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В обзоре освещены вопросы влияния главных факторов глобальных изменений
климата — повышенной концентрации СО2, температуры и засухи на физиоло-
гические процессы, рост, развитие и продуктивность растений. Рассмотрены
стратегии повышения жаро- и засухоустойчивости культурных растений физио-
лого-генетическими путями, а также некоторые физиолого-биохимические по-
казатели, которые в последнее время обсуждаются в литературе как возможные
критерии отбора в селекционном процессе. Приведены данные об особенностях
влияния повышенной концентрации СО2, температуры и засухи на продукцион-
ный процесс одной из основных зерновых культур — пшеницы, а также о воз-
можностях улучшения ее адаптации к действию этих факторов.
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Глобальные изменения климата и связанные с ними риски для дальней-
шего развития человеческой цивилизации вызывают серьезное беспо-
койство ООН и правительств ведущих государств мира [3]. За последние
150 лет количество углекислого газа в атмосфере существенно выросло
вследствие антропогенных выбросов от сжигания угля, нефти и природ-
ного газа, а также изменений в землепользовании, отрицательными по-
следствиями которых стала вырубка лесов и расширение площадей па-
хотных земель. По некоторым оценкам, концентрация атмосферного
СО2 до конца ХХI ст. увеличится вдвое (с 0,033 до 0,07 %) [47]. Важней-
шим следствием такого возрастания количества СО2 является повыше-
ние температуры земной поверхности и приземных слоев атмосферы на
0,4—0,6 град каждое десятилетие на протяжении ХХI ст.

Как концентрация СО2, так и температура являются одними из
ключевых факторов, влияющих на рост, развитие и продуктивность рас-
тений. Поэтому повышение концентрации СО2 вместе с сопутствующи-
ми изменениями температуры несомненно изменит структуру и характер
функционирования агроэкосистем, повлияет на продуктивность, потре-
бует переоценки их роли как стабильных акцепторов СО2. Третьим важ-
ным фактором, который будет сопровождать глобальное потепление, яв-
ляется изменение количества и характера распределения осадков как по
площади земной поверхности, так и во времени [34]. Прогнозируется,
что до 2070—2100 гг. влажность почвы во многих регионах земного ша-
ра уменьшится по сравнению с 1960—1990 гг. на фоне существенного
увеличения различий между отдельными регионами по количеству осад-
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ков. Такое развитие сценария особенно характерным может быть для
экосистем умеренных широт. Это несет угрозу повышения частоты, ин-
тенсивности и непредсказуемости такого стрессора, как засуха. Сочета-
ние повышенных температур с действием этого неблагоприятного фак-
тора усилит риски земледелия в регионах с нестойкими климатическими
условиями, в том числе и в умеренных широтах [63], что отрицательно
скажется на стабильности урожаев основных продовольственных культур
уже сегодня, а без принятия специальных мер может привести к значи-
тельным потерям сельскохозяйственной продукции в будущем [2].

В этом обзоре мы коснемся вопросов влияния повышенной кон-
центрации СО2, температуры и засухи на ход физиологических процес-
сов, рост, развитие и продуктивность растений. Исходя из особенностей
перестройки физиологических процессов при адаптации к действию
стрессоров и сравнительного изучения реакций генотипов растений, раз-
личающихся по устойчивости, рассмотрим общие стратегии повышения
жаро- и засухоустойчивости культурных растений физиолого-генетичес-
кими путями, а также некоторые физиолого-биохимические показатели,
которые в последнее время обсуждаются в литературе как возможные
критерии отбора в селекционном процессе. Коротко расскажем также,
что известно на сегодня об особенностях влияния повышенной концен-
трации СО2, температуры и засухи на продукционный процесс ведущей
зерновой культуры — пшеницы, составляющей основу продовольствен-
ного обеспечения населения многих стран мира, и возможностях улуч-
шения ее адаптации к действию этих факторов.

Опыты с повышением концентрации СО2, как правило, демонстри-
руют положительное влияние этого фактора на водный режим растений
благодаря более экономному использованию воды, что, с одной сторо-
ны, благоприятствует сохранению ее запасов в грунте, а с другой — по-
вышает доступность воды для растений вследствие лучшего снабжения
корней ассимилятами, стимуляции их энергетического обмена и роста
[28]. Этим в основном и объясняется эффект смягчения влияния засухи
на продуктивность растений в условиях повышения содержания атмо-
сферного СО2.

Поскольку растения различаются по характеру фотосинтетического ме-
таболизма (С3- и С4-растения), который, в свою очередь, по-разному реаги-
рует на колебания концентрации СО2, температуры и влагообеспеченности,
в литературе обсуждается вопрос о возможных изменениях в географическом
распределении и биоразнообразии видов растений в связи с изменениями
климата [26, 69, 85]. Высказывается предположение, что глобальные изме-
нения послужат причиной сдвига возможных звеньев лимитирования про-
дуктивности фотосинтетического аппарата, среди которых на первый план
выйдут транспорт электронов и функционирование сравнительно недавно
открытого фермента — активазы РБФК/О. Большое значение этого фермен-
та в регуляции активности ассимиляции СО2 растениями начали осознавать
лишь в последние годы, и ниже мы подробнее остановимся на обсуждении
этого вопроса.

Эксперименты свидетельствуют, что с увеличением концентрации
СО2 термотолерантность С3-растений повышается, С4-растений — не из-
меняется [85]. В то же время возрастание концентрации СО2 при высо-
кой температуре сопровождается уменьшением транспорта электронов в
фотосинтетической цепи как у С3-, так и С4-растений. В связи с этим
преимущества фотосинтетической продуктивности от увеличения кон-
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центрации СО2 в атмосфере при нормальной температуре могут быть ча-
стично утрачены при ее повышении, особенно у С4-растений. Последние
в силу специфики фотосинтетического метаболизма слабее реагируют на
увеличение доступности СО2, поскольку имеют свои внутренние меха-
низмы интенсификации его поступления в центры карбоксилирования.

