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Экологическая физиология растений. Тема 5 «Влияние температуры»

Тема 5  Влияние   температуры   на   жизнедеятельность растений
1 Температурные границы функционирования, температурные показатели физиологических процессов  растений. 

2 Термопериодизм, экологические группы растений по отношению к теплу. 

3 Действие низких температур на растения.

4 Действие высоких температур на растения.
5 Термостойкость растений
1 Температурные границы функционирования, температурные показатели физиологических процессов  растений 

Все жизненные процессы на Земле протекают в ограниченных тепловых условиях. От тепла зависит ход биохимических реакций, физиологическое состояние и активность организмов. Жизнедеятельность их возможна только при получении некоторого количества тепла и при некоторой продолжительности теплого сезона. 
Роль тепла в жизни растений многообразна. Оно влияет практически на все процессы жизнедеятельности – фотосинтез, дыхание, транспирацию, рост побегов, прорастание семян, распускание почек, цветение и др. Составляя существенную часть климатических условий, тепло связано со многими сезонными явлениями в жизни растений и имеет первостепенное значение в их распространении. При этом оптимальные и экстремальные температурные пока​затели: 

– для каждого процесса жизнедеятель​ности  свои кардинальные точки; 
– существуют и для скоординированного взаимодей​ствия жизненных процессов, обеспечивающего наибольшую продуктивность растений; 
– специфичны для каждого организма и каждой стадии онтогенеза; 
– имеют некоторый диапазон варьирования в пределах генетически зафиксированной нормы реакции.
У большинства растений активная жизнь протекает в довольно узких температурных пределах, в среднем от 0 до +50°. Температурные минимумы для большинства растений лежат в интервале +5-15°, оптимумы – при +15-30°, максимумы – при +37-50° (для растений высоких широт – +37-44°, для низких широт – +44-50°). Температурные пределы существования растений весьма широки: у побегов опунции (Opuntia) зарегистрирована температура +65°, в Якутии при температуре до -68° существуют леса, а некоторые покоящиеся споры и семена переносят температуру кипения воды и близкую к абсолютному нулю.

Растения – это пойкилотермные организмы, т.е. температура их тел определяется температурой среды. Днем их органы часто нагреваются выше температуры воздуха, а когда физиологобиохимические процессы идут с большой интенсивностью, например в цветущем початке арума (Arum) или в больших скоплениях растений, температура их может существенно превысить окружающую. Высшие наземные растения обычно более эвритермны (рас​тут в более широком диапазоне температур), чем водные. 

Температурные границы функционирования растений (жизни растений) – самые низкие и самые высокие температуры, которые выдерживает данное растение. Различают латентные и летальные границы. После перехода через латентную границу жизненные процес​сы снижаются до минимального уровня, однако этот процесс обратим. При достижении летальной границы возникают не​обратимые повреждения, и растение погибает. Наиболее узок температурный диапазон жизни у водных растений (от -1-0 до +25-40°), а наиболее широк у С4-видов сухих субтропиков (от -5 до +45-60°), горных (от -4-10 до +38-52°) и средизем​номорских растений (от -5-7° до +48-54°) (JIapxep, 1978).

Температурные показатели газообмена и питания растений

Температурные пределы фотосинтеза
На температурной кривой фотосинтеза по​ложение зоны оптимума очень подвижно и зависит от многих факторов: освещенности, концентрации углекислоты, свойств видов и внутривидовых групп и др.

Температурные пределы фотосинтеза у большинства расте​ний обычно не более чем на 5° уже, чем интервал между холо​довым повреждением тканей и гибелью листьев от перегрева (рис. 5.1). Минимальные температурные пределы фотосинте​за различны у разных видов. Высокогорный лютик (Ranunculus glacialis) начинает фотосинтез при -6°, а лимон (Citrus limon) не может фотосинтезировать и при -1°. Некото​рые С4-растения могут поглощать углекислоту при экстре​мально высоких температурах, однако и расходы на дыхание при этом могут быть велики. Поэтому оптимальный темпера​турный диапазон для нетто-фотосинтеза у большинства видов не шире 10-15° (JIapxep, 1978).
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Температурные границы жизни и нетго-фотосинтеза растений в состоянии активной вегетации (JIapxep, 1978): 1 — прямое повреждение тканей, 2 — постепенное нарушение обмена веществ холодом, 3 — нарушение фотосинтеза при жаре

Интенсивность дыхания сильно влияет на углеродный ба​ланс растений. У видов высоких широт и высокогорий при ми​нимальных температурах изменение интенсивности дыхания имеет решающее значение для существования растений около "границы голода. Аркти​ческие растения характеризуются повышенной интенсивностью дыхания и потому отличаются малой продуктивностью. Такая интенсивность дыхания дает им возможность регулировать ме​таболизм и оптимизировать рост при низких температурах. У растений более теплых областей интенсивность дыхания обычно ниже.

В регулировании дыхания большое значение имеют ночные температуры. Чем холоднее ночь, тем слабее дыхание, поэто​му в местообитаниях с сильным ночным излучением потери углеводов на дыхание невелики. Так, на поле овса (Avena sativa) при понижении ночной температуры на 10° урожай по​вышается почти на 30% по сравнению с тем, который получают при постоянной температуре +20° (Культиасов, 1982). 
Зимой вместе с другими органами дышат и органы запаса (почки, клубни, лу​ковицы, корневища). Поэтому длительные зимние повышения температур, интенсифицирующие дыхание, особенно опасны, так как ведут к большим потерям фитомассы.

С температурой связано и поступление элементов мине​рального питания из почвы. Так, скорость поглощения воды и солей во многом зависит от проницаемости цитоплазмы для воды. Повышение тем​пературы до некоторого предела увеличивает проницаемость цитоплазмы, превышение же ее снижает поглощение воды. При понижениях температуры с +20 до 0° поглощение воды корнем уменьшается на 60-70%. На поступление элементов минерального пита​ния и рост растений влияет также температура почвы вокруг корней. При благоприятных условиях изменение температуры корней мало отражается на росте надземных частей растений, но при неблагоприятных – низкие температуры могут по​давлять рост, вероятно, препятствуя ассимиляции азота (пе​редвижению его по растению, восстановлению нитратов). Известно, что весеннее похолодание сильно замедляет при​рост трав, ингибируя нитрификацию.

