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Drought is one of the most common forms of abiotic stress and has direct impact on the viability
and productivity of plants. From the point of view of physical chemistry, drought is characterized
by  a  decrease  of  the  water  potential  of  the  environment  and effects  on many  biochemical
processes in the plant cell, which causes the development of oxidative stress. Events triggered
by water  deficiency  lead  to  disruption  of  the  electron-transport  chains  of  mitochondria  and
chloroplasts,  which  leads  to  excessive  generation  of  reactive  oxygen  species  and,  as  a
consequence,  to  the  development  of  oxidative  stress.  Oxidative  stress,  in  turn,  causes
modifications at the molecular and physiological levels in plants. That is why many researchers
use  a  wide  range  of  physiological  parameters  for  characterization  of  the  development
of the drought stress response in plants.  In this review, we tried to summarize the available
recent experimental data from many recent studies, describing the main mechanisms of stress
response in plants. In particular, we paid attention to those physiological parameters, whose
changes occur in most plant species. 
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Влияние  изменений  климата  на  продуктивность

культурных  растений  стало  одним  из  ведущих

направлений  современной  биологии.  Одной  из

важнейших  причин  возросшего  интереса  к  данной

проблеме  явилось  заметное  изменение

интенсивности  и  частоты  многих  климатических

явлений,  а  также  изменение  характеристических

погодных параметров, таких как  перепад суточных

температур  и  количество  образующихся  осадков  в

течение последних  лет (Ummenhofer,  Meehl,  2017).

Согласно  имеющимся  прогнозам  на  ближайшие

десятилетия,  тенденция  к  снижению  количества

выпадающих  осадков  сохранится,  что,  очевидно,

приведет  к  более  частому  наступлению  засухи

(Shanker et al., 2014).  

Засуха  как  абиотический  фактор  стресса

оказывает  непосредственное  влияние  на  работу

систем  и  органов  растения,  становясь  причиной

угнетения  роста,  снижения  тургора  листьев  и

водного обмена. Также она  вызывает изменение на

молекулярном  уровне,  нарушая  работу

фотосинтетического  аппарата,  приводя  к

замедлению  метаболизма,  оказывая  влияние  на

паттерн  белков  и  их  посттрансляционные

модификации (Verslues  et al.,  2006).  Эти глубинные

изменения не случайны и направлены на развитие

ответных реакций растений на стресс и адаптации

растительного организма к изменяющимся условиям

(рис. 1). 

Развитие  ответа  растения  на  засуху  -

многостадийный процесс,   затрагивающий,  как  все

системы  организма,  так  и  каждой  клетки  в

отдельности.  И  в  первую  очередь,  его  основной

целью  является  минимизация  потери  воды,

снижение   последствий  ее  дефицита,  а  затем

формирование устойчивости  у  растения  к  данному

виду абиотического стресса. Именно поэтому особый

интерес  в  данной  области  вызывает  поиск

специфичных белков стресса и метаболитов (Lipiec

et al., 2013), способных в будущем стать ключом не

только к более глубокому пониманию молекулярных

механизмов  развития  ответа  на  засуху,  но  и

обнаружению  стратегий,  позволяющих  повысить

засухоустойчивость  сельскохозяйственных  культур

(Frolov et al., 2017). 

Засуха как форма абиотического стресса

Засуха  является  одной  из  самых

распространенных  форм  абиотического  стресса,

оказывающих прямое влияние на жизнеспособность

и продуктивность растений. В основе явления засухи

лежит  осмотический  стресс,  то  есть  снижение

водного  потенциала  среды  (Ψw)  по  сравнению  с

водным  потенциалом  растения.  Таким  образом,

физиологические  проявления  засухи  сравнимы  с

такими формами абиотического стресса, как солевой

и  температурный  стресс.  В  настоящее  время,

водный  потенциал  является  общепринятым

параметром,  используемым  для  количественной

оценки  содержания  воды  в  почве,  а  также  тканях

растений  и  грибов.  Значение  водного  потенциала

среды складывается из осмотического и матричного

потенциалов (Ψπ и Ψm, соответственно) и, согласно

системе  СИ,  определяется  как  величина,

характеризующая давление, измеряемое в МПа: 

