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ФОТОСИНТЕЗ И УСТЬИЧНАЯ ПРОВОДИМОСТЬ ЛИСТЬЕВ 
CUCUMIS SATIVUS L., ИСПЫТАВШИХ ДЛИТЕЛЬНЫЕ 
ИЛИ ПЕРИОДИЧЕСКИЕ КРАТКОВРЕМЕННЫЕ 
НИЗКОТЕМПЕРАТУРНЫЕ ВОЗДЕЙСТВИЯ 
В РАЗНЫХ ФАЗАХ РОСТА 

Е. Н. Икконен, Т. Г. Шибаева, Е. Г. Шерудило,  М. И. Сысоева    

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведена сравнительная оценка температурной зависимости видимого фотосин�
теза и устьичной проводимости листьев Cucumus sativus L., испытавших длительное 
или кратковременные ежесуточные снижения температуры до 12 °С в лаг�фазе 
(неразвернувшийся лист) и в фазе экспоненциального роста (развернувшийся актив�
но растущий лист). Постоянное воздействие температуры 12 °С независимо от того, 
проводилось ли оно в период лаг�фазы или в фазу экспоненциального роста листа, 
приводило к снижению фотосинтеза. В отличие от этого кратковременные периоди�
ческие низкотемпературные воздействия, напротив, вызывали повышение скорости 
фотосинтеза. Причем если фотосинтез листа, подвергнутого ДРОП�обработке в фазе 
экспоненциального роста, увеличивался только в области высоких температур, то та�
кая же холодовая обработка неразвернувшихся листьев приводила к увеличению ин�
тенсивности фотосинтеза не только при высоких, но и при низких температурах, тем 
самым значительно повышая адаптационный потенциал растений. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumus sativus L., видимый фотосинтез, устьичная прово�
димость, температура, фазы роста листа. 

E. N. Ikkonen, T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva. EFFECT 
OF SHORT� AND LONG�TERM LOW TEMPERATURE TREATMENTS ON 
PHOTOSYNTHETIC RATE AND STOMATAL CONDUCTANCE IN CUCUMIS 
SATIVUS L. LEAVES AT DIFFERENT GROWTH PHASES 

A comparative assessment of the temperature dependence of net photosynthesis and 
stomatal conductance in Cucumus sativus L. leaves exposed to long�term or daily short�
term temperature decreases to 12 °C during the initial lag�phase (not yet unfolded leaf) 
or exponential growth phase (an unfolded actively growing leaf) was made. Constant 
exposure to 12 °C irrespective of the leaf growth stage resulted in a reduced 
photosynthetic rate of the leaves. In contrast, a periodic short�term temperature drop 
increased the rate of photosynthesis. Leaves subjected to temperature drop treatment 
during the exponential growth phase increased the photosynthetic rate only at high 
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temperatures, while the same temperature drop treatments during the lag phase 
caused an increase in the photosynthetic rate at both high and low temperatures, 
thereby significantly increasing the adaptive potential of the plants. 

K e y  w o r d s: Cucumis sativus L., net photosynthesis, stomatal conductance, 
temperature, leaf growth stages. 

 
Введение 

У чувствительных к холоду видов растений 
при понижении температуры фотосинтез, как 
правило, подавляется [Климов, 2008]. Так, на 
примере огурца было показано, что длитель�
ное (несколько дней) выдерживание растений 
при низких температурах ингибировало фото�
синтез [Климов и др., 1999] и снижало устьич�
ную проводимость (УП) листьев [Икконен и др., 
2012]. В отличие от продолжительного дейст�
вия низкой температуры кратковременные 
ежесуточные снижения температуры способст�
вовали повышению фотосинтеза и УП листьев 
огурца в условиях низких и высоких темпера�
тур [Икконен и др., 2012]. Такого рода низко�
температурные воздействия обусловили рас�
ширение температурной области оптимума 
фотосинтеза и снижение температурной зави�
симости фотосинтеза [Сысоева, Икконен, 
2012], что характерно для адаптированных 
к холоду растений [Головко и др., 2008]. 

