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Аннотация. Прошло более 40 лет с начала использования инфракрасного термометра для оценки засухо- и 
жаростойкости в селекции растений. За это время метод широко распространился во всем мире. Однако в 
России описываемый способ оценки стрессоустойчивости сортов до сих пор не применяется. Нами сделан 
обзор результатов использования инфракрасного термометра в селекции растений. На примере пшеницы 
описаны основные достоинства и недостатки показателя CTD  (сanopy temperature depression), оценивае-
мого посредством инфракрасного термометра. Генотипы с более высоким значением CTD, а значит, более 
прохладным пологом в условиях засухи, используют большее количество доступной почвенной влаги для 
охлаждения за счет транспирации. CTD – интегрирующий признак, который диагностирует текущий водный 
статус растений. Коэффициент вариации показателя CTD находится в пределах 10–43 %. В значительном ко-
личестве работ показана его тесная взаимосвязь с урожайностью и высокая наследуемость, однако в целом 
больший коэффициент наследуемости имела урожайность. Применение показателя CTD в практической се-
лекции пшеницы оспаривается рядом исследователей из-за значительного количества влияющих на него 
факторов. CTD тесно связан с другими признаками, отражающими водный статус растений или результат 
адаптации к засухе или жаре. Локусы количественных признаков, ассоциированные с CTD, обнаружены на 
всех хромосомах, за исключением хромосомы 3D. Выявленные локусы часто описывают небольшую часть 
фенотипической изменчивости (10–20 %, чаще менее 10 %), что затруднит пирамидирование генов, связан-
ных с температурой полога, посредством маркерной селекции. Оценка показателя CTD надежна, технически 
проста и производительна и при надлежащем ее использовании позволяет объективно определить одну 
из сторон жаро- и засухоустойчивости сортов, сохранив растения в живом виде, что выгодно отличает ее от 
других методов. Наилучший результат описываемый метод демонстрирует в условиях терминальной засухи. 
Ключевые слова: показатель CTD; пшеница; засухоустойчивость; жаростойкость; критерий отбора.
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Abstract. An infrared thermometer was first used to assess drought and heat tolerance in plant breeding more than 
40 years ago. Soon afterward, this method became widely used throughout the world. However, Russia has not yet 
applied the described method for evaluating stress tolerance. This paper presents an overview of using infrared 
thermometry in plant breeding. Taking wheat as an example, it shows major advantages and disadvantages of 
canopy temperature depression (CTD) values measured by the infrared thermometer. The paper also demonstrates 
that genotypes with higher CTD values, and therefore with a lower canopy temperature, use more available soil 
moisture under drought stress to cool the canopy by transpiration. It refers to CTD as an integrative trait that 
reflects an overall plant water status. Its coefficient of variation lies in the interval of 10 to 43 %. A large number of 
publications illustrate a close relation between CTD values and yield and indicate a high heritability of the former. 
Meanwhile, the same works show that yield has a higher heritability. Moreover, some researchers doubt that CTD 
should be used in applied wheat breeding as there are many factors that influence it. CTD has a high correlation 
with other traits that reflect plant water status or their adaptation to drought or heat stress. Quantitative trait 
loci (QTLs) associated with CTD are localized in all chromosomes, except for 3D. These QTLs often explain a small 
part of phenotypic variance (10–20 %, more likely less than 10 %), which complicates the pyramiding of canopy 
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temperature genes through marker-assisted selection. The paper concludes that the evaluation of CTD appears 
to be a reliable, relatively simple, labor-saving, objective, and non-invasive method that sets it apart from other 
methods as well as shows the best results under terminal drought and heat stress conditions.
Key words: CTD; wheat; drought tolerance; heat tolerance; selection criteria.
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Введение
Ущерб от засухи и жары ежегодно отмечается на посевах 
мягкой пшеницы, которые занимают общую площадь 
200 млн га (Ortiz et al., 2008). Пшеница очень чувстви-
тельна к тепловому стрессу. Оптимальная температура 
для фотосинтеза у нее составляет примерно 25 °C (Nagai, 
Makino, 2009). Подсчитано, что с повышением температу-
ры воздуха над оптимальной на 1 °C в период налива зерна 
урожайность пшеницы снижается на 3–4 % (Wardlaw et 
al., 1989).

