources and prerequisites 
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for its foundation, about the development of this scientific school and the key scientific 

results and achievements since 1970. The most important among the latter are data on 

the phenomenology of plant responses to stress factors and the results of studies on 

the underlying physiological, biochemical and molecular genetic mechanisms. 
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Введение

Хорошо известно, что условия жизни на Зем-

ле не являются постоянными, а изменяются с 

течением времени. Причинами этих изменений 

могут выступать естественные события, такие 

как, например, глобальное потепление клима-

та, или антропогенные факторы, связанные с 

хозяйственной деятельностью человека, роль 

которых особенно усилилась в XX веке. Поэтому 

существование и выживание живых организмов 

в огромной степени зависит от их способности 

адаптироваться к меняющимся условиям внеш-

ней среды, и прежде всего к флуктуациям при-

родно-климатических факторов, которые про-

исходят постоянно и амплитуда которых может 

быть значительной. Растения, в силу прикре-

пленного образа жизни, находятся в особенно 

сложном положении, так как лишены возможно-

сти избегать воздействия на них неблагоприят-

ных факторов за счет перемещения в простран-

стве. Это означает, что выживание растений в 

меняющихся условиях среды будет напрямую 

зависеть от их генотипической устойчивости и 

способности быстро и эффективно реализовы-

вать собственный адаптивный потенциал, при-

спосабливая свою структурно-функциональ-

ную организацию к текущей ситуации, которая 

часто меняется даже в течение их жизни, и эти 

изменения имеют порой весьма масштабный 

характер. Иными словами, растения за период 

своего существования могут многократно ис-

пытывать действие стресса и находиться значи-

тельную часть жизни в неблагоприятных усло-

виях, которые обусловлены действием тех или 

иных стресс-факторов абиотической или био-

тической природы либо их комбинации. И, соот-

ветственно, способность растений выживать в 

условиях стресса – это залог их более продол-

жительной жизни и возможность более полно 

обеспечить свое воспроизводство. 

Растения и температура 

Среди абиотических факторов внешней сре-

ды главными для растений являются темпера-

тура, свет и влажность. Но наиболее важным из 

них считается температура, т. к. именно низкие 

температуры (дефицит тепла) и высокие тем-

пературы (избыток тепла) во многих случаях 

являются ведущим фактором, который опре-

деляет зональную структуру растительного по-

крова, границы ареалов растительных видов, 

их численность, жизненные циклы, способ-

ность растений к воспроизводству и т. д.

Для условий Карелии помимо значительных 

сезонных колебаний температуры, длинных 

и холодных зим характерен относительно ко-

роткий вегетационный период с возможными 

возвратами холодов весной и ранним их на-

ступлением осенью. Но даже летом, в период 

активной вегетации растений, в Карелии пе-

риодически наблюдаются заморозки – кратко-

временные понижения температуры призем-

ного слоя воздуха ниже нуля градусов, которые 

оказывают на растения значительное влияние, 

лимитируя их рост, развитие и формирование 

продуктивности [Чудновский, 1949; Гольцберг, 

1961; Коровин, 1972]. 

Поэтому неудивительно, что сотрудники 

появившегося в 1957 г. в качестве самостоя-

тельного подразделения Института биологии 

Карельского филиала АН СССР сектора физио-

логии и экологии растений (в 1958 г. он был 

переименован в лабораторию физиологии и 

экологии растений) сфокусировали свое вни-

мание и исследования на проблеме роста, 

развития и продуктивности растений в усло-

виях Севера, а точнее, на вопросах влияния 

«холодных почв» и заморозков на растения. 

Первому из них, в частности, была посвящена 

докторская диссертация Аркадия Ивановича 

Коровина («Влияние пониженных температур 
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почв на растения в условиях Севера», 1959 г.), 

ставшего первым руководителем лаборатории 

(рис. 1). Здесь важно отметить, что для успеш-

ного проведения этих исследований потребо-

вались новые методические подходы. Напри-

мер, был разработан метод регулирования 

температуры почвы и сконструирован термо-

вегетационный домик с ваннами для создания 

и поддержания пониженной температуры поч-

вы (А. И. Коровин, В. К. Курец). По материалам 

докторской диссертации А. И. Коровиным была 

подготовлена монография «Температура почвы 

и растение на Севере», которая увидела свет в 

1961 году [Коровин, 1961].

Рис. 1. Первый руководитель лаборатории физиологии и эколо-

гии растений д. б. н. А. И. Коровин и его монография «Температу-

ра почвы и растение на Севере»

Fig. 1. The first head of the Laboratory of Plant Physiology and Ecology 

A. I. Korovin and his monograph Soil Temperature and Plants in the 

North

В 1958 году в Петрозаводск приехал 28-лет-

ний ученый Станислав Николаевич Дроздов, 

выпускник Ленинградского сельскохозяйствен-

ного института, годом ранее успешно защитив-

ший кандидатскую диссертацию, посвящен-

ную роли микроэлементов в развитии яровой 

пшеницы. А. И. Коровин сразу вовлек молодо-

го ученого в активную работу, определив ему 

самостоятельный научный раздел и назначив 

его ответственным за строительство вегетаци-

онного домика на Агробиологической станции 

Института биологии (рис. 2), находящейся в 

пригороде Петрозаводска, где на протяжении 

многих лет проводились и проводятся в насто-

ящее время исследования лаборатории эколо-

гической физиологии растений.

С самого начала в своей научной работе 

С. Н. Дроздов уделял особое внимание ме-

тодической стороне, что предполагало необ-

ходимость развития и постоянного улучше-

ния экспериментальной базы. В частности, он 

совместно с к. б. н. В. К. Курцом и инженером 

Н. И. Хилковым создал серию вегетационных 

камер (рис. 2) с возможностью регулирования 

основных параметров внешней среды в широ-

ком диапазоне и возможностью контроля газо-

обмена растений [Курец, Дроздов, 1966; Курец, 

1969]. Наряду с этим была разработана мето-

дика создания искусственных заморозков, а 

позднее – методика количественной оценки так 

называемой экологической характеристики ра-

стений [Курец, Попов, 1979; Курец, 1990]. 