-Ψw = -Ψπ + Ψm

Таким  образом,  матричный потенциал  является

общепринятой мерой силы, с которой частицы почвы

связывают  воду.  В  то  же  время,  осмотический

потенциал  представляет  собой  величину,

определяемую  концентрацией  растворенных

веществ,  причем  меньшие  значения  Ψπ

соответствуют их более высоким концентрациям, и,

следовательно,  более  низкому  содержанию  воды

(Auge,  2001).   То  есть,  чем  более  отрицательное

значение  имеет  Ψw,  тем  более  сухим  является

анализируемый  образец  (Feher,  Ford,  1995),  в  то

время  как  водный  потенциал  дистиллированной

воды  близок  к  нулю.  Известно,  что  даже  при

небольшом снижении водного потенциала растения

начинают  испытывать  стресс,  а  при  значительном

его  уменьшении  наблюдается  некроз  тканей

(Berdanier,  Clark,  2016).  Однако  величина  Ψw,  при

которой  растения  лишь  в  минимальной  степени

подвергаются действию засухи или гибнут, является

специфичной  для  отдельных  видов  и  сортов

культурных  растений  и  может  быть  определена

только экспериментально. Более того,  на величину

критических  для  выживания  растений  значений
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водного  потенциала  оказывают  значительное

влияние  такие  факторы  окружающей  среды,  как

влажность  воздуха,  освещенность,  содержания

минеральных  питательных  веществ  в  почве,

конкуренция,   а  также  возраст  и  физиологическое

состояние самого растения (Grote et al., 2016). 

Важно  отметить,  что  не  только  абсолютная

величина  снижения  Ψw  среды,  но  и

продолжительность  оказывают  влияние  на

растительный организм. Время, в течение которого

развивается первичная физиологическая реакция на

стресс, у большинства организмов схоже, в то время

как  период,  необходимый  для  перестройки

метаболизма  (отражающейся  в  соответствующих

изменениях  метаболома  и  протеома)  может

существенно различаться. Последний показатель во

многом определяется засухоустойчивостью растения

и является видоспецифичным (Agarwal  et al., 2006).

Засухоустойчивость  характеризуется  способностью

растений  выносить  различные  по

продолжительности периоды засухи. При этом, для

большинства  видов  растений,  было  показано,  что

кратковременное  снижение  водного  потенциала

среды  оказывает  менее  негативное  влияние  на

процессы  роста  и  развития  организма,  нежели

действие  засухи  в  течение  длительного  времени

(Mendivelso et al., 2014). 

С  понижением  Ψw  происходит  уменьшение

водного  потенциала  тканей  растения.  Тканевой

водный  потенциал  (Ψt)  является  величиной,

характеризующей  содержание  воды  в  структурах

организма, и напрямую зависит от Ψw (Auge, 2001).

В  норме,  водный  потенциал  различных  тканей

растения  отличается.  Так,  было  показано,  что  в

корнях и нижних листьях тканевой водный потенциал

выше,  нежели  в  листьях,  расположенных   более

высоко  на  стебле  (Bittnera  et  al.,  2012).  Помимо

этого,  Ψt  зависит  от  степени  разветвленности

побега, а также характера и точки начала ветвления

(Bittnera  et  al.,  2012).  То  есть,  чем  более

разветвленную структуру имеет побег и чем раньше

начинает  ветвиться,  тем  меньше  абсолютное

снижение Ψt апикальных листьев по отношению к Ψt

корня. Этот важный факт необходимо учитывать при

изучении влияния засухи на растения.

Окислительный стресс

Дефицит  воды  провоцирует  избыточную

генерацию  свободных  радикалов  в  растительных

клетках.  Наиболее  распространенной  группой

метаболитов  свободно-радикальной  природы,

постоянно образующихся в живых клетках, являются

активные  формы  кислорода  (АФК)  (рис.  2).  Эти

соединения  образуются  либо  путем  перехода

электрона  в  составе  атома  кислорода  на  более

высокий  энергетический  уровень  (синглетный

кислород -  1О2),   либо  присоединения  одного  или

двух  электронов  (супероксидный  радикал  -  О2
•-,

гидроксильный радикал -  НО•). Перекись водорода

также относится к АФК, но не является свободным

радикалом (Cooke et al., 2015). 

