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Стресс от затоплений — распространенное абиотическое воздействие, влияющее на рост, 
развитие и общую продуктивность растений. Условия затопления активируют различные защитные 
механизмы, включая ферментативные реакции преодоления неблагоприятных воздействий избытка 
воды и недостатка кислорода. Это вызывает ингибирование митохондриального дыхания и инду-
цирует в растениях переключение с аэробного на анаэробный метаболизм. Ферментативные адап-
тации позволяют растениям выживать и процветать в условиях заболоченности за счет активации 
анаэробного дыхания. Понимание сложных механизмов ферментативной реакции на стресс, вы-
званный затоплением, может способствовать разработке сортов сельскохозяйственных культур, 
устойчивых к наводнениям, и внедрению эффективных стратегий управления для смягчения нега-
тивного воздействия наводнений на продуктивность растений и сельское хозяйство в целом. 
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Стресс от затопления — обычное явление у растений в районах, под-
верженных наводнениям, или в регионах с большим количеством осадков. 
Затопление почв может привести к снижению доступности кислорода, а 
следовательно, к стрессу и повреждению растений (1, 2). Стресс, вызванный 
наводнением, влияет на различные аспекты физиологии растений, включая 
фотосинтез, дыхание и поглощение питательных веществ (1). Серьезность 
стресса зависит от продолжительности и глубины затопления. Растения с 
поверхностной корневой системой особенно уязвимы, поскольку более чув-
ствительны к заболачиванию (3). Однако некоторые виды выработали ме-
ханизмы, позволяющие справляться со стрессом от затопления, такие как 
образование придаточных корней или развитие воздушных пространств в 
корнях и стеблях для улучшения диффузии кислорода (4). Понимание по-
следствий стресса, возникающего при затоплении, может помочь в разра-
ботке стратегий для минимизации ущерба и повышения устойчивости рас-
тений в таких условиях. 

В последние годы Индия пережила разрушительные наводнения, ко-
торые нанесли ущерб сельскохозяйственному сектору страны. Наводнения 
привели к огромным потерям ценных культур, нехватке продовольствия и 
экономическому бедствию фермеров по всей стране (5). Только в 2024 году 
несколько штатов Индии, включая Ассам, Бихар и Кералу, столкнулись с 
сильными наводнениями, в результате которых были уничтожены тысячи 
гектаров сельскохозяйственных угодий (6). Наводнения не только уничто-
жили урожай, но и повредили инфраструктуру, дороги и мосты, что нанесло 
дополнительный удар по благосостоянию фермеров. Правительство Индии 
работает над оказанием помощи фермерам, но разрушения, вызванные 
наводнениями, показывают, насколько уязвим сельскохозяйственный сек-
тор Индии перед стихийными бедствиями (7). 

Наводнения оказывают значительное влияние на урожайность, по-
скольку вода затопляет поля, смывает плодородный слой почвы и ценные 
питательные вещества, а также повреждает корни растений. Они наносят 
серьезный ущерб посевам, что может привести к нехватке продовольствия 
и экономическим потерям. Фермерам трудно оправиться от последствий 
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наводнений, поскольку на восстановление почвы и возвращение ей продук-
тивности могут уйти годы (8). Воздействие наводнений на сельскохозяй-
ственные культуры может быть разрушительным, и необходимо принятие 
срочных мер для смягчения их последствий для аграрного сектора. 

Чтобы преодолеть последствия наводнений для сельскохозяйствен-
ных культур, необходимо предпринять ряд мер. В первую очередь, на полях 
следует установить подходящие дренажные системы, чтобы предотвратить 
ущерб культурам от застоя воды (9). Этого можно добиться посредством 
строительства канав и каналов для обеспечения эффективного стока. Кроме 
того, фермеры могут выбрать для выращивания культуры, которые лучше 
переносят затопление, такие как рис или батат (10, 11). В качестве стратегии 
может быть эффективен севооборот. Селекция устойчивых к затоплению 
культур включает идентификацию генетических маркеров, связанных с 
устойчивостью к засухе и заболачиванию, которые можно использовать для 
отбора и выведения растений, более адаптированных к этим видам эколо-
гического стресса (12-14). Используя сочетание традиционных и современ-
ных методов селекции, можно вывести сорта сельскохозяйственных куль-
тур, способные произрастать в районах, подверженных наводнениям, и по-
мочь смягчить последствия затоплений для фермеров. 

Существует несколько ферментов, способных смягчить воздействие 
затопления на сельскохозяйственные культуры, что служит критически важ-
ным аспектом выживания растений (15, 16). Затопление вызывает снижение 
доступности кислорода, что приводит к увеличению продукции активных 
форм кислорода (АФК) в клетках растений (17). В ответ на это растения 
активируют различные ферменты — супероксиддисмутазы, каталазы и пе-
роксидазы для удаления избытка АФК и защиты от окислительного повре-
ждения (18). Кроме того, стресс от затопления вызывает изменения гормо-
нального баланса растений с активацией специфических ферментов, участ-
вующих в синтезе абсцизовой кислоты (АБК) (19), которая играет решаю-
щую роль в регуляции реакции растений на водный стресс (20, 21).  