Уже в период работы над кандидатской дис-

сертацией изучение С. Н. Дроздовым роли ми-

кроэлементов в жизни растений показало боль-

шое значение для физиологических процессов 

дозы действующего фактора. В дальнейшем, 

при изучении влияния заморозков, а позднее и 

свето-температурных условий внешней среды 

на жизнедеятельность растений, эти положе-

ния на определенном этапе трансформирова-

лись в гипотезу зонального влияния факторов 

внешней среды на биологические процессы. 

Непосредственно зарождению гипотезы в 

значительной степени способствовало осмы-

сление многочисленных экспериментальных 

данных по влиянию факторов внешней сре-

ды на формирование заморозкоустойчивости 
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растений, которые были систематизированы в 

докторской диссертации С. Н. Дроздова «Эко-

лого-физиологическое исследование устойчи-

вости полевых культур к заморозкам», успешно 

защищенной в 1971 г. [Дроздов, 1971]. Наряду 

с докторской диссертацией А. И. Коровина она 

стала важным обобщением накопленных лабо-

раторией научных результатов первого этапа 

многолетних исследований влияния понижен-

ных температур на растения.

Но прежде для успешного решения постав-

ленных научных задач потребовалось, как уже 

отмечалось, провести большую методическую 

работу и решить ряд инженерно-технических 

вопросов, таких как, например, разработка и 

изготовление холодильных установок для со-

здания искусственных заморозков, разработ-

ка методики проведения искусственных за-

морозков разной интенсивности (приводящих 

к льдообразованию в тканях растений или их 

переохлаждению) и др. [Курец, 1969]. Кроме 

того, была разработана методика определения 

заморозко- и холодоустойчивости растений, 

основанная на краткосрочном проморажива-

нии высечек из листьев в электрических микро-

холодильниках [Балагурова, 1967; Дроздов и 

др., 1976; Балагурова и др., 1982].

В ходе многолетних исследований (с 1958 

по 1971 г.) С. Н. Дроздовым и его коллегами по 

лаборатории изучена сравнительная замороз-

коустойчивость многих широко возделываемых 

в Карелии полевых культур, включая яровую 

пшеницу, овес посевной, рапс озимый, сахар-

ную свеклу, горчицу белую, многолетние травы 

(овсяница луговая, овсяница красная, лисо-

хвост луговой, тимофеевка луговая, ежа сбор-

ная, костер безостый, канареечник тростни-

ковидный), большое число сортов, гибридов и 

диких видов картофеля. Исследования прово-

дились лабораторно-вегетационным методом 

с проверкой результатов в полевых условиях.

На основании полученных результатов и их 

анализа установлено, что в ходе заморозка ра-

стения могут находиться как в переохлажден-

ном состоянии, так и со льдообразованием 

в тканях. Гибель растений, учитывая непро-

должительность действия заморозка, насту-

пает, как правило, только при льдообразова-

нии, при этом особенно опасным является 

образование льда в клетках (по сравнению со 

льдом, возникающим в межклетниках). В целом 

заморозкоустойчивость растений складывает-

ся из устойчивости отдельных органов и тка-

ней и определяется наиболее чувствительны-

ми из них. У растений наименьшей устойчиво-

стью характеризуются генеративные органы, 

а из них – пыльники. Устойчивость растений 

не остается величиной постоянной, а изме-

няется в процессе их развития, как правило, 

постепенно снижаясь. Важно, что заморозки, 

даже не оставляющие внешне видимых повре-

ждений, оказывают значительное влияние на 

урожай полевых культур. Степень их влияния 

зависит от силы (интенсивности) заморозка, 

генотипа растений, фазы их развития и усло-

вий внешней среды.

Как показали физиолого-биологические 

исследования, повреждающее действие за-

морозков на растения связано с глубокими 

изменениями в обмене веществ и его важных 

составляющих – энергетическом, белковом 

и липидном обменах, водном режиме и т. д. 

[Дроздов, 1971; Дроздов и др., 1977]. В резуль-

тате этих изменений нарушаются процессы 

роста, развития и формирования продуктив-

ности растений. В случае, если температура 

Рис. 2. Камера искусственного климата (слева) и вегетационные опыты на Агробиологической станции 

Института биологии КарНЦ РАН (справа)

Fig. 2. Climate chamber (left) and experiments with plants in the agricultural experimental station at the Institute 

of Biology, Karelian Research Centre of RAS (right)
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понижается постепенно и не достигает крити-

ческих значений, в обмене веществ происходят 

серьезные изменения, направленные на повы-

шение устойчивости и выживание растений, 

благодаря которым они переносят заморозки 

без потерь или со сравнительно небольшими 

потерями.

В 1974 году С. Н. Дроздовым совместно с 

В. К. Курцом и аспирантом А. Ф. Титовым 

(рис. 3) выдвинута «зональная» гипотеза влия-

ния температуры на устойчивость активно ве-

гетирующих растений, в соответствии с кото-

рой весь диапазон температур, действующих 

на растения, было предложено разделить на 

пять зон – фоновую, две закаливающие и две 

повреждающие (в области низких и высоких 

температур соответственно), в которых тем-

пературы качественно по-разному влияют на 

устойчивость [Дроздов и др., 1974]. В даль-

нейшем «зональная» гипотеза легла в основу 

многих экспериментов и методики постановки 

планируемого многофакторного эксперимента 

на основе системного подхода, которая была 

разработана В. К. Курцом с участием к. б. н. 

Э. Г. Попова и к. б. н. А. В. Таланова, что, в свою 

очередь, позволило перейти к количествен-

ному определению эколого-физиологической 

характеристики фоновой зоны и определению 

условий внешней среды, обеспечивающих до-

стижение оптимума видимого фотосинтеза, 

необходимого для формирования высокой 

продуктивности растений [Курец, Попов, 1979].