Температурные показатели роста растений

– Кривая зависимости роста от температуры колоколовидна. Минимальные температуры обычно лежат чуть выше точки за​мерзания тканей, а максимальные находятся на несколько градусов ниже показателя тепловой смерти. 
– Процессы деления и дифференцировки клеток могут, хотя и очень медленно, проходить даже зимой при низких температурах. Например, они идут в почках плодовых деревьев. Однако для активного митоза нужны более высокие температуры (примерно на 5° выше, чем для процесса растяжения). 
– Кардинальные температурные точки для роста могут изменяться в зависимо​сти от температурной адаптации, фазы развития, сезона и вре​мени суток.

– Географические закономерности: 
а) в целом, чем выше температуры естественных местообита​ний, тем выше лежат и кардинальные точки температурной кривой роста. Так, рост побегов большинства растений уме​ренной зоны начинается при температуре на несколько граду​сов выше 0°, а у тропических растений – только при +12-15°. Минимальная температура роста для северных культурных рас​тений – гороха (Pisum sativum), ржи (Secale cereale), пшеницы (Triticum aestivum) – составляет +2-5°, а для южных видов – дыня (Melo sativus), сорго (Sorghum) – она равна +15-18°.

б) у разных географических групп видов отличаются и опти​мальные температуры процессов роста. Для роста побегов ра​стений умеренной зоны наиболее благоприятны температуры от +15 до +25°, а для растений тропиков и субтропиков — от +30 до +40°. Температурные границы роста корней обычно широки: у древесных растений умеренной зоны нижний предел этого процесса +2-5°, поэтому корни начинают расти еще до рас​пускания почек и заканчивают поздней осенью. Корни растений теплых регионов предъявляют более высо​кие требования к температуре. Так, корни лимона (Citrus limon) растут только при температурах выше +10°.  
– Разные фазы развития растений имеют свои температур​ные предпочтения. Пониженная температура, например, способствует кущению злаков и образованию боковых побе​гов бобовых, а у молодых растений оптимальная температура роста выше, чем у взрослых. 

– На положение кардинальных точек и величину экологи​ческой амплитуды оказывают влияние многие экологические факторы (минеральное питание, свет, конкуренция и др.). Так, влияние температуры на рост меняется в зависимости от освещения. Например, при увеличении продолжительности дня или осве​щенности максимальный прирост происходит при более вы​сокой температуре.

Температурные параметры цветения и плодоношения

– Температурный диапазон для образования и функционирования генеративных органов, созре​вания зачатков, прорастания всходов и жизни проростков часто иной, чем для роста вегетативных органов. Для созревания пло​дов и семян требуется больше тепла, чем для окончания роста побегов и корней. Поэтому в местообитаниях с коротким и про​хладным вегетационным периодом распространены виды, спо​собные к эффективному вегетативному размножению.

– Цветение индуцируется в довольно узком интервале темпе​ратур, а для развития и распускания цветков благоприятны уже иные температуры. Озимые, однолетние и двулетние рас​тения нуждаются для нормального цветения в холодовом воз​действии. Это относится и к почкам некоторых древесных ра​стений, например персика (Persica vulgaris). Они готовы к цветению только в том случае, если несколько недель под​вергались воздействию температур от -3 до +13° (лучше от +3 до +5°), прошли яровизацию. Но если холодный период коро​ток или наступает несвоевременно, прерывается подъемом температуры выше +15°, то цветение отсутствует.

В суровых по температурным условиям местах (Крайний Север, высокогорья) многие виды плодоносят только в годы с особенно теплым вегетационным сезоном (Работнов, 1985). 
Температурные параметры прорастания семян

На прорастание семян температура влияет двояко: 

1) определяет скорость прорастания;

2) температурное воздействие может снять состояние покоя. 

Скорость прорастания семян увеличивается с повышением температуры. Так, семена видов умеренных и приполярных широт прорастают в теплое время года, а при еще низких тем​пературах весной этот процесс идет очень медленно. Адаптивный смысл этого: на холодном суб​страте не смогут нормально развиваться проростки. Семена большей части тундровых растений лучше всего прора​стают при температурах +20-30°, что увеличивает надежность выживания проростков. Там также отмечает​ся очень медленный рост всходов. Например, Oxyria digyna в Восточной Гренландии в первое лето развивает всего два ли​ста по 2,5 мм. 
Из-за короткого вегетационного сезона семена многих тундровых растений, не успев дозреть, опадают и дозре​вают под снегом.

У некоторых растений имеются механизмы, препятствую​щие прорастанию семян в неблагоприятное время. Так, семена многих растений умеренных и холодных широт, а также гор​ных видов прорастают легче, если при набухании они некото​рое время подвергались воздействию низких температур – прошли стратификацию. Ю.Е. Алексеевым (1996) эксперимен​тально показано, что без стратификации не могут прорасти семена у некоторых видов осок (Carex elongata, С. paupercula, С. loliacea, С. curaica). Семена яблони (Malus), рябины (Sorbus), ряда видов клена (Acer), обладающие глубоким покоем, нужда​ются в длительной стратификации холодом (1,5-3 месяца при температуре от 0 до +3°), причем никакие другие воздействия ее не заменят (Николаева, 2002). Это предупреждает напрасное прорастание их осенью и зимой. Для полного проращивания семян такого субарктического вида, как морошка (Rubus chamaemorus), необходимо воздействие на набухшие семена низких (около +5°) температур уже в течение девяти месяцев.
В противоположность северным растениям, виды из облас​тей с мягкой зимой используют долгий вегетационный период, прорастая уже зимой при более низких температурах и в более узких температурных границах. 
Ряд растений нуждается для прорастания семян в повышен​ных температурах. Так, у семян ряда растений – яснотки (.Lamium), драбы (Draba verna), ежовника (Echinochloa turnerana) и др. – неглубокий покой снимается в течение не​скольких недель температу​рой около +15°, а наиболее активный выход из покоя наблюдается при +28° (+20—35°). Неглубокий покой, нарушае​мый высокой температурой, встречается в жарких областях, и прорастание семян там во многом также связано с водообеспеченностью. Природа такого типа покоя зависит от состояния зародыша растений (Николаева, 2002).

Семена некоторых видов можно простимулировать к про​растанию и кратким (менее 1 мин) воздействием высоких температур. Это характерно для вересковых, растущих в мес​тообитаниях, подверженных частым пожарам, например ве​реска обыкновенного (Calluna vulgaris), эрики пепельной (Erica cinerea) и других пирофитов. 
У некоторых видов прора​стание семян стимулирует перепад температур.

