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Статья является частью работы по оцен-

ке устойчивости растительного звена искус-
ственных экологических систем к воздей-
ствию неблагоприятных факторов среды. 
Цель работы – определение некоторых спосо-
бов повышения устойчивости растений чуфы 

(Cyperus esculentus L.) к повышенным темпе-
ратурам воздуха. В качестве объекта иссле-
дования были взяты 30-суточные ценозы рас-
тений чуфы, выращенные в условиях свето-
культуры с применением метода гидропоники 
на керамзите при интенсивности ФАР              

*Работа выполнена в рамках Программы фундаментальных научных исследований государственных академий наук 
на 2013–2020 гг. по теме № 56.1.4 и при частичной поддержке Программы Президиума РАН «Поисковые фундамен-
тальные научные исследования в интересах развития Арктической зоны (I.32) №0356-2016-0730». 
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690 μмоль·м-2·с-1, полив осуществлялся авто-
матически через каждые 6 часов. Для полива 
использовали раствор Кнопа, температура 
раствора 18 ºС. В первой серии экспериментов 
оценивали влияние температуры корнеобитае-
мого слоя на устойчивость растений чуфы к 
воздействию температуры воздуха 45 °С в те-
чение 44 часов при освещенности 690 или  
1150 μмоль·м-2·с-1. Контрольные растения поли-
вали во время теплового шока (ТШ) через каж-
дые 6 ч при интенсивности ФАР 690 μмоль·м-

2·с-1. Опытные растения поливали через каж-
дые 3 ч. Во второй серии экспериментов оце-
нивали возможность повышения термоустой-
чивости растений за счет предварительного 
закаливания путем ступенчатого повышения 
температуры с 25 до 40 ºС (30; 35; 40 ºС) с 
длительностью воздействия определенной 
температурой воздуха в течение одного часа. 
Длительность последующего ТШ составляла 
20 ч при интенсивности ФАР 690 или  
1150 μмоль·м-2·с-1. Термоустойчивость расте-
ний чуфы оценивали по параметрам внешнего 
СО2 газообмена. Проведенные эксперименты 
показали, что устойчивость ценозов чуфы к 
ТШ можно увеличить как за счет снижения 
температуры корнеобитаемого субстрата, 
так и за счет предварительного закаливания 
растений.  

Ключевые слова: чуфа (Cyperus esculentus 
L.), термоустойчивость, фотосинтетический 
аппарат, тепловая закалка, газообмен.  

 
The study is a part of the work on the assess-

ment of resistance of vegetative link of artificial eco-
logical systems to influence adverse factors of the 
environment. The work purpose is the definition of 
some ways of increasing stability of plants of chufa 
(Cyperus esculentus L.) to raised air temperatures. 
As the object of the research 30-day cenosis of 
chufa grown in the conditions of light culture with 
application of hydroponics method on expanded 
clay at PAR intensity of 690 μmol m-2 s-1 was taken, 
every 6 hours watering was carried out automatical-
ly. Knop's solution, the solution 18 °С was used for 
watering. In the first series of experiments the influ-
ence of temperature of root layer on the resistance 
of plants of chufa to the influence of air temperature 
of 45 °C within 44 hours at the illumination of 690 or 
1150 μmol m-2 s-1 was estimated. Control plants were 

watered during thermal shock (TS) every 6 hours at 
PAR intensity of 690 μmol m-2 s-1 was estimated. Ex-
perimental plants were watered each 3 hours. In the 
second series of the experiments the possibility of 
increasing heat stability of plants at the expense of 
preliminary hardening by step temperature increase 
with 25 to 40 °С (30; 35; 40 °С) certain air tempera-
ture lasting influence of 1 hour was estimated. The 
duration of the subsequent TS made 20 hours at PAR 
intensity of 690 or 1150 μmol m-2 s-1. Heat stability of 
plants of chufa was estimated in parameters of ex-
ternal CO2 of gas exchange. Performed experi-
ments showed that the resistance of chufa cenoses 
to TS can be increased both due to the decrease in 
the temperature of root substratum and at the ex-
pense of preliminary plants‟ hardening.  

Keywords: chufa (Cyperus esculentus L.), heat 
stability, photosynthetic device, thermal training, 
gas exchange. 