Рис. 3. Авторы «зональной» гипотезы влияния температуры на устойчивость активно 

вегетирующих растений – С. Н. Дроздов, В. К. Курец и А. Ф. Титов

Fig. 3. The authors of the hypothesis on zonal impact of temperature on plant tolerance – 

S. N. Drozdov, V. K. Kurets, A. F. Titov

Здесь необходимо сказать, что пассивный 

эксперимент, в отличие от активного, имеет вы-

сокий уровень «шумов», т. е. случайных воздей-

ствий, влияние которых не может быть опреде-

лено. В естественных условиях многие факторы 

среды тесно взаимосвязаны и при этом могут 

колебаться в достаточно широких пределах. 

Поэтому для получения достоверной инфор-

мации исследователю приходится увеличи-

вать выборки и/или повторности, что снижает 

эффективность исследований и увеличивает 

время, необходимое для получения надежно-

го результата. Благодаря разработке методи-

ки активного многофакторного эксперимента 

удается в более сжатые сроки и с меньшими 

общими затратами получать, с одной стороны, 

ответы на те или иные вопросы, интересующие 

исследователя, а с другой – данные, необходи-

мые для моделирования, которое резко упро-

щает задачу описания закономерностей «от-

клика» растений на комплексное воздействие 

факторов внешней среды. Так, например, вы-

явлены закономерности варьирования коэф-

фициента эффективности преобразования ас-

симилированной углекислоты в сухое вещество 

растений в зависимости от термо-фотоперио-

да [Курец, 1990]. Установлена тесная взаимо-

связь процессов газообмена (фотосинтез, ды-

хание) и формирования урожая с температур-

ной характеристикой растений, а многофак-

торное исследование газообмена позволило 

установить существенные сортовые различия 

по требованиям растений к условиям внеш-

ней среды, что дает основания рассматривать 

статистические модели (регрессионные урав-

нения связи) СО
2
-газообмена интактных ра-

стений как важную эколого-физиологическую 

характеристику вида, сорта, генотипа. 
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Параллельно группа сотрудников лабора-

тории, руководимая д. б. н. Е. Ф. Марковской, 

с использованием методов многомерного ста-

тистического анализа показала, что в условиях 

суточных температурных градиентов величина 

суммы эффективных температур, необходимых 

для прохождения онтогенеза растений, умень-

шается, и это может рассматриваться как один 

из возможных путей их адаптации к условиям 

Севера [Василевская, 1991; Сысоева, 1991; 

Марковская, 1992; Трофимова, 1995; Харькина 

(Шибаева), 1997]. Ими же разработана дина-

мическая модель роста и развития растений, 

которая позволяет оптимизировать процесс 

формирования их продуктивности.

Еще одна группа сотрудников лаборато-

рии под руководством к. б. н. Н. П. Будыкиной 

на протяжении многих лет изучала в условиях 

Агробиологической станции воздействие син-

тетических регуляторов роста на холодоустой-

чивость и продуктивность растений. На осно-

вании результатов, показавших положительное 

влияние регуляторов роста на формирование 

терморезистентности, и апробации ряда пре-

паратов (Гибберсиб, Холин хлорид, Этихол) в 

производственных условиях были разработа-

ны рекомендации по их применению при вы-

ращивании растений в условиях защищенного 

грунта. В последующем группа Н. П. Будыкиной 

успешно занималась изучением эффектов эко-

логически безопасных синтетических регулято-

ров роста нового поколения (эпибрассинолида 

и комплекса гидроксикоричных кислот) по за-

казу производителей препаратов Эпин-экстра 

и Циркон (некоммерческое научно-производ-

ственное партнерство «НЭСТ М») [Будыкина и 

др., 2007, 2011; Будыкина, Титов, 2013]. Было, 

в частности, доказано, что повышение урожай-

ности культур при применении этих препара-

тов обусловлено в том числе повышением их 

терморезистентности. 

В 1994 году по результатам многолетних 

исследований коллектив лаборатории, воз-

главляемый С. Н. Дроздовым и А. Ф. Титовым 

(рис. 4–6), был официально признан ведущей 

научной школой страны в области экологи-

ческой физиологии растений, а в 1995 году 

Всесоюзное общество физиологов растений 

отметило работы по изучению эффективно-

сти СО
2
-обмена интактных растений в зависи-

мости от условий среды премией им. Гунара. 

Кроме того, работы С. Н. Дроздова были три-

жды (1994–1996, 1997–2000 и 2000–2003 гг.) 

удостоены Государственной научной стипен-

дии для выдающихся ученых России. Дважды 

данной научной стипендией отмечены работы 

А. Ф. Титова (в 1994–1996 и 2000–2003 гг.).

С конца 70-х годов группа сотрудников ла-

боратории, руководимая А. Ф. Титовым, вела 

активные исследования физиолого-биохими-

ческих основ реакции растений на действие 

температур, относящихся к разным темпера-

турным зонам. При этом на разных по своему 

отношению к температуре объектах (озимая 

и яровая пшеница, яровой ячмень, соя, томат, 

огурец, кукуруза) были детально изучены осо-

бенности динамики холодо- и теплоустойчиво-

сти растений при действии на них закаливаю-

щих температур, а также при возврате темпе-

ратуры к фоновым значениям. С помощью ряда 

интегральных показателей охарактеризованы 

особенности физиологического состояния ра-

стений при температурах, относящихся к раз-

ным зонам [Титов, 1989].

Рис. 4. Руководители ведущей научной школы по экологической физиологии расте-

ний – С. Н. Дроздов (защита докторской диссертации в 1971 г.) и А. Ф. Титов (защита 

докторской диссертации в 1989 г., избрание чл.-корр. РАН в 2003 г.).