Степень развития листа значительно влияет 
на его способность адаптироваться к условиям 
окружающей среды, в том числе температурным. 
Имеются данные о разных откликах зрелых и не�
зрелых тканей листьев теплолюбивых растений 
на изменения температуры [Armstrong et al., 
2006]. Поскольку устойчивость растений к стрес�
совым воздействиям не постоянна на всем про�
тяжении онтогенеза, Т. В. Нестеренко с коллега�
ми [2007] был предложен онтогенетический под�
ход (учет возрастного состояния листа) в иссле�
дованиях влияния неблагоприятных факторов 
среды на фотосинтетический аппарат на уровне 
листа. Широко обсуждается вопрос о том, что 
наиболее полная адаптация к низким температу�
рам достигается в ходе развития растительных 
тканей при данном температурном режиме, 
а ткани, сформированные ранее, не способны 
адаптироваться полностью [Campbell et al., 
2007]. С другой стороны, показано, что завер�
шившие рост листья теплолюбивого вида 
Tradescantia albiflora реагируют на длительное 
понижение температуры изменением интенсив�
ности фотосинтеза и ультраструктуры клеток так 
же, как и листья, образовавшиеся и развившиеся 
в условиях холода [Буболо и др., 1988]. 

Было установлено, что кратковременные 
периодические снижения температуры инду�
цировали адаптационные изменения в фото�
синтетическом и устьичном аппарате настоя�
щих листьев огурца [Икконен и др., 2012; Сы�
соева, Икконен, 2012]. Однако неисследован�
ным остается вопрос о влиянии данного вида 
низкотемпературного воздействия на листья, 
испытавшие холодовые воздействия на ранних 
фазах роста. Таким образом, задачей настоя�
щей работы являлась сравнительная оценка 
температурной зависимости фотосинтеза и УП 
листьев, испытавших постоянное и кратковре�
менное ежесуточное действие низкой темпе�
ратуры на разных фазах роста листа. 

Материалы и методы 

Cемена огурца (Cucumis sativus L., гибрид 
Зозуля F1) проращивали в термостате при тем�
пературе 28 °С в течение двух суток, высажива�
ли в вазоны с песком (полив питательным рас�
твором Кнопа с добавлением микроэлементов, 
pH 6,2–6,4) и помещали в камеру искусственно�
го климата. Растения выращивали в течение 
двух недель при температуре 23 °С, фотоперио�
де 12 ч, освещенности 120 мкмоль/(м2·с) фото�
синтетически активной радиации (ФАР), влаж�
ности воздуха 60–70 %. По достижении фазы 
первого настоящего листа часть растений ос�
тавляли при температуре 23 °С (контроль), а ос�
тальные в течение 6 суток либо выращивали при 
постоянной низкой закаливающей температуре 
12 °С (вариант ПНТ), либо ежесуточно подверга�
ли снижениям температуры с 23 до 12 °С на 2 ч 
в конце ночного периода (вариант ДРОП). В пе�
риод низкотемпературных воздействий первый 
лист находился в фазе экспоненциального рос�
та (интенсивно растущий лист), а второй лист – 
в лаг�фазе (неразвернувшийся, медленно рас�
тущий лист). Затем растения всех вариантов 
переносили на две недели на последействие 
в первоначальные оптимальные свето�темпера�
турные условия. 

Видимый фотосинтез и устьичную проводи�
мость (УП) измеряли в конце эксперимента 
(через две недели после прекращения низкотем�
пературных воздействий) на первом и втором 
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настоящих листьях с использованием портатив�
ной фотосинтетической системы HCM�1000 
(Walz, Германия). Измерения проводили в клима�
тической камере при температуре воздуха 8, 13, 
17, 22 и 33 °С и ФАР 200 и 800 мкмоль/(м2·с). 

На рисунках приведены средние арифметиче�
ские значения и их стандартные отклонения. По�
вторность при оценке интенсивности фотосинте�
за и УП – 5�кратная. В статье обсуждаются вели�
чины, достоверно различающиеся при р < 0,05.  

Результаты 

Максимумы видимого фотосинтеза первого 
и второго листа у контрольных растений дости�
гались при температуре 22 °С и достоверно не 
различались, составляя при низкой освещенно�
сти 6,3 ± 0,3 и 6,7 ± 0,5 мкмоль/(м2·с), при насы�
щающей – 9,1 ± 0,3 и 9,2 ± 0,4 мкмоль/(м2·с) 
соответственно (рис. 1). 

