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В состоянии покоя (dormancy) многолетние растения – обитатели регионов с выражен-
ной сезонностью климата – могут переживать длительные периоды неблагоприятных 
условий. Выделяют периоды предварительного, физиологического и вынужденного по-
коя. В период предварительного покоя завершаются генетические, физиолого-биохими-
ческие и морфологические перестройки, увеличивающие стресс-толерантность расте-
ния. Физиологический или глубокий покой характеризуется неспособностью меристем 
к возобновлению деления клеток даже в благоприятных условиях. Под действием сигна-
лов окружающей среды растения переходят от глубокого покоя к вынужденному, в кото-
ром деление клеток и рост сдерживается неблагоприятными условиями среды. Участив-
шиеся климатические флуктуации приводят к аномальному выходу из покоя, повышая 
риск повреждения растений, особенно культурных, неблагоприятными факторами сре-
ды. В этой связи важны методы неинвазивного объективного мониторинга состояния 
покоя растений в реальном времени. Исследования связи между статусом покоя и функ-
ционированием фотосинтетического аппарата растений привели к разработке методов 
мониторинга состояния древесных растений путем регистрации переменной флуорес-
ценции хлорофилла хвои и эндодермы коры их побегов. В обзоре кратко суммированы 
современные представления о механизме индукции состояния покоя и выхода из него. 
Приводится анализ функционирования и регуляции фотосинтетического аппарата в по-
кое, связи между амплитудно-кинетической характеристикой индукции флуоресценции 
хлорофилла и глубиной покоя многолетних растений. Обсуждаются проблемы интер-
претации сигналов флуоресценции хлорофилла в контексте мониторинга покоя, а также 
возможности практического использования этого подхода.

Ключевые слова: покой растений, физиологический покой, вынужденный покой, флуоресцен-
ция хлорофилла, нефотохимическое тушение, неинвазивный мониторинг

В ходе эволюции многолетние растения, оби-
тающие в регионах с выраженной сезонной сме-
ной климатических условий, выработали ряд 
адаптаций для переживания длительных периодов 
с неблагоприятными условиями (холодного сезо-
на) [1–3]. Одной из ключевых адаптаций для вы-
живания в холодное время года является период 
покоя (dormancy), характеризующийся минималь-
ной интенсивностью жизнедеятельности расте-
ний  [4, 5]. Период зимнего покоя характерен как 

для зимнезеленых, так и для листопадных расте-
ний. Хотя явление покоя растений привлекает 
внимание ученых уже более 100 лет [6], вокруг 
связанной с периодом покоя терминологии идет 
оживленная полемика [2, 7]. Одно из наиболее 
универсальных определений состояния покоя [8] 
предлагает считать его «…неактивным состоянием 
меристем и (или) способных к росту органов, в ко-
тором рост не возобновляется даже в благоприят-
ных условиях до тех пор, пока это состояние не бу-
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дет изменено сигналами окружающей среды» [7, 9]. 
В покое растения характеризуются высокой толе-
рантностью к действию неблагоприятных факто-
ров среды, в частности, низких температур. Таким 
образом, согласованная с сезонными изменения-
ми климата ритмика вхождения в покой и выхода 
из него обеспечивает максимальную сохранность 
тканей побегов, вегетативных и генеративных по-
чек в холодный период года [3, 6].

Период зимнего покоя принято делить на три 
фазы, наиболее выраженные у растений умеренно-
го климатического пояса. Вначале растения всту-
пают в фазу предварительного покоя (предпокоя, 
pre-dormancy). В период предварительного покоя 
завершаются генетические, физиолого-биохими-
ческие и морфологические перестройки, увеличи-
вающие стресс-толерантность растения [10]. Эти 
изменения в известной степени обратимы, по-
скольку возможна индукция вторичного роста вы-
держиванием растений на удлиненном фотоперио-
де, внесением высоких доз азотных удобрений, 
а также шоковыми воздействиями – дефолиацией, 
сильной обрезкой или обильным увлажнением. 
Предварительный покой переходит в физиологи-
ческий или глубокий покой (endo-dormancy), пре-
пятствующий росту даже в благоприятных услови-
ях. Наблюдается снижение оводненности побегов 
и рост водоудерживающей способности [11]. При 
этом толерантность к действию неблагоприятных 
условий среды увеличивается до максимума, у ли-
стопадных видов наблюдается осеннее старение 
и опадение листьев [10, 12]. Под действием низких 
температур в холодное время года растения пере-
ходят из глубокого покоя в состояние вынуж- 
денного покоя (eco-dormancy), в котором рост  
сдерживается только неблагоприятными климати-
ческими условиями. Точные механизмы поддер-
жания покоя неизвестны, но выдвигается ряд ги-
потез об их природе [1,  13–15]. При наступлении 
теплого сезона возобновляется рост, стресс-
толерантность снижается до уровня, предшествую-
щего вступлению в покой.

Особенностью зимнего покоя является его 
количественный, «дозозависимый» характер, вы-
ражающийся в зависимости глубины и длительно-
сти покоя от интенсивности и времени воздей-
ствия факторов среды [10]. Величина минимально 
необходимого для выхода из глубокого покоя воз-
действия низких температур (chilling requirement, 
CR – часы экспозиции растения при температурах 
в диапазоне 0–7 °C [5]) характеризуется внутри- 
и  межвидовой изменчивостью и считается одной 
из адаптаций к региональным климатическим 
особенностям; разработаны математические моде-
ли для ее расчета [5]. В качестве регуляторов по-
коя многолетних древесных растений рассматри-
вали как внутренние (циркадные ритмы, 
гормональные сигналы), так и внешние (фото- 
период, температура, интенсивность солнечной 

радиации, водный режим) стимулы [8, 10, 16]. Од-
нако механизмы и факторы входа растений в по-
кой, а также выхода из глубокого покоя (dormancy 
release) остаются во многом неясными.