Fig. 4. Leaders of the scientific school on environmental plant physiology – S. N. Drozdov 

(DSci thesis defence in 1971) and A. F. Titov (DSci thesis defence in 1989, corresponding 

member of RAS since 2003)
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Установлено, что обязательным условием 

повышения устойчивости активно вегетирую-

щих растений под влиянием низких и высоких 

закаливающих температур являются функцио-

нальная активность белоксинтезирующей си-

стемы клеток и изменения в биосинтезе РНК и 

белка [Критенко и др., 1985; Титов, Критенко, 

1985]. Последние включают в себя изменения 

активности РНК-полимеразы I, скорости син-

теза белков и их компонентного состава, нако-

пление РНК, растворимых (и водорастворимых) 

белков. Подавление процессов транскрипции 

или трансляции с помощью соответствующих 

ингибиторов приводит к полной либо частич-

ной (в зависимости от степени ингибирования) 

утрате способности растений к температурной 

адаптации [Титов и др., 1981; Критенко, 1987; 

Титов, 1989]. Напротив, стимуляция активно-

сти белоксинтезирующего аппарата, например 

с помощью цитокининов, повышает устойчи-

вость незакаленных растений и увеличивает их 

адаптивные возможности при температурном 

закаливании [Титов и др., 1986; Критенко, 1987; 

Таланова, 2009; Титов, Таланова, 2009].

Важно, что увеличение устойчивости под 

влиянием низких и высоких закаливающих тем-

ператур начинается, как правило, не сразу, а 

после определенного лаг-периода (более про-

должительного при холодовом закаливании и 

более краткосрочного при тепловом закалива-

нии), в течение которого индуцируются количе-

ственные и качественные изменения в спектре 

синтезируемых белков [Титов и др., 1989, 2006; 

Крупнова, 1990]. При этом стимуляция биосин-

теза белка, например, с помощью экзогенно-

го цитокинина, сокращает, а его подавление с 

помощью ингибиторов синтеза РНК или белка, 

напротив, удлиняет начальный период форми-

рования устойчивости как при холодовом, так и 

при тепловом закаливании. 

Интересно, что увеличение устойчивости ра-

стений может происходить не только под влия-

нием закаливающих температур, но и под воз-

действием повреждающих температур [Аки-

мова и др., 1994; Топчиева, 1994; Титов и др., 

2006]. Однако во втором случае этот процесс 

носит кратковременный характер, а началь-

ное повышение устойчивости сменяется за-

тем ее снижением. При этом стимуляция био-

синтеза белка с помощью экзогенного цитоки-

нина положительно сказывается на процессе 

повышения устойчивости при закаливающих 

В. В. Таланова (2009) Н. М. Казнина (2016)  Т. Г. Шибаева (2019)

Рис. 5. Ведущие ученые научной школы по экологической физиологии расте-

ний – доктора биологических наук (в скобках указан год защиты докторской 

диссертации)

Fig. 5. Leading researchers (Doctors of Science) of the scientific school on environ-

mental plant physiology (the years of the DSci theses defences are given in brackets)

В. К. Курец (1990) Е. Ф. Марковская (1992) М. И. Сысоева (2003)
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температурах и отрицательно – в случае дейст-

вия повреждающих температур. Отсюда следу-

ет, что увеличение устойчивости при закалива-

ющих и повреждающих температурах обуслов-

лено разными механизмами. В первом случае 

оно связано прежде всего с индуцированным 

синтезом белков de novo, в то время как во вто-

ром случае временный прирост устойчивости 

не связан с этим процессом. 

Экспериментально была также доказана 

однотипность (но не тождественность) меха-

низмов, лежащих в основе долговременной 

холодовой и тепловой адаптации активно ве-

гетирующих растений, и предложена гипотеза, 

объясняющая главные принципы формирова-

ния адаптивного ответа растений на продол-

жительное умеренное охлаждение или нагрев 

(температурное закаливание) [Титов, 1989]. 

Получены веские доводы в пользу того, что ге-

нетические системы, контролирующие рост 

холодо- и теплоустойчивости при закаливании 

растений, функционируют независимо друг от 

друга. Кроме того, установлено, что обратимое 

повышение устойчивости растений в ответ на 

краткосрочное действие высоких повреждаю-

щих температур (так называемые секундные 

закалки), в отличие от реакции растений на 

продолжительное воздействие высоких зака-

ливающих температур, не требует новообразо-

вания белков, а обусловлено событиями, про-

исходящими на посттрансляционном уровне 

[Титов и др., 1987, 1988].

В практическом плане полученные данные 

о разнокачественности реакции растений на 

действие температур, относящихся к разным 

температурным зонам, являются методической 

Рис. 6. Монографии, опубликованные в разные годы сотрудниками научной шко-

лы по экологической физиологии растений

Fig. 6. Monographs published by the researchers of the scientific school on environ-

mental plant physiology
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основой для выбора значений температуры и 

продолжительности ее действия при проведе-

нии эколого-физиологических исследований 

разной направленности.

Из полученных данных также следует, что 

адаптивные возможности вида (сорта) хотя 

бы отчасти можно оценить исходя из данных 

о положении границ температурных зон, а ин-

формация о последних полезна при решении 

вопроса о районировании сортов и в селекции, 

направленной на повышение устойчивости ра-

стений. Предложено в качестве нетрадицион-

ного способа достижения более стабильных 

урожаев вести селекцию на расширение у ра-

стений фоновой зоны, а также использовать 

«скорость закаливания» как самостоятельный 

селекционный критерий, позволяющий отби-

рать сорта (генотипы) с определенным типом 

адаптивного потенциала [Титов, 1989].

