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На растениях озимой пшеницы трех сортов, выращенных в условиях вегетаци-
онного опыта на двух контрастных фонах минерального питания, в репродуктив-
ный период развития определяли интенсивность фотосинтеза, фотодыхания, ак-
тивность супероксиддисмутазы и аскорбатпероксидазы хлоропластов флаговых
листьев. Показано, что активность основных ферментов системы антиоксидант-
ной защиты хлоропластов в расчете на массу сырого вещества тесно положитель-
но коррелирует с интенсивностью углекислотного газообмена флаговых листьев
растений пшеницы на свету в течение периода цветение—молочно-восковая спе-
лость. При анализе данных по отдельным фазам развития (цветение, молочная,
молочно-восковая спелость) выявлены положительные корреляционные зави-
симости между интенсивностью углекислотного газообмена на свету и актив-
ностью ферментов в расчете на массу сырого вещества и отрицательные — в рас-
чете на хлорофилл. 
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Фотосинтетическая ассимиляция СО2 лежит в основе продуктивности
растительного организма и поэтому стабильность работы фотосинтети-
ческого аппарата как в течение онтогенеза, так и в переменных услови-
ях окружающей среды во многом определяет урожайность сельскохозяй-
ственных культур. Среди них пшеница занимает ведущее положение по
своей пищевой ценности, экологической пластичности и потенциалу
продуктивности. Именно с этой культурой связываются главные надеж-
ды в решении продовольственной проблемы, причем интенсификация
работы ее ассимиляционного аппарата рассматривается как наиболее
перспективный прием дальнейшего повышения урожайности [1]. Изуче-
ние особенностей фотосинтетической деятельности пшеницы, выявле-
ние физиологических механизмов и показателей, отражающих их функ-
ционирование, которые были улучшены в процессе селекции и связаны
с повышением продуктивности, а также оценка возможностей их даль-
нейшей оптимизации являются как никогда актуальными.

Одной из проблем стабилизации работы фотосинтетического аппа-
рата для максимальной реализации генетического потенциала продук-
тивности является его защита от активных форм кислорода (АФК) [10].
Процесс преобразования энергии квантов света в энергию химических
связей в хлоропластах даже в нормальных условиях сопровождается об-
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разованием АФК вследствие того, что не все электроны, передающи-
еся по электронтранспортной цепи (ЭТЦ) от реакционных центров
фотосистем, участвуют в образовании восстановительных эквивален-
тов (НАДФ . Н2). Часть из них передается на кислород и дает начало це-
почке образования различных типов АФК. Этот процесс усиливается с
повышением восстановленности стромального пула НАДФ. Вдобавок у
С3-растений, к которым относится и пшеница, ассимиляция СО2 на све-
ту сопровождается фотодыханием вследствие наличия у РБФК/О кроме
карбоксилазной еще и оксигеназной функции [3]. В процессе фотоды-
хания также образуются АФК, в частности Н2О2. Однако, фотодыхание
повышает энергоемкость фотосинтеза, увеличивая использование вос-
становительных эквивалентов, поэтому его значение как продуцента
АФК в общем редокс-гомеостазе остается дискуссионным [18]. В любом
случае избыток АФК необходимо элиминировать, чтобы предотвратить
их разрушительное действие на биологические макромолекулы и мемб-
ранные структуры.

При отклонении условий произрастания от оптимальных или рез-
ких изменениях напряженности факторов внешней среды, сопровожда-
ющихся возникновением стрессового состояния организма, образование
АФК, как известно, возрастает в силу неспецифических реакций на кле-
точном уровне [14]. Процесс фотосинтеза в этих условиях также нару-
шается, в первую очередь вследствие рассогласования работы ЭТЦ и
цикла Кальвина, что сопровождается образованием избыточного (по
сравнению с нормальными условиями) количества АФК в самих хлоро-
пластах. Вместе с тем повышение уровня АФК в клетке имеет ключевое
значение в индукции сигнальных систем, управляющих процессами
адаптации и онтогенетического развития, включая старение [16]. В та-
кой ситуации первостепенное значение приобретает система антиокси-
дантной защиты хлоропластов, основными компонентами которой явля-
ются ферменты супероксиддисмутаза (СОД) и аскорбатпероксидаза
(АПО), принимающие участие в регуляции уровня АФК [15].

Исходя из вышеизложенного должна существовать связь между
интенсивностью углекислотного газообмена на свету и активностью
антиоксидантных ферментов хлоропластов, однако ее характер в зави-
симости от периода онтогенеза, условий выращивания, сортовых осо-
бенностей растений пшеницы остается малоизученным.

Цель нашей работы состояла в изучении корреляционных связей ин-
тенсивности фотосинтеза и фотодыхания с активностями СОД и АПО
хлоропластов флаговых листьев растений озимой пшеницы различных
сортов в период образования и налива зерновок при двух контрастных
уровнях минерального питания. В данном случае минеральное питание
было выбрано как один из основных факторов, определяющих формиро-
вание и функционирование фотосинтетического аппарата, что позволило
расширить спектр варьирования изучаемых показателей газообмена.