Пристальное внимание исследователей к яв-
лению зимнего покоя обусловлено практической 
важностью этого явления для растениеводства, 
в  особенности плодоводства в регионах с небла-
гоприятными климатическими условиями (в т. н. 
зонах рискованного садоводства). С одной сторо-
ны, критически важно поддержание покоя в пе-
риод нестабильных температур и в межсезонье, 
поскольку преждевременно вышедшие из покоя 
растения уязвимы для холодового повреждения. 
С другой стороны, глобальное потепление приво-
дит к риску недостаточности холодового воздей-
ствия и, как следствие, к нарушению ритмики 
прохождения фенологических фаз. Данная про-
блема стала особенно актуальной в последние 
годы в связи с дестабилизацией климатических 
условий и учащением флуктуаций гидротермиче-
ского режима промышленных садов, вызываю-
щих аномальное протекание периода покоя у рас-
тений  [5]. Понимание закономерностей влияния 
резких изменений климатических условий на со-
стояние растений при вступлении в период по-
коя, в покое и при выходе из него позволило бы 
спланировать меры по смягчению негативных по-
следствий этих явлений. Данная проблема осо-
бенно остра в нынешнюю эпоху климатической 
нестабильности. 

В этой связи актуально определение тенден-
ций изменения ритмики прохождения периода 
покоя и вероятности раннего цветения в период, 
когда высок риск заморозков. Не менее важен 
и подбор сортов с адекватным местным климати-
ческим условиям уровнем зимостойкости (а зна-
чит, и объективная количественная, но при этом 
неинвазивная оценка зимостойкости). Для реше-
ния этой задачи оптимальны высокопроизводи-
тельные неинвазивные экспресс-методы. К тако-
вым относится метод регистрации и анализа 
амплитудно-кинетических характеристик пере-
менной флуоресценции хлорофилла или PAM 
(pulse-amplitude modulation), широко применяе-
мый при высокопроизводительном фенотипиро-
вании растений [17–20]. Предварительные иссле-
дования показали техническую осуществимость 
измерений индукционных кривых флуоресценции 
хлорофилла a (ФХ) фотосистемы II, была охарак-
теризована сезонная динамика фотосинтетиче-
ской активности хлорофиллоносных тканей по-
бегов дикорастущих и культурных древесных 
растений [21–23]. Реализация этих методов на со-
временном уровне техники обеспечит кругло- 
годичный автоматизированный сбор данных 
о  функционировании фотосинтетического аппа-
рата и их анализ в реальном времени одновремен-
но с регистрацией климатических условий. Одна-
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ко для уверенной интерпретации полученных 
результатов в контексте исследований зимнего 
покоя необходимо более глубокое понимание вза-
имосвязи ритмики покоя растений с состоянием 
их фотосинтетического аппарата. 

С учетом сказанного в обзоре кратко сумми-
рованы современные представления о механиз-
мах зимнего покоя растений и выхода из него. 
Рассматриваются особенности функционирова-
ния и регуляции фотосинтетического аппарата 
растений в  покое и возможности их неинва- 
зивного анализа по амплитудно-кинетической 
характеристике индукции ФХ. В заключении  
обсуждаются проблемы и возможности практи-
ческого использования этого подхода.

Факторы окружающей среды —  
детерминанты периода покоя

Согласно общепринятым представлениям, 
вступление в состояние покоя происходит под 
действием сигналов окружающей среды. В клас-
сической [2, 3, 6, 24] и современной [1, 13, 15] ли-
тературе накоплен значительный объем сведений 
о феноменологии регуляции ритмики и глубины 
покоя внешними факторами, среди которых клю-
чевыми являются низкие температуры, короткий 
фотопериод и их комбинации. Вопрос о том, ка-
кой из перечисленных факторов главный, активно 
обсуждается в литературе и, по-видимому, ответ 
на него разный в зависимости от вида растения 
(таблица). Большинству видов древесных расте-
ний требуется воздействие обоих факторов, при-
чем как для достижения максимальной холодо-
устойчивости, так и для выхода из покоя [25, 26]. 
Необходимость действия обоих факторов особен-
но характерна для растений, произрастающих 
в регионах с теплым климатом [27, 34].

Кроме того, укорочение фотопериода сначала 
индуцирует вход растения в состояние покоя, 

и  лишь позже развивается холодоустойчивость. 
Понижение температуры приводит к обратному 
порядку развития этих двух реакций растения  — 
сначала возникает холодоустойчивость, а позже 
растение переходит в состояние покоя [37]. Воз-
можно, что с этим различием действия короткого 
дня и низких температур связаны и различия в ме-
ханизмах индукции покоя между длинно- и ко-
роткодневными растениями [37]. В целом, эффект 
сокращения длины дня обратим на ранних стади-
ях прекращения роста: для возобновления роста 
достаточно вернуть растения к длинному дню [38].

Главным сенсором изменений фотопериода 
является фитохромная система листа [39, 40], запу-
скающая синтез белка VSP (vegetative storage 
proteins) [41] – один из признаков входа в покой 
[41]. Выраженность ответов на вариацию фото- 
периода зависит от географической широты про-
исхождения растения: северные экотипы более 
чувствительны к сокращению длины дня, их кри-
тический фотопериод длиннее, т.е. при сокраще-
нии длины дня северные экотипы раньше прекра-
щают рост и переходят к покою, чем южные [31], 
однако известны исключения из этого правила 
[42]. Более того, даже при непрерывном освеще-
нии и высокой температуре некоторые виды всту-
пают в состояние покоя, хотя и с опозданием [24].