Подчеркивая важность «зонального» характе-

ра влияния температуры на растения, необходи-

мо сказать, что знание данного феномена имеет 

помимо прочего важное методологическое зна-

чение. В частности, «зональный» характер влия-

ния температуры необходимо учитывать: а) при 

выборе интенсивности и продолжительности 

воздействия температуры в опытах по изучению 

эффектов этого фактора на растения, б) при вы-

боре температуры для контрольного варианта 

(обычно избираемая для контроля температура 

из интервала 20–28 °С у некоторых видов расте-

ний относится к зоне теплового закаливания), 

в) при использовании температурного коэффи-

циента Q
10

, т. к. в интервал, равный 10 °С, могут 

попадать температуры из разных зон (поэтому 

более предпочтительным представляется при-

менение температурного коэффициента Q
5
).

В целом результаты этого (второго) этапа 

исследований лаборатории позволили заклю-

чить, что процессы долговременной холодовой 

и тепловой адаптации активно вегетирующих 

растений находятся под контролем со сторо-

ны наследственных факторов клетки (в первую 

очередь ядра), которые реализуются через 

изменения в белоксинтезирующей системе, 

и прежде всего через механизм индуцирован-

ного синтеза белков [Титов, 1989]. Важно, что 

генетические системы, контролирующие холо-

довое и тепловое закаливание активно вегети-

рующих растений, функционируют автономно. 

Об этом, например, свидетельствует незави-

симый характер варьирования холодо- и тепло-

устойчивости растений в процессе их долго-

временной адаптации, а также их изменение 

при перемещении растений из зоны холодово-

го закаливания в зону теплового закаливания 

и/или наоборот [Титов и др., 1982].

Добавим, что помимо механизмов, связан-

ных с транскрипционным уровнем, в адаптив-

ных реакциях растений принимают участие 

механизмы, функционирующие на посттран-

скрипционном и посттрансляционном уров-

нях. Таким образом, температурная адаптация 

активно вегетирующих растений представляет 

собой сложный, многокомпонентный коопе-

ративный процесс, складывающийся из боль-

шого числа реакций, часть из которых носит 

более специфический характер, а часть – не-

специфический. При этом их соотносительная 

роль может изменяться в зависимости от ин-

тенсивности и продолжительности темпера-

турного воздействия [Титов и др., 1983; Титов, 

1989].

Эти положения очень скоро получили свое 

развитие и детализацию в исследованиях, про-

водившихся в 90-е годы и продолжающихся в 

настоящее время, которые можно условно от-

нести к третьему этапу в истории подразделе-

ния. Так, было установлено, что при локальном 

воздействии неблагоприятной температуры 

только на корни растений повышается устой-

чивость к ней листьев, и наоборот [Балагурова 

и др., 1994; Титов, Таланова, 2011]. Это стало 

экспериментальным доказательством наличия 

и передачи сигнала о температурном воздей-

ствии из одних органов растения в другие. При-

чем передача сигнала по растению может про-

исходить и в акропетальном (из корня в лист), 

и в базипетальном (из листьев в корень), и в 

аксиальном (из одного семядольного листа в 

другой) направлениях.

Анализ структурных и функциональных из-

менений, наблюдаемых в фотосинтетическом 

аппарате растений под влиянием закалива-

ющих температур, показал, что при темпера-

турной адаптации происходят существенные 

изменения мезо- и ультраструктуры листьев. 

При этом по мере увеличения холодо- и те-

плоустойчивости постепенно формируется ка-

чественно новая структурно-функциональная 

организация клеток, позволяющая растениям 

в дальнейшем переносить без губительных 

последствий действие более экстремальных 

температур [Венжик и др., 2008].

Особое значение для процессов темпе-

ратурной адаптации растений, как показали 

исследования, имеет не только генетическая 

система, но и гормональная. В частности, 

установлена положительная роль, которую иг-

рают в этом процессе такие гормоны, как аук-

сины, цитокинины, абсцизовая, салициловая 

и жасмоновая кислоты [Волкова, Таланова, 

1990; Таланова, 2009; Титов, Таланова, 2009; 

Игнатенко, 2019]. 
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Что касается генетического аппарата, то 

главные события, происходящие в нем под 

влиянием закаливающих температур, сводятся 

к репрессии и дерепрессии различных генов, 

т. е. к подавлению активности одних генов и 

активации других [Таланова и др., 2008а, б, 

2010а, б, 2011а; Нилова, 2019]. В результате 

этих событий в клетках растений прекраща-

ется (или снижается) синтез одних веществ и 

происходит новообразование (или усиление 

синтеза) других, которые обладают протек-

торными свойствами, как, например, белки 

теплового шока или низкомолекулярные ве-

щества, подобные пролину. 

Здесь необходимо сказать, что на протя-

жении длительного времени краткосрочные 

понижения температуры до отрицательных 

значений рассматривались как сугубо нега-

тивное явление, а влияние низких положи-

тельных температур изучали, как правило, 

при их длительном воздействии на растения. 

Между тем, в естественных условиях расте-

ния в течение вегетационного сезона гораздо 

чаще испытывают на себе воздействие флук-

туирующей в суточном цикле температуры, 

чем ее постоянное действие. В связи с этим в 

конце 1980-х годов ученые начали активно ис-

следовать реакции растений на ритмические 

изменения температуры дня и ночи (термо-

периодизм). С конца 90-х годов в лаборато-

рии появилось новое научное направление – 

изучение термоморфогенеза растений, ко-

торым первоначально руководила д. б. н. 

Е. Ф. Марковская, затем д. б. н. М. И. Сысоева, 

а позднее чл.-корр. РАН А. Ф. Титов и д. б. н. 