Понимание ферментативного ответа сельскохозяйственных культур 
на стресс, вызванный затоплением, может помочь в разработке устойчивых 
сортов и повышении урожайности в регионах, подверженных наводнениям. 
Показано, что погружение в воду оказывает значительное влияние на ак-
тивность RuBisCo — ключевого фермента фотосинтеза, а также на фото-
синтетическую способность клеток мезофилла. Когда растения погружены 
в воду, они сталкиваются с дефицитом кислорода из-за ограниченного га-
зообмена. Нехватка кислорода приводит к снижению активности RuBisCo, 
поскольку для эффективного функционирования этому ферменту требу-
ются оптимальное содержание кислорода (22). Как следствие, общая фото-
синтетическая способность клеток мезофилла снижается. В результате рас-
тения демонстрируют пониженную способность преобразовывать углекис-
лый газ в энергию посредством фотосинтеза. Таким образом, погружение в 
воду отрицательно влияет как на активность RuBisCо, так и на фотосинте-
тическую способность клеток мезофилла, в конечном итоге подавляя общий 
рост и продуктивность растения. 

Сосредоточившись на этих важных ферментах, можно разработать 
устойчивые методы ведения сельского хозяйства, которые обеспечат продо-
вольственную безопасность и помогут смягчить последствия изменения 
климата для наших сельскохозяйственных систем. 

Настоящий обзор, посвященный стрессам, вызванным затоплением, 
и индуцированным ими изменениям активности ферментов, имеет важное 
значение для понимания механизмов адаптации растений к затоплению. 
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Нами рассмотрены различные ферментативные пути, которые активиру-
ются в растениях для противодействия гипоксии, окислительному стрессу 
и повреждению клеток, вызванным заболачиванием. Понимание ответных 
реакции растений на стресс, вызванный затоплением, поможет в разработке 
стратегий повышения продуктивности сельскохозяйственных культур в рай-
онах, подверженных наводнениям. Кроме того, это может иметь значение 
для создания растений, устойчивых к затоплению, что позволит снизить 
негативное воздействие наводнений на окружающую среду. Значение таких 
исследований трудно переоценить, их результаты расширяют наши знания 
в области биологии, сельского хозяйства и адаптации к изменению климата. 

Р е а кция  фермен тов  н а  с т р е с с, вы зв анный  з а т опле -
нием. Антиоксидантные ферменты. У растений при затоплении почвы 
ключевую роль в адаптации играют антиоксидантные ферменты. Затопле-
ние может приводить к деоксигенации, что вызывает увеличение продукции 
активных форм кислорода (АФК) и, как следствие, окислительный стресс. 
Чтобы противодействовать этим неблагоприятным факторам, растения ак-
тивируют защитный механизм, индуцируя антиоксидантные ферменты (23). 
Эти ферменты, такие как супероксиддисмутаза (СОД), каталаза (КАТ) и 
пероксидаза (ПОД), действуют как синергисты, нейтрализуя АФК и защи-
щая растения от окислительного повреждения. СОД способствует превра-
щению супероксидных радикалов в перекись водорода, в то время как КАТ 
и ПОД расщепляют перекись водорода на воду и кислород (24) (рис. 1). 
Активируя эти антиоксидантные ферменты, растения могут смягчить нега-
тивное воздействие от затопления почвы и поддерживать свои физиологи-
ческие функции. Этот механизм адаптации подчеркивает важность антиок-
сидантных ферментов в повышении устойчивости растений к затоплению 
и при солевом стрессе (25-27). 

 

 
Рис. 1. Активация внутриклеточных механизмов антиоксидантной защиты при оксидативных 
стрессах (24). 

 

Изучено влияние затопления почвы на активность антиоксидантных 
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ферментов в растениях ячменя. Установлено существенное повышение об-
щей эндогенной концентрации перекиси наряду с КАТ и ПОД, что указы-
вает на дефицит кислорода в корнях. Также затопление привело к фото-
окислительному повреждению листьев за счет образованию активных форм 
кислорода (15, 26). У табака было обнаружено снижение активности КАТ и 
СОД в затопленных листьях растений соответственно в раннюю и более 
позднюю фазы после затопления (28). Это означает, что вызванное затоп-
лением усиление старения листьев может быть связано с повышением пе-
рекисного окисления липидов в сочетании со снижением активности КАТ 
и СОД. Сообщалось, что КАТ представляет собой наиболее важный фер-
мент, обеспечивающий нейтрализации перекиси водорода (H2O2) в листьях, 
в то время как аскорбатпероксидаза (APX), по-видимому, играет ключевую 
роль в корнях (28, 29). Кроме того, активность ПОД, APX, глутатионредук-
тазы (ГР) и КАТ, наряду с СОД, оказалась существенной в процессе утили-
зации кислорода (O2) и H2O2. Более высокая толерантность у устойчивых 
сортов была обусловлена поддержанием повышенной активности антиок-
сидантных ферментов в листьях и корнях. 