Восприятие холодовых сигналов и ответы 
на  них изучены намного хуже, чем у фотоперио-
дических сигналов. Интересная гипотеза связы-
вает ритмику покоя древесных растений с наруше-
нием работы «молекулярного осциллятора», 
контролирующего циркадную ритмику, при дей-
ствии низких температур и сокращении светового 
дня [10]. Ключевые исследования соответствую-
щих механизмов были выполнены с использовани-
ем модельного травянистого растения – арабидоп-
сиса Таля (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.), работ 
по  древесным растениям существенно меньше.  

Таблица

Факторы окружающей среды, влияющие на вход растений в глубокий покой

Виды растений
Действующий фактор

Ссылки
Фотопериод Низкие температуры

Голосеменные (Pinophyta)
Pinus sylvestris L. +++* +++ [32]
Picea glauca (Moench) Voss +++ +++ [32]
Picea abies (L.) H. Karst. +++ +++ [32]

Покрытосеменные (Magnoliophyta)
Castanea sativa Mill. ++ +++ [10]
Betula pendula Roth. ++** +++ [28, 31] 
Alnus glutinosa (L.) Gaertn. ++ +++ [31]
Salix paraplesia C.K. Schneid. ssp +*** +++ [35]
Populus tremula L. × tremuloides Michx. +++ + [36]
Malus pumila Mill. ++ +++ [27–30]
Pyrus communis L. ++ +++ [27–30]
Vitis vinifera L. +++ +++ [33]

Примечание: * – ключевой фактор, ** – второстепенный фактор, *** – маловажный фактор
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Однако полученные на модельных видах результа-
ты важны для понимания регуляторных механиз-
мов, присутствующих у многих видов, в том чис-
ле – у  древесных растений. Так, на примере 
A.  thaliana было показано, что циркадный осцил-
лятор модулирует холодовые сигналы, экспрессию 
белков семейства CBF (C repeat-binding factor) 
и  передачу низкотемпературных Ca2+-сигналов 
[43]. При наступлении холодного сезона циркад-
ный осциллятор останавливается, запуская изме-
нения экспрессии ряда генов (см. ниже), которые 
приводят, в итоге, к вступлению в покой [44]. Ин-
тересно, что для выхода из покоя отдельных ви-
дов, таких как абрикос японский (Prunus mume 
(Siebold) Siebold & Zucc.), важнее суммарный эф-
фект высоких, а не низких температур в летний 
период [45]. Сходный эффект наблюдается при 
стрессовых воздействиях, таких как преждевре-
менная дефолиация, орошение после засушливого 
периода и  применение химических препаратов, 
прекращающих покой [46, 47]. 

Генетический контроль периода покоя
Даже в отсутствие изменений морфологии по-

коящихся побегов и почек в них существенно изме-
няются процессы метаболизма и уровни экспрессии 
определенных генов. При этом наблюдаются сход-
ные изменения экспрессии генов в различных орга-
нах и тканях, что может свидетельствовать об уни-
версальности молекулярных механизмов индукции 
и регуляции покоя. Наиболее характерные измене-
ния, выявленные в геномных исследованиях, пред-
ложено использовать в  качестве молекулярного  
индикатора периода покоя [13]. 

Анализ локусов количественных признаков 
(ЛКП), связанных с прохождением периода по-
коя у гибридов тополя волосистоплодного 
(Populus trichocarpa Torr. & A. Gray ex. Hook.) и то-
поля дельтовидного (P. deltoides W. Bartram ex 
Marshall), показал, что различия в организации 
генетического контроля ответов на изменение 
фотопериода лишь частично объясняют различия 
темпов закладки почек, наблюдаемые в полевых 
условиях [48]. Для построения более полной кар-
тины необходимо учитывать воздействие других 
факторов, таких как температура. Однако извест-
но, что CR также является комплексным количе-
ственным признаком, определяющим, среди про-
чего, время цветения у представителей рода 
Prunus L., включая миндаль (P. dulcis (Mill.) 
D.A.  Webb), абрикос (P. armeniaca L.), персик 
(P. persica (L.) Batsch) и черешню (P. avium (L.) L.) 
[13]. Некоторые ЛКП, связанные с CR, включают 
одни и те же ортологичные области генома, что 
также может свидетельствовать об универсально-
сти молекулярных механизмов этого процесса 
[49]. Так, геномные исследования более 400 гено-
типов персика выявили тесную связь CR с ЛКП, 
локализованным на хромосоме 1 [50]. Именно 

в  этой области располагаются шесть тандемных 
повторов с генами dam1-6. Кластер генов dam 
(dormancy associated mads-box), кодирующих фак-
торы транскрипции, ранее был картирован как 
локус evg (evergrowing) [13,  15]. Фенотипическое 
проявление сверхэкспрессии гена dam6 — инги-
бирование роста, сходное с таковым при вступле-
нии в покой. Делеция четырех из шести генов dam 
приводит к потере способности к остановке роста 
в зимний период [15, 51].

Эксперименты с варьированием фотопериода 
и температур показали, что гены dam связаны с се-
зонным прекращением роста побегов и образова-
нием генеративных почек в конце лета [15]. Экс-
прессия dam1–dam6 регулируется длиной дня, 
достигая максимума при переходе в глубокий по-
кой и снижается в течение холодного сезона [52]. 
Паттерны экспрессии генов кластера dam позво-
ляют предположить их участие в поддержании со-
стояния глубокого покоя [15]. Также считается, 
что в регуляции прохождения покоя участвуют 
гены svl (short vegetative phase-like), гомологи генов 
dam. Оба семейства регулируются рядом факторов 
транскрипции, гормонами, а также эпигенетиче-
ски [53]. Предполагается, что факторы транскрип-
ции teosinte branched1 снижают экспрессию dam5 
и dam6 и тем самым приводят к окончанию глубо-
кого покоя. 