Рассмотрим подробнее влияние основных факторов глобальных из-
менений климата — повышения температуры, концентрации СО2 и за-
сухи — на главный физиологический процесс, который определяет про-
дуктивность растений, и, в конечном итоге, обеспечивает существование
жизни на Земле — фотосинтез. В общих чертах известно, что процесс фо-
тосинтеза способен адаптироваться к изменению температуры. У многих
видов растений при продолжительном выращивании температурный
максимум фотосинтеза возрастает с повышением температуры в опреде-
ленных физиологических пределах. Исходя из биохимической модели
фотосинтеза, изменения в температурной зависимости ассимиляции
СО2 можно отнести к четырем параметрам: концентрации СО2 в меж-
клетниках листа, максимальной карбоксилазной активности РБФК/О
(Vс max), максимальной интенсивности транспорта электронов для вос-
становления рибулозо-бис-фосфата (РБФ) (Jmax) и отношению Vс max к
Jmax [38]. У большинства видов растений параметр Vс max увеличивается с
повышением температуры их выращивания, если она не переходит оп-
ределенных границ, за которыми начинается температурный стресс.
Другие параметры также изменяются с температурой, но их реакция бо-
лее видоспецифична.

У С3-растений активность РБФК/О является главным лимитирую-
щим фактором интенсивности фотосинтеза в широком температурном
диапазоне при обычной на сегодня концентрации СО2 в воздухе. При
повышении СО2 и температуры лимитирование сдвигается к таким зве-
ньям, как транспорт электронов или функционирование фермента
РБФК/О-активазы [69]. У С4-растений, которые больше распростране-
ны в регионах с теплым климатом, активность РБФК/О лимитирует фо-
тосинтез при температуре ниже 20 °С у видов, устойчивых к охлажде-
нию, однако регуляция фотосинтеза при температуре, превышающей
оптимальную, остается малоизученной. Предполагают, что С4-растения
имеют значительные возможности адаптации к повышенным температу-
рам [25]. В листьях этих растений происходят определенные биохимиче-
ские изменения, поддерживающие баланс между разными составляющи-
ми фотосинтетического аппарата, несмотря на разную температурную
зависимость каждого процесса. Так, при повышенной температуре у С4-
растений увеличивается эффективность использования азота в фотосин-
тетических структурах. Поэтому считается, что само по себе потепление
климата (без учета других факторов) на С4-растения повлияет меньше,
чем на С3.

Другим аспектом проблемы ухудшения температурных условий
функционирования фотосинтетического аппарата при глобальных изме-
нениях климата является не только повышение температуры воздуха как
таковое, но и влияние повышения концентрации СО2 на температуру
листа. Последний эффект состоит в том, что увеличение концентрации
СО2 в воздухе приводит к частичному закрыванию устьиц, уменьшению
их проводимости, а следовательно — и транспирации. С одной стороны,
это уменьшает потери воды и может рассматриваться как положитель-
ный процесс, однако с другой — вызывает повышение температуры са-
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мого листа, его фотосинтетических тканей [70]. Особенно заметным этот
эффект может быть в растительных экосистемах умеренных широт летом
при высокой инсоляции. Поэтому при исследовании адаптации фотосин-
тетического аппарата растений к повышенным температурам в качестве
важного ключевого звена в последнее время рассматривается фермент
РБФК/О-активаза, который является весьма термочувствительным.

О необходимости включения этого параметра в модели, прогнозиру-
ющие влияние повышенных вследствие изменений климата температуры
и концентрации СО2 на интенсивность фотосинтеза, продуктивность от-
дельных растений и агрофитоценозов, свидетельствуют значительные
отклонения экспериментально полученных показателей от предлагаемых
распространенными на сегодня биохимическими моделями без учета из-
менений состояния РБФК/О-активазы [19]. Геномный подход к этой
проблеме затруднен тем, что экспрессия мРНК активазы не отражает ее
роли в ответе фотосинтетического аппарата на повышение температуры,
что ограничивает применение генно-инженерных методов для улучше-
ния этого важного звена фотосинтетического метаболизма.

Следует также вспомнить уже давно обсуждаемый в литературе эф-
фект ингибирования активности ФС II при действии стрессовых факто-
ров окружающей среды. В основе этого явления лежит образование в
клетках под действием стрессоров, в том числе и повышенной темпера-
туры, активных форм кислорода, которые, по мнению одних авторов,
прямо инактивируют фотохимические реакционные центры ФС II, по
мнению других — активные формы кислорода тормозят синтез de novo
белков, необходимых для репарации реакционных центров ФС II, осо-
бенно если повышенная температура комбинируется с сильным освеще-
нием [56]. В связи с этим интересным, на наш взгляд, является сообще-
ние, что в хлоропластах кукурузы и пшеницы найден фактор
пролонгации синтеза белков (ЕF-Tu), накопление которого индуцирует-
ся повышенной температурой [66]. При этом группы сортов, накаплива-
ющие больше белка ЕF-Tu, характеризовались и повышенной устойчи-
востью к температурному стрессу.

Во многих исследованиях по адаптации растений к повышенным
уровням атмосферного СО2 наблюдалось уменьшение активности
РБФК/О [61]. Причиной этого считают уменьшение содержания белка в
листьях и повышение уровня ингибиторов РБФК/О, природа которых
малоизучена. Регуляция экспрессии генов сахарами также может проис-
ходить в этих условиях, хотя ее значение меньше. Анализ проблемы ус-
ложняется тем, что изменения уровней метаболитов и белка в листе в те-
чение роста и развития растения могут влиять на относительные роли
уровней ингибиторов и количества РБФК/О в регуляции ее общей ак-
тивности. В модельных опытах с пшеницей показано, что сразу после
повышения концентрации СО2 интенсивность фотосинтеза возрастает,
однако со временем этот показатель, а также и устьичная проводимость
постепенно снижаются по сравнению с начальным уровнем [50]. Повы-
шение содержания СО2 в воздухе в течение длительного времени умень-
шало интенсивность фотосинтеза для широкого диапазона концентрации
СО2 в межклетниках листа, что свидетельствует о неустьичном лимити-
ровании этого процесса. Степень снижения интенсивности фотосинтеза
при адаптации к условиям выращивания при повышенной концентра-
ции СО2 в воздухе уменьшалась при повышении температуры на 4 °С (по
сравнению с естественной) и усилением азотного питания. Увеличение
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концентрации СО2 уменьшало квантовый выход ФС II, а повышение
температуры отрицательно влияло на максимальную фотохимическую
эффективность, причем это влияние также нивелировалось при усиле-
нии азотного питания.