Одним из способов снижения ущерба от засухи явля-
ется селекция засухоустойчивых сортов. Работа в этом 
направлении трудоемка, поскольку включает оценку 
большого количества растений и осложнена низкой и 
непостоянной взаимосвязью между фенотипом и уро-
жайностью в условиях засухи по причине множества 
вовлеченных механизмов адаптации. Отбор, основанный 
исключительно на урожайности, осложняет селекцию на 
засухоустойчивость, так как урожайность характеризует-
ся низкой наследуемостью в условиях засухи (Sofi et al., 
2019). Следовательно, крайне важно обнаружить другие 
признаки, связанные с засухоустойчивостью, для быстрой 
оценки большого количества сортообразцов (Sohail et al., 
2020). 

Для выявления толерантных генотипов было предложе-
но несколько физиологических признаков. Физиологиче-
ский признак – это признак, который влияет на механизмы, 
играющие роль в адаптации растений к стрессу (Reynolds 
et al., 2009), например длина колеоптиле, сохранность 
зеленой окраски листьями, концентрация растворимых 
углеводов в стебле, водный потенциал листа, температура 
полога (англ. canopy temperature) и др. 

В настоящей статье представлен обзор результатов 
использования инфракрасного термометра в селекции 
растений.

Назначение показателя CTD  
и метод его определения
Температура полога – интегрирующий признак, который 
отражает водный статус растений, т. е. равновесие между 
потреблением воды корнями и транспирацией побегов 
(Berger et al., 2010). Под действием интенсивной солнеч-
ной радиации и засухи устьичная проводимость растений 
снижается, дефицит почвенной влаги приводит к падению 
нормального уровня транспирации, что в свою очередь 
способствует увеличению температуры полога (Rebetzke 
et al., 2013), поэтому измерение его температуры может 
использоваться в экспериментах по жаро- и засухоустой-
чивости растений. Нередко вместо температуры полога 
исследователи рассчитывают показатель CTD (сanopy 
temperature depression), который определяется по разно-

сти между температурой воздуха и температурой полога 
(Jackson et al., 1981). Если под действием транспирации 
температура полога опускается ниже температуры воз-
духа, то CTD положительный, и наоборот: когда полог 
нагревается сильнее воздуха, CTD отрицательный. Гено-
типы с более высоким значением CTD и, следовательно, 
более прохладным пологом в условиях засухи используют 
большее количество доступной почвенной влаги для ох-
лаждения за счет транспирации. Поскольку устоявшегося 
определения для термина ‘canopy temperature depression’ в 
русском языке нет, мы предлагаем оставить без изменения 
английский вариант – показатель CTD.

Температуру полога измеряют с помощью портативного 
инфракрасного термометра или инфракрасной камеры 
(Yousfi et al., 2019). Работа проводится в безветренную и 
безоблачную погоду после полудня. Наиболее существен-
ные генотипические различия по CTD наблюдаются с 14 
до 15 ч (Thapa et al., 2018), при высокой температуре и 
низкой влажности воздуха (Zhang X. et al., 2018). Иссле-
дователь должен располагаться по отношению к делянке 
таким образом, чтобы не отбрасывать тень на область из-
мерения (Pinto et al., 2010). Если делянка посеяна рядками, 
то рекомендуется стоять сбоку от них, располагая термо-
метр под углом к рядкам. Когда покрытие почвы листьями 
низкое, необходимо держать термометр под небольшим 
углом к горизонтали, чтобы свести к минимуму влияние 
температуры почвы (Reynolds et al., 2001). Прибор раз-
мещают в 50 см над пологом, отступая от края делянки 
1 м (Mason et al., 2011; Sohail et al., 2020). Лучшая фаза 
для измерения – период налива зерна (Thapa et al., 2018).

Инфракрасный термометр был впервые внедрен в сель-
ское хозяйство для планирования орошения в 1970-х гг. 
(Jackson et al., 1977), а использовать его для изучения за-
сухоустойчивости начали в 1980-х гг. (Blum et al., 1982). 
С конца 1980-х гг. в CIMMYT применяют оценку CTD в 
различных экспериментах как критерий устойчивости к 
засухе и высокой температуре воздуха. Популяции с вы-
соким значением CTD отбираются в поколении F3 (Blum, 
2005). Измерение температуры полога может значительно 
ускорить выявление засухоустойчивых генотипов благо-
даря высокой скорости работы (~10 с на делянку), про-
стоте и сравнительной экономичности. Показатель CTD 
интегрирует весь посев за счет одновременной оценки 
многих растений, что снижает ошибку, связанную с ва-
риацией отдельных генотипов (Cossani, Reynolds, 2012). 