Сильное охлаждение влияет на метаболизм 
гормонов (см. ниже) и активирует гены семейств 
dam, flowering locus C-like (flc), flowering locus T (ft) 
и terminal flower 1. Происходит обогащение 
транскриптома продуктами генов, контролирую-
щих постэмбриональное развитие, а также – early 
flowering 7, raf10, zep4 и F-box, которые могут 
быть вовлечены в регуляцию выхода из покоя. 
Воздействие холода регулирует связанные с фи-
тогормонами пути и постэмбриональное разви-
тие при вскрытии почек. В этом задействована 
реципрокная регуляция двух локусов ft и flc, от-
ветственных за цветение. После долгого периода 
холода подавляется экспрессия flc, снимается ре-
прессия ft, и  растение может цвести. Наиболее 
подробно представленность и регуляция данных 
генов изучена у модельных травянистых расте-
ний, в частности, у арабидопсиса, но гомологи 
этих генов найдены и в геномах некоторых изу-
ченных к настоящему времени древесных расте-
ний. Так, описана эпигенетическая регуляция 
экспрессии этих генов с участием изменений 
в метилировании ДНК и гистонов, упаковке хро-
матина и путей регуляции клеточного цикла.  
Соответствующие механизмы связаны с взаимо-
действием гистонов с промотором, вторым экзо-
ном и вторым интроном гена dam6, а также 
с  протяженными вставками в интронах dam5 
и dam6 у персика и яблони [13, 52].

Среди генов, вовлеченных в регуляцию покоя, 
упоминаются гены, экспрессия которых регулиру-



55

ВЕСТН. МОСК. УН-ТА. СЕР. 16. БИОЛОГИЯ. 2022. Т. 77. № 2

ПОКОЙ РАСТЕНИЙ И ЕГО МОНИТОРИНГ

ется уровнем гормонов и абиотическими стрес-
сорами: гены, кодирующие циклин D и стабили-
зирующие структуру макромолекул дегидрины. 
Экспрессия дегидринов связана с регуляцией по-
коя [12] и закалкой, белки CRF2 (cytokinin response 
factor 2), CAP160 (catabolite activator protein), а так-
же белки семейства LEA (late embryogenesis 
abundant), связанные с ответами на холодовой 
стресс [54, 55]. Как правило, сокращение длины 
светового дня и снижение температуры усиливают 
экспрессию этих белков, после чего она постепен-
но репрессируется в течение холодного сезона. 
Низкие температуры синергически усиливают дей-
ствие изменения фотопериода [52,  56]. Получены 
свидетельства участия гена-ортолога впервые опи-
санного у арабидопсиса репрессора цветения svp 
(Short Vegetative Phase) в  процессе передачи фото-
периодического сигнала и сигнала абсцизовой кис-
лоты (АБК) у гибрида осины и тополя осинообраз-
ного (P. tremula L. × P.  tremuloides Michx.) [57]. 
Снижение экспрессии svp нарушает состояние по-
коя. Напротив, сверхэкспрессия этого гена устра-
няет нарушения покоя при мутациях, вызывающих 
нечувствительность к абсцизовой кислоте.

Белки CBF связываются с геномной ДНК пе-
ред генами dam, индуцируя транскрипцию по-
следних [58]. Сверхэкспрессия генов, кодирую-
щих CBF-белки у персика, замедляет распускание 
почек, повышает экспрессию генов семейства lea 
и иных генов, например, кодирующих белки COR 
(Cold-Responsive), экспрессия которых активиру-
ется низкими температурами и вызывает аккли-
мацию к действию холода [59, 60]. Тем не менее,  
однозначных подтверждений участия LEA- 
и COR-белков в индукции и поддержании состоя-
ния покоя, а не только в формировании толерант-
ности к действию низких температур, пока нет.

На основании полученных к настоящему вре-
мени экспериментальных данных был предложен 
гипотетический механизм индукции глубокого 
покоя, в котором снижение температуры воздуха 
индуцирует транскрипцию CBF-факторов, а те 
повышают экспрессию генов dam и блокируют пе-
редачу сигналов гиббереллинов [13]. Длительное 
действие низких температур приводит к постепен-
ному снижению экспрессии генов CBF И DAM, 
и,  как следствие, к выходу из глубокого покоя 
(рис. 1). 

Гормональные сигналы и покой растений
Гормоны-ингибиторы роста ранее рассматри-

вались как первопричина покоя, при этом знания 
о механизмах их действия в контексте прохожде-
ния покоя остаются в значительной степени фраг-
ментированными и противоречивыми, несмотря 
на большое число исследований, посвященных 
этому вопросу [8]. Современные исследования 
указывают на вероятную роль гиббереллинов 
и АБК в регуляции покоя почек [61]. Сокращение 
светового дня индуцирует у древесных растений 
снижение содержания гиббереллинов, коррелиру-
ющее с замедлением роста и остановкой деления 
клеток в субапикальной меристеме побегов [62]. 
Напротив, обработка гиббереллинами верхушеч-
ных почек, воспринявших сигнал короткого дня, 
приводит к возобновлению деления клеток их 
апикальных меристем. 

Были предложены гипотетические механизмы 
поддержания покоя, такие как блокирование по-
ступления ростостимулирующих гормонов в клет-
ки меристем. Так, в период глубокого покоя  
происходит обособление клеток апикальных ме-
ристем за счет нарушения проводимости пласмо-
десм. В апикальных почках проводимость плас-
модесм нарушается за счет накопления в них 
каллозы. Была выдвинута гипотеза о том, что гиб-
береллины восстанавливают межклеточные кон-
такты, открывая запечатанные каллозой поры, что 
необходимо для передачи иных химических сиг-
налов и выхода растений из покоя [63]. 