 
Введение. В Институте биофизики СО РАН 

на протяжении длительного времени разраба-
тываются биолого-технические системы жизне-
обеспечения (БТСЖО) человека, в которых ре-
генерация воды, воздуха и частично пищи осу-
ществляется за счет звена высших растений. 
При функционировании БТСЖО, в состав фото-
синтезирующего блока которых входит звено 
высших растений, важно поддержание темпера-
туры в зоне оптимума [1]. Однако возможно 
аварийное повышение температуры воздуха 
(из-за отказов в системе регулирования темпе-
ратуры воздуха) до значений, приводящих к не-
обратимым нарушениям фотосинтетических 
процессов. Поэтому необходимо оценить спо-
собы увеличения устойчивости растений к по-
вышенным температурам воздуха.  

Для удовлетворения потребности человека в 
растительных жирах в состав звена высших 
растений предполагается включить растения 
чуфы (Cyperus esculentus L.) [1, 2]. По типу фо-
тосинтеза растения чуфы относятся к С4-типу. У 
С4-растений температурный оптимум фотосин-
теза выше, чем у С3-растений [3].  

В соответствии с зональной гипотезой                
С.Н. Дроздова, выделяют 5 температурных зон: 
фоновая, холодового и теплового закаливания, 
холодового и теплового повреждения [4]. При 
воздействии температур из зоны закаливания 
происходит генетическое перепрограммирова-
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ние, и важнейшей задачей для растения в этих 
условиях становится повышение устойчивости, 
увеличивающее шансы на выживание в период 
действия неблагоприятных температур [5]. На 
проростках растений кукурузы, которые, как и 
чуфа, относятся к С4-типу фотосинтеза, было 
показано, что высокой закаливающей темпера-
турой является 40 °С [3]. При этом большая 
часть БТШ (белки теплового шока) синтезирует-
ся уже через 2-4 ч тепловой закалки [4–6]. Про-
исходит также активация системы антиокси-
дантной защиты [6–8].  

Ранее нами было показано, что 20-часовая и 
более длительная экспозиция растений пшени-
цы и редиса при температуре воздуха 45 °С 
приводила к необратимым, достаточно глубоким 
повреждениям фотосинтетического аппарата и к 
значительным нарушениям процессов роста и 
развития растений, вплоть до полного повре-
ждения репродуктивных органов у пшеницы. Но 
комбинируя интенсивность света и температуру 
воздуха, можно подобрать допустимый времен-
ной период пребывания растений в неблагопри-
ятных условиях без значительных нарушений 
метаболических процессов [9, 10]. Воздействие 
в течение 20 ч температурой воздуха 45 ºС на 
ценозы растений чуфы не приводило к необра-
тимым повреждениям фотосинтетического ап-
парата растений (ФАР). Более высокая интен-
сивность ФАР (1150 μмоль·м-2·с-1) существенно 
снижала повреждающее действие стресс-
фактора [10, 11]. Но вопрос, как долго могут це-
нозы чуфы переживать повышенные темпера-
туры воздуха и каким образом можно увеличить 
их термоустойчивость, пока остается открытым.  

Цель исследования. Оценка некоторых 
возможностей увеличения устойчивости расте-
ний чуфы к повышенным температурам воздуха 
(применительно к биолого-техническим систе-
мам жизнеобеспечения). 

Объект и методы исследования. В качестве 
объекта исследования были взяты ценозы расте-
ний чуфы (Cyperus esculentus L.) в возрасте 28–30 
суток. Растения были выращены в условиях све-
токультуры методом гидропоники на керамзите. 
Интенсивность ФАР во время выращивания со-
ставила 690 μмоль·м-2·с-1 (150 Вт/м2), температура 
воздуха 24–25 °С, концентрация СО2 – 0,036 %. 
Интенсивность ФАР 690 µмоль·м-2·с-1 соответ-
ствует потребностям в освещении большинства 

растений, используемых в биолого-технических 
системах жизнеобеспечения [11]. Для освеще-
ния использовали лампы ДМ-3000. Плотность 
посева растений чуфы составляла 190 расте-
ний/м2, 12 растений были включены в один 
опыт. В качестве минерального раствора для 
питания растений использовали раствор Кнопа. 
Полив ценозов растений осуществлялся авто-
матически через 6 ч. Микроэлементы и цитрат 
железа были добавлены в соответствии с реко-
мендациями, приведенными в работе Gitelson et 
al. [1]. 