Факторы, влияющие на точность  
определения CTD
Помимо вышеперечисленных достоинств, метод имеет 
некоторые ограничения. Точность измерения подвержена 
влиянию микроклимата, складывающегося в агрофито-
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ценозе. Высокая изменчивость наблюдается при резкой 
смене условий, например в облачные дни (Chaves, 2013). 
На CTD влияет ряд биологических и средовых факторов, 
таких как температура и относительная влажность возду-
ха, влажность почвы, скорость ветра, солнечная радиация, 
эвапотранспирация, адаптация листа к дефициту воды 
(Bahar et al., 2008), густота стояния растений (White et al., 
2012), размер колоса, окраска листьев и их размер (Balota 
et al., 2008), угол наклона листьев (Zhang Y. et al., 2011), 
длина междоузлия и наличие остей (Bonari et al., 2020). 
Поскольку органы растения различаются по своей охлаж-
дающей способности, температура полога с колосьями на 
2 °C выше, чем без колосьев (Olivares-Villegas et al., 2007).

Наличие описанных ограничений позволяет сделать 
вывод о том, что особенности показателя CTD в доста-
точной степени изучены. Воздействие среды неизбежно, 
но корректировка данных относительно стандартов, ис-
пользование повторностей и неоднократный сбор данных 
компенсируют это влияние (Reynolds et al., 2001). 

Взаимосвязь показателя CTD  
с другими признаками пшеницы
В большом количестве экспериментов показатель CTD де-
монстрирует существенную корреляцию с урожайностью 
в условиях засухи и жары (Gao et al., 2016; Liang et al., 
2018; Sohail et al., 2020). При снижении CTD на 1 °C уро-
жайность пшеницы уменьшается на 1.5–1.7 ц/га (Kaur et 
al., 2018). В связи с этим описываемый параметр остается 
важным критерием отбора в селекционных программах не 
только Мексики, но и других стран (Al-Ghzawi et al., 2018; 
Thapa et al., 2018). В результате новые сорта пшеницы 
характеризуются более прохладным пологом (Thapa et 
al., 2018), хотя для сортов разных сортосмен, возделывае-
мых в благоприятных условиях или при орошении, такая 
закономерность не прослеживается (Balota et al., 2017).

В исследованиях установлена и подтверждается тес-
ная взаимосвязь между CTD и другими признаками, 
влияющими на водный статус растения или на результат 
адаптации к засухе и жаре: устьичной проводимостью 
(Bonari et al., 2020), задержкой старения листьев (Fang et 
al., 2017), восковым налетом на листьях и стебле (Mondal 
et al., 2015), глубиной и распределением корневой системы 
в почве (Pinto, Reynolds, 2015), стерильностью колоса (So-
hail et al., 2020) и массой 1000 зерен (Gulnaz et al., 2019).

Варьирование и наследуемость показателя CTD
Коэффициент вариации показателя CTD, обнаруживаемый 
в различных исследованиях, меняется от среднего – 10–
14 % (Sharma P. et al., 2017; Jokar et al., 2018) до значитель-
ного – 26–43 % (Kumar et al., 2017; Sharma D. et al., 2018). 
При жаркой и засушливой погоде CTD предсказуемо 
снижается вплоть до отрицательных значений (Thapa et al., 
2018), а различия между генотипами возрастают (Pinto et 
al., 2010). C этой точки зрения показатель CTD лучше под-
ходит для характеристики засухоустойчивости сортов, чем 
урожайность при засухе. Высказывается мнение, что по 
сравнению с прямым отбором по урожайности и другим 
признакам CTD имеет бóльшую ценность как косвенный 
критерий для отбора генотипов, что достигается за счет 
высокой наследуемости и корреляции с урожайностью 

(Rebetzke et al., 2013). Хотя в ряде работ наследуемость 
показателя CTD достигала значений 0.65–0.80 (Kumar et 
al., 2017; Khan et al., 2020), многие авторы, рассчитывав-
шие наследуемость как для CTD, так и для урожайности, 
часто получали для последнего признака лучшую насле-
дуемость (см. таблицу).