Отдельные АФК имеют различную способность к

диффузии.  Например,  супероксидный  радикал

является  чрезвычайно  химически  активным  и  не

распространяется  за  пределы  участка  своего

формирования,  в  то  время  как  перекись  водорода

легко диффундирует через мембраны, что делает её

идеальным  кандидатом  для  участия  в  процессе

внутриклеточной  сигнализации  (Sena,  Chandel,

2012). Кроме АФК в клетках организмов встречаются

свободные радикалы азота (Ferrari et al., 2011), серы

(Jacob,  2006),  углерода  (Bild  et  al.,  2017)  и  многие

другие. 

В  условиях  стресса  баланс  генерации  и

утилизации  АФК  нарушается,  что  приводит  к

развитию  окислительного  стресса,  то  есть

состояния,  при  котором  образование  АФК

превышает возможности клетки по их детоксикации,

что  оказывает  негативное  влияние  на  работу

различных  внутриклеточных  систем  (Lushchak,

2011).  В  силу  своей  высокой  реактивности,  АФК

являются  чрезвычайно  токсичными,  так  как

вызывают повреждение белков, липидов, углеводов

и нуклеиновых кислот (Moller et al., 2007). При этом, в

случае  развития  окислительного  стресса,  эти

повреждения носят преимущественно необратимый

характер.  

Избыточное  производство  активных  форм

кислорода в условиях засухи является результатом

нарушения  процессов  переноса  электронов  в

JOURNAL OF STRESS PHYSIOLOGY & BIOCHEMISTRY  Vol. 14  No. 4  2018

7



Drought as a Form of Abiotic Stress...

электрон  -  транспортных  цепях  хлоропластов  и

митохондрий (Skulachev, 2012). При этом, в светлое

время суток основным источником генерации АФК в

растениях являются хлоропласты и пероксисомы, в

то время как митохондрии играют ведущую роль в

генерации  АФК  ночью  (Foyer,  Noctor,  2003).  Так,

ориентировочно  1-5%  потребляемого

митохондриями  кислорода  расходуется  на

образование АФК (Moller, 2001). В клетке существует

множество  систем,  способных  генерировать

активные  формы  кислорода  и  азота,  но  именно

хлоропласты  и  отчасти  митохондрии  играют

ключевую роль в  развитии  окислительного стресса

при засухе у растений.

Генерация  активных  форм  кислорода в

хлоропластах

У  высших  растений  и  водорослей  фотосинтез

происходит  в  хлоропластах,  которые  содержат

множество  тиллакоидов.  Именно  в  мембране

тиллакоидов  расположена  электрон-транспортная

цепь,  позволяющая  осуществлять  процесс

фотосинтеза  (Pfannschmidt,  2003),  в  ходе  которого

идет  активная  генерация  атомарного  кислорода.

Данный процесс  происходит  при участии белковых

комплексов. Одной из их главных функций является

передача  свободных  электронов,  кроме  того,  сам

фотосинтез  включает  в  себя  этап  генерации

супероксидного  радикала.  Именно  поэтому

хлоропласты  являются  основной  структурной

единицей  клетки,  ответственной  за  производство

АФК у растений (Bratt et al., 2016). 

Абиотические  стрессоры  различной  природы,  в

том  числе  засуха,  способствуют  увеличению

продукции  активных  форм  кислорода  в

хлоропластах.  Большой  вклад  в  данный  процесс

вносит  фотосистема  II.  Ввиду  того,  что  при

длительном дефиците воды, работа фотосистемы II,

а  именно  H2O-пластохиноноксидоредуктазы

нарушается,  а  при  этом  генерация  свободных

электронов продолжается, что приводит к усилению

продукции  АФК  в  хлоропластах  в  соответствии  с

механизмом, представленным на рис.3 (Chen  et al.,

2016). 

Так, в норме, в процессе фотосинтеза свободные

электроны  передаются  от  светособирающих

комплексов   к  фотосистеме  I,  которая,  в  свою

очередь,  восстанавливает  ферроредоксин.  Далее,

эти  эквиваленты  расходуются  на  восстановление

NADP+  до  НАДФH  ферментом  ферроредоксин-

НАДФ-  редуктазой  (рис.  3).  Однако  в  условиях

снижения  водного  потенциала  происходит

перегрузка  электрон  -  транспортной  цепи  и  часть

электронов  ферроредоксина  и  железосерных

кластеров фотосистемы I расходуется на частичное

восстановление кислорода в ходе реакции Мелера

(Mehler),  сопровождающееся  генерацией

супероксидного  радикала  (Heber,  2002).  В

совокупности,  данные  процессы  способствуют

развитию окислительного стресса.