2 Термопериодизм, экологические группы растений по отношению к теплу 

Термопериодизм

Одним из важных условий жизнедеятельности растений являются периодические изменения факторов среды, кото​рые имеют различную амплитуду и могут оказывать как суб​стратное, так и регуляторное воздействие. Периодические из​менения климатических факторов связаны с суточными и сезонными изменениями солнечной радиации. Росту и раз​витию многих растений благоприятствует смена температур. Это явление Ф. Вент (1957) назвал термопериодизмом. По М.Х. Чайлахяну (1982), он представляет собой реакцию расте​ний на смену повышенных и пониженных температур, выра​жающуюся в изменении процессов роста и развития. Термопериодизм – фундаментальная общебиологическая реакция пойкилотермных организмов, способствующая не только вы​живанию, но и успешному прохождению ими онтогенеза.

Различают суточный и сезонный термопериодизм. Восход и заход солнца вызывают ритмические изменения факторов среды. Утром уменьшается влажность воздуха, уве​личиваются освещенность и температура, а после полудня происходят обратные изменения. Большинство растений при​способилось к таким регулярным суточным сменам темпера​тур, и они стали необходимы для их нормального развития (Марковская, Сысоева, 2004).

Переменные температуры стимулируют многие физиоло​гические процессы. Например, Ф. Вентом еще в 1940-е гг. было показано, что томаты (.Lycopersicon) быстрее цветут, завязывают и дают крупные пло​ды, если дневная температура +26,5° сменялась ночной около +17-20°. Семена многих луговых видов тоже гораздо лучше прорастают при переменных температурах (Культиасов, 1982). 
Чередование высоких и низких температур, как и фотопери​одизм, служит регулятором внутренних часов растений. Воз​можно, низкие температуры повышают активность ферментов, осуществляющих гидролиз крахмала в листьях, а образующиеся растворимые формы углеводов потом передвигаются в корни и боковые побеги (Третьяков и др., 2000). На растяжение расте​ний во многих случаях больше влияет ночная температура, чем дневная. Относительно низкие ночные температуры ускоряют рост боковых побегов и корневой системы томатов, повышают урожай клубней картофеля (Solatium tuberosum), сахаристость корнеплодов сахарной свеклы (Beta vulgaris) (Якушкина, 1980).

По B.JIapxepy (1978), для тропических растений разница между дневными и ночными температурами составляет 3-6°, для большинства растений умеренного пояса — 5-7°. Растения континентальных областей, для которых харак​терен четкий суточный ход температуры, лучше развиваются, если ночь на 10-15° холоднее, чем день. Но это закреплено не у всех растений. 
В процессе эволюции большое значение имела смена времен года, которая вызывает у растений закономерное чередование периодов активного функционирования и покоя, в который даже в тропиках периодически погружаются многие растения. С сезонной сменой температур скоррелированы многие кле​точные процессы. Так, зимой и в начале весны, когда склады​вается особо стрессовая комбинация пониженной температуры и яркого света, происходит реорганизация фотосинтетиче​ского аппарата в сторону светового типа, что существенно снижает вероятность его повреждения. Происходящее ранней осенью увеличение количества митохондрий имеет большое значение для поддержания жизнедеятельности при низкой температуре во время покоя (как механизм компенсации сни​жения эффекта дыхания) (Кислюк и др., 1995).

Однако внутрисезонные колебания температуры могут разбалансировать нормальный ход развития растений. Например, чередование морозов и оттепелей могут снять выработанную морозостойкость растения. Поэтому действие переменных температур может быть для растений и положительным, и от​рицательным в зависимости от амплитуды колебаний, их про​должительности и фона воздействия.

Поддерживая некоторую ночную температуру и суточный температурный градиент, можно управлять ростом и разви​тием растений. Растениеводы могут выбирать температурный режим вы​ращивания с целью получения растений высокого качества к установ​ленным срокам.

Экологические группы растений по отношению к теплу

В зависимости от особенностей температурных кривых жизнедеятельности видов и положения их кардинальных то​чек различают экологические группы растений по отношению к температуре: 
– мегатермные (теплолюбивые=термофильных) формы – оптимум лежит в области повышенных температур. Они обитают в областях тропического и субтропического кли​мата, а в умеренных поясах – в сильно прогреваемых место​обитаниях; 
–  микротермные (холодолюбивых – криофильных) растения – оптимальны низкие температуры. Это виды, живущие в полярных и высокогорных об​ластях или занимающие холодные местообитания; 
– можно вы​делять также промежуточную группу мезотермных растений. Это растения умеренно теплого климата с холодным периодом, который не прерывает вегетацию (например, средиземноморские). Они чувствительны к морозу, не выносят суровых зим. Это обычно вечно​зеленые растения или растения с голыми незащищенными почками.
Различие этих групп проявляется по положению оптимума на температурной кривой фотосинтеза, а положение точек мини​мума и максимума указывает на их выносливость к экстре​мальным температурам (холодостойкость и жаростойкость). 
За долгий период эволюционного освоения планеты рас​тения приспособились к воздействию разных температур. Но эти адаптации не защищают их абсолютно. Экстремальные температуры нарушают их жизнедеятельность и ограничи​вают распространение. Действие жары и холода зависит от их интенсивности, продолжительности, периодичности, а также от состояния растений (организмы в состоянии покоя, на​пример сухие споры и пойкилогидрические растения в вы​сохшем состоянии, нечувствительны ко многим воздействиям и могут пережить без повреждения любую температуру на Земле). Многие растения обладают выраженной устойчивостью к действию экстремальных температур, но обычно она не яв​ляется их постоянным свойством, а формируется в процессе воздействия некоторых тепловых условий.
3 Действие низких температур на растения, группы растений по стойкости к охлаждению
В экологии растений принято различать действие холода (низкой положительной температуры) и мороза (отрицательных температур). Отрицательное влияние холода зависит от диапа​зона понижения температур и продолжительности их воздей​ствия. Падение температуры ниже некоторого значения в ряде случаев у многих растений вызывает переход в состояние по​коя. При этом тормозятся дыхание и другие процессы, но жиз​недеятельность сохраняется. Однако так происходит не всегда.