Вопросы влияния засухи на фотосинтетический аппарат, общий ме-
таболизм и продукционный процесс растений изучаются давно, однако
до сих пор остается много невыясненного. В общих чертах можно ска-
зать, что угнетение роста растений в условиях недостатка влаги проис-
ходит преимущественно вследствие уменьшения их углекислотного ба-
ланса (разности между поглощением и потерями СО2), который зависит
от соотношения процессов фотосинтеза и дыхания. Показано, что огра-
ничение процессов диффузии СО2 к центрам карбоксилирования (вслед-
ствие уменьшения проводимости устьиц и мезофилла) является главной
причиной угнетения интенсивности фотосинтеза в условиях засухи [32,
37, 65]. Общее угнетение фото- и биохимических процессов происходит
позже, когда максимальная дневная проводимость устьиц (gs) падает
ниже 0,05—0,10 моль Н2О/(м2·с). Поскольку эти изменения предваряет
повышение антиоксидантной активности, наблюдающееся уже при
gs < 0,15…0,20 моль Н2О/(м2·с), предполагают, что реакции метаболизма
на жесткую засуху обусловлены именно окислительным стрессом, а не
собственно недостатком влаги. Эти метаболические изменения, среди
прочего, выражаются в снижении содержания и активности ферментов
цикла Кальвина, включая РБФК/О. Также резко возрастает распределе-
ние электронов дыхательных цепей в направлении альтернативных пу-
тей, хотя общая интенсивность этого процесса изменяется мало [68].

Сегодня в центре внимания исследователей находятся вопросы вза-
имодействия процессов фотосинтеза и дыхания в условиях водного
стресса, выяснение пределов и механизмов адаптации фотосинтетичес-
кого аппарата, а также факторов, определяющих различия в характере
восстановления метаболических процессов при улучшении водного ре-
жима у растений разных генотипов. В связи с этим активно исследуется
значение таких веществ, как пролин и глицинбетаин, роль абсцизовой
кислоты (АБК) в адаптации растений к условиям засухи [65]. Изучение
механизмов рецепции и передачи сигнала об изменениях водного стату-
са, ведущая роль в которых принадлежит процессам, опосредованным
АБК, имеет большое значение для повышения устойчивости сельскохо-
зяйственных культур к засухе.

Следует отметить, что даже при удовлетворительном водообеспече-
нии у культурных растений в полевых условиях часто наблюдается явле-
ние полуденной депрессии фотосинтеза, особенно в ясные солнечные
дни, если затраты на транспирацию превышают способность растений к
поглощению почвенной влаги [29]. В таких случаях дневная динамика
фотосинтеза, эффективности использования воды и света имеет вид
двухвершинной кривой с максимумами утром и вечером. Поскольку эти
изменения сопровождаются повышением температуры воздуха и самого
листа (вследствие потери тургора и уменьшения транспирации), ожида-
емые в связи с глобальными изменениями климата повышение концен-
трации СО2 и потепление несомненно повлияют на дневную динамику
фотосинтеза, а следовательно, и на продуктивность растений. Поэтому
исследования влияния климатических условий на элементы продукцион-
ного процесса агрофитоценозов сыграют важную роль не только в выяс-
нении экофизиологических реакций главных продовольственных культур,
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но и в разработке адекватных подходов для стабилизации их продукци-
онного процесса в стрессовых условиях или достижения генетического
потенциала продуктивности при оптимальных. Среди этих мероприятий
генотипическое улучшение реакции фотосинтетического аппарата ос-
новных сельскохозяйственных культур на полуденную депрессию как за
счет уменьшения ее глубины, так и благодаря более быстрому восстанов-
лению в послеполуденные часы для максимального использования фо-
тосинтетически активной радиации, может быть действенным фактором
повышения углекислотного баланса растений и их продуктивности.

Исходя из общефизиологических закономерностей и литературных
данных [83], повышение концентрации СО2 в атмосфере будет благопри-
ятствовать увеличению эффективности использования воды растениями
за счет уменьшения ее затрат на фоне интенсификации процесса асси-
миляции СО2 по сравнению с нынешними условиями. Однако одновре-
менное повышение температуры воздуха и листа (снижение транспира-
ции) может свести на нет положительный эффект. Поэтому на первый
план выходит проблема повышения термотолерантности фотосинтетиче-
ского аппарата и общего метаболизма культурных растений.

Известно, что растения способны реагировать даже на небольшие
изменения температуры, но до сих пор неясно, как они воспринимают
температурный сигнал [60]. Идентификация первичных компонентов
пути передачи температурного сигнала также остается нерешенной. В
литературе подчеркивается, что для понимания следствий глобального
потепления надо знать намного больше о базовых биологических прин-
ципах восприятия растениями изменений температуры. Исследования
свидетельствуют, что во многих известных реакциях растений на темпе-
ратуру задействованы одинаковые сигнальные компоненты. Это предпо-
лагает функционирование широкой температурной сигнальной системы
в растительном организме.

В общем виде эта система включает трансдукцию сигнала об откло-
нении температуры от оптимальной (или физических следствий этого)
на клеточные компоненты, которые программируют широкую модифи-
кацию транскрипции генома, изменения химического состава и физиче-
ского состояния цитоплазмы, мембран и клеточных стенок [36].

При исследовании влияния высокотемпературного стресса на расте-
ния нельзя обойти вниманием явление накопления в клетках токсичес-
ких веществ (вследствие нарушения метаболизма), среди которых видное
место занимают активные формы кислорода (АФК) [76]. Хотя значи-
тельное количество работ демонстрирует прямую зависимость между
способностью растений к детоксикации АФК и их термотолерантностью
[15], последние исследования свидетельствуют, что АФК могут также иг-
рать ключевую роль в функционировании сигнальных систем [4]. Напри-
мер показано, что супероксид, продуцируемый НАДФН-оксидазами при
абиотических стрессах, активирует стрессовые реакции и индуцирует за-
щитные механизмы. Интенсивность и локализация в клетке сайтов обра-
зования АФК при изменениях температуры может играть одну из глав-
ных ролей в распознавании стресса и защите от него. Предполагают, что
уровни АФК, а также их сигнальные свойства задействованы в регуляции
экспрессии генома, связанной с механизмами адаптации к температур-
ным стрессам и приобретения термотолерантности [76].

