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Аннотация. Для успешного лесовосстановления и повышения продуктивности хвой-
ных лесов в условиях северных широт необходим качественный посадочный материал 
с высокой устойчивостью к низким температурам. Понимание процессов адаптации 
к низким температурам у сеянцев хвойных пород важно как для развития теоретиче-
ских аспектов данного направления, так и для практических целей повышения морозо-
устойчивости выращиваемого в лесных питомниках посадочного материала. Исследо-
вание было направлено на выполнение обзора литературы, касающейся формирования 
морозоустойчивости у сеянцев хвойных пород, факторов, влияющих на их морозоу-
стойчивость, и способов ее повышения. Представлены сведения о развитии морозо-
устойчивости у сеянцев хвойных по фазам развития. Ключевыми факторами, опре-
деляющими морозоустойчивость сеянцев хвойных, являются температура, качество 
и количество света, продолжительность фотопериода. Сеянцы могут оказаться более 
уязвимыми к повреждениям от заморозков из-за резких колебаний температуры. Свет 
в красном и дальнем красном спектрах влияет на морозоустойчивость хвойных пород. 
Каротиноиды, предположительно, являются в хвое элементами термогенеза, способ-
ствующими более активному переносу энергии квантов света в энергию тепла, что дает 
возможность хвойным завершить процессы закаливания и достичь физиологического 
состояния морозоустойчивости. Контролируя продолжительность фотопериода, сеян-
цы хвойных можно поддерживать в состоянии роста или побуждать к прекращению уд-
линения побегов, формированию терминальных почек и морозоустойчивости. Дефицит 
влаги, использование удобрений как положительно, так и отрицательно сказываются на 
морозоустойчивости сеянцев в зависимости от фазы развития и условий выращивания. 
Ткани сеянцев с дефицитом элементов питания характеризуются пониженной морозо-
устойчивостью по сравнению с тканями без дефицита, однако критически низкой кон-
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центрации элементов питания в литературе не представлено. К агротехническим при-
емам повышения морозоустойчивости сеянцев относятся использование удобрений, 
регуляторов роста, режимов выращивания, защитных материалов, подрезки корней, 
орошения морозом и др.
Ключевые слова: хвойные, сеянцы, рост сеянцев, морозоустойчивость, формирование 
морозоустойчивости, повреждение от замерзания, длительность фотопериода, холодо-
вое закаливание, лесной питомник, лесовосстановление 
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Abstract. Successful reforestation and increased productivity of coniferous forests in northern 
latitudes require high-quality planting material with high resistance to low temperatures. 
Understanding the processes of adaptation to low temperatures in conifer seedlings is necessary 
both for the development of theoretical aspects of this area and for practical purposes aimed at 
increasing the frost resistance of planting material grown in forest nurseries. The study aimed 
at providing a literature review on the frost resistance development in conifer seedlings, 
factors affecting their frost resistance and methods for its improvement. The paper presents 
data on the frost resistance development in conifer seedlings by growth stages. Temperature, 
light quality and quantity, and the photoperiod duration are the key factors that determine 
the frost resistance development in conifer seedlings. Seedlings may be more vulnerable to 
frost damage due to sudden temperature fluctuations. Light in the red and far red spectra 
affects the frost resistance of conifers. Carotenoids are believed to act as thermogenic factors 
in pine needles, promoting a more active conversion of light energy into heat energy, which 
enables conifers to complete the hardening process and achieve a physiological level of 
frost resistance. Conifer seedlings can be kept in a growth state or induced to cease shoot 
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elongation, form terminal buds, and develop frost resistance by controlling the photoperiod 
duration. Moisture deficiency and the use of fertilizers both positively and negatively affect 
the frost resistance of seedlings, depending on the development stage and growing conditions. 
Seedling tissues with a deficiency of nutrients are characterized by reduced frost resistance 
compared to tissues without deficiency; however, no critically low nutrient concentrations 
have been reported in the literature. Agricultural practices used to increase the frost resistance 
of seedlings include the use of fertilizers, growth regulators, cultivation regimes, protective 
materials, root pruning, anti-frost irrigation, and others.
Keywords: conifers, seedlings, seedling growth, frost resistance, frost resistance develop-
ment, freezing damage, photoperiod duration, cold hardening, forest nursery, reforestation
Funding: The study was supported by the grant No. 23-26-00192 from the Russian Science 
Foundation (https://rscf.ru/project/23-26-00192/), as well as by funding under the state 
assignment of the Forest Research Institute of the Karelian Research Centre of the Russian 
Academy of Sciences.

For citation: Chernobrovkina N.P., Koposova E.A., Nelaeva K.G., Robonen E.V. Frost Resis-
tance Development in Conifers during the Juvenile Phase. Lesnoy Zhurnal = Russian Forest-
ry Journal, 2026, no. 5, pp. 9–30. (In Russ.). https://doi.org/10.37482/0536-1036-2026-5-9-30

Под морозоустойчивостью подразумевается способность растений вы-
держивать температуры ниже 0 °С как в период кратковременных заморозков, 
так и при длительных морозах. Это одна из форм зимостойкости, которая обу-
словлена протекающими в клетках физико-химическими процессами, затруд-
няющими замерзание внутриклеточной воды, повышающими устойчивость 
клеток к обезвоживанию. Адаптация к холоду у хвойных растений представ-
ляет собой процесс, объединяющий сложную сеть сигнальных путей, вклю-
чающих стробирование реакции на холод циркадными часами, реакцию на 
качество света и длительность фотопериода, а также участие фитогормонов 
в акклиматизации к низким температурам [30]. Морозоустойчивость изменя-
ется в течение года. При переходе растений в состояние покоя происходит по-
вышение морозоустойчивости, а выход из него весной и активный рост резко 
ее снижают. Поэтому весенние заморозки наносят больший ущерб, чем зим-
ние морозы. Чувствительнее всего к морозу репродуктивные органы растений, 
высокой морозоустойчивостью у хвойных растений обладают зимующие поч-
ки и хвоя [67].