Т. Г. Шибаева. Детально были изучены фено-

менология и физиолого-биохимические меха-

низмы реакции растений на кратковременные 

ежесуточные понижения температуры (дроп-

воздействия, от англ. drop – падение, пониже-

ние). По результатам исследований влияния 

кратковременной гипотермии на растения 

подготовлены и опубликованы две моногра-

фии [Марковская, Сысоева, 2004; Марковская 

и др., 2013] и успешно защищены две доктор-

ские диссертации [Cысоева, 2003; Шибае-

ва, 2019]. Показано, что реакции растений на 

дроп-воздействия принципиально отличаются 

от реакций на длительное действие понижен-

ных температур, и эти различия не определя-

ются обычной зависимостью «доза-эффект», 

а носят качественный характер [Марковская и 

др., 2000; Шибаева и др., 2018, 2019; Титов и 

др., 2020]. Выявлена специфика, позволяющая 

растениям, подвергающимся дроп-воздейст-

виям, сочетать рост и нормальное развитие 

с приобретением повышенной холодоустой-

чивости. Установлены особенности реакции 

растений на дроп-воздействия в зависимо-

сти от их параметров, внутренних и внешних 

факторов, а также механизмы влияния дроп-

воздействий на габитус растений, фотосин-

тетическую активность и холодоустойчивость 

[Икконен и др., 2012; Марковская и др., 2013; 

Shibaeva et al., 2018; Шибаева и др., 2019; 

Шибаева, Титов, 2019; Титов и др., 2020]. В 

многочисленных экспериментах и с помощью 

методов математического моделирования 

установлены оптимальные параметры дроп-

воздействий для некоторых видов растений с 

целью применения их в качестве агроприема 

для управления ростом растений, альтерна-

тивного применению ретардантов [Sysoeva et 

al., 1997, 1999; Марковская и др., 2013; Ши-

баева и др., 2018а]. Также предложен и запа-

тентован способ предупреждения с помощью 

дроп-воздействий развития фотоповрежде-

ний листьев в условиях длинных фотоперио-

дов [Sysoeva et al., 2012; Шибаева, Шерудило, 

2015; Ikkonen et al., 2015; Икконен и др., 2023]. 

Растения и свет 

Проблема адаптации живых организмов к 

условиям круглосуточного освещения в местах 

естественного произрастания давно привлека-

ла внимание исследователей в рамках интро-

дукционных исследований на Севере. У ряда 

интродуцентов в условиях Арктики обнаружен 

эффект стимуляции роста и ускорения разви-

тия [Сысоева, Марковская, 2008]. А начиная с 

2000-х годов круглосуточный свет стал исполь-

зоваться в технологиях выращивания растений 

в условиях защищенного грунта и в закрытых 

системах, на так называемых «фабриках расте-

ний», позволяющих производить свежую про-

дукцию в непосредственной близости от потре-

бителей в мегаполисах [Sysoeva et al., 2010]. 

Развитие этого направления во многом связано 

с появлением светодиодных источников света, 

которые позволяют не только экономить элек-

троэнергию, но и изменять спектральный со-

став света. Выращивание растений без естест-

венного освещения предполагало разработку 

новых технологий, требующих в том числе по-

нимания физиолого-биохимических механиз-

мов реакции растений на продолжительность 

фотопериода. Одной из таких технологий, как 

показали исследования, проведенные в нашей 

лаборатории, может стать управление ростом и 

развитием растений с помощью оптимального 

распределения интеграла дневного освещения 

(«суммарного освещения») в суточном цикле 

(круглосуточного освещения). Ее применение 
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позволяет не только экономить энергетические 

ресурсы, но и избежать лишнего воздействия 

на растения экологически вредных химиче-

ских препаратов (ретардантов, фунгицидов). 

Однако некоторые важные сельскохозяйствен-

ные растения (томат, баклажан, огурец и др.) 

чрезвычайно чувствительны к круглосуточному 

освещению, в условиях которого у них разви-

вается хлороз и некроз листьев. Поиск причин 

фотоповреждений растений в условиях кру-

глосуточного освещения привел к выводу, что 

оно, в отличие от естественного фотопериода 

(включающего чередование дня и ночи в суточ-

ном цикле), обеспечивает непрерывное посту-

пление световой энергии, необходимой для фо-

тосинтеза, вызывает постоянное фотоокисли-

тельное воздействие на клетки и ткани листьев 

и постоянное сигнальное воздействие на фото-

рецепторы, а также может приводить к рассо-

гласованию внутренних (циркадных) биоритмов 

растений с внешним циклом свет/темнота (цир-

кадная асинхрония) [Шибаева и др., 2023а]. 

В ходе этих исследований установлено, что 

у чувствительности листьев к круглосуточному 

освещению главную роль играет фаза роста ли-

ста, на которой он подвергается действию кру-

глосуточного освещения, то есть существует 

возрастная изменчивость в чувствительности 

листьев к круглосуточному освещению, связан-

ная с разной степенью активности компонентов 

антиоксидантной системы, что не является ви-

доспецифичным признаком, а скорее характе-

ризует группу неустойчивых к круглосуточному 

освещению видов растений [Шибаева и др., 

2021]. Получен также ответ на вопрос, явля-

ются ли повреждения, вызванные круглосуточ-

ным освещением, непосредственно результа-

том непрерывного поступления света или они 

вызваны избыточностью света, возникающей 

вследствие более высокого интеграла днев-

ного освещения. Из полученных результатов 

следует, что более высокий интеграл дневно-

го освещения не является причиной развития 

фотоповреждений при круглосуточном осве-

щении. Непрерывность поступления светового 

сигнала, протекания фотосинтеза и фотоокис-

лительных процессов может вызывать повре-

ждения листьев, даже если значения суммар-

ного освещения невысоки. Следовательно, 

сам по себе длинный фотопериод уже может 

быть причиной избытка поглощенного света, в 

том числе в условиях, когда интеграл дневно-

го освещения не выше, чем обычно требуется 

растениям при более коротких фотопериодах 

[Shibaeva et al., 2022a]. 