Интенсивно исследуется также роль так называемых белков тепло-
вого шока (БТШ) в повышении термотолерантности растений, посколь-
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ку предполагается, что усиление генно-инженерными методами экспрес-
сии генов, ответственных за синтез БТШ, может существенно улучшить
этот признак [64]. Однако такие исследования пока находятся на стадии
модельных экспериментов.

Универсальный характер «окислительного взрыва», который наблю-
дается в растениях в ответ на действие разнообразных стрессов, можно
продемонстрировать на примере адаптации растений к другому отрица-
тельному фактору — засухе. Показано, что адаптированные растения ха-
рактеризуются повышенной активностью антиоксидантных ферментов
[72]. У неадаптированных растений, наоборот, наблюдалось угнетение
активности аскорбатпероксидазы, супероксиддисмутазы и ферментов ас-
корбат-глутатионового цикла, что приводило к накоплению избыточных
уровней пероксида водорода в клетках во время засухи. Это вызывало
нарушение функционирования хлоропластов и митохондрий вследствие
повреждения их мембран, а отсюда — всех метаболических процессов в
клетках и роста растений в целом.

Еще одним универсальным механизмом, который лежит в основе
реакции растений на действие как повышенной температуры, так и за-
сухи, является запуск сигнальных систем с участием АБК. На сегодня
считается доказанным, что АБК играет важную роль в регуляции движе-
ний замыкающих клеток устьиц и газообмена целых растений в услови-
ях засухи [86]. Эта регуляция включает как дальний транспорт и измене-
ния концентрации АБК в устьичных клетках, так и дифференцированную
реакцию замыкающих клеток на определенную дозу гормона. Растение
использует сигнальные механизмы с участием АБК и других веществ для
оптимизации затрат воды через устьица в ответ на изменения водного
режима как ризосферы, так и атмосферы. Рассматривают такие важней-
шие компоненты регуляторных процессов: 1) накопление АБК в корнях;
2) ускорение синтеза АБК по сравнению с ее катаболизмом; 3) эффек-
тивность транспорта АБК через клетки корней в ксилему; 4) обмен АБК
между осевой ксилемой и клетками паренхимы в органах надземной ча-
сти; 5) количество АБК в листовом симпласте, эффективность ее депо-
нирования и высвобождения из этого компартмента под действием та-
ких факторов, как индуцированные корнями или листьями изменения
рН; 6) высвобождение АБК из ее конъюгатов в апопласте листа; 7) пе-
ренос АБК из паренхимы листа во флоэму; 8) чувствительность замыка-
ющих клеток устьиц к АБК, которая их достигает; 9) возможное взаимо-
действие азотного стресса и сигнальной роли АБК.

На уровне собственно замыкающих клеток устьиц исследования со-
средоточены на регуляции абсцизовой кислотой проводимости ионных
каналов [48]. В этом процессе задействованы кальций, протеинкиназы и
фосфатазы, а также мембранные переносчики. Однако есть свидетельст-
ва и о независимой от АБК регуляции ионных каналов осмотическим
стрессом. В частности, был выявлен прямой осмочувствительный меха-
низм регуляции ионных каналов в замыкающих клетках. Не исключено
также, что устьица могут реагировать на гидравлические явления, ко-
торые возникают в проводящей системе, и на изменения градиента вод-
ного потенциала между корнем и листом в результате колебаний интен-
сивности транспорта воды [18]. Это способствует стабилизации водного
статуса побега и лучшей защите собственно проводящей системы. Ре-
зультатом взаимодействия всех путей регуляции есть сложная сигнальная
система, которая отслеживает изменения водного режима окружающей
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среды и инициирует соответствующие движения устьиц для поддержа-
ния водного гомеостаза растения.

В последнее время появляются сообщения о сигнальной роли окси-
да азота в реакции растений на действие разнообразных стрессов [1], в
частности осмотического, который ассоциируется с засухой. Показано,
что в корнях проростков засухоустойчивого сорта пшеницы генерация
NO интенсифицировалась с усилением осмотического стресса (создан-
ного с помощью полиэтиленгликоля), тогда как у засухоустойчивого сор-
та, наоборот, наблюдалось уменьшение этого показателя [44].

При обсуждении разных аспектов отрицательного влияния засухи и
высокой температуры на продуктивность сельскохозяйственных культур,
особенно злаков, нельзя не вспомнить эффекты ингибирования этими
факторами репродуктивной способности растений в период цветения
[13]. Кроме уже упомянутых нарушений метаболизма высокая температу-
ра уменьшает фертильность пыльцы и увеличивает затраты ассимилятов
на дыхание в колосе, а засуха ограничивает их поступление из листьев,
поэтому уменьшается как количество завязей, так и питание образовав-
шихся. Это, в свою очередь, вызывает дополнительное абортирование
завязей и значительное уменьшение количества зерен в колосе. Такие
явления носят необратимый характер и даже при хороших погодных
условиях в период налива зерна, восстановлении фотосинтетической
функции и метаболических процессов растения его зерновая продуктив-
ность остается низкой. Противодействовать такому влиянию отрица-
тельных факторов на репродуктивную способность можно как за счет
повышения термостабильности пыльцы, так и засухо- и термотолерант-
ности целого растения и его фотосинтетического аппарата.