Наблюдения за лесами в странах с высокими широтами, где преиму-
щественно произрастают сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) и ель евро-
пейская (Picea abies L. Karst.), указывают на необходимость восстановления 
нарушенных лесов. Наряду с естественным возобновлением самосевом все 
в больших масштабах используется посадочный материал, как с открытой, 
так и с закрытой корневой системой, выращиваемый в тепличных комплексах 
лесных питомников. Сеянцы высаживают весной, когда почва еще не успела 
прогреться. Успешность их приживания и роста на лесокультурной площади 
зависит от температуры почвы и воздуха, поскольку она влияет на накопление 
углерода, усвоение воды и питательных веществ [41]. Совершенствуется тех-
нология производства посадочного материала с закрытой корневой системой 
основных лесообразующих пород с использованием 2-ротационного режима 
выращивания. В лесных питомниках высоких широт с коротким вегетацион-
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ным периодом затруднено внедрение такого режима из-за риска неподготовлен-
ности сеянцев 2-й ротации к условиям осенне-зимнего периода, к пересадке на 
лесокультурную площадь [36, 81].

Выращивание в питомниках нескольких миллиардов сеянцев хвойных 
растений происходит в основном в 3 климатических зонах: северо-континен-
тальной, умеренно прохладной и теплой умеренно субтропической-тропиче-
ской. В регионах с северным континентальным климатом, в таких как Скан-
динавия, Центральная и Восточная Европа, северные регионы России, Канада, 
бо́льшая часть севера США и север Китая, зимние температуры могут дости-
гать –40 °С и ниже, а в вегетационный период наблюдаются периодические 
заморозки. К наиболее распространенным видам хвойных пород, которые вы-
ращивают на территориях с северо-континентальным климатом, относятся ель 
белая (Picea glauca (Moench) Voss.), ель черная (P. mariana (Mill.) B.S.P.), ель 
европейская, сосна лоджовая (Pinus contorta Douglas ex Loudon), сосна белая 
восточная (P. strobus L.), сосна обыкновенная и лиственница европейская (Larix 
decidua Mill.) [36]. 

Во многих частях мира успех выращивания сеянцев хвойных пород в пи-
томниках зависит от того, насколько хорошо они выживают при низких темпе-
ратурах зимой. Риск повреждения от замерзания сеянцев хвойных пород, вы-
ращиваемых в питомниках, варьирует от высокого в северо-континентальном 
климате до нулевого в тропических регионах [33, 35]. В некоторых северных 
лесных регионах с умеренным климатом сеянцы выращивают в открытом грун-
те и они могут подвергаться потенциально опасным отрицательным темпера-
турам в любое время года. Поскольку морозоустойчивость сеянцев хвойных 
пород в условиях высоких широт определяет их способность противостоять 
замораживанию и, следовательно, выживание и дальнейший рост, то этот пока-
затель качества относят к особенно значимым [35].

Цель исследования – обзор литературы, касающейся формирования мо-
розоустойчивости у сеянцев хвойных пород, факторов, влияющих на этот пока-
затель и способов его повышения.

Значимость морозоустойчивости для сеянцев хвойных. 
Сформировавшаяся в процессе эволюции взаимосвязь между ростом сеян-

цев хвойных и окружающей средой в холодном климате снижает риск их повреж-
дения от замерзания. Ответы на сигналы окружающей среды для прекращения 
роста отличаются у сеянцев разных пород [16]. Сеянцы одних видов начинают 
расти весной, реагируя на более низкие суммы положительных температур, 
и с превосходящей вероятностью могут повреждаться весенними заморозками, 
в то время как осенью сеянцы других видов продолжают расти при более ко-
ротком световом дне с задержкой холодового закаливания и увеличением риска 
повреждения поздними заморозками. Повреждение лесокультурных плантаций 
во время летних морозов иногда было значительным в условиях Канады и Скан-
динавии [90]. Ущерб весенние заморозки могут также наносить в прибрежных 
районах с умеренным климатом, например, в Ирландии и Великобритании [29]. 
Хотя такие события часто остаются незамеченными в природе, урон от замерза-
ния сеянцев в питомниках привлекает к себе значительное внимание из-за финан-
совых расходов на устранение последствий.

Для производства сеянцев хвойных пород в лесных питомниках использу-
ют 2 способа – в полевых условиях с открытой корневой системой и в теплицах 
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в контейнерах (с закрытой корневой системой). Сеянцы разных способов выра-
щивания в одинаковых климатических условиях могут различаться по срокам 
прекращения роста и холодового закаливания, а также по степени воздействия 
факторов, влияющих на холодоустойчивость. Весомость морозоустойчивости 
отмечается для контейнерных сеянцев, особенно при 2-ротационном режиме 
выращивания в условиях северных широт. Посев семян 2-й ротации проводят 
только во 2–3-й декадах июня. Целевые высоты сеянцев хвойных 2-й ротации, 
выращиваемых в условиях высоких широт, не были достигнуты в сентябре [36, 
81]. Сеянцы 2-й ротации часто удаляли из теплиц и помещали на улицу, ког-
да они еще активно росли и часто повреждались заморозками от –5 до –7 °С. 
В связи с этим предлагается сеянцы поздних посевов по мере достижения ими 
заданных высот подготавливать к зиме путем снижения температуры в теплице 
в течение 1–2 недель, после чего перемещать на открытые площадки [35].