С целью изучения возможности и перспек-

тив применения круглосуточного освещения 

в качестве агроприема исследовали его вли-

яние на продуктивность и пищевую ценность 

микрозелени. Полученные результаты сви-

детельствуют, что выращивание растений в 

условиях светодиодного круглосуточного ос-

вещения может быть использовано для эконо-

мически эффективного производства микро-

зелени брокколи, мизуны, редиса и руколы с 

повышенной пищевой ценностью. Подвергаясь 

под воздействием круглосуточного освещения 

умеренному окислительному стрессу, расте-

ния накапливают больше низкомолекулярных 

антиоксидантов (антоцианы, флавоноиды, ка-

ротиноиды, пролин) и отличаются повышенной 

активностью антиоксидантных ферментов. Это 

увеличивает питательную ценность микрозеле-

ни, которая рекомендуется диетологами в ка-

честве функционального продукта («functional 

food») для здорового питания [Shibaeva et al., 

2022b; Шибаева и др., 2023б]. В ближайшей 

перспективе при поддержке Российского науч-

ного фонда планируется изучение возможно-

стей применения аномальных свето-темновых 

циклов для повышения энергоэффективности 

сельскохозяйственной продукции в закрытых 

системах с искусственным освещением.

Растения и тяжелые металлы

С 90-х годов XX века и по настоящее время 

повышенное внимание ученых многих стран 

направлено на изучение воздействия тяжелых 

металлов на растения и выявление механиз-

мов их металлоустойчивости. Это связано со 

значительным усилением загрязнения окру-

жающей среды этими химическими элемента-

ми, которое обусловлено активным развитием 

промышленности, резким увеличением числа 

автотранспортных средств, ростом количест-

ва вносимых в почву минеральных удобрений, 

гербицидов и пестицидов. В нашей лаборато-

рии такого рода исследования начались в 1994 

г. в рамках государственной программы «Эко-

логическая безопасность России». По сути, они 

положили начало новому научному направле-

нию исследований лаборатории – изучению 

устойчивости растений к тяжелым металлам.

Первый этап этих исследований был связан 

с изучением феноменологии ответных реак-

ций растений на действие высоких концентра-

ций двух наиболее токсичных для живых орга-

низмов тяжелых металлов – свинца и кадмия. 

Обнаружено, что в высоких концентрациях оба 

элемента значительно тормозят рост и нако-

пление биомассы растений. Однако предобра-

ботка растений этими металлами в низких кон-

центрациях индуцирует повышение их метал-
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лоустойчивости [Titov et al., 1996; Talanova et al., 

2000, 2001]. 

В 1996 г. к этим исследованиям присоеди-

нилась группа сотрудников во главе с к. б. н. 

Г. Ф. Лайдинен, а затем к. б. н. Н. М. Казниной. 

В лабораторных и вегетационных условиях они 

продолжили изучение влияния высоких концен-

траций кадмия и свинца, а также цинка на ос-

новные физиологические процессы у растений 

семейства Poaceae. В ходе исследований вы-

явлена способность семян культурных злаков 

успешно прорастать при наличии в субстрате 

достаточно высоких концентраций этих метал-

лов. Кроме того, обнаружены отчетливые кон-

центрационные зависимости влияния тяжелых 

металлов на такие физиологические процессы 

у злаков, как рост, развитие, фотосинтез и вод-

ный обмен [Титов и др., 2002, 2007; Казнина и 

др., 2005; Батова и др., 2012]. С помощью мор-

фофизиологического метода установлено от-

рицательное влияние свинца и кадмия на рост 

и дифференциацию стеблевых апикальных ме-

ристем, а также на темпы органогенеза одно-

летних злаков [Казнина и др., 2006]. 

Углубленное изучение металлоустойчи-

вости растений привело к выводу о том, что 

важная роль в адаптации растений к высоким 

концентрациям этих химических элементов 

принадлежит физиолого-биохимическим ме-

ханизмам [Казнина и др., 2012, 2014а, 2016]. 

В частности, обнаружено значительное уве-

личение содержания глутатиона и фитохела-

тинов в клетках корней и листьев злаков при 

воздействии на них тяжелых металлов в высо-

ких концентрациях, что обеспечивает их свя-

зывание и инактивацию [Казнина и др., 2012, 

2014а]. Выявлено также усиление активности 

ферментов антиоксидантной защиты, направ-

ленное на сохранение окислительно-восста-

новительного баланса клеток [Казнина и др., 

2016; Batova et al., 2021].

Другим направлением явилось изучение вли-

яния фитогормонов на устойчивость растений 

к тяжелым металлам. Обнаружено, что форми-

рование повышенной металлоустойчивости ра-

стений связано с накоплением в листьях и кор-

нях эндогенной АБК [Таланова, 2009], которая, 

очевидно, является одним из индукторов пере-

стройки метаболизма, обеспечивающей рост 

устойчивости. В настоящее время изучается 

роль таких фитогормонов, как метилжасмонат 

и салициловая кислота в адаптации растений к 

тяжелым металлам, выявляются механизмы, ле-

жащие в основе стимулирующего воздействия 

обработки этими гормонами семян или расте-

ний на процесс адаптации к тяжелым металлам 

[Repkina et al., 2023a].

В последние годы активное использование 

метода ПЦР-РВ в работах позволило обна-

ружить, что устойчивость растений к кадмию 

непосредственно связана с активацией экс-

прессии генов ферментов, участвующих в син-

тезе хелаторов металла (HvGS, HvPCS, HvMT1 

и HvMT2), а также генов транспортных белков 

(HvHMA3 и HvCAX2) [Казнина и др., 2014б] и 

субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы (HvVHA-E 

и HvVHA-c) [Казнина и др., 2013], которые 

обеспечивают связывание ионов кадмия в ци-

топлазме клеток и их депортацию в вакуоль. 