Ферменты, метаболизирующие углеводы. Изучение ферментов, мета-
болизирующих углеводы, играет ключевую роль в понимании сложных про-
цессов, регулирующих рост, развитие и реакцию растений на воздействие 
окружающей среды. Эти ферменты формируют основу углеводного обмена, 
позволяя растениям преобразовывать сложные углеводы в необходимые ис-
точники энергии и структурные компоненты для роста (30). Этот обмен 
происходит в результате биохимических реакций, в процессе которых рас-
тения преобразуют углеводы (глюкозу и сахарозу) в полезные формы энер-
гии. В процессе фотосинтеза растения производят углеводы, преимуще-
ственно в форме крахмала, который выполняет функцию резервного веще-
ства (4). Однако при воздействии на растения неблагоприятных условий, 
таких как затопление, углеводный обмен претерпевает значительные изме-
нения для обеспечения оптимальной выживаемости. 

Понимание тонкостей работы ферментов, метаболизирующих угле-
воды, в условиях затопления имеет решающее значение по нескольким при-
чинам. Прежде всего это помогает понять, как растения адаптируются и 
выживают в сложных условиях. Кроме того, эти знания могут быть исполь-
зованы для создания сортов сельскохозяйственных культур, устойчивых к 
наводнениям, что обеспечит продовольственную безопасность в регионах, 
подверженных наводнениям. Ферменты, метаболизирующие углеводы, иг-
рают важную роль в механизмах реагирования растений на затопление и 
процессы в клеточной стенке (31). Они способствуют расщеплению, син-
тезу и перераспределению углеводов для обеспечения оптимального произ-
водства энергии и поддержания жизненно важных клеточных функций. 
Изучая сложное взаимодействие этих ферментов в условиях затопления, 
можно получить данные, способствующие разработке стратегий улучшения 
сельскохозяйственных культур и обеспечения устойчивости в районах, под-
верженных наводнениям. 

При изучении общих механизмов устойчивости озимой ржи к затоп-
лению (32), у толерантных растений наблюдалось повышение содержания 
растворимых углеводов, в то время как у восприимчивых растений — сни-
жение. Это позволяет предположить, что повышение количества раствори-
мых углеводов у толерантных растений было связано со снижением скоро-
сти рассеивания энергии в фотосистеме II (ФСII), повышением фотосин-
тетической активности, более низкой скоростью распада крахмала и более 
высокой скоростью метаболизма сахарозы в листьях (рис. 2). У толерантных 
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растений также наблюдалось накопление большего количества общих рас-
творимых углеводов в апикальных частях по сравнению с листьями. 

 

 
Рис. 2. Содержание растворимых углеводов, фотосинтетическая активность и мобилизация крах-
мала у растений озимой ржи Secale cereale в аэробных условиях и при затоплении (32). 

 

В районах, подверженных затоплению, у Phragmites australis, отмеча-
лось более высокое общее содержание аминокислот и более низкое общее 
содержание углеводов по сравнению с растениями из незатопляемых зон 
(30). Это может быть связано с дефицитом кислорода, приводящим к гипо-
ксическому метаболическому состоянию (30). Понимание сложного взаи-
модействия ферментов, метаболизирующих углеводы, в условиях затопле-
ния дает возможность разработки стратегий для улучшения сельскохозяй-
ственных культур и обеспечения устойчивого земледелия в затапливаемых 
районах. Ферменты, метаболизирующие углеводы, необходимы для произ-
водства энергии и поддержания жизненно важных клеточных функций рас-
тений, и изучение их роли в механизмах ответа на затопление открывает 
значительные практические перспективы. 

Ферменты, метаболизирующие белки. В условиях стресса, вызванного 
затоплением, в растениях снижается содержание белков, связанных с элек-
трон-транспортной цепью, в то время как количество ферментов, необхо-
димых для производства энергии неокислительными путями, увеличивается 
(33). Этот стресс также снижает содержание белков, связанных с энергети-
ческим метаболизмом, и подавляет глюконеогенез. Кроме того, высокое со-
держание активных форм кислорода приводит к деградации RuBisCo и хло-
рофилла, что еще больше уменьшает выработку чистой энергии (34). 

В условиях переувлажнения снижается содержание белков, вовле-
ченных в модификацию клеточной стенки, включая ингибитор-подобные 
полигалактуроназы и экспансин-подобные b1-белки (polygalactouronase 
inhibitor-like and expansion-like b1-like proteins), а также белков, связанных с 
синтезом клеточной стенки, таких как дегидрогеназа коричного спирта 
(cinnamyl-alcohol dehydrogenase) и протеиноподобная интерактивная цел-
люлозосинтаза (cellulose synthase-interactive protein-like protein), Напротив, 
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количество белков, связанных с разрыхлением клеточной стенки, увеличи-
вается, в то время как лигнификация клеточной стенки подавляется. Эта 
реакция ограничивает рост, способствуя гидролизу клеточной стенки и ин-
дуцируя усвоение метионина. 