На успешную перезимовку контейнерных сеянцев в климате с отрица-
тельными температурами в значительной степени влияют 2 фактора: стрес-
соустойчивость сеянцев и условия окружающей среды. Показатели сеянцев, 
определяющие выживаемость в период перезимовки, включают морозоустой-
чивость различных тканей и устойчивость к дефициту влаги [24, 77]. К наибо-
лее значимым факторам окружающей среды, влияющим на успех перезимовки 
контейнерных сеянцев, относятся: 1) скорость снижения температуры и ее ми-
нимальные значения [103]; 2) наличие контакта между поддонами контейнеров 
и поверхностью относительно теплой земли; 3) глубина снежного покрова [64]. 

Один из наиболее уязвимых периодов для контейнерных сеянцев, выра-
щиваемых в теплицах, это процесс их переноса на улицу. Относительно уме-
ренные температуры замерзания могут быть чрезвычайно опасными, если 
скорость замораживания тканей побегов высока и приводит к образованию 
внутриклеточных кристаллов льда [1]. Быстрое падение температуры клеток 
приводит к внутриклеточному замораживанию, когда скорость миграции воды 
и снижение точки замерзания клеточного сока не могут обеспечить достаточ-
ную концентрацию веществ в цитоплазме. Внутриклеточного замораживания 
обычно не происходит, поскольку точка замерзания клеточного сока понижа-
ется по мере того, как вода мигрирует из клетки к участкам кристаллизации 
внеклеточного льда [1, 22]. Повреждение клеток тканей сеянцев может быть 
случайным, если сеянцы вынести из теплицы при температуре воздуха на ули-
це ниже 0 °С. Чем больше разница между температурой в теплице и температу-
рой воздуха на открытой площадке, тем выше риск повреждения от внутрикле-
точного замораживания. Ветреная погода на улице может увеличить скорость 
замерзания тканей и опасность повреждения от внутриклеточного заморажи-
вания. Поэтому необходима защита от ветра во время переноса сеянцев из те-
плицы на улицу, чтобы ткани охлаждались медленнее. Более крупные сеянцы 
лучше переносят быстрое замораживание за счет увеличенной тепловой массы 
и большей экранирующей массы хвои [64].

В открытом грунте контейнерные сеянцы иногда подвергаются воздей-
ствию сильных морозов, которые могут повреждать корни до образования по-
стоянного снежного покрова, защищающего их от экстремально низких темпе-
ратур поздней осенью [64, 93]. При подготовке к зиме контейнерных сеянцев 
сосны обыкновенной повышенные температуры почвы способствовали росту 
корней, задерживая одревеснение, что обусловливало снижение их морозоу-
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стойчивости осенью [63]. Повреждения корней морозом могут быть незаметны 
на уровне побегов до распускания почек [67]. В зависимости от доли повре-
жденных корней рост побегов может замедлиться или они могут засохнуть по-
сле раскрытия почек [26, 64, 84].

Формирование морозоустойчивости сеянцев.
Морозоустойчивость сеянцев хвойных растений колеблется от летнего 

минимума, когда побеги удлиняются, до зимнего максимума с замедлением или 
прекращением роста побегов [22]. Чтобы избежать замерзания или повреж-
дения зимой, закаливание сеянцев необходимо синхронизировать с сезонным 
климатическим циклом. В стадии развития почек сеянцев формировались заро-
дышевые хвоинки, при этом становилось менее интенсивным или останавлива-
лось удлинение побегов. По завершении развития терминальной почки зачатки 
хвои больше не появлялись. В стадии развития почек морозоустойчивость была 
низкой или средней (повреждения от –5 °C). Независимо от температуры во 
время закаливания морозоустойчивость сеянцев ели черной была относительно 
низкая, когда начинала формироваться хвоя в терминальных почках [34]. После 
завершения развития терминальных почек морозоустойчивость повышалась до 
среднего и высокого уровней (отсутствие повреждений от –15 до –40 °C) [33]. 
Развитие морозоустойчивости после зарождения почек у хвойных значительно 
варьирует в зависимости от вида, происхождения и климатических факторов, 
особенно температуры [11].

В весенний период распускающиеся почки и молодые побеги наиболее 
уязвимы к воздействию заморозков, однако распускание почек и рост побегов 
обычно начинаются после того, как риск повреждения морозом у большинства 
видов становится низким. Клетки тканей на ранних стадиях роста почек и уд-
линения побегов имеют высокое содержание воды и низкую концентрацию 
растворенных веществ, что обусловливает их уязвимость перед заморозками 
[30]. Так, новообразованные побеги у сеянцев ели ситхинской (Picea sitchensis 
(Bong.) Carrière) оказались менее морозоустойчивыми, чем побеги в пери-
од дальнейшего роста [28]. Сеянцы сосны красной (Pinus resinosa Aiton), ели 
черной и лиственницы восточной (Larix laricina (Du Roi) K. Koch) были бо-
лее морозоустойчивы во время распускания почек, чем при росте побегов [48]. 
Осенью рост побегов прекращается в основном в ответ на уменьшение фото-
периода в конце лета, в результате морозоустойчивость обычно повышается до 
наступления отрицательных температур [56, 72].

Факторы, влияющие на морозоустойчивость сеянцев хвойных пород.
Температура. Ключевыми для выживания хвойных растений в умерен-

ном климате и в условиях северных широт являются сроки роста, его завер-
шения, периода покоя, адаптации к холоду и последующей дезадаптации [59]. 
Акклиматизация хвойных к холоду представляет собой процесс, который объе-
диняет сложную сеть сигнальных путей: они включают регулирование реакций 
на холод циркадными ритмами, взаимодействие качества освещения и фото-
периода, а также участие фитогормонов в привыкании к низким температурам 
[30]. Под воздействием низких температур изменяются содержание различных 
метаболитов (сахаров, защитных белков и др.), клеточные мембраны, уровни 
гормонов и экспрессия генов [37].