Известно также, что сокращение светового 
дня сопровождается снижением экспрессии гена, 
кодирующего GA-20-оксидазу – ключевой фермент  

Рис. 1. Гипотетическая динамика экспрессии генов при сме-
не фаз покоя растений. При вступлении в покой глобальный 
уровень экспрессии генов постепенно снижается и достигает 
минимума в глубоком покое, а при переходе к вынужденно-
му покою снова временно увеличивается. При этом можно 
выделить две группы генов с контрастными показателями 
экспрессии. Предполагается, что гены из первой группы от-
вечают за «аккумуляцию эффекта холода» и выход из глубо-
кого покоя, а гены второй группы – за созревание генератив-
ных почек и  подготовку к выходу из покоя (подробнее см. 
работу Ю и соавт. [13]). 
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биосинтеза гиббереллинов [62]. И наоборот, вы-
ход из глубокого покоя сопровождается ростом 
экспрессии генов GA-20-оксидазы у P. mume. 
Снижение экспрессии GA-2-оксидазы, превраща-
ющей гиббереллины в неактивную форму, повы-
шает содержание активной формы этих гормонов, 
таких как GA3, после выхода из глубокого покоя 
[64]. Не исключено, что регуляция периода покоя 
гиббереллинами может координироваться фито-
хромной системой. Так, вышеописанный эффект 
не наблюдался у растений гибридного тополя 
с увеличенной экспрессией гена phyA [65]. Таким 
образом, ингибирование биосинтеза гибберелли-
нов вносит свой вклад в ответ на фотопериодиче-
ский сигнал (остановка роста). У тополя содержа-
ние гиббереллинов повышалось по мере действия 
низких температур [44]. 

В отличие от транспорта гиббереллинов, 
транспорт ауксинов не нарушается при разрыве 
межклеточных контактов. Последний осущест-
вляется специализированными переносчиками, 
транскрипты которых обнаруживаются и в покоя-
щихся клетках. При входе в покой и выходе из 
него уровень ауксина в камбиальных клетках оста-
ется прежним, однако меняется чувствительность 
тканей к этому гормону [10]. По другим данным, 
наблюдается значительный рост концентрации 
ауксинов в период вынужденного покоя [66]. 
В  пользу последнего предположения свидетель-
ствует снижение экспрессии экспортирующих 
ауксины белков-транспортеров на фоне индукции 
транспортеров, отвечающих за импорт молекул 
этих гормонов. Интересно, что при выходе из глу-
бокого покоя усиливается транскрипция целого 
семейства малых ауксин-отзывчивых РНК (small 
auxin up RNA, SAUR). В настоящее время считает-
ся, что именно транспорт ауксинов играет роль 
«переключателя», регулирующего период покоя 
у  яблони [67]. Действительно, один из генов 
транспортеров ауксинов у персика (Prupe.1G07180) 
оказался связанным с ЛКП qCR1d-2008, контро-
лирующим «накопление» холодового сигнала.

Абсцизовая кислота — ингибитор роста и сти-
мулятор опадения листьев [63, 68], участвующий 
в индукции покоя, накапливаясь в почках при ко-
ротком дне. Разрыв межклеточных контактов че-
рез плазмодесмы также является одним из эффек-
тов АБК [61, 69]. Предполагается, что изменения 
в состоянии покоя теснее связаны с изменениями 
восприимчивости к АБК, чем с изменениями ее 
концентрации. Сведения о роли АБК остаются 
противоречивыми. Так, при сокращении светово-
го дня наблюдается рост содержания этого гормо-
на, однако обработка растений экзогенной АБК 
не вызвала индукции покоя [31]. Сокращение све-
тового дня индуцировало вхождение в покой даже 
у форм березы повислой (Betula pendula Roth), де-
фицитных по синтезу АБК, но эти растения имели 
сниженную толерантность к действию низких 

температур по сравнению с диким типом [31, 69]. 
У тополя белого (Populus alba L.) сокращение дли-
ны светового дня и снижение температур также 
вызывают опосредованный повышением концен-
трации АБК рост экспрессии гена SVL, потенци-
ально вовлеченного в контроль покоя и распуска-
ния почек [70]. Сверхэкспрессия гена DAM6 из 
P. mume в растениях яблони низкой (Malus pumila 
Mill.) задерживает распускание почек посред-
ством повышения уровня АБК и снижения содер-
жания цитокинина [14]. В итоге было признано, 
что АБК участвует скорее в фотопериодической 
регуляции устойчивости к низким температурам, 
чем в индукции глубокого покоя [12]. В целом эти 
результаты свидетельствуют о независимом харак-
тере индукции покоя и закладки «спящих» почек 
при модуляции обоих процессов фотопериодом 
и уровнем этилена (см. далее) [71]. В выводковых 
почках ряски (Spirodela polyrhiza (L.) Schleid) фото-
синтез и физиологические процессы, связанные 
с их прорастанием, как предполагают, также нахо-
дятся под контролем АБК [72].

Этилен, газообразный «гормон старения», 
также принимает участие в регуляции прохож- 
дения покоя совместно с другими гормонами.  
Влияние этилена на ритмику прохождения покоя 
изучали на трансгенных растениях березы, не вос-
приимчивых к действию этого гормона вследствие 
экспрессии аберрантного гена рецептора этилена 
ETR1 из арабидопсиса с доминантно-негативной 
мутацией etr1-1 [73]. При сокращении длины све-
тового дня у таких растений замедлялся рост, но 
не наблюдалась закладка верхушечных почек. 
Аналогичные данные получены на гибридных рас-
тениях тополя (P. tremula × P. alba) со сверх-
экспрессией гена-гомолога ABI3 [71, 73]. 