Повреждение растений холодом

Уже неэкстремальные низкие температуры неблагоприят​но сказываются на растениях, поскольку тормозят основные физиологические процессы (образование пигментов, фото​синтез, транспирацию, водообмен и др.), снижают энергети​ческую эффективность дыхания, изменяют функциональную активность мембран, приводят к преобладанию в обмене ве​ществ гидролитических реакций. 
Внешне повреждение холо​дом сопровождается потерей листьями тургора и изменением их окраски из-за разрушения хлорофилла. Резко замедляются их рост и развитие. Так, листья огурца (Cucumis sativus) теря​ют тургор при 4-3° на третий день, растение завядает и гибнет из-за нарушения доставки воды. 
Основной причиной повреждающего действия низкой поло​жительной температуры на теплолюбивые растения является нарушение функциональной активности мембран из-за пере​хода насыщенных жирных кислот из жидкокристаллического состояния в гель при низкой температуре . В результате, с одной стороны, происходит повышение про​ницаемости мембран для ионов, а с другой – увеличивается энергия активации ферментов, связанных с мембраной. Все это приводит к неблагоприятным сдвигам обмена веществ, рез​кому возрастанию количества эндогенных токсикантов (ацетальдегид, этанол и др.), а при длительном действии низкой температуры – к гибели растения.
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При снижении температуры до нескольких градусов выше 0° гибнут многие растения тропического и субтропического происхождения. 

Морозное повреждение клеток растений

Гибель от мороза в целом обычно связывают с дезорганизацией обмена белков и нуклеи​новых кислот, но также важно нарушение проницаемости мембран и прекращение тока ассимилятов. Процессы распада начинают преобладать над процессами синтеза, яды накапли​ваются, нарушается структура цитоплазмы.

Многие растения не повреждаются при температурах выше 0°, но гибнут от образования льда в тканях. В обводненных неза​каленных органах лед может образовываться в протопластах, межклетниках и клеточных стенках. Г.А. Самыгин (1974) выде​ляет три типа вымерзания клеток, зависящие от физиологи​ческого состояния организма и его готовности к перезимовке. В первом случае клетки гибнут после быстрого образования льда сначала в цитоплазме, а потом в вакуоли. Второй тип вы​мерзания связан с обезвоживанием и деформацией клетки при образовании межклеточного льда. Третий тип гибе​ли клеток происходит при сочетании меж- и внутриклеточно​го льдообразования.

С падением температуры все больше воды клетки перехо​дит в лед. При этом, выкристаллизовавшись, он действует как осушитель. В результате протопласты отдают воду, сильно сжи​маются, и концентрация растворенных веществ в них возрас​тает. При обезвоживании же цитоплазмы (в ре​зультате засухи или замерзания) инактивируются ассоцииро​ванные с мембранами ферментные системы, участвующие в синтезе АТФ и процессах фосфорилирования. Инактивацию вызывают токсичные концентрации солей и органических кислот в незамерзшем растворе (напротив, сахара и их произ​водные, ряд аминокислот и белков защищают мембраны и ферменты от токсинов).

При длительном действии мороза кристаллы льда вырастают до значительных размеров и могут сжимать клетки и повреж​дать плазмалемму. Процесс образования льда зависит от скоро​сти понижения температуры. Если вымерзание идет медленно, лед образуется вне клеток, и при оттаивании они остаются жи​выми. Когда же температура падает быстро, вода не успевает проникнуть сквозь клеточную оболочку и замерзает между ею и протопластом, что вызывает разрушение периферических слоев цитоплазмы, а потом и смертельное повреждение всего прото​пласта. При очень быстром падении температуры вода не успе​вает даже выйти из протопласта и кристаллы льда быстро рас​пространяются по клетке. Следовательно, клетки быстро замерзают в том случае, если вода из них не успела оттечь. По​этому важен быстрый отток ее в межклетники, чему способ​ствует поддержание высокой проницаемости мембран, связан​ное с большим содержанием в их составе ненасыщенных жирных кислот. У закаленных растений при от​рицательных температурах мембраны "не застывают" и сохра​няют в данных условиях функциональную активность. Морозо​устойчивость клетки также повышается, если вода прочно связана со структурами протоплазмы.

Морозом может сильно нарушаться структура мембран. Мембранные белки дегидратируются и денатурируют, что инактивирует важные системы активного транспорта сахаров и ионов калия. Морозный распад липидных компонентов мемб​ран сопровождается гидролизом фосфолипидов и образова​нием фосфорной кислоты. В итоге поврежденные мембраны теряют полупроницаемость. В результате усиливается потеря клетками воды, они теряют тургор, межклетники заполняют​ся водой, и из клеток интенсивно вымываются необходимые для жизни ионы.

Действие температурного стресса зимой часто сочетается с повреждением ассимилирующих органов све​том. Так, в хлоропластах хвои повреждается электронтранспортная цепь, но эти повреждения обратимы. В хлоропластах зимующих растений увеличивается содержание каротиноидов, защищающих хлорофилл от зимнего фотодинамического эффекта (повреждения светом). 

Морозные механические повреждения организмов растений

Особенно страдают ство​лы деревьев и крупные ветви. Зимой при сильном ночном ох​лаждении ствол быстро теряет тепло; кора и наружные слои древесины охлаждаются быстрее, чем внутренняя часть ство​ла, поэтому в них возникает значительное напряжение. При быстром изменении температуры происходит вертикальное растрескивание ствола. Кроме того, возможно возникновение тангентальных трещин и отслоек коры.

Морозобойные повреждения могут происходить и днем. При длительных морозах, особенно в солнечную погоду, воз​вышающиеся над снегом части растений могут пересыхать от дисбаланса транспирации и поглощения воды из холодной почвы (имеет также значение сжатие клеток при обезвожива​нии и образовании льда, замораживание клеточного сока). Морозное высыхание имеет значение лишь для достаточно морозоустойчивых растений, непосредственно не повреждаю​щихся низкими температурами. У древесных растений в райо​нах с солнечной зимой (Восточная Сибирь, Северный Кавказ, Крым и др.) даже отмечаются зимне-весенние "ожоги". Они по​являются на южной стороне ветвей и молодых незащищенных стволах. Ясными зимними и весенними днями у неопробковевших частей растений клетки нагреваются, теряют морозо​стойкость и не выдерживают последующих морозов.

В лесотундре морозобойные повреждения могут образовываться и летом при отрицательной температуре. Особенно подвержен морозному повреждению молодой подрост.
Морозобойные трещины при активной работе камбия мо​гут закрыться. Но если новые слои древесины не успевают об​разоваться, вертикальные проемы распространяются внутрь по радиусу ствола. В раны попадает инфекция, которая распространяется на здоровые ткани, нарушает работу прово​дящей системы и может привести дерево к гибели.

Уплотнение и растрескивание замерзшей почвы приводит к механи​ческому повреждению и разрыву корней. Так же может действовать и мо​розное "выпирание" растений, которое вызывается неравномерным за​мерзанием и расширением почвенной влаги. При этом возникают силы, выталкивающие растение из почвы. В результате происходит выворачива​ние дернин, оголение и обрывы корней, вывал деревьев.