Условия проведения теплового шока (ТШ). 
В первой серии экспериментов для оценки вре-
менных границ устойчивости ценозов растений 
чуфы к воздействию повышенной температуры 
воздуха и определения возможности повыше-
ния термоустойчивости за счет периодического 
охлаждения корнеобитаемого субстрата были 
проведены эксперименты, длительность кото-
рых зависела от времени выживания растений 
при температуре воздуха 45 °С при интенсивно-
сти ФАР 690 μмоль·м-2·с-1. В предварительных 
экспериментах было установлено, что длитель-
ность ТШ может быть не более 44 ч. Ценозы 
растений чуфы, выращенные на растворе Кно-
па, подвергали воздействию температуры воз-
духа 45 °С в течение 44 ч при интенсивности 
ФАР 690 μмоль·м-2·с-1 (опыт 1) или  
1150 μмоль·м-2·с-1 (250 Вт/м2) (опыт 2). Перио-
дическое охлаждение корнеобитаемой зоны 
происходило за счет полива каждые 3 ч мето-
дом подтопления питательным раствором с 
температурой 18 °С. Контрольным вариантом 
служили растения, которые во время ТШ при 
интенсивности ФАР 690 μмоль·м-2·с-1 поливали 
питательным раствором с температурой 18 °С 
через каждые 6 ч. Температуру корнеобитаемо-
го субстрата измеряли с помощью электронного 
термометра марки ETP104/104A 

Во второй серии экспериментов было иссле-
довано влияние ступенчатого теплового закали-
вания на устойчивость растений чуфы к                  
20-часовому воздействию повышенной темпе-
ратуры воздуха. Растения чуфы, выращенные 
до 30-суточного возраста, подвергали последо-
вательному воздействию температурами возду-
ха 30, 35, 40 °С (время действия каждой темпе-
ратуры составляло 1 час) с последующим ТШ. В 
качестве контроля были взяты растения, под-
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вергнутые тепловому стрессу без предвари-
тельного закаливания. Полив растений прово-
дили раствором Кнопа через 3 ч. Воздействие 
температурой воздуха 45 °С в течение 20 ч про-
водили при интенсивности ФАР 690 или                
1150 μмоль·м-2·с-1.  

В период репарации интенсивность ФАР в 
вариантах, в которых она в период ТШ состав-
ляла 1150 µмоль·м-2·с-1, возвращали к уровню, 
при котором выращивали растения (то есть ре-
парация проходила при 690 µмоль·м-2·с-1).  

Все эксперименты были проведены не менее 
чем в двух повторностях.  

Методы оценки состояния растений. Тер-
моустойчивость растений оценивали по пара-
метрам внешнего СО2-газообмена. Интенсив-
ность поглощения или выделения СО2 оценива-
ли по скорости изменения концентрации СО2 в 
замкнутом объеме с помощью газоанализатора 
(LI-820, USA). Показатели видимого газообмена 
регистрировали в диапазоне изменения концен-
трации СО2 от 0,043 до 0,035 %. Видимый фото-
синтез (Рвид.) оценивали по скорости изменения 
концентрации СО2 на свету, а дыхание на свету 
(R) – по интенсивности дыхания в первые 30 ми-
нут после выключения света [12]. Фактический 
фотосинтез (Рфакт.) рассчитывали как сумму Рвид.. 
и R (интенсивность дыхания), а эффективность 
поглощения СО2 по отношению Рвид../Рфакт. [13]. 

Результаты и их обсуждение. Влияние 
температуры корнеобитаемого субстрата на 
устойчивость растений чуфы к длительному 
воздействию повышенной температуры воз-
духа. Температура корнеобитаемого субстрата во 
время ТШ повышалась до 39 °С, во время полива 
снижалась на 10 °С, а затем, примерно за 1 ч, 
поднималась снова до того же уровня и держа-
лась таковой до следующего полива. Воздействие 

повреждающей температуры воздуха 45 С±1 в 
течение 44 ч при ФАР 690 μмоль·м-2·с-1 и поливе 
растений через 6 ч (контроль) приводило к не-
обратимым повреждениям фотосинтетического 
аппарата (ФСА), в результате чего происходило 
отмирание листьев. Однако через несколько 
суток после окончания ТШ от точки роста начи-
нали отрастать новые листья, поскольку корне-

вая система растений и точка роста оставались 
жизнеспособными. Из-за полной гибели 
надземной части контрольных растений изме-
рение интенсивности газообмена в период ре-
парации было невозможным. 