Структурно-функциональные перестройки 
фотосинтетического аппарата в период покоя
Адаптация растений к низкой температуре 

в значительной степени направлена на поддержа-
ние баланса между поглощенной энергией света 
и  метаболическими потребностями клеток в фото-
ассимилятах [74, 75]. В связи с этим растения по-
вышают емкость метаболического стока и (или) 
снижают фотохимическую эффективность фото-
синтетического аппарата клеток [76–78]. Парал-
лельно при входе в покой в клетке могут происхо-
дить изменение пропорций фотосинтетичес- 
ких пигментов, рост содержания ненасыщенных  
жирных кислот в мембранах, накопление моно- 
и  олигосахаридов, синтез криопротекторных бел-
ков, рост вязкости цитоплазмы и изменения 
в структуре фотосинтетического аппарата [78–80]. 
В то же время, для достижения баланса между по-
глощенной и используемой энергией света хвой-
ные вечнозеленые растения используют поддер-
жание высокофункциональной фотосистемы 
(ФС) 1, через которую происходит диссипация из-
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бытка поглощенной энергии при низких темпера-
турах [75, 78]. Полагают, что это один из ключе-
вых факторов, определяющих доминирование 
хвойных в высоких широтах [81]. 

Так, Picea obovata Ledeb. и Abies sibirica Ledeb. 
быстрее выходят из зимнего покоя, чем Pinus 
sibirica Du Tour и P. sylvestris L., но вследствие это-
го фотосинтетический аппарат A. sibirica может 
повреждаться весенними заморозками. Это разли-
чие связано с тем, что вышеупомянутые виды  
используют разные механизмы реактивации фото-
синтеза весной. У сосны в течение зимы 
снижается производительность системы ассими-
ляции CO2, и в начале весны активируется альтер-
нативный (зависимый от белков Proton Gradient 
Regulation, PGR5 и PGRL1) сток электронов через 
ФС1 до восстановления ассимиляция CO2. К кон-
цу весны содержание PGR5 в хвое сосны сни-
жается, вместе с ним снижается интенсивность  
транспорта электронов через ФС1, возрастает 
транспорт через ФС2, а интенсивность ассимиля-
ции CO2 возрастает. Наряду с контролируемым 
и гибко регулируемым содержанием PGR5, фото-
синтетический аппарат сосны использует также 
и  другой путь увеличения стока с ФС1 – зависи-
мый от железосодержащих флавопротеинов [81]. 

В отличие от сосны, растения ели не обладают 
способностью переключаться между разными сто-
ками электрона в течение года, в результате чего 
страдают от фотоокислительного повреждения 
в  весенний период [82]. Как следствие, величина 
переменной флуоресценции хлорофилла а, Fv/Fm, 
снижается у ели при похолоданиях сильнее, чем 
у  сосны. Видимо, это различие стратегий сосны 
и ели связано с их разными экологическим страте-
гиями: сосна — пионер в заселении нарушенных 
местообитаний, а ель — теневыносливое растение 
поздних стадий сукцессии [81]. По мере индукции 
покоя и приобретения холодоустойчивости (за-
калки) при наступлении морозов в фотосинтети-
ческий аппарат сосны происходит частичная по-
теря компонента антенны ФС2 — белка CP43, 
а  также накопление белка PsbS, участвующего 
в защите путем тепловой диссипации избытка по-
глощенной световой энергии [83]. Существенно, 
что и потеря CP43, и накопление PsbS происходят 
на ранней стадии закалки, когда начинает укора-
чиваться фотопериод и понижается температура. 
Структурно-функциональные перестройки фото-
синтетического аппарата хвойных растений при 
наступлении зимнего покоя детально суммирова-
ны в обзоре Ченг и соавт. [84] (рис. 2).

Рис. 2. Обобщенная последовательность событий при холодовой акклимации фотосинтетического аппарата и индукции покоя 
у хвойных деревьев. Короткий фотопериод и низкие температуры осенью вызывают прекращение роста, замедление фотосинте-
за и развитие холодостойкости. Снижение фотохимической утилизации поглощенной энергии света запускает фотозащитные 
механизмы, включая накопление и деэпоксидацию пигментов виолаксантинового цикла (VAZ), переход от энергозависимого 
к конститутивному нефотохимическому тушению (NPQ) (по Ченг с соавт. [84]).
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Исследований динамики фотосинтетического 
аппарата при входе в покой на листопадных расте-
ниях существенно меньше, чем на хвойных. На 
растениях персика обыкновенного (P. persica) 
были изучены причины снижения скорости фото-
синтеза при входе в состояние покоя [37]. Данные 
дифференциальной протеомики показали, что 
фотосинтез лимитировали ключевые белки угле-
родного цикла – Рубиско и фосфоенолпируват-
карбоксилаза, содержание которых снижалось 
при входе в покой. В листьях наблюдалась фер-
ментативная деградация этих ферментов, которая 
проходила глубже и быстрее при коротком дне, 
чем при длинном. 

Интересным примером могут служить вывод-
ковые почки (турионы) водных растений, таких 
как многокоренник обыкновенный (Spirodela 
polyrhiza), которые содержат развитый фотосинте-
тический аппарат, но зимуют в темноте [72]. Па-
дение величины Fv/Fm у S. polyrhiza в период по-
коя происходит за счет снижения максимальной 
флуоресценции, Fm, и роста минимальной, Fo. 
При этом возрастает уровень нерегулируемого ту-
шения, Y(NO), а регулируемое тушение, Y(NPQ), 
наоборот, снижается. Данный ответ можно счи-
тать необычным, поскольку одновременно сильно 
возрастает уровень деэпокидации ксантофиллов 
виолаксантинового цикла, но абсолютное содер-
жание этих пигментов не увеличивается [72]. 