В 1-й год после посева всходы хвойных особенно уязвимы к заморозкам 
и их устойчивость определяется как генетическим потенциалом, так и фактора-
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ми окружающей среды. Температура влияет на рост и надземной части сеянцев, 
и корней [73]. Низкая температура и другие факторы могут вызвать прекра-
щение роста побегов [44, 72]. Несмотря на то, что корни и побеги являются 
частично автономными органами, они взаимосвязаны в зависимости от годовой 
фазы развития растения [80]. Ключевыми факторами, обусловливающими мо-
розоустойчивость надземных частей сеянцев, являются температура, качество 
и количество света, а также длительность фотопериода [55, 60, 94, 101]. На рост 
корней влияют внешние факторы, такие как температура и влажность почвы, 
доступность питательных веществ и внутренние факторы – накопление и рас-
пределение различных метаболитов [79, 80]. 

При понижении температур в осенний и зимний периоды сеянцы могут 
оказаться более уязвимыми к повреждениям от заморозков из-за резких коле-
баний температуры [59]. Поскольку корни контейнерных сеянцев не защищены 
термической массой почвы, они могут быть легко повреждены экстремальны-
ми температурами [66]. Постепенное охлаждение почвы осенью замедляет или 
прекращает рост корней перед наступлением периода с низкими температура-
ми. Весенняя морозоустойчивость может различаться в зависимости от усло-
вий закаливания в предыдущую осень [52, 89]. Закаливание должно начинаться 
задолго до наступления первых заморозков [22]. Правильные сроки закалива-
ния осенью и снятия закалки весной сводили к минимуму повреждения сеянцев 
от заморозков [46].

Сеянцы принято высаживать весной, когда почва еще холодная и не успе-
ла прогреться. Успешность приживаемости сеянцев на лесокультурной площа-
ди зависит и от температуры почвы, и от температуры воздуха, поскольку оба 
фактора влияют на накопление углерода, усвоение воды и питательных веществ 
из почвы [41]. Более высокая температура почвы обычно ведет к увеличению 
распределения фотосинтетических веществ и биомассы под землей. Холодные, 
промерзшие почвы в начале вегетационного периода характерны для осушен-
ных торфяников, поскольку дренаж снижает температуру почвы [42]. 

Величина снежного покрова и уровень отрицательных температур в зим-
ний период являются основными факторами, влияющими на выживаемость се-
янцев и саженцев хвойных. Когда температура воздуха выше точки замерзания, 
а почва промерзшая, возможно иссушение растений морозом. Низкие темпе-
ратуры почвы весной, сохраняющиеся в течение длительного периода, могут 
снизить рост сеянцев. Запасы углеводов в сеянцах после зимы невелики, и если 
холодная почва слишком долго препятствует фотосинтезу весной, то сеянцы не 
могут получать углеводы, необходимые для нового роста [43, 98].

Свет, фотопериод. Свет в красном (600–730 нм) и в дальнем красном спек-
трах (700–900 нм) может влиять на морозоустойчивость хвойных растений, изме-
няя соотношение активных и неактивных форм фитохромного белка [18]. Красный 
свет вызывает преобразование фитохрома в активное состояние, что способствует 
удлинению побегов и предотвращает образование почек. Дальний красный свет 
превращает фитохром в неактивную форму и противодействует эффектам красно-
го света. Лампы, обычно используемые в лесных питомниках, обладают насыщен-
ным спектром как красного, так и дальнего красного излучения [18, 97].

Воздействие низкой температуры наряду с ингибированием роста зна-
чительно снижает энергетическую и метаболическую способность зимующих 
растений поглощать энергию и, следовательно, подавляет фотосинтетическую 
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активность [46, 57, 76]. Низкая температура влияет на перенос электронов фо-
тосинтеза, снижает текучесть тилакоидной мембраны и ухудшает фотохимию 
[102]. Во время уменьшения уровня фотосинтеза у хвои падает интенсивность 
поглощения света за счет умеренного разрушения хлорофиллов в хвое и инте-
гральных белков тилакоидной мембраны PSII, а также повышения уровня фо-
тозащитных каротиноидов [75]. 

Сведения о пигментном составе растений необходимы для понимания 
фотосинтетической активности (ФСА) и являются информативными показа-
телями морозоустойчивости хвойных растений [5, 8, 75, 102]. В осенний пе-
риод, когда идет процесс закаливания, содержание хлорофилловых пигментов 
в хвое сосны обыкновенной уменьшается [9, 10]. После того, как устанав-
ливаются устойчивые отрицательные температуры воздуха, уровень зеленых 
пигментов в хвое практически не изменяется. В период закаливания сеянцев 
сосны обыкновенной при низких положительных температурах наблюдались 
сопоставимые с периодом активной вегетации концентрации виолаксантина 
и β-каротина, а также непрерывно росло содержание лютеина. Предполага-
ется, что при сочетании пониженных температур и достаточного количества 
света виолаксантин и β-каротин кроме антенной выполняют и динамичные 
по времени фотопротекторные защитные функции ФСА. Повышение коли-
чества лютеина в холодное время года связано с его усиленным синтезом из 
α-каротина [75]. В условиях Севера в зимний период уровень лютеина в хвое 
возрастает примерно на 80 % по сравнению с летним [9]. В умеренном кли-
мате этот показатель равен 20–40 %. Сдвиги на уровне пигментных комплек-
сов в процессе закаливания растений наряду с изменением количественных 
и качественных показателей пигментов включают и структурную перестрой-
ку светособирающего комплекса ФСА [75]. Данный процесс влечет за собой 
уменьшение содержания хлорофиллов и увеличение – ксантофиллов. Общее 
содержание каротиноидов с гидрокси- и эпокси-группами в процессе закали-
вания непрерывно растет с 67,2 до 88,9 %, к середине сентября соотношение 
хлорофиллы/ксантофиллы падает с 11,8 до 8,0, а уже к началу 2-й декады 
октября – до 4,8 [9]. Это связано как с ростом содержания лютеина, так и со 
снижением уровня хлорофиллов. Каротиноиды, как и белки холодового шока, 
являются в хвое сосны обыкновенной элементами термогенеза, способству-
ющими более активному переносу энергии квантов света в энергию тепла, 
продлевая сроки работы мерцающего фотосинтеза, что дает возможность рас-
тению завершить процессы закаливания и достичь физиологического состо-
яния морозоустойчивости [7, 75]. В процессе адаптации к холоду виолаксан-
тиновый цикл превращается из кратковременного и динамичного механизма 
защиты в долговременный, который будет действовать до прекращения фото-
синтеза [9, 76].