Как показано на рисунке 1, увеличение ча-
стоты полива во время воздействия повышен-
ной температуры существенно повышало тер-
моустойчивость растений. Интенсивность дыха-
ния у растений, которые поливали с интервалом 
в 6 ч, на всем протяжении ТШ преобладала над 
фотосинтезом, в результате чего наблюдалось 
видимое выделение СО2. У растений опыта 1 в 
первый час ТШ интенсивность дыхания также 
преобладала над фотосинтезом, и видимое вы-
деление СО2 составляло 128 % по модулю от 
Рвид. до ТШ. Однако через 4 часа фотосинтез 
стал преобладать над дыханием, и к концу ТШ 
интенсивность Рвид. составила 80 % от исходно-
го значения.  

Увеличение частоты полива при интенсивно-
сти ФАР 1150 µмоль·м-2·с-1

 во время ТШ спо-
собствовало не только повышению устойчиво-
сти растений к действию стресс-фактора, но и 
привело к значительной активации метаболиче-
ских процессов. Так, вначале воздействия у 
растений опыта 2 Рвид. упал до 40 %, затем по-
высился и далее держался на уровне в 2–3 раза 
выше исходного значения. 

Интенсивность дыхания (R) через 44 ч ТШ 
увеличилась в обоих опытах (однако в опыте 1 
изменения были недостоверны, а в опыте 2 – в 
2 раза выше исходного значения), что согласу-
ется с данными литературы: повышение темпе-
ратуры вызывает усиление интенсивности всей 
цепи реакций дыхания без его качественных 
изменений [14].  

В результате у растений чуфы в опыте 1 
Рфакт. через 44 ч ТШ достоверно не отличался от 
исходного значения, а эффективность исполь-
зования поглощенной СО2 снизилась в 1,3 раза. 
У растений опыта 2 через 44 ч ТШ Рфакт. увели-
чился в 2,2 раза, а эффективность использова-
ния поглощенного СО2 достоверно не отлича-
лась от исходного значения. 
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Рис. 1. Видимый газообмен растений чуфы (Cyperus esculentus L.) во время воздействия темпе-
ратуры 45 ºС в течение 44 часов (% от значения до воздействия): К – контроль – полив через 

каждые 6 ч при интенсивности ФАР 690 µмоль·м-2·с-1; О1 – опыт 1 – полив через каждые 3 ч при 
интенсивности ФАР 690 µмоль·м-2·с-1; О2 – опыт 2 – полив через каждые 3 ч при интенсивности 

ФАР 1150 µмоль м-2·с-1 
 

Интенсивность Рвид. в период репарации у 
растений опыта 1 не отличалась достоверно от 
исходного значения. У растений опыта 2 в пери-
од репарации интенсивность Рвид. оставалась 
выше исходного значения через 1,5 ч в 1,7 раза, 
через 24 ч не отличалась от исходного значения 
(табл.). Интенсивность R в опыте 1 через 1,5 ч 
репарации снизилась в 2,2 раза, что, видимо, 
связано или с истощением пула свободных ас-
симилятов во время ТШ, или с некоторыми по-
вреждениями ферментов, ответственных за ды-
хание. Через 24 ч репарации интенсивность R 
не отличалась достоверно от значения до 
стресса. В опыте 2 через 1,5 и 24 ч репарации 
интенсивность R достоверно не отличалась от 
исходного значения (табл.). В результате у рас-
тений чуфы в опыте 1 Рфакт. через 1,5 ч репара-
ции стал в 1,5 раза меньше, а через 24 ч досто-
верно не отличался от значения до воздей-
ствия. У растений опыта 2 Рфакт. в период репа-
рации оставался несколько выше исходного 
значения (табл.). Эффективность использования 
поглощенной СО2 в опытах 1 и 2 через 1,5 ч ре-
парации увеличилась в 1,5 и 1,4 раза соответ-
ственно, но в первом случае – за счет снижения 
интенсивности R, а во втором – за счет увеличе-
ния Рвид. и незначительного снижения интенсив-

ности R. Через 24 ч репарации все показатели 
СО2 газообмена опытных вариантов достоверно 
не отличались от значений до ТШ (табл.).  

Таким образом, периодическое охлаждение 
корнеобитаемого субстрата, улучшая функцио-
нальное состояние корневой системы, суще-
ственно повышает устойчивость ценозов чуфы к 
действию повреждающей температуры воздуха. 
При этом на фоне повышенной интенсивности 
света в течение 44 ТШ наблюдалась значитель-
ная пропорциональная активация процессов 
фотосинтеза и дыхания. 