Влияние среды – наиболее вероятная причина низкой 
наследуемости CTD (Gao et al., 2016). Таким образом, 
анализ литературных данных не позволяет считать по-
казатель CTD более подходящим критерием отбора по 
сравнению с урожайностью при засухе. Наиболее уместно 
использовать этот показатель в качестве дополнительного 
параметра оценки засухоустойчивости сортов.

Генетические факторы, влияющие  
на снижение температуры полога
Генетический контроль показателя CTD интенсивно 
изучался два последних десятилетия. Acuña-Galindo с 
коллегами (Acuña-Galindo et al., 2015) проанализировали 
результаты 30 научных работ с 2002 по 2011 г. и выделили 
четыре металокуса (MQTL), содержащих два или более 
QTL для признаков, связанных с засухоустойчивостью и 
жаростойкостью (включая показатель CTD), идентифи-
цированных в различных исследованиях, популяциях 
или средах. Данные металокусы расположены на хро-
мосомах 1B (34 ± 2 сМ), 2B (68 ± 2 сМ), 3B (139 ± 4 сМ) и 
7A (100 ± 6 сМ). Одиночные QTL для CTD в этой же работе 
описаны для металокусов на хромосомах 3B, 4A, 7A и 
три MQTL – для хромосомы 5A. QTL, ассоциированные 
с CTD, были локализованы совместно с QTL, контроли-
рующими другие адаптивные признаки (урожайность, 
биомасса, длительность периода «всходы–колошение», 
озерненность колоса, масса 1000 зерен и содержание рас-
творимых углеводов в стебле). Pinto с коллегами (Pinto et 
al., 2010), обобщая результаты собственных и предыду-
щих исследований, приводят данные о том, что QTL для 
температуры полога локализованы на хромосомах 1A, 1B, 

Коэффициент наследуемости CTD и урожайности  
мягкой пшеницы в различных научных публикациях

Коэффициенты  
наследуемости

Литературный  
источник

CTD урожайности

0.25, 0.32, 0.67 0.74, 0.82, 0.85 Olivares-Villegas et al., 2007 

0.82, 0.11  
и 0.34, 0.81

0.56 и 0.60 Reynolds et al., 2007 

0.49 0.65–0.90 Pinto et al., 2010 

0.51 0.61 Rattey et al., 2011 

0.81 0.66 Paliwal et al., 2012 

0.66 0.95 Bellundagi et al., 2013 

0.24, 0.29 0.59 Lopes et al., 2013 

0.22 0.62 Sukumaran et al., 2015 

0.83 0.91 Rahman et al., 2016 

0.52–0.61 0.66 Sharma D. et al., 2018 
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1D, 2A, 2B, 3A, 3B, 4A, 4B, 5A, 5B, 6A, 6B, 6D, 7A и 7B. 
В публикациях после 2011 г. QTL для CTD были обнару-
жены практически на всех хромосомах, за исключением 
1D, 3A, 3D и 6D (Paliwal et al., 2012; Lopes et al., 2013; 
Mason et al., 2013; Rebetzke et al., 2013; Mondal et al., 2015; 
Sukumaran et al., 2015; Awlachew et al., 2016; Gao et al., 
2016; Mohammed et al., 2021).

Установлена совместная или близкая локализация QTL 
для CTD с генами Rht-B1 (Gao et al., 2016), Rht-D1 – низ-
корослая пшеница имеет более теплый полог, и Ppd-D1 
(Rebetzke et al., 2013), Vrn-A1 (Mondal et al., 2015), транс-
крипционным фактором Dreb1 (Khalid et al., 2019).

Обнаруженные локусы для температуры полога объ-
ясняют 10–20 % фенотипической вариации данного по-
казателя (Paliwal et al., 2012; Mondal et al., 2015; Awlachew 
et al., 2016) или даже менее 10 % (Rebetzke et al., 2013; 
Sukumaran et al., 2015). Это ожидаемо, так как CTD – 
интегрирующий признак, связанный с многими меха-
низмами засухоустойчивости (Lopes et al., 2013). Более 
того, охлаждение растений на разных стадиях развития 
контролируется локусами с различной локализацией 
(Lopes et al., 2013; Gao et al., 2016), поэтому результат 
оценки CTD варьирует в зависимости от стадии разви-
тия растений (Gulnaz et al., 2019). Вероятно, невысокие 
генетические эффекты множественных QTL совместно с 
используемыми в селекции популяциями небольшого раз-
мера ограничат пирамидирование аллелей CTD в случае 
маркерной селекции (Rebetzke et al., 2013).