Суммируя данные о зимних повреждениях растений, кроме собственно холодостойкости и морозостойкости, отражающих способность переносить прямое действие низких температур, выделяют зимостойкость – способность к перенесению всех неблагоприятных зимних условий (замерзание, выпревание, выпирание и др.). При этом специальных морфологических приспособлений, защищающих только от холода, у растений нет, и в холодных местообитаниях защита осуществляется от всего комплекса неблагоприятных условий (ветры, иссушение, холод и др.)

Зимняя засуха

Холод воздействует на растение не только прямо через термонарушения, но и косвенно через физиологическую засу​ху. При наступлении холодов воздух охлаждается быстрее почвы и главное повреждающее действие сначала оказывает именно низкая температура, но потом вред может наносить косвенное иссушающее действие холода. Так, при зимнем интенсивном освещении и потеплении температура воздуха может превысить температуру почвы. Надземные части расте​ний усиливают транспирацию, а поглощение воды из холод​ной почвы замедлено. В результате в растении повышается осмотическое давление, наступает водный дефицит. При длительных холодах и интенсивной зимней инсоляции это может привести к значительным и даже летальным повреж​дениям растений. Поэтому зимой для растений часто опасны не столько низкие температуры, сколько повышение осмоти​ческого давления и потеря воды от "морозной засухи".

Иссушающее действие холода усугубляют усиливающие транспирацию зимние ветры, а уменьшает зимнее иссушение сокращение транспирирующей поверхности, что и происхо​дит во время листопада. 

Важно, что растения испытывают физиологическую су​хость не столько во время наиболее сильных морозов, сколь​ко весной, когда температура воздуха положительна, а почва еще не оттаяла. Так, ранней весной сильно страдают по этой причине вересковые кустарнички, растущие на бесснежных участках. 

Стимулирующее воздействие на растения низких температур

Холод также оказывает стимулирующее влияние на разви​тие растений, переход их к росту и репродукции. 
Воздействие холода необходимо для развития почек боль​шинства древесных растений умеренного климата (для выхода их из глубокого покоя). Пониженная температура инициирует сезонные изменения ультраструктуры клеток апикальной ме​ристемы почек. Как показали опыты с тополем (Populus euroamericana), в середине января-начале февраля (после вы​хода из состояния покоя) в пластидах этих клеток начинают ак​тивно формироваться проламеллярные тела. В оранжерее эти изменения для растений не характерны, и почки у них в срок не распускаются. 
Низкие температуры – необходимое условие и для разви​тия уже сформированных многолетних органов. Длительное воздействие низких температур является пусковым фактором инициации зимней стадии биосинтеза хлорофилла и обновления фотосинтетического аппарата.

Осеннее похолодание оказывает стимулирующее воздействие на деле​ние хлоропластов, в результате чего число их увеличивается (зимой же происходит их слияние и разрушение, и к лету общий объем их минима​лен). 

Некоторые виды нуждаются в воздействии низких темпера​тур для того, чтобы перейти к цветению и полностью завер​шить жизненный цикл. Холод часто необходим для стимуля​ции образования цветочных почек. Стимулирующее влияние низких температур сказывается также на начальных этапах развития озимых культур. Например, высеянная весной ози​мая пшеница (Triticum aestivum) не зацветет и может погибнуть при ранневесенних морозах. Если же ее влажные наклюнув​шиеся семена подвергнуть воздействию температур, близких к замерзанию, они и при весеннем посеве дадут неплохой уро​жай. Озимым растениям необходим короткий период воздей​ствия холода после прорастания семян. Такой тип влияния низкой температуры называется яровизацией, или вернализацией (приведением "в весеннее состояние"). Для человека это мо​жет быть и нежелательным: двулетники после поздних замо​розков могут завершить жизненный цикл в первый год, на​пример, капуста (Brassica oleracea) не завяжет кочана.

В действии низких температур нуждаются для энергично​го прорастания семена некоторых растений. Этот процесс называется стратификацией. 
Стимулирующее воздействие низких температур имеет значение в интродукции. Если вид продвинуть далеко к севе​ру, он рано попадает под охлаждение, и его рост может во​зобновиться в еще опасный по температуре период, а будучи перенесенным далеко на юг, он может подвергнуться охлаж​дению только в конце зимы, и его развитие задержится.

Зимний покой растений

В умеренном поясе в годовом ходе температур четко выра​жен холодный период, когда активная жизнедеятельность невозможна. Соответственно, у пойкилотермных организмов в годичном цикле адаптивно чередуются фазы активности и покоя. Однолетние растения переживают холодный период в виде семян, а у многолетников переходят в состояние покоя многолетние органы.

Покоем принято называть такое состояние растений, когда у них отсутствует видимый рост. Покоящиеся органы дышат, в них идет превращение запасных веществ, но скорость про​цессов мала. В период покоя растения пребывают в таком физиологическом состоянии, которое позволяет им с наи​меньшими потерями пройти через неблагоприятный период. Так, листопад и отмирание надземных неодревесневших ор​ганов сокращают расходы на дыхание и спасают растения от зимней засухи, уменьшив транспирирующую поверхность. Чтобы максимально сократились отдача воды и обмен ве​ществ у зимующих органов, в период зимнего покоя их устьица находятся в закрытом состоянии. В их клетках также уменьшается содержание свободной воды и проницаемость цитоплазмы, значительно снижается интенсивность дыхания и скорость окислительно-восстановительных процессов, рез​ко падает содержание ростовых веществ, инактивируется фо​тосинтетический аппарат.

В период зимнего покоя накопленное органическое веще​ство почти не расходуется, поэтому, например, долгую по​лярную ночь северные растения переносят без ущерба. В це​лом у зимующих растений существенно понижен обмен веществ и ограничено взаимодействие со средой, что делает их менее чувствительными к повреждающим воздействиям. В состоянии покоя растения хорошо адаптиро​ваны к перенесению долгих и сильных морозов. В холодных районах почки деревьев и хвоя успешно переживают суровые морозы ниже -40°. 
В покоящихся растениях происходят существенные измене​ния. В первом периоде никакие воздействия не заставят расте​ние начать развитие. Если осенью или в начале зимы поста​вить в воду срезанную ветку дерева или выкопать травянистый многолетник, например луковицу тюльпана (Tulipa), и помес​тить их в тепло, то почки очень долго, а у некоторых вообще не раскроются. В это время растения не вывести из состояния покоя и другими воздействиями (химическими, механически​ми и др.). Такой период жизни организмов называется перио​дом органического (глубокого) покоя. Однако с конца декабря- начала января покой становится менее глубоким, и почки быстрее трогаются в рост, а с конца января они распускаются уже через 2–3 дня, причем устанавливается постоянная ско​рость реагирования на тепло. Таким образом, на втором этапе зимы глубокий покой заканчивается, и растения становятся готовы к возобновлению развития, но из-за низких температур оно пока невозможно. Поэтому вторую фазу зимнего покоя называют вынужденным покоем. Фаза глубокого покоя выраже​на не у всех растений. Некоторые весь холодный период нахо​дятся в состоянии вынужденного покоя. Так, ряд трав продол​жают развитие теплой осенью и при перенесении в теплое помещение зимой сразу начинают рост. Обычно это теплолю​бивые растения, и от осеннего возобновления вегетации их предохраняют высокие температурные пороги начала развития.