Протеолиз, фолдинг и хранение белков играют ключевую роль в 
элиминации нефункциональных белков, вызванной повреждениями от за-
топления (35). Белки теплового шока служат молекулярными шаперонами, 
предотвращая агрегацию белков, облегчая перемещение новых белковых 
цепей через мембраны и помогая в сборке, разборке и утилизации белковых 
комплексов. В условиях затопления деградация ферментов, участвующих в 
гликолизе и ферментативных путях, может подавляться системой убикви-
тин/протеасома (36). 

Ферменты, метаболизирующие белки, играют ключевую роль в раз-
личных биологических процессах, включая усвоение питательных веществ, 
производство энергии и клеточный гомеостаз (37). Они играют ключевую 
роль в адаптации к затоплению, способствуя смене, восстановлению и ме-
таболизму белков. Их роль в деградации дисфункциональных белков, обес-
печении правильного фолдинга и взаимодействия с метаболическими пу-
тями, вовлеченными в реакции на стресс, критически важна для поддержа-
ния клеточного гомеостаза при стрессе, индуцированном затоплением (38). 

Одна из основных функций ферментов, метаболизирующих белки, 
во время затопления растений, — участие в рециркуляции азота. Азот не-
обходим для роста и развития растений, но его доступность становится 
ограниченной при кислородном голодании, вызванном затоплением. В 
условиях дефицита кислорода растения переходят к анаэробному дыханию, 
в результате которого образуются токсичные метаболиты, такие как этилен 
(39, 40). Этилен, в свою очередь, активирует протеазы, что приводит к рас-
щеплению ненужных белков до аминокислот, которые затем преобразуются 
в метаболически полезные формы. Это позволяет растениям перераспреде-
лять ограниченные ресурсы азота для поддержания жизненно важных кле-
точных процессов. 

В кончиках корней соевых растений, подвергнутых затоплению, 
наблюдалось увеличение содержания белка и повышение ферментативной 
активности (41). Это может быть связано с повышением регуляции генов, 
кодирующих процессы окисления и удаления перекиси водорода. В даль-
нейшем у Arabidopsis thaliana был обнаружен механизм кислородной чув-
ствительности в корнях (42). В проявление чувствительности к количеству 
кислорода вовлечена специфическая ветвь пути деградации белков, а именно 
убиквитин-зависимый путь (ubiquitin-dependent Nitrogen-end pathway). 

Таким образом, при стрессе от затопления растения претерпевают 
изменения в содержании белков и ферментативной активности для проти-
водействия неблагоприятным условиям. Эти адаптации включают измене-
ния в энергетическом метаболизме, модификациях клеточной стенки и 
фолдинга белков, их деградации, а также рециркуляции азотного обмена. 
Эти процессы жизненно важны для поддержания клеточного гомеостаза, 
роста и развития растений в условиях затопления. 

М е х а н и з м ы  в ы ж и в а н и я. Утилизация АФК. Нейтрализация 
избытка активных форм кислорода представляет собой критически важный 
процесс, направленный на устранение или ослабление их разрушительного 
воздействия при затоплении. В этих условиях количество кислорода резко 
снижается, что приводит к возникновению анаэробных условий. Недоста-
ток кислорода может привести к образованию опасных АФК, таких как су-
пероксид-анион, перекись водорода и гидроксильные радикалы (42). Эти 
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АФК крайне вредны для окружающей среды, и их присутствие может иметь 
серьезные последствия для водной флоры и фауны, сельского хозяйства и 
здоровья человека. Активный захват и удаление этих активных форм кис-
лорода позволяет минимизировать их негативное воздействие (43). 

Системы нейтрализации АФК вносят значительный вклад в поддер-
жание кислородного баланса, обеспечивая выживание различных организ-
мов и защиту экосистем в пострадавших от наводнений районах. Активные 
поглотители кислорода, обычно представленные в специализированных ан-
тиоксидантных системах, функционируют, выделяя вещества, которые реа-
гируют с избытком АФК и нейтрализуют его. Это не только поддерживает 
кислородный баланс, но и помогает смягчить потенциальный вред для за-
топленной растительности, водной флоры и фауны. Внедряя методы погло-
щения активного кислорода в стратегии управления последствиями навод-
нений, мы можем восстанавливать и сохранять экосистемы, пострадавшие 
от затопления, при этом минимизируя вредные последствия кислородного 
дисбаланса.  

Показано, что индуцированный затоплением супероксид-анион, 
способствует перекисному окислению липидов и повреждению мембран в 
листьях кукурузы (44). Также установлено, что чрезмерное накопление су-
пероксида во время стресса от затопления связано со снижением активно-
сти СОД. В исследованиях на батате была продемонстрирована регуляция 
образования оксида азота, активных форм кислорода и электронного транс-
порта при затоплении (45). 