Проблемы, связанные с использованием 
показателя CTD в практической селекции
CTD – хороший индикатор любого типа стресса, будь 
то высокая температура воздуха, дефицит влаги или 
микроэлементов (Kaur et al., 2018). Внесение азотных 
удобрений повышает CTD (Yang et al., 2018), поэтому 
описываемый показатель выявляет не только водный, но 
и азотный статус растений (Guo et al., 2016). Сообщается 
о взаимосвязи между NDVI и CTD (Yousfi et al., 2019). 
Температура полога может повышаться из-за заражения 
растений септориозом (Wang et al., 2019). В то же время 
обнаружено, что теплый полог создает неблагоприятные 
условия для развития желтой ржавчины (Cheng et al., 
2015). Поскольку факторы среды действуют на растение в 
совокупности, использование CTD только для суждения о 
засухоустойчивости генотипов в отсутствие засухи может 
вести к неверным выводам.

Помимо широко известной отрицательной корреляции 
урожайности и CTD при засухе или жаре, описанной 
выше, ученые указывают на противоречивый характер их 
взаимосвязи в разных средах (Balota et al., 2017). Напри-
мер, в высокопродуктивных средах сорта со сравнительно 
высоким CTD имеют бóльшую урожайность, чем сорта с 
низким CTD, а в низкоурожайных средах взаимосвязь этих 
признаков исчезает (Lu et al., 2020). Это объясняется тем, 
что различия в уровне устойчивости растений отчетливо 
проявляются лишь при определенной напряженности 
лимитирующего фактора (Удовенко, 1973). Некоторые 
авторы выявляют несущественную или положительную 
взаимосвязь между CTD и урожайностью (Rahman et 
al., 2016; Bala, Sikder, 2017). При засухе обнаружены 

высокоурожайные сорта как с положительным, так и с 
отрицательным CTD (Sofi et al., 2019).

Изменчивость урожайности при засухе может быть объ-
яснена небольшим количеством признаков, включая CTD. 
В большинстве случаев они поддаются количественному 
учету у родителей и проверке их экспрессии в расщеп-
ляющемся потомстве (Reynolds et al., 2007). Однако в 
ряде работ CTD не мог быть точно измерен из-за плохого 
смыкания растительного покрова над почвой (Liang et al., 
2018) или в случаях, когда урожайность сильно зависела 
от ограниченного количества доступной почвенной влаги 
(Royo et al., 2002). Balota с коллегами (Balota et al., 2017) 
пришли к заключению о том, что CTD затруднительно 
использовать в практической селекции, поскольку из-за 
различий в высоте существует эффект влияния соседней 
делянки. 

Следует проявлять осторожность при отборе гено-
типов с высоким CTD в условиях дефицита влаги, так 
как хорошо развитые позднеспелые генотипы могут 
формировать большую биомассу к моменту измерения 
температуры полога. Биомасса и транспирация физио-
логически связаны, и линии с высокой биомассой будут 
быстрее истощать почвенную влагу, вызывая закрытие 
устьиц и нагрев растений. Поэтому отбор генотипов с 
прохладным пологом в условиях дефицита почвенной 
влаги может способствовать накоплению линий с низки-
ми потенциалом урожайности и биомассой (Rebetzke et 
al., 2013) или идентификации узкоспециализированных 
генотипов (Jokar et al., 2018).

Заключение
Таким образом, показатель CTD надежен, технически 
прост, быстро измеряем и при надлежащем его исполь-
зовании позволяет объективно оценить одну из сторон 
жаро- и засухоустойчивости сортов, сохранив растения 
в живом виде, что выгодно отличает его от любого лабо-
раторного метода. Для лучшей оценки устойчивости сор-
тов к засухе и жаре необходимо учитывать комплекс по-  
казателей, поэтому показатель CTD может обогатить зна-
ния о засухоустойчивости сортов. Следует также помнить, 
что данный метод показывает наилучший результат в 
условиях терминальной засухи.
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