Определение влияния ступенчатого теп-
лового закаливания на термоустойчивость 
растений чуфы (Cyperus esculentus L.). Прове-
дение ступенчатого 3-часового закаливания 
растений приводило к увеличению устойчивости 
растений чуфы к воздействию повреждающей 
температуры воздуха. Так, при интенсивности 
ФАР 690 μмоль·м-2·с-1 у растений, прошедших 
закаливание, Рвид в первый час ТШ составлял 
около 30 % от исходного значения, а в варианте 
без закаливания наблюдалось выделение СО2, 
по модулю на 30 % превышающее исходное 
значение. Различия в поведении видимого газо-
обмена можно видеть на протяжении всего ТШ 
(рис. 2). 
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Влияние 44 ч ТШ на показатели внешнего СО2-газообмена ценозов чуфы, выращенных  
на растворе Кнопа (ммоль СО2/ч на г сухой массы), при поливе растений через 3 ч 

 

Стадия эксперимента Рвид. R Рфакт. Рвид./Рфакт. 

Опыт 1 (690 µмоль·м-2·с-1) 

До ТШ 0,12 ± 0,01a 0,11 ± 0,01a 0,23 ± 0,02a 0,52  0,06a 

44 ч ТШ 0,09 ± 0,01а 0,12 ± 0,01а 0,21 ± 0,02a 0,40  0,05b 

1,5 ч репарации 0,10 ± 0,01a 0,05 ± 0,01b 0,15 ± 0,02b 0,70 0,08c 

24 ч репарации 0,13 ± 0,01a 0,09±0,01a 0,22 ± 0,01a 0,60  0,05ac 

Опыт 2 (1150 µмоль·м-2·с-1) 

До ТШ 0,14 ± 0,01a 0,14 ± 0,01a 0,28 ± 0,02a 0,50  0,05a 

44 ч ТШ 0,34 ± 0,02b 0,29 ± 0,02b 0,63 ± 0,04b 0,50  0,05a 

1,5 ч репарации 0,24 ± 0,01c 0,11 ± 0,01а 0,34 ± 0,02c 0,70  0,05b 

24 ч репарации 0,17 ± 0,01а 0,16 ± 0,01a 0,32 ± 0,02ac 0,50  0,05a 

Примечание. Сравнения одного и того же показателя в пределах каждого опыта с разными 

надстрочными буквами имеют достоверные отличия (критерий Стьюдента, P0,05).  
 

  
 

Рис. 2. Видимый СО2-газообмен растений чуфы (Cyperus esculentus L.) во время воздействия 
температуры 45±1 ºС в течение 20 ч (% от значения до воздействия) при интенсивности  

света 690 μмоль·м-2·с-1; контроль – растения, подвергали действию повышенной температуры 
воздуха; закаливание – растения подвергали действию повышенной температуры воздуха после 
предварительного последовательного воздействия температурами воздуха 30, 35, 40 °С (время 

действия каждой температуры составляло 1 ч) 
 

Повышение интенсивности ФАР во время ТШ 
у растений после закаливания уменьшило вели-
чину падения интенсивности видимого газооб-
мена в начале ТШ. Однако через 5 ч после 
начала воздействия повышенной температуры 

воздуха значения Рвид у растений без закалива-
ния достоверно не отличались от соответст-
вующих значений незакаленных растений, 
вплоть до окончания воздействия стресс-
фактора (рис. 3). 
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Рис. 3. Видимый СО2-газообмен растений чуфы (Cyperus esculentus L.) во время воздействия 
температуры 45 ±1 ºС в течение 20 ч (% от значения до воздействия) при интенсивности ФАР 

1150 μмоль·м-2·с-1 (обозначения см. на рис. 2) 
 

Таким образом, эффект закаливания более 
ярко на всем протяжении воздействия прояв-
лялся при интенсивности ФАР 690 μмоль·м-2·с-1, 
а при более высокой интенсивности ФАР эф-
фект закаливания проявился лишь в первые 
часы ТШ. 

 
Выводы 

 
1. Увеличение частоты охлаждения корне-

обитаемого субстрата с помощью полива уве-
личивает устойчивость растений чуфы к дей-
ствию супероптимальной температуры воздуха. 

2. Предварительное тепловое закаливание 
способствует увеличению устойчивости расте-
ний чуфы к воздействию повышенной темпера-
туры воздуха.  

3. Растения, подвергаемые воздействию по-
вышенной температуры при интенсивности ФАР 
690 μмоль·м-2·с-1, более отзывчивы к проведе-
нию закаливания перед ТШ, чем растения, под-
вергаемые воздействию повышенной темпера-
туры воздуха при 1150 μмоль·м-2·с-1 ФАР.  
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