Осмотическая регуляция. Когда растения подвергаются переувлажне-
нию, избыток воды ограничивает доступ кислорода, что приводит к его де-
фициту в корневой зоне. Этот дефицит нарушает нормальную клеточную 
функцию и может привести к повреждению или даже гибели растения. Ос-
мотическая регуляция, однако, помогает растениям противостоять неблаго-
приятному воздействию затопления за счет поддержания тургорного давле-
ния в клетках и предотвращения клеточного коллапса. Растения могут ре-
гулировать движение воды и растворенных веществ через клеточные мем-
браны, тем самым поддерживая осмотический баланс внутри клеток. Регу-
лируя концентрацию растворенных веществ в тканях, растения эффективно 
управляют своим водным потенциалом, обеспечивая благоприятные усло-
вия даже при затоплении. 

Этот важнейший механизм позволяет растениям поддерживать жиз-
ненно важные физиологические процессы, такие как поглощение питатель-
ных веществ, фотосинтез и рост, даже в условиях затопления. Следова-
тельно, понимание и содействие осмотической регуляции растений имеют 
решающее значение для повышения их устойчивости к затоплению и обес-
печения выживания в сложных условиях. Осмотическая регуляция в корнях 
ячменя при затоплении осуществляется в основном за счет увеличения со-
держания сахара (46). У Bruguiera gymnorrhiza, подвергнутой затоплению, 
были обнаружены ультраструктурные изменения в хлоропластах (47). 

Совместимые растворенные вещества. Растворенные вещества в 
условиях стресса накапливаются в клетках и тканях, способствуя поддержа-
нию осмотического баланса и предотвращая дегидратацию клеток. Накопле-
ние совместимых растворенных веществ, таких как бетаины, пролин и сахар-
ные спирты, представляет собой распространенную реакцию растений на 
стрессовые условия окружающей среды (48). Совместимые растворенные ве-
щества также стабилизируют белки, ферменты и клеточные мембраны, обес-
печивая жизненно важные биохимические реакции и поддерживая структур-
ную целостность. Более того, они также участвуют в контроле содержания 
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АФК, снижая окислительный стресс, вызванный затоплением. 
Роль совместимых растворенных веществ, в частности осмолитов, 

широко изучалась на основных сельскохозяйственных культурах. Осмоти-
ческая регуляция — адаптивный механизм, помогающий поддерживать тур-
гор (внутриклеточное гидростатическое давление) в условиях абиотического 
стресса. Осмолиты, такие как соединения аммония, сахара и свободные 
аминокислоты, играют важную роль в осмотической адаптации к абиотиче-
ским стрессам (49). Они защищают субклеточные структуры, способствуют 
функционированию транскрипционных и трансляционных механизмов и 
действуют как молекулярные шапероны при рефолдинге ферментов. 

С т р а т е г и и  а д а п т а ц и и. Затопление создает проблемы для нор-
мального функционирования различных биохимических процессов в клетках. 
Хотя характер ферментативных ответов может различаться у разных организ-
мов, выявлены некоторые общие адаптивные механизмы. На начальном 
этапе повышается активность некоторых ферментов анаэробного дыхания, 
таких как алкогольдегидрогеназа и лактатдегидрогеназа, становятся более 
активными, что позволяет компенсировать снижение доступности кисло-
рода. Эти ферменты способствуют генерации энергии через альтернативные 
метаболические пути. Кроме того, затопление часто приводит к накопле-
нию АФК в клетках, которые могут повреждать клеточные компоненты. В 
ответ на это активируются такие ферменты, как СОД и КАТ, для утилиза-
ции и нейтрализации АФК и минимизации их вредного воздействия. Из-
меняется активность ряда ферментов, участвующих в поглощении и утили-
зации питательных веществ, таких как фосфатсинтаза и нитрогеназа, что 
обеспечивает эффективное усвоение питательных веществ из переувлаж-
ненной среды. Эти адаптивные ферментативные реакции играют жизненно 
важную роль в поддержании клеточного гомеостаза и выживании растений 
в условиях затопления. 

У Arabidopsis thaliana в период восстановления после заболачивания 
выявлены гены, которые участвуют в сигнальной сети АФК, абсцизовой 
кислоты и этилена. Этот регуляторный модуль контролирует гомеостаз 
АФК, устьичную апертуру и деградацию хлорофилла во время восстановле-
ния после затопления (50). Аналогичным образом кинетин играет решаю-
щую роль в регуляции роста и вторичного метаболизма у растений Vigna 
sinensis (коровий горох) и Zea mays (кукуруза), подвергнутых переувлажне-
нию и засолению (51). 

Заболачивание и засоление — это абиотические стрессы, которые 
существенно подавляют рост растений и нарушают синтез вторичных мета-
болитов. Однако обнаружено, что кинетин смягчает неблагоприятные по-
следствия этих стрессов, стимулируя физиологические процессы. У Vigna 
sinensis кинетин  улучшает рост корней, площадь листьев и содержание хло-
рофилла при заболачивании и солевом стрессе. У Trifolium subterraneum спе-
цифические ферменты, такие как алкогольдегидрогеназа (АДГ) и пируват-
декарбоксилаза (ПДК), индуцируются для осуществления анаэробного ды-
хания, что позволяет растению вырабатывать энергию даже при отсутствии 
кислорода. Эта адаптивная реакция помогает справляться с ограниченным 
доступом кислорода во время затоплений (52). 