Генерация  активных  форм  кислорода  в

митохондриях

Митохондрии  растений  выполняют  функцию

энергетических  фабрик  и  являются  основными

источниками  такого  вида  АФК,  как  перекись

водорода  (Huang  et  al.,  2008).  Известно,  что

образование небольшого количества активных форм

кислорода является нормой при процессе аэробного

дыхания  (Rhoads  et  al.,  2006).  Однако,  в  условиях

засухи, продукция АФК в митохондриях значительно

увеличивается.  При  этом  основными  источниками

АФК  в  условиях  стресса  являются  НАДН-

дегидрогеназный   и  цитохром-bc1  комплексы

митохондриальной  электрон-транспортной  цепи

(рис. 4). 

Также,  помимо  белков  дыхательной  цепи  в

генерации   активных  форм  кислорода  принимают

участие  ферменты  -  антиоксиданты.  Так,  было

показано,  что  супероксиддисмутаза  повышает

уровень перекиси водорода в тканях растений (Wang

et al., 2016).

Также  необходимо  отметить  вклад  реакции

Фентона,  то  есть  восстановление  пероксида

водорода  до  гидроксильного  радикала  (•ОН),  в

присутствии  ионов  переходных  металлов

переменной валентности (преимущественно Fе2+ или

Cu+),  в развитие окислительного стресса (Glasauer,

Chandel, 2014).
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Антиоксидантные системы растений

В  условиях  засухи  растения  подвергаются

окислительному стрессу и  стремятся противостоять

разрушающему  воздействию  АФК  и  других

свободных  радикалов  путем  запуска

антиоксидантных  систем.  В  настоящее  время

известно  несколько  стратегий,  направленных  на

сохранения жизнеспособности растения в условиях

окислительного  стресса.  Все  они   вовлечены  в

активацию  или  синтез  de  novo ферментативных  и

неферментативных  антиоксидантов,  то  есть

веществ,  способствующих  детоксикации  свободных

радикалов и перекиси водорода (Hassan et al., 2017).

Основными  антиоксидантными  ферментами,

обладающими высоким сродством к определенным

АФК,  являются  различные  изоформы

супероксиддисмутазы  (СОД)  и  каталазы.  СОД

представляет  собой  группу  металлоферментов,

катализирующих  реакцию  диспропорционирования

супероксидного радикала с образованием перекиси

водорода и кислорода (Wang et al., 2013). Каталаза,

в свою очередь, восстанавливает перекись водорода

до воды (Mhamdi et al., 2010). Таким образом, СОД и

каталаза  образует  первую  линию  специфической

антиоксидантной защиты клетки. 

Неферментативные антиоксиданты не обладают

специфичностью к определенным активным формам

кисорода  и  способны  обезвреживать  любые  виды

свободных радикалов. К ключевым антиоксидантам

неферментативной  природы  относятся:

аскорбиновая  кислота,  глутатион,  каротиноbды,

флавоноиды и токоферолы (Ahmad et al., 2010).  Так,

при  изучении  влияния  засухи  на  пшеницу  было

показано,  что  аскорбат  и  глутатион  позволяют

растению  поддерживать  уровень  пероксида

водорода  в  тканях  на  постоянном  уровне

(Szechynska  et  al.,  2007).  Кроме  того,  обнаружены

металлопротеины,  связывающие  ионы  металлов

переменной  валентности  и  препятствующие  их

вовлечению в реакцию Фентона и связанное с этим

усиление  генерации  АФК  (Fry  et  al.,  2002).

Перечисленные  антиоксиданты  способны  легко

нейтрализовать  небольшие количества избыточных

активных  форм  кислорода.  Однако  при  развитии

сильного  окислительного  стресса  они  не  способны

полностью  предотвращать  окислительное

повреждение липидов, белков и нуклеиновых кислот.