Таким образом, растения имеют много механизмов для ответа на
изменения окружающей среды, в том числе на действие разнообразных
стрессоров. Эти механизмы охватывают разные аспекты развития, ана-
томии, физиологии, биохимии, генетики и молекулярной биологии.
Именно в последнем направлении сегодня сосредоточены усилия иссле-
дователей, поскольку можно ожидать, что расшифровка молекулярных
механизмов адаптации растений даст новые рычаги улучшения генети-
ческого потенциала их продуктивности и его реализации в изменяющих-
ся условиях окружающей среды [89, 94, 95]. Эти молекулярные механиз-
мы включают распознавание сигналов окружающей среды, передачу
сигналов через многокаскадную систему биохимических реакций, влия-
ние сигналов на сайты их действия, ответы на сигналы и их фенотипи-
ческую реализацию. Последняя является сложноподчиненной системой,
которая включает многоуровневую экспрессию генов. В ответе растения
на любой неблагоприятный фактор задействован широкий спектр генов,
среди которых есть такие, которые индуцируются под влиянием многих
стрессоров и обеспечивают неспецифическую реакцию растения, однако
известны также гены, отвечающие за повышение устойчивости к кон-
кретному фактору [79]. Индукция широкой сети сигнальных, молекуляр-
но-генетических и метаболических реакций, включая синтез регулятор-
ных и функциональных белков, обеспечивает явление так называемой
кросс-адаптации [84]. Последняя проявляется в повышении устойчиво-
сти растений к влиянию определенного стрессора предшествующим дей-
ствием другого отрицательного фактора. Это обеспечивает лучшее при-
способление растений в естественных условиях, где чаще наблюдается
комбинированное действие нескольких стрессоров, например засухи и
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высокой температуры, к которым часто добавляются засоление и повы-
шенная инсоляция [9]. 

Наиболее перспективными путями повышения устойчивости куль-
турных растений к действию неблагоприятных факторов окружающей
среды в сочетании с высокой продуктивностью является селекция с по-
мощью маркеров, выявление и картирование стабильных локусов коли-
чественных признаков (QTL) [8, 84, 87]. Большие надежды возлагают
также на новые геномные технологии, однако для этого требуется более
глубокое понимание генетического контроля физиолого-биохимических
процессов в растительном организме.

Базируясь на системном понимании этих механизмов, потенциаль-
ные генетические стратегии повышения термотолерантности растений
включают как традиционные, так и молекулярные программы селекции,
а также генно-инженерные подходы. На сегодня известны примеры сор-
тов культурных растений с повышенной термотолерантностью, выведен-
ные методами традиционной селекции [84], однако успехи генно-инже-
нерных подходов пока значительно скромнее. Последнее объясняется
ограниченными знаниями и доступностью генов с известным влиянием
на термостабильность растений, хотя это не исключает решения указан-
ной проблемы в будущем.

Приобретение термотолерантности является активным процессом,
который требует значительных количеств субстратных и энергетических
ресурсов растения, направленных на поддержание биологических струк-
тур и их функционирование. Поэтому введение этого признака в высо-
копродуктивные сорта требует дополнительных поступлений фотоасси-
милятов и азота в растение [52]. Недаром большинство признаков,
обсуждаемых в литературе как маркерные для селекции культурных рас-
тений (в частности пшеницы) на повышение термотолерантности, отно-
сятся к разным параметрам функционального состояния фотосинтетиче-
ского аппарата [96]. Среди них — изменения содержания хлорофилла при
повышении температуры [67], флуоресцентные и люминесцентные пара-
метры листьев [20, 24], эти же показатели в сочетании с оценкой актив-
ности антиоксидантных систем [21] и термостабильности мембран [41].

Исследования следует также сосредоточить на фенотипической пла-
стичности и распределении ассимилятов при температурном стрессе. Та-
кие работы в сочетании с генетическими подходами к идентификации и
картированию отдельных генов или QTL, связанных с термотолерантно-
стью, будут способствовать не только селекции с помощью маркеров, но
и клонированию и характеристике определяющих генетических факто-
ров, что может быть полезным для генно-инженерных подходов.

Относительно другого отрицательного фактора, который сопровож-
дает глобальные изменения климата — засухи — в литературе отмечает-
ся, что в течение последних 10—15 лет достигнут значительный прогресс
в понимании процессов, определяющих реакцию растения на него на
молекулярном и организменном уровнях. В рамках этой проблемы вни-
мание исследователей сосредоточено на механизмах восприятия и пере-
дачи химических и гидравлических сигналов о возникновении дефицита
воды [16]. Идентифицированы сотни генов, которые индуцируются при
засухе. Тем не менее вследствие комплексной природы реакции расте-
ний на засуху функции многих генов остаются невыясненными. Много
признаков, обусловливающих адаптацию растений к засухе — фенология,
размер корневой системы, ее глубина, гидравлическая проводимость и
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депонирование ассимилятов — ассоциированы с развитием, морфологи-
ей растений и формируются раньше, чем индуцированные стрессом [51].
Вместе с тем значительную долю устойчивости растений к засухе опре-
деляет их способность противостоять чрезмерной солнечной радиации,
сопровождающей засуху в естественных условиях. Поэтому активно ис-
следуются механизмы, которые защищают фотосинтетический аппарат
растений от фотоингибирования, особенно связанные с диссипацией
тепловой энергии и окислительным стрессом [9].

Новые методы, используемые на молекулярном, клеточном, расти-
тельном и экосистемном уровнях, благоприятствуют прогрессу в пони-
мании реакции растений на засуху [80]. Успехи в области геномики,
протеомики, техники стабильных изотопов, флуоресцентного и темпера-
турного анализов листьев помогут заполнить разрыв между генотипиче-
ским и фенотипическим уровнями, что важно для создания новых сор-
тов, сочетающих высокую засухоустойчивость и продуктивность [81].

Достижения генно-инженерных технологий в создании новых гено-
типов культурных растений, устойчивых к разнообразным стрессам, в
том числе и к засухе, можно продемонстрировать на примере работ с
трансгенным рисом. Как уже упоминалось, неспецифической реакцией
растений на стрессы является образование АФК, которые в небольших
количествах играют роль посредников в сигнальных системах, но их
чрезмерное накопление оказывает повреждающее действие на мембра-
ны, макромолекулы и жизненно важные метаболические пути клетки.
Поэтому усиление генно-инженерными методами экспрессии в растени-
ях риса антиоксидантных ферментов каталазы [17] и аскорбатпероксида-
зы [59] повысило их устойчивость к засухе.