Растения томата демонстрируют определенные адаптивные страте-
гии для противодействия заболачиванию. В первую очередь, они регули-
руют работу устьиц, закрывают или уменьшают устьичные отверстия для 
минимизации избыточной потери воды при транспирации (53). Это способ-
ствует сохранению воды и поддержанию гидратации в тканях растения. 
Кроме того, повышается эффективность поглощения воды растением за 
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счет развития придаточных корней, которые могут получать доступ к бога-
тым кислородом участкам или транспортировать воду альтернативными пу-
тями. Также в растениях происходят биохимические и анатомические из-
менения, способствующие улучшению водного баланса, например повыша-
ется синтез ферментов, участвующих в его регуляции (54). Кроме того, 
транспорт предшественника этилена 1-аминоциклопропан-1-карбоновой 
кислоты (АЦК) через ксилему играет решающую роль в регуляции накоп-
ления этилена и последующих физиологических ответах (55). 

Растения сои (Glycine max) обладают специфическими морфологи-
ческими и анатомическими особенностями корней, которые позволяют 
адаптироваться к условиям затопления (56). Одна из важных морфологиче-
ских адаптаций — развитие аэренхимы (воздушных полостей, образую-
щихся в корневой ткани). Затопление оказывает значительное влияние на 
содержание углеводов и АБК в корнях и побегах люцерны. Резкий рост 
количества АБК служит биохимическим сигналом для активации защитных 
реакций, включая закрытие устьиц, что снижает потери воды и ингибирует 
рост корней (57). 

П е р е д о в ы е  м е т о д ы  о п р е д е л е н и я  т о л е р а н т н о с т и. Се-
лекция посредством тщательного отбора и скрещивания позволяет созда-
вать новые сорта сельскохозяйственных культур, обладающие желатель-
ными признаками, такими как более высокая урожайность, устойчивость к 
вредителям, болезням, абиотическим стрессам и улучшенное содержание 
питательных веществ (58). Swarna-Sub1 — устойчивый к затоплению сорт 
риса, выведенный в Международном научно-исследовательском институте 
риса (International Rice Research Institute, IRRI), что позволило повысить 
урожайность на 19-48 % в восточных регионах (59, 60). Аналогичным обра-
зом на основе анализа ключевых ферментов, таких как APX, был выявлен 
сорт батата, устойчивый к затоплению. Этот фермент играет ключевую роль 
в утилизации H2O2 (61). Устойчивые сорта обладают физическими и физио-
логическими характеристиками, которые помогают им преодолевать стресс, 
и эти признаки требуют тщательного изучения. 

Селекция имеет первостепенное значение в области сельского хо-
зяйства. Она играет решающую роль в повышении урожайности, качества 
и устойчивости сельскохозяйственных культур, внося вклад в глобальную 
продовольственную безопасность (62). Достижения в селекции обеспечи-
вают устойчивое снабжение продовольствием и помогают повысить пита-
тельную ценность, вкус и сохранность сельскохозяйственной продукции. 
Кроме того, селекция позволяет снизить зависимости от синтетических пе-
стицидов и удобрений за счет усиления механизмов естественной рези-
стентности растений (63). 

Селекция играет ключевую роль в разработке устойчивых к затопле-
нию культур, что имеет важное значение в смягчении негативных послед-
ствий затопления для производительности сельского хозяйства. Используя 
методы селекции, можно отбирать и выводить устойчивые к затоплению 
сорта, которые выдерживают или переносят затопление в течение длитель-
ных периодов времени (45, 64-66).  

У ячменя был идентифицирован ген, повышающий устойчивость к 
затоплению за счет активации АДГ (67). Этот специфический фермент ин-
дуцируется для осуществления анаэробного дыхания, что позволяет расте-
нию вырабатывать энергию даже при отсутствии кислорода. АДГ способ-
ствует снижению накопления ацетальдегида и алкоголя, а также расщеп-
ляет пируват для продукции энергии (68). У риса ген Sub-1a был введен в 
высокоурожайные сорта посредством межвидового скрещивания. Было 
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обнаружено, что этот ген контролирует активность фермента АДГ (69). 
Как правило, устойчивые к наводнениям культуры демонстрируют 

улучшенные характеристики, такие как эффективное дыхание и усвоение 
питательных веществ и сниженную восприимчивость к болезням, ассоции-
рованным с затоплением (70). Эти устойчивые культуры оказывают жиз-
ненно важную поддержку фермерам в регионах, подверженных наводне-
ниям, обеспечивая продовольственную безопасность и минимизируя эко-
номические потери, вызванные наводнениями. 

Многие недавние селекционные достижения стали возможны бла-
годаря методу селекции с помощью маркеров (marker-assisted selection, 
MAS), применяя который исследователи могут идентифицировать специ-
фичные генетические маркеры, ассоциированные с устойчивостью к затоп-
лению у сельскохозяйственных культур. Это позволяет более эффективно 
отбирать и выводить растения с желаемыми признаками (71-73). MAS был 
использован в селекции соевых бобов на устойчивость к затоплению (74). 