Физиологический ответ растительного организма

на действие засухи

Как любой другой вид стресса, засуха становится

причиной  развития  изменений  у  растений  на

физиологическом  уровне.  Несмотря  на  обширное

видовое  разнообразие,  у  большинства  растений

проявляются схожие физиологические изменения в

условиях  дефицита  воды.  Именно  поэтому,

большинство  исследователей  в   данной  области

используют  в  работе  классический  модельный

объект:  Arabidopsis thalianа L.,  так как он обладает

хорошо изученным, полностью секвенированным  и

небольшим по размеру геномом (около 157 млн. пар

нуклеотидов),  а также неприхотлив в выращивании

(He  et  al.,  2017).  Однако  в  последние  годы  все

больше  внимание  уделяется  изучению  ответа  на

стресс  у  культурных растений,  ведь интенсивность

проявления  тех  или  иных  физиологических

изменений  напрямую  коррелирует  с  уровнем

интенсивности  засухи,  который  является

видоспецицефичным.  В  настоящее  время,  в

качестве модельных объектов чаще всего выбирают

широко  распространенные  культурные  растения,

такие  как  ячмень  (Gonzalez  et  al.,  2008),  пшеница

(Moinuddin  et  al.,  2005),  кукуруза  (Chimenti  et  al.,

2006),  соя (Taheri  et al.,  2012),  подсолнечник (Rauf,

Sadaqat,  2008),  рапс  (Niknam  et  al.,  2003)  и  горох

(Naim-Feil et al., 2017).

Изменение корневой системы 

Важнейшей  структурой,  непосредственно

вовлеченной  в  ответ  на  снижение  Ψw,  является

корневая  система  растения.   Всасывание  и

проведение питательных веществ,  микроэлементов

и  воды  является  основной  ее  функцией,  которая

угнетается  в  условиях  засухи.  Потому  реакция

корневой  системы  на  засуху  вызывает  особый

интерес у исследователей (Comas et al., 2013). Такая

реакция носит, в значительной степени, адаптивный

характер.  Длина  корней,  их  количество  и

разветвленность  изменяется  в  зависимости  от

степени  выраженности  дефицита  воды.  Известно,

что устойчивые к засухе растения обладают более
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развитой  корневой системой,  что необходимо для

увеличения площади всасывающей поверхности при

недостатке  влаги  (Liu  et  al.,  2008).  Интересно,  что

кратковременная  засуха  способствует  увеличению

длины корней, в то время как длительный дефицит

воды  отрицательно  влияет  на  скорость  развития

корневой  системы  (Luo  et  al.,  2016).  Очевидно,

усиленный  рост  корней  на  ювенильных  стадиях

развития  растений  имеет  важное  значение  и

позволяет  организму  приспособиться  к

изменяющимся  условиям  среды  на  начальных

этапах  постэмбрионального  онтогенеза,  когда

запасные  питательные  вещества  семени  дают

возможность  осуществлять  рост  и  пролиферацию

клеток. В тоже время показано, что усиление роста

корней  сопровождается  торможением  развития

побега (Wu, Cosgrove,  2000).  Это, в  свою очередь,

обусловлено  меньшей  чувствительностью  клеток

корней к дефициту воды, по сравнению с клетками

побега. Причиной этому, возможно, является более

сильная транспирация листьев побега по сравнению

с корнем.

Изменение устьичной проводимости 

Еще одним направлением адаптации растения к

дефициту  воды  является  минимизация  ее  потери,

которая  проявляется  изменением  подвижности

листа,  утолщением  кутикулы  и  закрытием  устьиц.

Было  показано,  что  до  90%  испарения  воды  с

поверхности растений происходит  через  устьичные

щели  (Wang  et  al.,  2009).  Устьица  листа

представляют  собой  структуры,  через  которые

происходит  газообмен  между  тканями  листа  и

окружающей средой. Показано, что высокий уровень

газообмена  необходим  для  эффективного

осуществления  фотосинтеза, при этом, потери воды

ограничиваются благодаря эффективному контролю

уровня  транспирации  путем  изменения  устьичной

проводимости  (Yang  et  al.,  2011).  В  свете  этого,

закрытие устьиц при понижении водного потенциала

является важнейшим механизмом, направленным на

сохранение воды в условиях засухи. Действительно,

даже при небольшом снижении Ψw устьица растения

закрываются (Fang, Xiong, 2015). 