Значительный рост количества каротиноидов в хвое сосны обыкновен-
ной в октябре–ноябре говорит о повышении их защитной роли перед перези-
мовкой [9]. Каротиноиды в антенном комплексе выполняют функцию защиты, 
связанную с погашением возбужденных триплетных состояний хлорофилла 
и активных форм кислорода, также они защищают липидный бислой мембран. 
Снижение уровня их концентрации при стрессовых условиях среды объясняет-
ся усиленным расходом на поддержание фотохимической роли хлорофилла [15, 
86]. Перед перезимовкой, в конце осени под воздействием низких температур 
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в хвое сосны обыкновенной повышается содержание аскорбиновой кислоты, 
что свидетельствует о развитии защитных механизмов для предотвращения 
окислительного стресса [10]. 

В то время как зарождение терминальных почек и последующее разви-
тие морозоустойчивости в значительной степени неконтролируемы у сеянцев, 
выращиваемых в открытом грунте, из-за зависимости от погоды, прекращение 
роста контейнерных сеянцев в теплицах можно вызвать с помощью коротких 
фотопериодов [43]. Контролируя продолжительность фотопериода, сеянцы 
хвойных можно поддерживать в росте или побуждать к остановке удлинения 
побегов и формированию терминальных почек. 

При наступлении длинных ночей соотношение неактивных и активных 
форм фитохрома в хвое сеянцев изменяется в пользу неактивной формы, что 
ведет к прекращению роста побегов и зарождению почек, а это обусловливает 
бо́льшую морозоустойчивость [103, 104]. В то время как превращение фитохро-
ма в неактивную форму является относительно медленным процессом (порядка 
нескольких часов), превращение в активную форму происходит быстро (в тече-
ние нескольких секунд) и запускается воздействием света, который богат крас-
ными длинами волн [61].

Было высказано предположение, что низкая интенсивность света, возни-
кающая при тесном расположении сеянцев в лесных питомниках, может при-
водить к снижению их морозоустойчивости [95]. Позднее было показано, что 
малая интенсивность света независимо от продолжительности светового дня 
(8, 16 ч) становилась причиной значительного падения морозоустойчивости 
у сеянцев пихты Дугласа (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) [99]. Интенсив-
ность света и продолжительность светового дня оказывали ощутимое влияние 
на формирование морозоустойчивости сеянцев лиственницы японской (Larix 
leptolepis (Siebold & Zucc.) Gordon) [53]. Отсутствие морозоустойчивости при 
самом низком уровне освещенности сопровождалось отсутствием заложения 
почек примерно у 1/4 сеянцев лиственницы. При более высоких уровнях ос-
вещения у всех сеянцев начинали формироваться почки. Положительное влия-
ние достаточного уровня освещения на закаливание сеянцев авторы связывают 
с накоплением в растении соединений, значимых для понижения точки за-
мерзания содержимого клеток. Продолжительность фотопериода также имеет 
большое значение в закаливании сеянцев, поскольку она воздействует на про-
цессы фотосинтеза и накопление растворимых соединений. Так, морозоустой-
чивость сеянцев пихты Дугласа в осенний период была наибольшей при самой 
продолжительной длине светового дня (6, 8 или 10 ч) [69]. Это дало авторам 
основание еще раз заключить, что закалка – это активный физиологический 
процесс, требующий энергии и ассимилятов для синтеза растворимых соедине-
ний в клетках тканей растений.

Водный режим. Снижение морозоустойчивости сеянцев хвойных при 
водном дефиците предположительно объясняется его косвенным воздействи-
ем на метаболические процессы, связанные с обеспечением растений эле-
ментами минерального питания, что, в свою очередь, влияет на прекраще-
ние роста и процесс закаливания [36]. Значительный дефицит влаги может 
препятствовать закаливанию на холоде за счет снижения интенсивности фо-
тосинтеза, что способствует понижению уровня сахаров, необходимых для 
закаливания [103].
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Дефицит влаги может как положительно, так и отрицательно отразиться 
на морозоустойчивости контейнерных сеянцев хвойных. Что касается поло-
жительных эффектов, то создание дефицита влаги путем ограничения поли-
ва или механической обработки корней (подрезка и боковая обрезка корней) 
используется при выращивании сеянцев с закрытой корневой системой для 
замедления роста в высоту и начала формирования почек [82]. У 1-летних 
контейнерных сеянцев пихты Дугласа при обильном поливе во время удли-
нения побегов наблюдалась повышенная морозоустойчивость в течение 3 ме-
сяцев после прекращения роста [95]. Сеянцы пихты Дугласа, у которых был 
период дефицита влаги до зарождения почек, в 1-й год выращивания имели 
бо́льшую морозоустойчивость, чем сеянцы, у которых дефицит влаги не на-
блюдался [40]. Отмечалось также, что водный дефицит увеличивал морозоу-
стойчивость активно растущих 1-летних контейнерных сеянцев ели черной 
после зарождения почек [36, 38].