Другим примером может быть явление преждевременного старения и
отмирания листьев в условиях засухи. У диких видов этот эффект рассма-
тривается как положительный, поскольку частичное отмирание листьев
обеспечивает экономию воды, питательных веществ и перераспределе-
ние их в пользу более молодых листьев, цветков или плодов, что позво-
ляет растению даже в стрессовых условиях выжить и дать потомство [55].
Старение листьев сопровождается деградацией хлорофилла, специфиче-
скими изменениями ультраструктуры клеток (конденсацией хроматина,
набуханием тилакоидов, накоплением пластоглобул), метаболизма (де-
градация белков, пероксидация липидов), а также экспрессии генов. Все
эти явления ускоряются в условиях засухи [14]. Показано, что АБК,
АФК и цитокинины вовлечены в регуляцию старения листьев. Исходя
из того, что при старении происходит экспрессия специфических генов,
а цитокинины тормозят этот процесс, группа исследователей [33] созда-
ла в модельных растениях табака авторегуляторную систему синтеза ци-
токининов, которая управляется промотором гена раннего старения
SARK. Этот промотор был вставлен в IРТ — ключевой ген синтеза ци-
токинина. У трансгенных растений отмечены значительное торможение
старения листьев и высокая засухоустойчивость, которая проявлялась в
более быстром восстановлении фотосинтеза и роста после засухи, в ми-
нимальных потерях продуктивности, даже если их водообеспечение со-
ставляло лишь 30 % контроля. Микросателлитный анализ генов, регули-
руемых стрессом, выявил у трансгенных растений в условиях сильной
засухи усиление экспрессии веществ, задействованных в гашении АФК,
т.е. участие еще и этих неспецифических механизмов в обеспечении
фенотипической устойчивости к водному стрессу.
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По мнению некоторых исследователей, одним из путей повышения
устойчивости культурных растений может быть придание им признаков,
способствующих стресстолерантности у диких видов. Однако не все ме-
ханизмы, которые дикие растения используют для защиты, например от
засухи, приемлемы для генотипического улучшения сельскохозяйствен-
ных культур, поскольку они могут преследовать разные цели: дикие —
просто выживание, а конечными критериями селекции культурных рас-
тений являются продуктивность и качество урожая. Это хорошо иллюс-
трируют дискуссии вокруг такого признака, как накопление в клетках
растений осмотически активных веществ. Предполагают, что их накоп-
ление способствует поддержанию жизнедеятельности клеток и тканей в
условиях водного дефицита, как это часто наблюдается у диких видов.
Поэтому для главных сельскохозяйственных культур ведутся поиски мо-
лекулярных маркеров и QTL, связанных со способностью накапливать
осмотически активные вещества, с целью улучшения этого физиологиче-
ского свойства методами традиционной селекции, отбора с помощью
маркеров и генной инженерии [73]. Однако полевые исследования связи
между уровнем накопления осмотически активных веществ и урожайно-
стью не выявили существенных преимуществ сортов с этим признаком.
Одиночные, но часто цитируемые исследования, в которых выявлена
положительная связь, проводились при сильном водном дефиците, ког-
да урожайность была очень снижена, или наибольшим преимуществом
было просто выживание растений. В таких условиях урожайность была
настолько низкой, что даже относительное ее повышение у опытных
растений (с увеличенным накоплением осмотически активных веществ)
не имело бы практического значения для сельскохозяйственного произ-
водства. Одним из механизмов, который действительно может предоста-
вить культурным растениям преимущества по продуктивности в условиях
засухи благодаря накоплению осмотически активных веществ, является
поддержание роста корневой системы в глубину для достижения слоев
почвы с бльшим содержанием воды, а следовательно, и улучшение во-
дообеспеченности всего растения.

Среди других физиологических признаков, которые могут быть ис-
пользованы как маркерные в первичном лабораторном скрининге засу-
хоустойчивых генотипов культурных растений или для их селекции в по-
левых условиях, в литературе обсуждаются: содержание АБК и
способность накапливать защитные белки — дегидрины [82], уровень
феруловой кислоты в тканях [39], активность основных антиоксидант-
ных ферментов — аскорбатпероксидазы, супероксиддисмутазы и глута-
тионредуктазы [45], флуоресценция хлорофилла [58], дискриминация
изотопов углерода [54] и т.п. 

В связи с глобальными изменениями климата среди культурных
растений наверное самое пристальное внимание исследователей привле-
кает пшеница. И не удивительно, ведь этот хлебный злак составляет ос-
нову продуктового рациона подавляющего большинства человечества, от
его урожайности в будущем зависит решение продовольственной про-
блемы и качество жизни населения многих стран [7].

У пшеницы, как и у других видов С3-растений, повышение концен-
трации СО2 в атмосфере увеличивает интенсивность фотосинтеза, но при
продолжительном выращивании в таких условиях наблюдается явление
акклимации, т.е. снижение скорости ассимиляции СО2 по сравнению с
начальным уровнем [22]. Это связано с уменьшением устьичной прово-
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димости и транспирации, что, в свою очередь, приводит к снижению со-
держания азота в листьях, а следовательно, и их ассимиляционной ак-
тивности. Подкормка азотом частично устраняет этот отрицательный
эффект. Показано также, что листья пшеницы разных ярусов неодина-
ково реагируют на изменения концентрации СО2 и температуры — фла-
говые листья более чувствительны к изменениям этих факторов [62]. 

Весьма интересными являются результаты, полученные группой ис-
панских ученых [11], которые свидетельствуют, что интенсификация фо-
тосинтеза растений пшеницы с повышением температуры в диапазоне
20—35 °С, а также температурный оптимум фотосинтеза при увеличенной
вдвое концентрации СО2 были выше, чем при обычной. В этих услови-
ях повышалась максимальная скорость карбоксилирования, т.е. выра-
щивание при повышенной концентрации СО2 улучшает температурную
реакцию РБФК/О у пшеницы, что можно рассматривать как положи-
тельный эффект в свете глобальных изменений климата.

Еще одним преимуществом от увеличения концентрации СО2 в воз-
духе является уже упоминавшееся повышение засухоустойчивости расте-
ний. Исходя из этого, большинство моделей прогнозирует увеличение
зерновой урожайности пшеницы до 30 % с повышением концентрации
СО2 в воздухе вдвое даже в условиях умеренной засухи (по сравнению с
такими же условиями без повышения уровня СО2) [30]. Однако это не
отвергает необходимости изучения механизмов засухоустойчивости рас-
тений пшеницы с целью улучшения данного признака у новых сортов.
Затронутый вопрос является одним из кардинальных при решении про-
блемы повышения продуктивности пшеницы не только в связи с буду-
щими изменениями климата, но и потому, что пшеница часто выращи-
вается в регионах с нестабильными климатическими условиями, в
зонах рискованного земледелия, где засуха выступает одним из основных
отрицательных факторов уменьшения урожайности [8]. Засуха постоян-
но ограничивает продуктивность пшеницы на площадях более 40 млн га
в развивающихся странах и около 25 млн га — в индустриально разви-
тых [57]. Снижение урожайности вследствие засухи может составлять бо-
лее 50 % потенциальной продуктивности в условиях достаточного водо-
обеспечения. Поскольку в будущем можно ожидать сокращения водных
ресурсов [88], площади, на которых выращивается пшеница, будут все
более дифференцироваться по доступности воды. Поэтому улучшение
адаптации растений пшеницы к засухе приобретает большое экономиче-
ское и социальное значение в мире.