Методика

Опыты проводили на растениях озимой мягкой пшеницы трех сортов —
Фаворитка, Смуглянка и Мироновская 808, которые после перезимовки
в естественных условиях пересадили весной в фазе кущения в вегетаци-
онные сосуды на 10 кг почвы (по 20 растений в сосуд). Для набивки со-
судов брали серую оподзоленную почву, которую смешивали с песком в
соотношении 3 : 1. Растения выращивали на двух фонах минерального
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питания — высоком и низком. В первом случае в сосуды при набивке
вносили нитроаммофоску в расчете N80P80K80 мг/кг почвы. В фазу вы-
хода в трубку растения в этих сосудах дополнительно подкормили нит-
роаммофоской так, что общее количество внесенных макроэлементов
составило N160P160K160 мг/кг почвы. В сосуды с низким фоном мине-
рального питания при набивке вносили N32P32K32 мг/кг почвы и допол-
нительно не подкармливали. Сосуды размещали на стеллаже вегетаци-
онной площадки при естественном освещении, влажность почвы
поддерживали на уровне 60—70 % ПВ поливом сверху и в трубку. Опыт
заложен в шестикратной повторности. 

В фазы цветения, молочной, молочно-восковой спелости измеряли
интенсивность углекислотного газообмена флаговых листьев растений
на свету — фотосинтез и фотодыхание. Показатели газообмена регист-
рировали в контролируемых условиях на установке, смонтированной на
базе оптико-акустического инфракрасного газоанализатора ГИАМ-5М,
включенного по дифференциальной схеме. Неотделенные от растений
листья размещали в термостатированной (+25 °С) камере и освещали
лампой накаливания КГ-2000 через водяной фильтр для устранения из-
бытка инфракрасной радиации в спектре ее излучения. Плотность све-
тового потока на уровне листа составляла 400 Вт/м2 ФАР. Через камеру
продували атмосферный воздух со скоростью 1 л/мин. Интенсивность
видимого фотосинтеза регистрировали по достижении стационарного
уровня через 40—50 мин после размещения листа в камере. Интенсив-
ность фотодыхания оценивали по величине выброса СО2 в первые 60 с
после выключения света. Показатели газообмена рассчитывали согласно
стандартным методикам [4]. 

Параллельно измерениям газообмена отбирали пробы для определе-
ния активности антиоксидантных ферментов хлоропластов флаговых ли-
стьев. Хлоропласты выделяли механическим способом при температуре
0—4 °С. Среднюю навеску (2 г) листьев гомогенизировали в семикрат-
ном объеме буферного раствора такого состава: 0,33 М сорбитол, 5 мМ
MgCl2, 0,1 % БСА, 4 мМ аскорбиновая кислота (АК) и 50 мМ трис-HCl
(pН 7,5). Гомогенат фильтровали через 2 слоя капроновой ткани и цен-
трифугировали на центрифуге К-24D при 80 g и температуре 0—4 °С на
протяжении 5 мин для осаждения тяжелых частиц. Надосадочную жид-
кость сливали в другие предварительно охлажденные центрифужные
пробирки и центрифугировали при 2000 g 10 мин для получения фрак-
ции хлоропластов. Осадок хлоропластов ресуспендировали в изотониче-
ской среде с 4 мМ аскорбиновой кислоты, 50 мМ трис-HCl (pН 7,5)
объемом 2 мл и в дальнейшем использовали для определения активнос-
ти супероксиддисмутазы и аскорбатпероксидазы.

Активность СОД определяли спектрофотометрически с помощью
нитротетразолиевого синего при длине волны 560 нм [11]. Активность
АПО измеряли в ультрафиолетовой области спектра при 290 нм по ме-
тоду Чена и Асады [7]. Содержание хлорофилла в суспензии хлороплас-
тов определяли по методу Арнона [5].

Биохимические анализы проводили в трехкратной повторности,
измерение интенсивности фотосинтеза — в четырехкратной. Экспери-
ментальные данные обрабатывали статистически с помощью програм-
мы Excel. Для корреляционных связей указаны величины достоверно-
сти аппроксимации (R2).
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Результаты и обсуждение

Полученные экспериментальные данные приведены в таблице. Гросс-фо-
тосинтез рассчитывали как сумму видимого фотосинтеза и фотодыхания.
Поскольку этот показатель более адекватно отражает истинную скорость
ассимиляции СО2 на уровне хлоропластов, его использовали в дальней-
шем для поиска взаимосвязей между интенсивностью фотосинтеза и ак-
тивностью антиоксидантных ферментов. В результате примененной на-
ми схемы опытов с растениями разных сортов, на разных фонах
минерального питания и в разные фазы вегетации получен достаточно
широкий спектр варьирования показателей углекислотного газообмена и
активности антиоксидантных ферментов, что позволило построить кор-
реляционные зависимости между ними и оценить тесноту связей.