Постоянная низкотемпературная предоб�
работка растений (вариант ПНТ) даже после 
двух недель роста растений в оптимальных 
условиях снижала видимый фотосинтез пер�
вого и второго листьев растений во всем диа�
пазоне температур при освещенности ниже 
насыщающей фотосинтез (см. рис. 1, а, в) и 
при температуре выше 22 °С в условиях насы�
щения фотосинтеза светом (см. рис. 1, б, г). 
В диапазоне температур 13–33 °С при обоих 
уровнях света ассимиляция СО2 была более 
интенсивной у второго листа растений вари�
анта ПНТ по сравнению с первым. 

Кратковременные периодические низко�
температурные воздействия (вариант ДРОП) 
увеличивали по сравнению с контролем интен�
сивность фотосинтеза у первого и второго лис�
та при температуре 33 °С и у второго листа – 
при температуре 8 °С независимо от уровня 
освещенности (см. рис. 1).  

 

 

 
 

Рис. 1. Температурная зависимость видимого фотосинтеза  первого (а, б) и второго (в, г) листьев растений 
огурца в последействии постоянного (ПНТ) и кратковременного ежесуточного (ДРОП) низкотемпературно�
го (12 °С) воздействия при освещенности 200 (а, в) и 800 (б, г) мкмоль/(м2·с):  

 – контроль,  – ПНТ,  – ДРОП 
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В последействии ДРОП�обработки оба лис�
та растений огурца продемонстрировали уве�
личение УП листьев в условиях высокой темпе�
ратуры (33 °С) (рис. 2). В области низких и оп�
тимальных температур различия в величине 
УП между вариантами опыта были недостовер�
ны (см. рис. 2). Не выявлено достоверных раз�
личий интенсивности видимого фотосинтеза 
и УП первого и второго листа варианта ДРОП.  

Обсуждение 

Результаты данного исследования согласу�
ются с утверждением о том, что разные темпе�
ратурные режимы выращивания растений при�
водят к адаптивным различиям температурной 
зависимости фотосинтеза [Головко и др., 
2008]. Постоянное воздействие низкой закали�
вающей температуры, независимо от того, 

проводилось ли оно в период лаг�фазы или в 
фазу экспоненциального роста листа, снижало 
фотосинтез во всем исследованном диапазоне 
температур при низкой освещенности и в об�
ласти высоких температур при насыщающем 
свете. Кратковременные периодические низ�
котемпературные воздействия, напротив, спо�
собствовали повышению поглощения СО2. 
Причем если фотосинтез листа, подвергнутого 
ДРОП�обработке в фазе экспоненциального 
роста, увеличился только в области высоких 
температур, то кратковременная холодовая 
обработка неразвернувшихся листьев увеличи�
вала интенсивность фотосинтеза не только при 
высоких, но и при низких температурах, тем са�
мым значительно расширяя адаптационный 
потенциал растений в последействии данного 
вида низкотемпературного воздействия. Воз�
можно, что адаптационные изменения фото�

           
 

           
 

Рис. 2. Температурная зависимость устьичной проводимости первого (а, б) и второго (в, г) листьев растений 
огурца в последействии постоянного (ПНТ) и кратковременного ежесуточного (ДРОП) низкотемпературного 
(12 °С) воздействия при освещенности 200 (а, в) и 800 (б, г) мкмоль/(м2·с):  

 – контроль,  – ПНТ,  – ДРОП 

 

Температура °С Температура °С
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синтеза растений варианта ДРОП были ини�
циированы ритмичностью непродолжительных 
низкотемпературных воздействий. Так, напри�
мер, ранее было выявлено положительное 
влияние ритмичных периодических повышений 
содержания СО2 в воздухе на фотосинтетиче�
ские процессы [Кособрюхов, 2009]. 