Возможности неинвазивного мониторинга  
состояния покоя 

Как следует из анализа литературы, представ-
ленного выше, физиолого-биохимические пере-
стройки при входе растений в глубокий покой 
и выходе из него сопровождаются значительными 
изменениями функционирования фотосинтетиче-
ского аппарата. В свою очередь, эти изменения 
отражаются на амплитудно-кинетических параме-
трах индукции ФХ, измерения которой широко 
применяются для анализа и мониторинга физио-
логического состояния растений [85, 86]. Так, 
установлено, что изменения переменной ФХ,  
Fv/Fm, и продуктивности фотосинтеза при входе 
в покой имеют двухфазный характер: первая фаза 
индуцируется укорочением светового дня, вто-
рая – понижением температуры. Развитие методо-
логии PAM-флуориметрии хлорофилла позволило 
эффективно использовать переменную флуорес-
ценцию для регистрации зимнего покоя хвойных 
[87]. В настоящее время тестирование физиологи-
ческого статуса проростков в посадках древесных 
растений является обычной практикой в различ-
ных регионах США, Канады, Швеции, Велико-
британии. Оно имеет цель количественно охарак-
теризовать внутренние параметры, такие как 
общая устойчивость к стрессам, холодоустойчи-
вость, статус состояния покоя, а также детектиро-
вать латентные повреждения, не заметные нево-

оруженным глазом. Однако, насколько известно 
авторам данного обзора, проанализировать эф-
фекты покоя отдельно от таковых эффектов низ-
кой температуры и (или) интенсивности солнеч-
ного излучения пока не удалось. 

Наряду с классическими методами [37], здесь 
используется метод индукции ФХ. Важным шагом 
в развитии применений индукции ФХ для мони-
торинга зимнего покоя стало измерение этого 
процесса в побегах, а не только в листьях, что обу-
словило применимость данной методики и к ли-
стопадным растениями в холодный период года 
[42, 88]. Так, слой феллодермы в коре древесных 
растений содержит хлоропласты и обладает фото-
синтетической активностью. Это делает возмож-
ным круглогодичный мониторинг состояния фо-
тосинтетического аппарата [21]. Таким образом, 
мониторинг ФХ принципиально позволяет отсле-
живать динамику вхождения растений в состояние 
зимнего покоя, степень холодового повреждения 
растений зимой и выхода из покоя весной. Однако 
использование этого подхода связано с некоторы-
ми сложностями в интерпретации динамики сиг-
налов ФХ. Так, снижение максимального уровня 
ФХ, Fm, связывают как с ростом толерантности 
к  холоду, так и с акклимацией к дневному свету. 
Так, на 20-летних растениях Fagus sylvatica L. уста-
новлено, что листья и стебли показывают одина-
ковый ход изменений Fv/Fm в весенне-летний пе-
риод, хотя Fv/Fm обычно немного ниже в побегах 
(0,78 по сравнению с 0,81) [88]. Показано также, 
что параметры индукции ФХ (Fv/Fm) побегов яв-
ляются индикатором холодоустойчивости и степе-
ни повреждения камбия клонов ивы (Salix 
viminalis L. и S. dasyclados Wimm.) [89]. У сосны 
обыкновенной и у ели обыкновенной, несмотря 
на существенные различия в их механизмах ак-
климации к низкой температуре, Fv/Fm следует за 
температурой [90]; при этом у P. sylvestris сниже-
ние Fv/Fm можно использовать для предсказания 
холодоустойчивости [91]. Показано, что для расте-
ний, обладающих различной холодоустойчиво-
стью, характерны разные зависимости Fv/Fm от 
температуры. Так, для позднецветущих сортов 
миндаля (P. dulcis) с выраженной восприимчиво-
стью к заморозкам было обнаружено линейное 
уменьшение Fv/Fm с температурой, а для раннецве-
тущих сортов того же вида, устойчивых к низким 
температурам, наблюдалась квадратичная кривая 
с  точкой перегиба при –1 °C [92]. Однако более 
чувствительным, чем Fv/Fm, является реальный 
(operating) квантовый выход ФС2, т.к. он может 
быстро меняться [93], в то время как снижение  
Fv/Fm может быть детектировано только на глубо-
ких стадиях закалки или зимнего стресса [94].

Можно заключить, что изучение температур-
ной зависимости параметров ФХ способно дать 
алгоритм выявления холодоустойчивых растений, 
но параметры динамики ФХ, специфичные для 
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наступления и окончания периода глубокого по-
коя, не выявлены до сих пор. Тем не менее, суще-
ствуют гипотезы о механизмах модуляции ФХ 
в период зимнего покоя. Одна из них постулирует, 
что атрибутом покоя является нарушение межси-
стемного транспорта электронов из-за инактива-
ции либо повреждения пластохинонового пула 
[95]). Более поздние предположения связывают 
физиологическую пластичность хвойных, в том 
числе в период покоя, с индукцией высокого, мед-
ленно релаксирующего уровня нефотохимическо-
го тушения, NPQ (non-photochemical quenching). 
В качестве механизмов упоминаются фосфорили-
рование тилакоидных белков и более интенсивная 
индукция виолаксантинового цикла (см. соотве-
ствующие работы [96, 97] и ссылки в этих рабо-
тах). Одним из потенциальных индикаторов со-
стояния покоя является метод регистрации 
термолюминесценции. Еще на ранних стадиях за-
калки растения, когда лишь начинает укорачи-
ваться фотопериод, снижается температура 
B-полосы термолюминесценции игл P. sylvestris 
(возможно, это говорит об усилении рекомбина-
ции зарядов в ФС2, обеспечивающем дополни-
тельную защиту от фотоповреждения [98]). Оче-
видно, однако, что поиск надежных индикаторов 
для неиванзивного мониторинга состояния покоя 
растений необходимо продолжать.