Стадия роста, на которой сеянцы подвергаются воздействию засухи, 
может определять морозоустойчивость. Дефицит влаги во время вегетацион-
ного периода или на ранних стадиях закаливания в некоторых случаях пре-
пятствует дальнейшему развитию морозоустойчивости [12]. У 3-летней пих-
ты Дугласа небольшой водный стресс во время активного удлинения побегов 
вызывал преждевременное прекращение роста и, как следствие, более раннее 
одревеснение тканей побегов, в то время как значительный водный стресс 
снижал морозоустойчивость. Стресс, вызванный дефицитом влаги во время 
формирования почек у пихты Дугласа, способствовал раннему закаливанию 
сеянцев [99].

Минеральное питание. Применяемые в лесных питомниках удобрения 
стимулируют рост растений, повышают запасы питательных веществ и устой-
чивость к биотическим и абиотическим факторам. Удобрения обычно вносятся 
весной и летом в период активной вегетации. Осенью, когда сеянцы проходят 
закаливание для зимнего покоя, удобрения также используются для дальней-
шего улучшения качества сеянцев хвойных пород, способствуя целенаправ-
ленному расходованию питательных веществ, сохранению их запасов [68, 99]. 
При этом внесение удобрений может привести следующей весной при раннем 
оттаивании почвы к преждевременному началу роста сеянцев, что сделает их 
уязвимыми перед возможными заморозками.

Удобрения, изменяющие уровень питательных веществ в сеянцах хвой-
ных, способны оказывать прямое воздействие на физиологические процессы, 
значимые для развития морозоустойчивости. Широко используемый метод сти-
мулирования формирования терминальных почек и морозоустойчивости у кон-
тейнерных сеянцев представляет собой сочетание умеренного водного стрес-
са, коротких фотопериодов и подкормок с низким содержанием азота, а также 
зачастую сопровождается внесением удобрений с повышенным содержанием 
фосфора и калия [51, 100]. Однако влияние NPK-удобрений на морозоустойчи-
вость хвойных растений изучено не полностью. В исследованиях взаимосвязи 
внесения NPK-удобрений и морозоустойчивости хвойных результаты варьиру-
ют от отсутствия эффектов [54, 78] до повышенной морозоустойчивости или до 
ее снижения [25, 39]. 

Несмотря на ожидаемые преимущества, применение удобрений с высо-
ким содержанием азота может замедлять формирование морозоустойчивости 
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и наступление периода покоя. Азотные удобрения косвенно влияют на мо-
розоустойчивость, изменяя время распускания терминальных почек весной 
[85, 96]. Избыток азота снижал морозоустойчивость молодых и взрослых де-
ревьев сосны обыкновенной, ели европейской и сеянцев ели черной [25, 88]. 
Напротив, внесение азотных удобрений или NPK повышало морозоустойчи-
вость сеянцев ели красной (Picea rubens Sarg.) [39] и ели белой [27]. На мо-
розоустойчивость сеянцев пихты Дугласа и западного красного кедра (Thuja 
plicata Donn ex D. Donn) не оказали действия 3 разных дозы внесения азота 
и фосфора [54]. Использование азота осенью улучшало морозоустойчивость 
пихты Дугласа, тогда как фосфор без азота понижал ее, а 2-летние сеянцы 
сосны Пондероса (Pinus ponderosa C. Lawson) показали повышенную моро-
зоустойчивость при увеличении концентрации азота [49]. Отмечается также, 
что осеннее внесение удобрений может значительно повышать уровень азота 
в хвое сеянцев пихты Дугласа, усиливать потенциал роста корней, способ-
ствовать более раннему распусканию почек весной, улучшать выживаемость 
и рост по сравнению с сеянцами, под которые осенью удобрения не вносили 
[99]. Эти результаты предполагают, что реакция морозоустойчивости на осен-
нее внесение удобрений зависит от вида и в некоторых случаях – от скорости 
накопления питательных веществ, их баланса или времени проведения оцен-
ки морозоустойчивости [54].

Исследования использования фосфорных [39] или калийных удобрений 
[37] не показали взаимосвязи с морозоустойчивостью хвойных пород. Внесе-
ние в лесных питомниках в осенний период удобрения с азотом, калием или 
с тем и другим приводило к меньшей повреждаемости ели ситхинской моро-
зами зимой, особенно при внесении калийных удобрений [23]. Такой же эф-
фект применение азотных и особенно калийных удобрений в осенний период 
имело для сеянцев лиственницы японской (Larix kaempferi (Lamb.) Carrière). 
Калийное удобрение при выращивании сеянцев ели ситхинской способствова-
ло снижению повреждений морозом, а добавление азота, напротив, приводило 
к большему повреждению [13]. Повреждение осенними заморозками сеянцев 
сосны лучистой (Pinus radiata D. Don) из разных питомников положительно 
коррелировало с содержанием кальция в хвое, а зимними – с содержанием ка-
лия [71]. Однако отмечалось также и отсутствие взаимосвязи между морозоу-
стойчивостью и количеством калия или кальция в хвое сеянцев сосны обыкно-
венной и ели европейской [32]. 

Наблюдали взаимосвязь между повреждением морозом и степенью по-
желтения хвои, вызванного дефицитом магния у сеянцев сосны горной (Pinus 
mugo Turra) и ели ситхинской [19]. Есть сведения о повышении бором морозо-
устойчивости хвойных [21, 92]. 