Фаза роста листа имеет существенное 
влияние на его способность к адаптации. Бы�
ло определено, что листья, формирование ко�
торых проходило в условиях пониженных тем�
ператур, обладали большей адаптационной 
способностью, чем те, которые испытали воз�
действие холодом в зрелом состоянии 
[Armstrong et al., 2006]. Результаты данного 
исследования показали, что эффект воздей�
ствия низких закаливающих температур на 
фотосинтез растений может зависеть как от 
характера низкотемпературной предобработ�
ки, так и от фазы роста листа. Температурная 
зависимость фотосинтеза и абсолютные зна�
чения фотосинтеза у листьев, испытавших 
ДРОП�обработку на разных фазах роста, были 
аналогичны. Однако более молодой на время 
низкотемпературного воздействия лист обла�
дал впоследствии способностью поддержи�
вать повышенный по отношению к контролю 
уровень фотосинтеза не только при высокой, 
но и при низкой температуре, что характерно 
для видов, адаптированных к холоду [Головко 
и др., 2008]. Ранее нами было показано, что 
ежесуточные кратковременные понижения 
температуры способствовали повышению фо�
тосинтеза листьев огурца в области низких и 
высоких температур непосредственно после 
завершения низкотемпературных воздейст�
вий [Сысоева и др., 2011]. Видимо, в период 
роста растений в оптимальных условиях по 
завершении ДРОП�обработки способность 
первого листа поддерживать высокий уровень 
фотосинтеза при низкой температуре была 
утрачена. Фотосинтез второго листа, испы�
тавшего длительное низкотемпературное воз�
действие в начальной фазе роста, в последей�
ствии ингибировался низкими температурами 
в меньшей степени, чем фотосинтез первого 
листа, а в условиях насыщающего света и низ�
ких температур даже соответствовал уровню 
контрольных растений. Видимо, развитие вто�
рого листа в условиях ПНТ�обработки способ�
ствовало, согласно Климову с соавторами 
[2008],  формированию структур клеток и тка�
ней с повышенной по сравнению с первым 
листом устойчивостью к низкой температуре. 

Ежесуточные кратковременные снижения 
температуры способствовали повышению УП 
настоящих листьев огурца в области низких и 

высоких температур непосредственно после 
завершения низкотемпературных воздейст�
вий [Икконен и др., 2012]. Спустя две недели 
роста в оптимальных температурных условиях 
высокий уровень УП при повышенной темпе�
ратуре сохранялся у первого листа растений 
варианта ДРОП (см. рис. 2, а, б). Второй лист 
растений этого варианта показал аналогичное 
первому листу раскрытие устьиц в ответ на 
краткосрочное действие высокой температу�
ры (см. рис. 2, в, г). Возможно, повышение УП 
листьев, испытавших ДРОП�воздействие на 
разных фазах роста, в ответ на высокую тем�
пературу связано с перераспределением абс�
цизовой кислоты (АБК) в растении, а именно 
с притоком гормона из побега в корень 
[Kudoyarova et al., 2011]. Такое перераспреде�
ление АБК приводит к возрастанию гидравли�
ческой проводимости корней, обеспечивая 
сбалансированность притока воды и ее испа�
рения, что позволяет устьицам оставаться 
открытыми, поддерживая газообмен и фото�
синтез растений. Кроме того, у листьев, испы�
тавших ДРОП�воздействие в период интенсив�
ного роста, повышение УП непосредственно 
после окончания низкотемпературного воздей�
ствия могло повлиять на развитие устьичного 
аппарата и повышение плотности устьиц еще 
не развернувшихся листьев, находящихся на 
ранней стадии роста, как это было показано 
в работе Miyazawa с коллегами [2006]. 

Таким образом, результаты исследования 
позволили установить, что в отличие от дли�
тельных низкотемпературных воздействий, 
ингибирующих фотосинтез у чувствительных 
к холоду видов, периодические кратковремен�
ные снижения температуры до закаливающих 
значений могут приводить к увеличению интен�
сивности фотосинтеза и повышению адаптаци�
онного потенциала растений. Степень прояв�
ления реакции зависит от того, в какой фазе 
развития лист был подвержен действию низких 
температур. 

Исследования выполнены с использовани�
ем оборудования Центра коллективного поль�
зования научным оборудованием ИБ КарНЦ 
РАН при финансовой поддержке РФФИ в рам�
ках научного проекта № 14�04�00840 а. 
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