Относительное содержание воды листа

Относительное содержание воды в листе также

изменяется в условиях засухи и напрямую зависит от

Ψw,  уровня  транспирации  и  непосредственно

связано с активностью тканей растения (Siddique  et

al.,  2001).  В  условиях  благоприятного  водного

режима,  тканевый  водный  потенциал  молодого

листа  выше,  чем  зрелого.  Однако,  в  условиях

дефицита  воды,  Ψt  листьев  всех  возрастов

снижается,  потому  данный  параметр   часто

используется  в  качестве  показателя  устойчивости

растений  к  дегидратации  тканей.  Снижение

относительного  содержания  воды  в  тканях  в

условиях  засухи  показано  для  многих  растений

(Nayyar,  Gupta,  2006).  Кроме  того  обнаружено,  что

интенсивность  и  продолжительность  засухи  влияет

на  скорость  снижения  относительного  содержания

воды  в  тканях  листа.  При  этом,  чем  ниже  Ψw  и

длительность  воздействия  осмотического  стресса,

тем меньше содержание воды в тканях листа (Deeba

et al., 2012). 

Влияние засухи на активность 

фотосинтетического аппарата

Дефицит  воды,  связанный  с  действием  засухи

оказывает  непосредственное  влияние  на

фотосинтетический аппарат клетки,  воздействуя на

функции всех его компонентов (Allen, Ort, 2001). Это,

в  свою  очередь,  приводит  к  перестройке

метаболизма растения и, следовательно, влияет на

рост  и  урожайность  растения  в  целом  (Chandra,

2003).  Уже  на  первых  этапах  развития  засухи

дефицит  воды  приводит  к  закрытию  устьиц,  что

влечет за собой снижение уровня  потребления CO2,

являющегося  ключевым  участником  процесса

фотосинтеза.  В  результате  нарушения  газообмена

снижается  активность  фотосистем  I  и  II,  что

негативно влияет  на скорость фотосинтеза (Chaves

et  al.,  2009).  Таким  образом,  замедление

фотосинтеза  также  является  ранней  реакцией

растения  на  дефицит  воды.  Установлено,  что

интенсивность  транспирации  и  активность

фотосинтеза  согласованно  снижались  в  условиях

засухи в листьях  хлопчатника (Deeba et al., 2012) и

кукурузы (Anjum et al., 2011). 
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Figure 1.  Схема  развития  ответа  растения  на
засуху: Ψw - водный потенциал среды,
Ψt - тканевой водный потенциал, АФК
– активные формы кислорода.

Figure 2. Схема генерации активных форм кислорода.

Figure 3. Схема электрон-транспортной цепи хлоропластов: PSII-фотосистема II, PSI- фотосистема I,
PQ/PQH2- восстановленная и окисленная формы пластохиноа, Cb6f -цитохром  b6f,  Fd -
ферредоксин, FNR - ферредоксин-НАДФ-редуктаза, PC - пластоцианин.
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Figure 4. Схема электрон-транспортной цепи митохондрий: СI – НАДН-дегидрогеназный комплекс, СII
- сукцинатдегидрогеназа, FMT - фумарат, SСТ - сукцитат, СIII - комплекс цитохромов bc1,
СIV - цитохром c оксидаза, СytC - цитохром С. 

К  причинам  снижения  активности  фотосинтеза

также относят изменение содержания хлорофиллов

а  и  b  под  влиянием  засухи.  Уменьшение  или

отсутствие  в  изменении  уровня  хлорофилла  в

условиях  сниженного  водного  потенциала  было

давно  отмечено  исследователями,  причем  данный

параметр  также  зависит  от  интенсивности  и

продолжительности стрессового воздействия (Zhang,

Kirkham,  1996).  Под  влиянием  засухи  происходит

аутоокисление  хлорофиллов,  а  синтез  новых

фотосинтетических  пигментов  замедляется

(Manivannan  et al.,  2007),  что и вызывает снижение

активности  фотосинтеза.  Также  показано,  что

фотосинтетический аппарат ювенильных и молодых

листьев проявляет большую устойчивость к засухе,

по сравнению с более зрелыми листьями (Chastain

et al., 2016). 

CONCLUSUSION

Таким образом, в настоящее время показано, что

окислительный стресс,  возникающий под  влиянием

засухи  в  растительных  клетках,  служит  триггером

запуска защитных систем и  развитию изменений на

физиологическом  уровне.  Данные изменения  могут

быть использованы как маркеры стресса у растений,

столкнувшихся  с  дефицитом  воды,  что  помогает

исследователю  более  точно  охарактеризовать

физиологическое  состояние  экспериментальных

растений.  Некоторые  подходы,  применяемые

исследователями  описаны  нами  ранее  в  обзоре

Осмоловской с  соавторами «Modeling  of  Drought  in

the  Experiment  and  Assessment  of  its  Effects  on

Plants» (Osmolovskaya et al., 2017).
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