Разные виды и сорта требуют различной длительности по​коя. Однако сопоставление сроков наступления вынужденно​го покоя с ходом температур показывает, что у большинства растений умеренных широт глубокий покой заканчивается уже в середине зимы, когда стоят самые сильные холода. Это имеет экологическое объяснение: глубокий покой необходим в начале холодного периода, когда температурный режим не​устойчив, и потепления могут спровоцировать рост и разви​тие растений (но они будут обречены при неизбежном далее похолодании). Поэтому адаптивный смысл глубокого покоя заключается в защите растений от преждевременного разви​тия. В середине зимы, когда устанавливаются устойчивые холода, необходимость в глубоком покое отпадает, так как теперь от возобновления развития растения надежно предох​ранены низкими температурами. Поэтому у большинства рас​тений умеренных широт переход от глубокого покоя к вы​нужденному совпадает со временем установления устойчивых низких температур.
Подготовка к состоянию покоя происходит заблаговремен​но. Задолго до холодов начинаются пожелтение и сбрасывание листвы, одревеснение и опробковение побегов, закаливание. Сигналом к запуску этих процессов является сокраще​ние длины дня. Однако приуроченность осенних явлений к конкретным датам зависит и от температурной поправки: одна и та же продолжительность дня в теплую осень воспринимает​ся как более длинная (как продолжение лета), а при похолода​ниях – как более короткая. Выход же из состояния покоя (на​чало сокодвижения, раскрывание почек, отрастание побегов, бутонизация и т.д.) происходит под действием весеннего по​вышения температуры, т.е. гораздо позже окончания периода глубокого покоя. Сигнальным фактором к окончанию покоя служит повышение температуры, а не удлинение фотоперио​да, так как большинство растений в это время находится в безлистном состоянии, а фотопериодическая информация воспринимается листьями.

В природе растение получает необходимую дозу холода уже к началу зимы и, вероятно, это является сигна​лом для перехода их из глубокого покоя в вынужденный. Та​ким образом, потребность растений умеренных широт в по​ниженных осенних и повышенных весенних температурах означает, что для них имеет значение не столько общий уро​вень получаемого тепла, сколько чередование холодных и теплых сезонов года — сезонный термопериодизм.
Таким образом, у растений имеется два основных физиоло​гических состояния — вегетирующее и зимостойкое. Активный рост и зимостойкость не совместимы друг с другом. Активный рост идет в теплое время, а в холодный период формируется зимостойкость. Вхождение растений в глубокий покой являет​ся одним из условий формирования их устойчивости (Косу- лина и др., 2003).

4 Действие высоких температур на растения, группы растений по жаростойкости

Действие перегрева на растения

Перегрев может вызывать водный дефицит и характерные для него изменения у расте​ний. Высокая температура сама по себе приводит к гибели из-за повреждения мембран, инактивации и денатурации белков.
При перегреве в растении обычно падает активность син​тетических процессов и усиливаются процессы гидролити​ческие. Даже если из строя выходят немногие термолабиль​ные ферменты, это ведет к гибели клеток от расстройства обмена нуклеиновых кислот и белков. Растворимые азотистые соединения накапливаются в таких концентрациях, что диф​фундируют из клеток. Образуются ядовитые продукты распа​да, которые больше не обезвреживаются. Гидролиз белков, на​пример, может идти до аммиака, который вызывает сильное отравление клеток и гибель растений (Альтергот, 1981; Ген- кель, 1982; и др.). Однако у жаростойких видов при этом так​же наблюдается увеличение содержания органических кис​лот, связывающих избыточный аммиак.

Характерно, что большинство растений повреждается темпе​ратурами немного выше +30°, хотя ферменты и органеллы, выде​ленные из растений, при таких температурах обычно не повреж​даются. Дело в том, что при перегреве быстро происходит распад белково-липидных комплексов и изменение структуры мембран. Мембраны клеток и органелл чувствительны к изменениям температуры из-за плавления или затвердевания жирных кислот в фосфолипидах. Известно, что растения при высоких температурах синтезируют больше насыщенных жиров с более высокой температурой плавления (обратное явление на​блюдается при низких температурах) (Косулина и др., 1993).

Другая причина повреждения клеток при перегреве состоит в том, что при повышенных температурах некоторые материа​лы, необходимые для роста, быстро разрушаются или не об​разуются в нужном количестве.

У многих организмов имеются гены, "чувствительные к температуре". 

Высокие температуры вызывают существенное изменение энергети​ческого обмена. Они нарушают баланс ассимиляции, усиливая дыхание при снижении фотосинтеза. Многие растения переносят потепление хуже, чем похолодание. Холод может приостановить вегетацию, а тепло принуждает растение к совершенно иному, неприемлемому балансу. Так, в ботанических садах суб​тропические растения, чей оптимум температур около +15°, легко пере​носят похолодание до +10 и даже до +5°, но температура в +20° приводит к их чрезвычайному угнетению (до гибели). Потепление зимы могло быть катастрофичным для многих субтропических растений древних лавровых лесов.

Тепловые повреждения растений в разных условиях

На Земле многие растения обитают в климатических усло​виях с высокими температурными показателями. Пройдя в этих местах долгий эволюционный путь, они приспособи​лись к такой среде, и высокие температуры во многих слу​чаях существенно не повреждают их. Растения же, обычно существующие в более мягких тепловых условиях, жарой по​вреждаются сильнее.