Полногеномные ассоциативные исследования (genome-wide association 
studies, GWAS) помогают идентифицировать специфические гены, связан-
ные с устойчивостью к затоплению на основании анализа полиморфизма 
генов по всему геному сельскохозяйственных растений (25, 75-77). Эта тех-
ника была полезна при идентификации гена устойчивости к затоплению у 
риса на стадии прорастания (78). Она была успешно применена на глубо-
ководном рисе и позволила выявить ген, ассоциированный с устойчивостью 
к затоплению, — LOC_Os11g21804 (79). Кроме того, метод GWAS помог 
идентифицировать специфический ген, участвующий в амилолизе крахмала 
для преодоления дефицита энергии. Аналогичные данные по идентифика-
ции гена субмергенции (ген погружения в воду) у риса были получены в 
Северо-Восточной Индии. Эти результаты указывают на роль углеводного 
домена у белка в устойчивости к стрессу. Полученные данные могут быть 
использованы в селекционных программах для создания сортов, устойчи-
вых к затоплению. 

Геномная информация позволяет селекционерам прогнозировать се-
лекционную ценность отдельных растений даже на ранней стадии роста. 
Это дает возможность более точно и эффективно отбирать растения, устой-
чивые к затоплению. 

В селекции можно использовать не только генетические, но и фе-
нотипические признаки. Для этого применяются передовые методы фено-
типирования, такие как дистанционное зондирование, использование дро-
нов и высокопроизводительный скрининг. Они позволяют быстро и точно 
оценивать признаки растений, связанные с устойчивостью к затоплению 
(80-82). 

Нефотохимическое тушение (non-photochemical quenching, NPQ) — 
это адаптация растений, защищающая клетки от повреждений при выделе-
нии избыточной энергии возбуждённого хлорофилла, которая поглощается 
молекулой-акцептором. Адаптация была интегрирована в платформы высо-
копроизводительного фенотипирования для идентификации устойчивых к 
затоплению генотипов сои (83). Этот подход выявил корреляцию между вы-
сокой урожайностью зерна и характеристиками NPQ, что указывает на по-
вышенную способность рассеивать энергию в условиях затопления. 

Метод проектирования—сборки—тестирования—обучения (design—

build—test—learn, DBTL) стал важной технологией для разработки и изу-
чения результатов с использованием синтетической биологии (84). Этот 
итеративный процесс включает проектирование метаболических путей, 
создание генетических конструкций, тестирование их эффективности и изу-



802 

чение результатов для совершенствования будущих конструкций. Напри-
мер, биосинтез соевого масла был изменен посредством сверхэкспрессии 
НАДФ+-зависимого малик-энзима (malic enzyme, ME) в пластидах во время 
формирования семян, что привело к повышению продукции пирувата и 
НАДФН), необходимых для биосинтеза жирных кислот (85). Для оценки 
эффективности сконструированных путей используются высокопроизводи-
тельный скрининг и анализ метаболических потоков, которые предостав-
ляют информацию об активности ферментов и метаболических изменениях 
(85, 86). 

С е л е к ц и я  т о в а р н ы х  к у л ь т ур. Развитие селекции сельскохо-
зяйственных культур крайне важно для обеспечения продовольственной 
безопасности, особенно в регионах, в значительной степени зависящих от 
методов ведения сельского хозяйства. Многие культуры признаны ключе-
выми для повышения устойчивости к затоплению, при этом рис наиболее 
изучен благодаря его способности расти в двух средах. 

Ген риса Sub1A — это хорошо известный генетический маркер 
устойчивости к затоплению, которая позволяет растениям выдерживать его 
длительные воздействие (87, 88). Перспективной представляется интродук-
ция этого гена в пшеницу, кукурузу и ячмень, принадлежащие к семейству 
Poaceae, для повышения их устойчивости к затоплению. 

На основе изучения генетических вариаций между восприимчивыми 
и устойчивыми инбредными линиями с помощью картирования локусов 
количественных признаков (quantitative trait loci, QTL) у кукурузы (89) были 
идентифицированы 22 гена-кандидата, кодирующих спермидин. Согласно 
данным метаболомных и протеомных исследований, применение сперми-
дина способствовало повышению стрессоустойчивости за счет усиления 
светособирающего комплекса и накопления трегалозы. Он также ингиби-
рует деградацию хлорофилла и накопление оксидазы 1-аминоциклопропан-
1-карбоновой кислоты, что способствует снижению этиленового поврежде-
ния (90). 

Томаты — одна из наиболее уязвимых к затоплению и скоропортя-
щейся культур, что приводит к значительным колебаниям рыночных цен. 
Трансгенным методом с использованием Agrobacterium tumefaciens посред-
ством трансформации листовых дисков была удвоена продукция сперми-
дина, что позволило получить растения томата, толерантные к высоким 
температурам (91). 

Технология CRISPR-Cas9 стала мощным инструментом для адрес-
ной генной инженерии томатов. Исследователи разработали аллели, обес-
печивающие множественную стрессоустойчивость, посредством редактиро-
вания генов, таких как SlHyPRP1, что повышает устойчивость к затоплению 
наряду с другими абиотическими и биотическими стрессами (91).  