Большое количество противоречивых результатов исследований питания 
хвойных при закалке на холоде обусловлено видовыми различиями, различи-
ями в концентрациях питательных веществ в тканях, фазой роста на момент 
внесения элементов минерального питания или временем года, когда оценива-
лась морозоустойчивость [54]. Общепризнано, что ткани сеянцев и саженцев 
хвойных с дефицитом элементов питания не могут развивать такую высокую 
морозоустойчивость, как ткани без дефицита, однако критически низкой кон-
центрации элементов питания не представлено [25, 31]. 
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Мероприятия, направленные на повышение морозоустойчивости сеянцев 
хвойных пород.
Одним из факторов, влияющих на всхожесть и рост сеянцев, является 

срок посева. Для ранних весенних посевов есть риск повреждения всходов 
поздними весенними заморозками. Оптимальный срок весенних посевов для 
сеянцев, выращиваемых в открытом грунте в северных широтах, – 1-я декада 
мая при условии оттаивания почвы на глубину от 20 до 25 см. Ранние всходы, 
которые к началу периода повышения температур воздуха успевают окрепнуть, 
набрать рост в 1-й год выращивания, более устойчивы к перезимовке. Сеянцам 
поздних летних посевов не хватает времени для завершения роста и подготов-
ки к зиме, поэтому они часто вымерзают. Осенние же посевы не могут давать 
всходов осенью, а ранней весной появляются изреженные всходы, которые по-
вреждаются заморозками [2].

Для стимуляции роста и повышения устойчивости к факторам среды се-
янцев хвойных можно использовать регуляторы роста в совокупности с суще-
ствующими агротехническими приемами возделывания растений. К природ-
ным регуляторам роста растений относятся такие фитогормоны, как ауксин, 
гиббереллин, цитокинин, абсцизовая кислота, этилен, брассинолид и др. Боль-
шинство из них, например ауксины, способствуют улучшению роста и развития 
корней растения, равномерному распределению элементов минерального пита-
ния по растению. Цитокинины ускоряют деление клеток растения, благодаря 
чему быстрее прорастают семена, формируются почки. Синтетические регу-
ляторы получают химическим или микробиологическим путем. Они являются 
прототипами эндогенных фитогормонов, т. е. способны оказывать влияние на 
синтез и функционирование гормонов самих растений [4]. Самые известные 
синтетические регуляторы роста, испытанные на сеянцах хвойных, – Эпин, 
Эпин-Экстра, Циркон, Лигногумат, Корневин, Агринос, Ростмомент [3, 6]. 
Сведения об эффективности применения регуляторов роста при выращивании 
сеянцев хвойных пород касаются преимущественно их влияния на всхожесть 
семян и интенсивность роста растений. В то время как сведения по влиянию 
этих препаратов на морозоустойчивость сеянцев единичны. Сообщалось, что 
применение абсцизовой кислоты, естественного регулятора роста растений, 
повышало устойчивость растений к холоду [58]. Использование синтетических 
соединений с действием, подобным действию абсцизовой кислоты, в качестве 
химической обработки сеянцев ели канадской (Picea glauca (Moench) Voss) 
и ели Энгельмана (Picea engelmannii Parry ex Engelm.) способствовало увели-
чению уровня их морозоустойчивости [50]. Паклобутразол – это синтетическое 
соединение со свойствами замедления роста, применяемое в садоводстве для 
контроля роста растений. По той же причине он представляет потенциальный 
интерес для питомников, где выращивают сеянцы хвойных растений. Сообща-
лось, что использование паклобутразола для сеянцев хвойных пород снижает 
рост побегов [20, 87, 99]. При обработке паклобутразолом 1-летних сеянцев ели 
черной непосредственно перед зарождением почек короткого дня повышалась 
морозоустойчивость через 4 месяца после его применения, однако рост после 
посадки у обработанных сеянцев замедлялся [33].

Корневая система контейнерных сеянцев хвойных менее морозоустой-
чива, чем надземная часть, и, поскольку она находится в небольших объемах 
торфяного субстрата (с небольшой тепловой массой) и над поверхностью по-
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чвы, она подвержена более низким температурам среды, чем корни сеянцев от-
крытого грунта. Поэтому защита корневых систем контейнерных сеянцев от 
замерзания значима во избежание повреждений, особенно в северном конти-
нентальном климате. Существуют агротехнические приемы, снижающие риск 
повреждения корневой системы сеянцев заморозками. Тепло в контейнерах с се-
янцами с закрытой корневой системой сохраняется лучше, если их размещать 
непосредственно на поверхности с высокой теплопроводностью, например, на 
почве с более мелкой текстурой по сравнению с мощеными или гравийными 
почвами [36, 64]. Контейнеры с сеянцами защищают от заморозков, оборачи-
вая в полиэтилен перед помещением на землю, покрытую сеном или опилками 
[51]. Данный метод можно сочетать с естественным снежным покровом, в т. ч. 
и для защиты от ветров [65, 91].

Обработка подрезкой корней используется для стимулирования развития 
компактной корневой системы сеянцев хвойных, для хранения в холодильнике 
и посадки на лесокультурную площадь. Обработка обычно проводится летом, 
при этом растения могут испытывать дефицит влаги, возможно нарушение ба-
ланса элементов минерального питания в растении из-за потери впитывающих 
корней [17]. Эти факторы способны обусловить более раннее формирование по-
чек и, следовательно, более раннее развитие морозоустойчивости. Отмечается 
как положительное влияние подрезки корней на морозоустойчивость сеянцев 
хвойных [70, 74, 83], так и отсутствие эффекта или слабо выраженный эффект 
этого приема [45, 74]. Противоречивые результаты обусловлены видовой при-
надлежностью растения, климатическими условиями выращивания сеянцев, 
сроками подрезки. Развитие морозоустойчивости – сложный физиологический 
процесс, который происходит в течение большей части годового цикла роста 
и покоя. Ранняя подрезка корней и обработка их выкручиванием могут стиму-
лировать преждевременное прекращение роста, что позволяет сеянцам быстрее 
достичь морозоустойчивости. Обработка, проводимая в конце лета или в начале 
осени во время зарождения терминальных почек, может задерживать закалива-
ние, возможно, из-за нарушения фотосинтеза, необходимого для поддержания 
метаболизма на ранних стадиях закаливания [62].

Для защиты надземной части можно использовать различный укрывной 
материал, в т. ч. и затеняющую ткань, чтобы сократить продолжительность 
светового дня для более ранней приостановки роста побегов и зачатия почек 
в течение длинных летних дней [61]. Это мероприятие способствует своевре-
менному формированию морозоустойчивости сеянцев при подготовке к осен-
не-зимнему периоду. 