Растения, как известно, обладают целым 

комплексом адаптационных механизмов, боль-

шинство из которых, судя по всему, являют-

ся неспецифическими. Это обусловливает их 

способность при действии одного неблагопри-

ятного фактора повышать устойчивость к фак-

торам иной природы (явление так называемой 

кросс-адаптации). В 2011–2017 гг. в лабора-

тории активно изучались физиолого-биохи-

мические и молекулярно-генетические меха-

низмы устойчивости растений к раздельному 

и совместному воздействию кадмия и низкой 

температуры [Репкина и др., 2014; Repkina 

et al., 2019]. Установлено, что раздельное и 

совместное воздействие этих двух стрессоров 

разной природы приводит к усилению синтеза 

непротеиновых тиолов и пролина и повышению 

содержания транскриптов генов, кодирующих 

ферменты их синтеза (PCS1 – фитохелатинсин-

тазы, GS1 – глутатионсинтетазы и WP5CS – про-

лин-5-карбоксилат синтетазы) уже в начальный 

период действия указанных факторов. Также 

выявлено, что накопление транскриптов генов 

транскрипционных факторов (CBF1, DREB1, 

MYB80), АТФ-зависимых протеолитических 

ферментов (Lon1, ClpP), LEA белков (WCOR15, 

WRAB15, WRAB18, WDHN13) происходит как 

при раздельном, так и при совместном дейст-

вии низкой температуры и кадмия [Таланова и 

др., 2011б, 2013; Репкина и др., 2012].

На протяжении ряда лет помимо лабора-

торных и вегетационных опытов в лаборатории 

проводятся полевые исследования, направ-

ленные на изучение устойчивости дикорасту-

щих злаков к техногенному загрязнению почв 

тяжелыми металлами. Известно, что загрязне-

ние окружающей среды тяжелыми металлами 

может привести к деградации растительного 

покрова, а в некоторых случаях и к его полно-

му разрушению. Учитывая, что естественное 

восстановление растительных сообществ на 

загрязненных тяжелыми металлами террито-

риях, особенно в условиях Севера, происходит 

крайне медленно, чрезвычайно актуальным яв-

ляется поиск возможных путей восстановления 
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растительности на нарушенных территориях, 

в том числе с использованием видов местной 

флоры. Дикорастущие злаки в этом плане мо-

гут оказаться весьма перспективными [Казнина 

и др., 2009]. Сотрудники лаборатории в течение 

длительного времени проводили обследования 

луговых фитоценозов, расположенных вблизи 

крупных промышленных предприятий Каре-

лии – Кондопожского ЦБК и Костомукшского 

ГОКа. В результате установлена важная цено-

тическая роль дикорастущих злаков в сообще-

ствах, сформированных на техногенно загряз-

ненных территориях, а также доказана высокая 

металлоустойчивость некоторых представите-

лей дикорастущей флоры Карелии (ежи сбор-

ной, тимофеевки луговой, щетинника зелено-

го), что позволяет говорить о возможности их 

использования для фитостабилизации загряз-

ненных тяжелыми металлами почв в условиях 

Севера [Лайдинен и др., 2004, 2011; Казнина и 

др., 2009; Батова и др., 2013]. 

Помимо злаков в лаборатории проводит-

ся изучение устойчивости к тяжелым метал-

лам некоторых представителей семейства 

Brassicaceae [Казнина и др., 2022а; Repkina et 

al., 2023b], которые, как, например, Brassica 

juncea и Sinapis alba, способны успешно расти 

и развиваться на субстратах с высоким содер-

жанием цинка. Продолжаются также исследо-

вания устойчивости к тяжелым металлам ди-

корастущих злаков, произрастающих на тер-

риториях, относящихся к Арктической зоне РФ 

[Лайдинен и др., 2021; Казнина и др., 2022б].

Заключение

Ведущая научная школа России по эколо-

гической физиологии растений сформиро-

валась и активно развивалась в 70–80-е годы 

XX века, в настоящее время продолжая свою 

работу и движение вперед. Однако ее истоки 

и предпосылки возникли значительно раньше, 

как это показано в данном очерке, практически 

совпадая по времени с появлением в структу-

ре Института биологии Карельского филиала 

АН СССР (ныне КарНЦ РАН) в качестве само-

стоятельного структурного подразделения ла-

боратории физиологии и экологии растений 

(современное название – лаборатория эко-

логической физиологии растений). В разные 

годы в ней трудились десятки сотрудников 

(всего более 70), каждый из которых внес свой 

посильный вклад в ее работу и результаты 

[Титов, Казнина, 2019]. Среди них 10 докторов 

наук и 33 кандидата наук. Ими опубликовано в 

разные годы 13 монографий, 9 сборников на-

учных статей, 9 учебных пособий и сотни на-

учных статей в различных научных изданиях, 

включая более 90 статей в профильном ака-

демическом журнале «Физиология расте-

ний». Получено 3 патента, 10 авторских свиде-

тельств (табл.). 

Пройдя в своем развитии столь длинный и 

насыщенный событиями путь, эта научная шко-

ла приобрела некоторые черты и особенности, 

которые придают ей определенное своеобразие 

и, возможно, в той или иной степени отличают 

Защита научных диссертаций, публикация монографий и учебных пособий, получение патентов и авторских 

свидетельств на изобретения сотрудниками научной школы по экологической физиологии растений в пери-

од с 1960 г. и по настоящее время

Defended scientific theses, published monographs and tutorials, received patents and copyright certificates for the 
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the present 
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от других научных школ. Назовем те из них, ко-

торые представляются наиболее важными:

– оригинальность и новаторство в поста-

новке и проведении исследований;

– широкое привлечение и использование 

идей, подходов и методов других наук;

– связь с практикой и ее запросами, стрем-

ление к внедрению научных результатов в про-

изводство и хозяйственную деятельность;

– тесная связь с высшим образованием, 

активная работа по подготовке специалистов 

высшей квалификации (кандидатов и докторов 

наук);

– особое внимание к укреплению и разви-

тию материально-технической базы, как важ-

ного условия для проведения исследований, 

направленных на изучение влияния факторов 

внешней среды на растения, на основе актив-

ного планируемого одно- или многофакторного 

эксперимента.

Эти характерные качества данной научной 

школы во многом определили те результаты, 

которых добились ее представители и кото-

рые стали важной составной частью научных 

результатов и достижений Института биологии 

КарНЦ РАН за его 70-летнюю историю.
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