GWAS выявил гены, связанные с эпинастией, вызванной заболачи-
ванием, — морфологической адаптацией, включающей изгиб листьев вниз. 
Эти гены отвечают за метаболическую активность в условиях дефицита кис-
лорода и динамику удлинения черешков (92). 

Для создания растений, устойчивых к затоплениям, необходим меж-
дисциплинарный подход, объединяющий генетические знания, понимание 
физиологии и передовые селекционные технологии. Используя генетиче-
ское разнообразие, гормональную регуляцию и передовые инструменты, та-
кие как CRISPR-Cas9, исследователи могут создавать устойчивые сорта, 
способные противостоять вызовам, связанным с изменениями климата. Хотя 
рис по-прежнему остается наиболее подходящим с точки зрения селекции 
на устойчивость к затоплению, другие сельскохозяйственные культуры, такие 
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как Zea mays, Solanum lycopersicum, Hordeum vulgare и Glycine max, привлекают 
все больше внимания благодаря своей экономической значимости и под-
верженности затоплениям. Сочетание генетических, физиологических и мо-
лекулярных методов крайне важно для создания сортов сельскохозяйствен-
ных культур, устойчивых к затоплению. Более того, применение биотехно-
логических инноваций и методов генной инженерии открывает многообе-
щающие возможности для ускорения создания устойчивых сельскохозяй-
ственных культур, что в конечном итоге может обеспечить повышение уро-
жайности и устойчивости к последствиям изменения климата. 

Таблица суммирует сведения о последних селекционных достиже-
ниях по получению культур, устойчивых к затоплению. 

Последние достижения в селекции сельскохозяйственных культур на устойчи-
вость к затоплению 

Культура Метод Новизна Результат Ссылка 
Рис GWAS Ген-кандидат 

LOC_Os11g21804 
Одомашнивание 
глубоководных растений 

(79) 

 GWAS и MAS LOC_Os06g03520 Влияние на энергетиче-
ский обмен 

(78) 

 Генная инженерия OsSub1A Повышение толерантно-
сти за счет увеличения ак-
тивности ADH1 

 (93) 

Кукуруза Протеомика Очистка АФК Белковый метаболизм  (94) 
  НАДФ+-зависимый ма-

лик-энзим 
Минимизация окисли-
тельного повреждения 

 (95) 

Пшеница Протеомика Малик-энзим Метаболизм крахмала и 
сахарозы 

 (96) 

Люцерна Протеомика Амилаза Повышение регуляции 
специфических аминокис-
лотных путей 

 (97) 

Соя Селекция Выживаемость растений Наследование от предков  (66) 
 Техника DBTL Улучшенное содержание 

масла 
Увеличение продукции 
пирувата и НАДФH 

(85) 

Томат Ферментный анализ Очистка от свободных ра-
дикалов 

Повышение активности 
антиоксидантов 

 (98) 

Баклажан Селекция Выживаемость растений Естественное разведение (99) 
Cynodon dactylon Метабономика  

и транскриптомика 
Понижение фотосинтеза 
(DEG) 

Роль фенилаланина в 
формировании устойчиво-
сти растений к затопле-
нию 

(100) 

П р и м е ч а н и е. GWAS — genome-wide association studies, MAS — marker-assisted selection. 
 

Таким образом, стресс, вызванный наводнением, представляет со-
бой серьезную угрозу для сельскохозяйственных культур и природных эко-
систем, приводя к значительным экономическим потерям и экологиче-
скому ущербу. Метаболические реакции растений на стресс, вызванный за-
топлением, имеют первостепенное значение обеспечения устойчивости 
сельскохозяйственного производства, экологической стабильности и про-
довольственной безопасности в условиях наводнений, вызванных измене-
нием климата. Было выявлено несколько ферментов, индуцируемых в ответ 
на затопление. Достижение этой цели требует тщательных исследований для 
понимания роли конкретных ферментов в условиях затопления с использо-
ванием методологии DBTL. В дальнейшем могут быть проведены исследо-
вания для выявления особенностей метаболической системы анаэробных 
растений и ее интеграции в аэробные растения с помощью методов биотех-
нологии и селекционных программ. 
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A b s t r a c t  
 

Flood stress is a prevalent abiotic stress condition that affects plant growth, development, 
and overall productivity. Under such conditions, plants activate various defence mechanisms, including 
enzyme-mediated responses, to cope with the adverse effects of excess water and oxygen deprivation. 
It triggers the inhibition of mitochondrial respiration and prompts plants to switch from aerobic to 
anaerobic metabolism. These enzymatic adaptations enable plants to survive and thrive in waterlogged 
conditions by promoting anaerobic respiration. Understanding the intricate mechanisms of enzyme 
responses to flood stress can aid in developing flood-tolerant crop varieties and implementing effective 
management strategies to mitigate the adverse effects of flooding on plant productivity and agriculture. 

 

Keywords: anti-oxidants, SOD, ROS, scavenger, osmolyte, flood, enzyme.  
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