Для защиты надземной части сеянцев хвойных от относительно умерен-
ных отрицательных температур используется так называемый метод орошения 
морозом. Суть данного метода заключается в том, что скрытое тепло, выделя-
ющееся при замерзании воды, удерживает ткани растений около точки замер-
зания [47]. Орошение морозом можно применять для только что проросших 
контейнерных сеянцев. Сеянцы пихты Дугласа с закрытой корневой системой 
в октябре были подготовлены к воздействию низких температур до –11,7 °C 
с помощью орошения. Орошение морозом сеянцев в открытом грунте чаще 
всего используется для защиты 1-летних растений, хотя его также можно прак-
тиковать и для 2-летних сеянцев, у которых есть неморозоустойчивые новые 
побеги [14].
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Заключение

Для успешного лесовосстановления и повышения продуктивности хвой-
ных лесов в условиях северных широт необходим качественный посадочный 
материал, характеризующийся не только соответствующими ГОСТ морфоме-
трическими показателями, но и высокоустойчивый к неблагоприятным усло-
виям среды, особенно к низким температурам. Понимание процессов форми-
рования стрессоустойчивости, закаливания, адаптации к низким температурам 
у сеянцев хвойных внесет вклад в развитие теоретических аспектов данного 
направления и послужит для практических целей повышения морозоустойчи-
вости выращиваемого в лесных питомниках посадочного материала.

 Значимость морозоустойчивости отмечается для контейнерных сеянцев, 
особенно при 2-ротационном режиме выращивания в условиях северных ши-
рот, для которых свойствен короткий вегетационный период. Сеянцы 2-й ро-
тации не достигают стандартных размеров и имеют риск неподготовленности 
к низким температурам осенне-зимнего периода.

Морозоустойчивость сеянцев хвойных колеблется от летнего минимума, 
когда побеги удлиняются, до зимнего максимума, когда их рост замедляется 
или прекращается. На стадии развития почек морозоустойчивость низкая или 
средняя (повреждения – от –5 °C). После завершения развития терминальных 
почек морозоустойчивость повышается до среднего и высокого уровней (отсут-
ствие повреждений – от –15 до –40 °C). Морозоустойчивость после заложения 
почек у хвойных значительно варьирует в зависимости от вида, происхожде-
ния, условий выращивания и климатических факторов. 

Ключевыми факторами, определяющими морозоустойчивость сеянцев 
хвойных, являются температура, качество и количество света, а также продол-
жительность фотопериода. Акклиматизация хвойных к холоду представляет 
собой процесс, который объединяет сложную сеть сигнальных путей: регу-
лирование реакций на холод циркадными ритмами, взаимодействие качества 
освещения и продолжительности фотопериода, а также участие фитогормонов 
в привыкании к низким температурам. Изменения, вызванные низкими темпе-
ратурами, включают в себя сдвиги в содержании различных метаболитов (са-
харов, защитных белков и других соединений), модификацию клеточных мем-
бран, смену уровней гормонов и экспрессии генов. 

Всходы хвойных растений особенно уязвимы к заморозкам, и их устой-
чивость определяется как генетическим потенциалом, так и факторами окружа-
ющей среды. При понижении температур в осенний и зимний периоды, сеянцы 
могут оказаться более уязвимыми к повреждениям от заморозков из-за резких 
колебаний температуры.

Свет в красном (600–730 нм) и дальнем красном спектрах (700–900 нм) 
оказывает влияние на морозоустойчивость хвойных пород, воздействуя на фи-
тохромную систему растений путем изменения соотношения активных и не-
активных форм фитохромного белка. Красный свет вызывает преобразование 
фитохрома в активное состояние, что способствует удлинению побегов и пре-
дотвращает образование почек. Дальний красный свет превращает фитохром 
в неактивную форму и противодействует эффектам красного света. Лампы, ис-
пользуемые в лесных питомниках, обладают насыщенным спектром как крас-
ного, так и дальнего красного излучения.
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Каротиноиды, как и белки холодового шока, являются в хвое элемента-
ми термогенеза, способствующими активному переносу энергии квантов све-
та в энергию тепла, продлевая сроки функционирования фотосинтетического 
аппарата, что дает возможность хвойным завершить процессы закаливания 
и достичь физиологического состояния морозоустойчивости. При адаптации 
к холоду виолаксантиновый цикл превращается из кратковременного и дина-
мичного механизма защиты в долговременный, который действует до прекра-
щения фотосинтеза.

Контролируя продолжительность фотопериода, сеянцы хвойных можно 
поддерживать в состоянии роста (при длительном фотопериоде) или побуждать 
к прекращению удлинения побегов (при коротком фотопериоде), формирова-
нию терминальных почек и морозоустойчивости.

Формирование морозоустойчивости сеянцев хвойных зависит от обеспе-
ченности водой и элементами минерального питания. Дефицит влаги и исполь-
зование удобрений могут как положительно, так и отрицательно сказываться на 
морозоустойчивости сеянцев хвойных в зависимости от фазы развития сеян-
цев и условий выращивания. Ткани сеянцев с дефицитом элементов питания не 
способны развивать такой высокий уровень морозоустойчивости, как ткани без 
дефицита, однако критически низкой концентрации элементов минерального 
питания до настоящего времени не представлено. 

 При выращивании посадочного материала в лесных питомниках в усло-
виях северных широт целесообразно использовать различные агротехнические 
приемы для повышения морозоустойчивости сеянцев. К таким приемам отно-
сятся внесение удобрений, регуляторов роста, применение определенных ре-
жимов выращивания, защитных материалов (укрывная ткань, снежный покров, 
опилки), подрезки корней, орошения морозом и др.
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