В умеренном климате высокими температурами часто по​вреждаются сочные плоды винограда (Vitis vinifera) и яблони (Malus domestica), которые иногда получают "солнечные ожо​ги". У деревьев умеренной зоны жарой могут повреждаться сеянцы, иногда получающие ожоги коры (особенно весной). Растения, выросшие в тенистых условиях, страдают от жары сильнее, чем растения светлых сухих и прогреваемых место​обитаний. Жароповреждения наблюдаются и в пустынях, где их проявления у разных видов довольно разнообразны. При подъеме температуры выше критической для роста растения жарких пустынь впадают в покой, а при дальнейшем ее по​вышении могут погибнуть.

Характерно, что виды из мест с более холодным климатом повреждаются уже при сравнительно невысоких температу​рах. Так, органы растений умеренной зоны должны повреж​даться при температуре воздуха в интервале +40-55. Однако термальная смерть листа — реальное явление в умеренном климате. Если транспирационное охлаждение по каким-либо причинам снижено, он довольно быстро нагревается и при более низких темпера​турах (Культиасов, 1982).

Растения получают тепловые повреждения при пожарах, особенно в саваннах и зарослях жестколистных кустарников, а также на пустошах и специально выжигаемых угодьях. Пе​регрев почвы при этом может приводить к повреждению и отмиранию поверхностных корней, ожогам корневой шейки.

Тепловые повреждения от "солнечных ожогов" зимой и весной могут получать хорошо освещенные стволы деревьев. При температуре воздуха около 0° температура камбия на солнечной стороне ствола может повышаться до +30°.

В онтогенезе растений отмечаются наиболее чувствитель​ные периоды к высоким температурам и водному дефициту. Как правило, они совпадают с периодом наиболее интенсив​ного роста и формирования гамет.
5. Термостойкость растений

Составляющие термостойкости растений

Приспособительные механизмы, обеспечивающие возмож​ность противостоять неблагоприятным температурам, могут действовать на всех уровнях организации — молекулярном, клеточном, организменном и популяционном. Термостой​кость – это способность организма переносить жару или хо​лод без необратимого повреждения. Составляющие термостойкости:

– это выносливость, или устойчи​вость, толерантность – способность протоплазмы переносить экстремальные температуры в силу ее собственных физико-хи​мических свойств; 
–  избегание – комплекс имеющихся у растения защитных приспособлений, которые снижают вредное действие фактора, замедляют или предотв​ращают развитие повреждений. 
Термоустойчи​вость меняется в онтогенезе. Проростки, растущие весенние побеги не способны закаливаться (повышать свою термостой​кость) и поэтому чрезвычайно чувствительны к неоптималь​ным температурам. В процессе развития организм приобретает способность видоизменять метаболизм в ответ на изменения температуры.

Длительное и регулярное воздействие крайне неблагопри​ятных температур растения выдерживают только тогда, когда жаро- или морозоустойчива сама протоплазма. Это свойство обусловлено генетически и поэтому у разных видов и сортов выражено в разной степени. Формирование термоустойчиво​сти связано с синтезом белка и ряда протекторных веществ. Терморезистентность находится в зависимости от изменений в функциональной организации генома: репрессируются одни гены и активируются другие. 

Компоненты термостойкости могут компенсировать и дополнять друг друга. Например, жаростойкость меняется в зависимости от выраженности транспирационного охлаждения: чем ниже интенсивность охлаждения от испарения, тем более жароустойчива цито​плазма. 

При экстремальных температурах для растений очень важ​но сохранить достаточный уровень энергообеспечения роста и репарации возможных повреждений, что определяется ин​тенсивным дыханием. 

Важным фактором защиты растений от неблагоприятной температуры является возможность сохранять достаточный уровень биосинтетических процессов. Так, для многих холодо​стойких растений характерна адаптация фотосинтеза к низким положительным температурам. Она выражается в изменении липидного состава хлоропластов и увеличении термоустойчи​вости ферментов цикла Кальвина. Повышение интенсивности фотосинтеза при низких положительных температурах способ​ствует синтезу большого количества защитных веществ, кото​рые помогают холодостойким растениям переносить холод. Кроме того, у устойчивых растений происходят изменения азотного обмена и роста клеток.

На организменном уровне защита проявляется в опадении или неразвитии ряда плодоэлементов и ускоренном старении нижних листьев. На популяционном уровне термозащита реализуется в выживаемости особей с более широкой генети​ческой нормой реакции на экстремальный фактор.

Термоустойчивость растений зависит от воздействия других экологических факторов. Так, холодостойкость усиливается при внесении калийных удобрений, повышении влажности воздуха, улучшении освещенности, закаливании низкими неповреждающими температурами или сменой тепла и холода. 

Термоустойчивость зависит от сезона года. Зимой закален​ные растения переносят низкие температуры намного лучше незакаленных или потерявших закалку (осенью или весной).

Термостойкость разных органов растений 
Действия холодов и жары обычно ограничены по време​ни, и растения нередко избегают их воздействия, сбрасывая чувствительные части. 
Разные органы и ткани сильно отличаются по термостойкости. На​пример, у кукурузы (Zea mays) и гречихи (Fagopyrum esculentum) быстрее всего от холода отмирают стебли, у риса (Oryza sativa) — листья, у сои (Glycine) — черешки листьев, а у арахиса (.Arachis hypogaea) — корневая система. Особенно чувствитель​ны к холоду репродуктивные органы, а зародышевый мешок может погибнуть и тогда, когда завязь еще не повреждена. 
В целом обычно наиболее чувствителен к холоду гинецей, цветки чувствитель​нее плодов и листьев, листья и корни чувствительнее стеблей. Очень чувствительна также меристема конуса нарастания, по​этому большое значение имеет защита почек. Среди тканей побега наибольшей устойчивости в закаленном состоянии дос​тигает камбий. 

Довольно чувствительны к холоду и жаре подземные орга​ны многих растений. У древесных форм устойчивость одре​весневших участков корневой системы, прежде всего корне​вой шейки, имеет решающее значение для выживания всего растения: если эти части отмирают, то гибнут и побеги. В уме​ренной зоне ранней весной при сильном нагревании солнеч​ными лучами могут быть ожоги корневой шейки, как это ча​сто случается с дубами (Quercus robur) в молодом возрасте. У травянистых растений лиственных лесов умеренного пояса морозостойкость малозащищенных надземных почек и пере​зимовывающих листьев часто гораздо выше, чем у закрытых под​земных органов (корневищ, корней и др.)