Исследования, проведенные в историческом аспекте, свидетельству-
ют о высоких потенциальных возможностях пшеницы в приспособлении
к засушливым условиям выращивания [12]. Исходя из общефизиологи-
ческих позиций, основным фактором, определяющим стабильность уро-
жая растений пшеницы в условиях засухи, является поддержание фото-
синтетической активности хлоропластов флагового листа, особенно на
протяжении налива зерна [42]. Заметный вклад в поддержание урожай-
ности на высоком уровне в засушливых условиях вносят также депони-
рование ассимилятов в стебле до цветения [27] и фотосинтетическая ак-
тивность элементов колоса (ости и чешуи), которые содержат хлорофилл
[43]. Функциональное состояние хлоропластов определяется стабильно-
стью тилакоидных мембран и хлорофилл-белковых комплексов ФС I и
ФС II [40]. Показано, что в элементах колоса растений пшеницы такие
параметры фотосинтетического аппарата, как содержание хлорофилла,
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РБФК/О и светособирающих комплексов ФС II менее чувствительны к
дефициту воды в период после цветения, чем во флаговых листьях [49].
Элементы колоса имели более высокую фотохимическую эффективность
в условиях засухи по сравнению с флаговыми листьями. В определенной
мере это связано с ксероморфными признаками колоса и его лучшей
способностью к осморегуляции, которая позволяет ему поддерживать
более высокое относительное содержание воды по сравнению с флаго-
вым листом [78]. Однако удельная интенсивность фотосинтеза колоса (в
расчете на единицу его массы или площади поверхности) все равно на-
много меньше, чем фотосинтеза листа. Поэтому повышение устойчиво-
сти фотосинтетического аппарата последнего в условиях засухи являет-
ся очень важной проблемой. Во многом эта устойчивость определяется
способностью растения поддерживать свой водный статус даже при де-
фиците влаги в почве. Такая способность базируется на системе переда-
чи сигналов из корней в надземную часть, а также на регуляции осмо-
тического состояния клеток. Показано, что у новых сортов пшеницы это
взаимодействие происходит значительно эффективнее, чем у старых
[31].

Решающую роль в реакции растений пшеницы на водный стресс
играет АБК [93], хотя ее чрезмерное накопление в период налива зерна
может привести к преждевременному старению растений, торможению
роста зерновок и снижению урожайности [35]. Показано, что в зернов-
ках сорта пшеницы, устойчивого к повышенной температуре, активность
крахмалсинтазы выше, чем у менее устойчивого [92]. Это определяет по-
вышение их аттрагирующей способности даже в стрессовых условиях.
Корни пшеницы также чувствительны к нагреву почвы, особенно на
ранних этапах вегетации, что актуально для южных регионов выращива-
ния этой культуры [77].

Высокая температура усиливает отрицательное действие засухи
вследствие влияния на фотосинтетический аппарат и общий метаболизм
растений. Поэтому свойство растений уменьшать температуру листьев
по сравнению с окружающим воздухом, особенно в условиях умеренной
засухи, свидетельствует об их способности к поглощению воды из почвы
и на сегодня рассматривается как важный селекционный признак, свя-
занный с засухоустойчивостью [57]. Еще одним интегральным физиоло-
гическим показателем, который может быть использован в селекции на
засухоустойчивость, является дискриминация изотопов углерода (13С),
поскольку он также характеризует устьичную проводимость и интенсив-
ность транспирации растений на протяжении продолжительных перио-
дов онтогенеза, особенно если засуха комбинируется с засолением [74].
Засухотолерантные генотипы пшеницы характеризуются более эконом-
ным использованием воды до цветения и поддержанием высокой интен-
сивности фотосинтеза в течение налива зерна.

Высокая температура вызывает в листьях пшеницы окислительный
стресс, потерю ими фотосинтетических пигментов [53], снижение ин-
тенсивности фотосинтеза [71]. Это сопровождается ускорением старения
листьев, причем эффект усиливается при резких перепадах дневных и
ночных температур, что приводит к уменьшению массы зерновок [95].

Исследованиями, проведенными в Институте физиологии растений
и генетики НАН Украины на пшенице, показано, что при действии
стрессов, вызванных высокой температурой, засухой, засолением почвы
и дефицитом азотного питания, увеличивается доля поглощенной фото-
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синтетическим аппаратом световой энергии, которая высвобождается в
нефотохимическом канале в виде тепла [9].

Исследования последних лет с привлечением современных физиоло-
гических и генетических подходов свидетельствуют о наличии у пшеницы
значительного потенциала дальнейшего улучшения засухотолерантности с
использованием селекции с помощью маркеров [23, 90]. В частности, важ-
ные QTL идентифицированы для температуры листового покрова, фото-
синтетических параметров и показателей водного статуса растений.

Таким образом, генетические основы молекулярных, клеточных,
организменных реакций приспособления культурных растений к колеба-
ниям факторов окружающей среды, которые сопровождают глобальные
изменения климата, включают регуляцию функционирования большого
количества генов [80]. Генетические подходы обеспечивают доступ к аг-
рономически важным аллелям, содержащимся в QTL, которые влияют
на эти реакции и таким образом дают возможность повысить стрессто-
лерантность и урожайность сельскохозяйственных культур. Селекция с
помощью маркеров также помогает улучшить ценные признаки, связан-
ные с устойчивостью растений к неблагоприятным факторам. Секвени-
рование и анализ продуктов экспрессии генов облегчит идентификацию
и клонирование генов в целевых QTL. Исходя из этого, предполагается
ускорение прогресса в понимании генетических и физиологических ос-
нов стресстолерантности.