Заключение
В настоящем обзоре суммированы современ-

ные представления о механизмах индукции и ре-
гуляции различных фаз зимнего покоя у древес-
ных растений и их фенотипические проявления 
на уровне фотосинтетического аппарата. Даже из 
столь краткого рассмотрения очевидно, что зим-
ний покой представляет собой комплексное явле-
ние, динамика которого обусловлена суперпози-
цией сигналов окружающей среды (фотопериод 
и  температурный режим), путей их восприятия 
и  передачи, а также ответов растения на эти  
сигналы.

Последние достижения техники регистрации 
и  теории анализа сигналов ФХ открывают новые 
возможности для мониторинга ритмики и глубины 
зимнего покоя. Размещение множества автоном-
ных датчиков ФХ, связанных в вычислительное 
«облако» через беспроводные телекоммуникацион-
ные каналы, позволяет вести мониторинг состоя-
ния растений в покое с беспрецедентным времен-
ным разрешением как в природных, так и в антро- 
погенных экосистемах. 

Основные проблемы применения данной ме-
тодики в настоящее время связаны с недостаточ-
ным пониманием фундаментальных механизмов 
зимнего покоя и отсутствием независимых мето-
дов, позволяющих оперативно оценивать статус 
покоя растений. По-прежнему нет четкого крите-
рия для выявления перехода растений от глубоко-

го покоя к вынужденному, не ясно даже, является 
ли этот переход плавным или дискретным. Для 
этой цели по-прежнему применяют, в основном, 
традиционные методики (отращивание срезанных 
побегов, анатомо-гистохимические методы). В по-
следнее время обсуждаются эпигенетические 
и  «омиксные» подходы [10, 13], однако пока они 
не могут считаться достаточно универсальными 
и  селективными. Так, для доказательства участия 
выявленных к настоящему времени генов-канди-
датов в регуляции покоя растений необходимы 
более детальные профили экспрессии для сопо-
ставления с фенотипическими данными, характе-
ризующими глубину и фазу покоя. При этом кри-
тически важным является высокое временнóе 
разрешение фенотипирования. Перспективным 
для решения этой задачи подходом можно при-
знать использование состояния фотосинтетиче-
ского аппарата молодых побегов как «внутреннего 
зонда», отражающего метаболическую активность 
тканей, очевидно, связанную с глубиной покоя 
растений. Многообещающей кажется возмож-
ность использования недавно разработанной ме-
тодологии зондирования растений с помощью 
ФХ, индуцированной солнечным светом, SIF 
(solar-induced fluorescence) [99].

Очевидна необходимость дополнительных ис-
следований для выявления связей между различ-
ными проявлениями покоя на морфологическом, 
генетическом и физиолого-биохимическом уров-
нях (включая регуляцию диссипации поглощен-
ной энергии света в фотосинтетическом аппарате). 
В частности, необходимы критерии, позволяющие 
отличать картину сравнительно долговременной 
индукции фотозащитных механизмов (таких как 
NPQ) при вхождении в покой от «оперативной» 
акклимации к действию стрессоров, таких как свет 
высокой интенсивности и (или) низкие температу-
ры. В этой связи важна проблема выбора наиболее 
информативных параметров ФХ, отражающих ста-
тус покоя растений. Можно также думать, что под-
робная регистрация динамики состояния фото-
синтетического аппарата в течение длительных 
периодов времени, сопоставимых по протяженно-
сти с фазами покоя, позволит применить матема-
тические методы для устранения «высокочастот-
ных помех», вызванных суточными колебаниями 
температуры воздуха и освещенности. 

Результаты получены с использованием ре-
сурсов Центра коллективного пользования ТГУ 
имени Г.Р. Державина. Работа поддержана Мини-
стерством науки и высшего образования Россий-
ской Федерации в рамках проекта по соглашению 
№ 075-15-2021-709 (уникальный идентификатор 
проекта RF – 2296.61321X0037). Авторы заявляют 
об отсутствии конфликта интересов. Работа вы-
полнена без использования животных и без при-
влечения людей в качестве испытуемых.
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REVIEW

Winter dormancy of woody plants and its non-invasive monitoring
A.E. Solovchenko1, 2, * , E.N. Tkachyov3, E.M. Tsukanova3, B.M. Shuryhin1, 

S.S. Khruschev4 , I.V. Konyukhov4, V.V. Ptushenko5, 6 
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When dormant, perennial plants dwelling in the regions with pronounced seasonality of climate 
can withstand prolonged periods of harsh environmental conditions. The period of plant 
dormancy is commonly divided into pre-dormancy, endodormancy, and ecodormancy. During 
pre-dormancy, genetic, physiological, biochemical, and morphological rearrangements 
increasing stress resilience of the plant organism are completed. In the course of endodormancy, 
meristem cells cannot resume division even under favorable conditions. Environmental stimuli 
trigger dormancy release and the onset of ecodormancy when plant cell division and growth are 
restrained only by unfavorable environmental conditions. Frequent nowadays, weather 
fluctuations can lead to abnormal progression of dormancy. It results in the increased risk of 
damage to plants, especially crop plants, by adverse climatic conditions. This situation calls for 
the development of methods for noninvasive express monitoring of plant dormancy. Studies of 
the relationships between the dormancy status of plants and the functioning of their 
photosynthetic apparatus made possible the development of methods for monitoring of woody 
plant condition by recording the variable fluorescence of chlorophyll contained either in needles 
or in the endoderm of the shoots. This review briefly summarizes current knowledge about the 
mechanism of the dormancy induction and release. The functioning and regulation of the 
photosynthetic apparatus during winter dormancy as well as characteristic patterns of 
chlorophyll fluorescence induction in this period are considered. The difficulties of 
interpretation of chlorophyll fluorescence signals in the context of monitoring of plant dormancy 
are discussed together with its potential applications.
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