Чувствительны к экстремальным температурам ткани про​ростков. Это может мешать возобновлению деревьев на гарях, незаросших вырубках и т.п. 
Разные органы и ткани имеют неодинаковую способность к повышению термостойкости. Так, не способны к закали​ванию листья листопадных деревьев. Цветочные почки зака​ливаются хуже листовых. Неодревесневшие побеги закалива​ются слабее уже оформившихся ветвей дерева. Приобретя разную морозостойкость, у плодовых деревьев корни вымер​зают при температурах -10-14°, а надземная часть того же дерева может выносить температуру до -40°.

Границы же морозостойкости почек деревьев и кустарников лежат в пределах от -21 до -40°. При этом виды умеренной зоны с незащищенными поч​ками более морозостойки, чем с защищенными. Устойчи​вость почек важна для оценки последствий холодового воз​действия. Потеря листвы не так опасна, если сохранены почки. Наиболее устойчивы из них спящие, и при их вынуж​денном задействовании деревья начинают куститься.

Группы растений по стойкости к охлаждению

Как меру устойчивости обычно рассматривают температуру, при которой погибает половина взятых расте​ний — летальная температура — TLy.

В зависимости от степени и характера стойкости к охлаж​дению выделяют три группы растений: 
—  нехо​лодостойкие (теплолюбивые) растения. К этой группе относятся виды, которые серьезно повреждаются уже при температурах выше точки замерзания. Обычно они погибают при положи​тельных температурах ниже +10°. Особенно губительны для них температуры до +4—5°, при которых наблюдается самое плотное состояние воды, ведущее к нарушению обмена. Ми​нимальная температура их прорастания +10—14° и выше, а появление всходов происходит при +12-15° (Косулина и др., 1993). Среди этих растений – обитающие в теплых водах водо​росли, многие тропические и субтропические виды. Некоторые сельскохозяйственные расте​ния-выходцы из тропиков повреждаются уже невысокими плюсовыми температурами. К ним относятся рис (Oryza sativa), хлопчатник (Gossypium), фасоль (Phaseolus), сорго {Sorghum), кле​щевина (Ricinus communis), арахис (Arachis hypogaea), арбуз (Citrullus lanatus), дыня (Melo sativus), огурцы (Cucumis sativus), тыква (Cucurbita реро) и др. Саженцы тропических древесных пород гибнут при +3-5°. У многих термофильных комнатных и оранжерейных растений, например глоксинии (Gloxinia) и колеуса (Coleus), понижение температуры до нескольких гра​дусов выше 0° вызывает "простуду": при отсутствии видимых повреждений у них останавливается рост, опадают листья, растения завядают и гибнут. Это явление известно и для теп​лолюбивых сельхозкультур (фасоль, огурцы и др.).
– холодостойкие, но не​морозостойкие (умеренно теплолюбивые). Они переносят низ​кие положительные температуры, но погибают при образова​нии в тканях льда. Эти виды повреждаются, но не погибают при легких кратковременных заморозках (до -3°), а понижение температуры ниже +5° переносят без значительных повреж​дений. Их всходы появляются при +8—12°. Они защищены от повреждения только средствами, замедляющими замерзание. В более холодное время года у них повышается концентра​ция осмотически активных веществ в клеточном соке и про​топлазме, а также переохлаждаемость. Это предотвращает или замедляет образование льда при температурах до -7°, а при постоянном переохлаждении и до более низких темпера​тур. В период вегетации неморозостойки все листостебельные растения. К этой группе относятся многие сельскохозяй​ственные культуры — томаты (Lycopersicon), картофель (Solanum tuberosum), гречиха (Fagopyrum esculentum), просо (Panicum), ку​куруза (Zea mays), соя (Glycine) и др. 
— морозостойкие (льдоустойчивые) растения. В холодное время года они переносят внеклеточное замерза​ние воды и связанное с ним обезвоживание. Эти виды вы​держивают заморозки до -8-10°. Семена их прорастают уже при +5-6°. К ним относятся конопля (Cannabis sativa), горчи​ца (Sinapis), яровая пшеница (Triticum aestivum), яровой яч​мень (Hordeum), овес (Avena sativa), горох (Pisum sativum), лю​пин (Lupinus), подсолнечник (Helianthus annuus), свекла (Beta vulgaris), капуста (Brassica oleracea), рапс (В. napus) (Косулина и др., 1993). Лиственни​ца (Larix) хорошо выдерживает замерзание тканей и пониже​ние температуры воздуха до -62

Группы растений по жаростойкости

Действие тепла на растения зависит от полученной дозы (продолжительности и силы воздействия): более умеренная жара при большой продолжительности оказывает такое же повреждающее действие, как и кратковременная сильная жара. Поэтому жароустойчивость характеризуют переносимо​стью некоторых температур при их получасовом воздействии. 
Группы растений по жаростойкости:

– нежаростойкие — объединяет виды, кото​рые повреждаются уже при +30-40°. Это водоросли и подвод​ные листостебельные растения, лишайники в набухшем состоя​нии и большинство нежестколистных наземных растений. 

– жаровыносливые растения — это эукариотные организмы солнечных и сухих местообитаний, как правило, обладающие высокой способностью закаливаться по отношению к жаре. Они переносят получасовое нагревание до +50—60°. Температура выше +60° обычно является непереходимой границей. Наибольшей устойчиво​стью к прогреву поверхности субстрата обладают лишайники. Возможно, это связано с высокой сте​пенью их обезвоживания, особенно в сухой и жаркий сезон (в сухом виде они выдерживают температуру до +95°).

– жаростойкие виды — составляют термо​фильные прокариоты (из фотоавтотрофов — цианобактерии). Они обладают особенно устойчивыми нуклеиновыми кисло​тами и белками. Некоторые из них переносят чрезвычайно высокие температуры (до +85°). Настоящих термофилов среди высших растений нет.

Жаростойкость — специфичное свойство, и даже близкород​ственные виды могут заметно различаться по этому признаку. У некоторых видов жаростойкость, подобно морозостой​кости, подвержена сезонным изменениям, хотя и менее вы​раженным. Так, брусника (Vaccinium vitis-idaea) и толокнянка (Arctostaphylos uva-ursi) в Арктике летом переносят нагрев до +48—52°, зимой до +56—60°; северо-океанические виды — вереск обыкновен​ный (Calluna vulgaris) и черника (Vaccinium myrtillus) — летом до +47_48°, зимой до +50—52°; вечнозеленые растения уме​ренной зоны — ель европейская (Picea abies) и пихта белая (Abies alba) — летом до +46°, зимой до +47—48.

Так, молодые, активно растущие ткани менее ус​тойчивы, чем старые и покоящиеся. Для многих растений высокие температуры особенно опасны в период цветения, так как вызывают стерильность цветков и опадение завязей. 