Получение стабильных высоких урожаев озимой пшеницы все боль-
ше будет зависеть от внедрения в сельскохозяйственное производство
сортов, которые бы оптимально сочетали большую потенциальную про-
дуктивность с устойчивостью к высоким температурам и нарушению во-
доснабжения. Наличие значительного разрыва между потенциальной
продуктивностью и реальным урожаем зерна в сельскохозяйственном
производстве вызывает необходимость интенсификации дальнейшего
развития теории и практики селекции на адаптивность, что неминуемо
предусматривает тесную интеграцию с физиологическими, биохимичес-
кими и генетическими исследованиями. Для полного раскрытия потен-
циала геномики и селекции культурных растений необходимы мульти-
дисциплинарный подход и интеграция знаний о молекулярных и
физиологических процессах, связанных с адаптацией к изменениям фак-
торов окружающей среды.

Несомненно, современное состояние технологии выращивания ози-
мых культур в Украине на фоне глобальных изменений климата не спо-
собно обеспечить растениям озимой пшеницы высокий уровень форми-
рования устойчивости к повышенным температурам и почвенной засухе.
К сожалению, значительные нарушения в системе влаго-энергосберега-
ющих адаптивных технологий выращивания озимой пшеницы (сниже-
ние уровня внесения удобрений, засоренность посевов, нарушение сро-
ков выполнения агротехнических работ) ставят проблему создания и
использования экологически пластичных адаптивных сортов в Украине
на одно из ведущих мест [6]. В Институте физиологии растений и гене-
тики НАН Украины созданы сорта озимой пшеницы, которые обеспечи-
ли получение в государственном сортоиспытании рекордных урожаев
зерна в 100,0—124,1 ц/га.

Современный сорт озимой пшеницы может быть ориентирован не
только на определенный уровень технологического обеспечения, но и на
то, чтобы его основные параметры адаптивности отвечали широкому
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спектру факторов окружающей среды конкретной зоны выращивания.
Сложность проведения исследований и поиска путей повышения физи-
ологической устойчивости озимой пшеницы к действию стрессоров
обусловлена значительным количеством физиолого-биохимических
адаптивных реакций, за счет которых достигается желаемый уровень ус-
тойчивости. Возрастает необходимость в климатических камерах, селек-
ционных теплицах, увеличении количества точек экологического испы-
тания. Все это ведет к повышению стоимости селекционного процесса,
возрастанию себестоимости сортов.

Главным направлением отечественной селекции должно стать со-
здание сортов, устойчивых к неблагоприятным условиям окружающей
среды (засухе, холоду, болезням и т.п.). Это приведет к снижению тем-
пов создания сортов с высоким генетическим потенциалом продуктив-
ности, поскольку такие признаки объединить в одном сорте возможно,
но чрезвычайно сложно. По нашему мнению, классические методы се-
лекции при решении поставленных задач не исчерпали свои возможнос-
ти и в дальнейшем будут эффективными. Большое значение будет иметь
поиск и использование новой генетической плазмы, методов гетерозис-
ной селекции, спонтанного и индуцированного мутагенеза.

Наряду с этим революционное значение в генетическом улучшении
растений будет иметь генетическая инженерия, которая приведет к созда-
нию трансгенных сортов с принципиально новыми признаками, устой-
чивых к абиотическим и биотическим стрессовым факторам, кардиналь-
но изменит технологию и ареал выращивания многих культур, уменьшит
посевные площади, материальные затраты и себестоимость продукции.
По мнению специалистов, сельское хозяйство стран, которые по тем или
иным причинам не перейдут на выращивание трансгенных сортов, ста-
нет убыточным [5].

Физиология растений наравне с генетикой относится к базовой
биологической науке, способной обеспечить теоретические основы се-
лекции. Физиологический подход способствует лучшему пониманию
продукционного процесса полевых культур в изменяющихся условиях
окружающей среды, и следовательно, более глубокому осознанию глав-
ных факторов, влияющих на урожай. Следует также заботиться о расши-
рении коллекций генетической плазмы и разработке путей улучшения
оценки популяций по определенным физиологическим показателям. Как
и практическая селекция, разработка физиологических и генетических
подходов, способствующих решению продовольственной проблемы в
Украине в связи с ожидаемыми изменениями климата, требует больших
долгосрочных инвестиций.
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ЕКОФIЗIОЛОГIЧНI ТА ГЕНЕТИЧНI АСПЕКТИ АДАПТАЦIЇ КУЛЬТУРНИХ РОСЛИН
ДО ГЛОБАЛЬНИХ ЗМIН КЛIМАТУ

В.B. Моргун, Д.А. Кірізій, Т.М. Шадчина

Iнститут фізіології рослин і генетики Національної академії наук України, Київ

В огляді висвітлено питання впливу головних чинників глобальних змін клімату — підви-
щеної концентрації СО2, температури та посухи на фізіологічні процеси, ріст, розвиток і
продуктивність рослин. Розглянуто стратегії підвищення жаро- та посухостійкості культур-
них рослин фізіолого-генетичними шляхами, а також деякі фізіолого-біохімічні показники,
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які останнім часом обговорюються в літературі як можливі критерії добору в селекційно-
му процесі. Наведено дані про особливості впливу підвищеної концентрації СО2, темпера-
тури і посухи на продукційний процес однієї з основних зернових культур — пшениці, а
також можливості поліпшення її адаптації до дії цих чинників.

ECOPHYSIOLOGICAL AND GENETICAL ASPECTS OF CROPS ADAPTATION TO
GLOBAL CLIMATE CHANGES

V.V. Morgun, D.A. Kiriziy, T.M. Shadchina

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine

The effects of main factors of global climat changes — elevated CO2, high temperature and
drought on physiological processes, growth, development and productivity of plants are reviewed.
The strategies of physiological-genetic approaches to increase of crops tolerance to heat and
drought, and some physiological-biochemical indices, that discussed in literature as possible selec-
tion criterions, are considered. Data about peculiarities of elevated CO2, high temperature and
drought effects on productivity of one of main grain crop — wheat, and about possibilities of it
adaptation to this factors, are cited.

Key words: wheat, CO2 concentration, high temperature, drought, adaptation.
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