Между активностями СОД и АПО хлоропластов для всего массива
полученных данных выявлена тесная связь как в расчете активности на
массу сырого вещества листовой пластинки, так и на содержание хлоро-
филла (рис. 1). Такой эффект объясняется сопряженностью работы этих
ферментов, а именно: СОД превращает супероксидный анион-радикал
(образующийся в результате переноса электронов на кислород в ФС I) в
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Рис. 1. Связь между активностями СОД и АПО хлоропластов флаговых листьев озимой
пшеницы в расчете на массу сырого вещества (а), хлорофилла (б), между интенсивностью
фотосинтеза и активностью СОД (в), АПО (г)



пероксид водорода, который в свою очередь детоксифицируется АПО до
воды. 

В расчете на массу сырого вещества связь между активностями СОД
и АПО в исследованном диапазоне была прямолинейной, а в расчете на
содержание хлорофилла аппроксимировалась логарифмическим уравне-
нием с тенденцией к более резкому снижению активности АПО при
низких значениях активности СОД. Характерно, что эта часть результа-
тов получена главным образом для стареющих листьев, в фазу молочно-
восковой спелости. Можно предположить, что в этот период необходи-
мо повышение уровня АФК и особенно Н2О2, который, по данным
исследований [8, 12], участвует в индукции регулируемой деградации
хлоропластов и запуске процессов ремобилизации элементов питания.

Вообще в расчете на сырое вещество активность антиоксидантных
ферментов в листьях растений на низком фоне минерального питания
была меньше, чем на высоком во все сроки измерения (таблица). В рас-
чете на хлорофилл — наоборот: на низком фоне активность была боль-
ше, чем на высоком. Нужно подчеркнуть, что расчет активности фер-
ментов на содержание хлорофилла точнее отражает особенности их
функционирования именно на хлоропластном уровне. Очевидно при не-
достатке элементов минерального питания нарушается сопряженность
функционирования в хлоропластах ЭТЦ и цикла Кальвина. В частнос-
ти, недостаток азота и фосфора может способствовать возникновению
дисбаланса между энергогенерирующими и потребляющими процесса-
ми, особенно в переменных световых и температурных условиях окружа-
ющей среды, в которых находились исследуемые растения (фактически,
в вегетационном опыте контролировались лишь условия минерального
питания и водообеспеченность растений). Это приводит к перевосста-
новлению компонентов ЭТЦ, что сопровождается передачей электронов
на кислород, образованием супероксидных анион-радикалов и других
АФК, а следовательно, и соответствующим повышением активности
ферментов антиоксидантной защиты. 

Таким образом, недостаток элементов минерального питания явля-
ется для растения стрессовым фактором и (или) уменьшает его устойчи-
вость к действию других неблагоприятных факторов окружающей среды,
что приводит к интенсификации функционирования антиоксидантной
системы хлоропластов.

Вместе с тем у растений, которые развивались при недостатке эле-
ментов минерального питания, удельное количество фотосинтетических
структур (хлоропластов) в массе листовой ткани было значительно мень-
ше по сравнению с высоким фоном, причем падение содержания хлоро-
филла произошло в большей степени, чем повышение активности анти-
оксидантных ферментов в хлоропластах, что и отразилось в снижении их
активности в расчете на единицу массы листа (см. таблицу). 

Аналогичные результаты были получены китайскими исследователя-
ми на флаговых листьях пшеницы: в расчете на массу сырого вещества
активность антиоксидантных ферментов увеличивалась с повышением
уровня обеспечения растений азотом [6]. При этом были выявлены гено-
типические различия в реакции фотосинтетического аппарата растений на
уровень минерального питания, однако активность ферментов определя-
лась во всей листовой ткани, а не в хлоропластах, что снижает возмож-
ность интерпретации полученных данных для понимания механизмов ан-
тиоксидантной защиты собственно фотосинтетического аппарата. 
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Так, в исследованиях на шпинате показано, что в
расчете на площадь или массу сухого вещества листа
активность антиоксидантных ферментов была значи-
тельно ниже у растений при недостатке азота по срав-
нению с нормально обеспеченными [13]. Вместе с тем
при расчете на хлорофилл различий между варианта-
ми питания не было, а при расчете на белок актив-
ность антиоксидантных ферментов была выше у лими-
тированных по азоту растений. Отсутствие различий
при расчете на хлорофилл в данном случае объясня-
ется опять-таки определением активности антиокси-
дантных ферментов в массе листовой ткани, а не в
хлоропластах. При этом сами авторы подчеркивают
большой вклад в антиоксидантную активность листа
митохондриальной СОД.

В молодых листьях шелковицы также выявлено
повышение интенсивности пероксидного окисления
липидов, активности СОД, АПО, глутатионредуктазы
в расчете на белок у растений, выращенных при недо-
статке основных макроэлементов [17]. Аналогичные
результаты получены на листьях молодых (20-суточ-
ных) растений пшеницы, где активности СОД и АПО
в расчете на белок при недостатке азотного питания
были гораздо выше, чем при нормальном обеспече-
нии минеральным азотом. В то же время активность
глутатионредуктазы, пероксидазы и каталазы сущест-
венно не различалась между вариантами опыта [2].

Исходя из того, что процесс фотосинтеза даже в
нормальных условиях является источником АФК, а в
стрессовых тем более, связь между интенсивностью
фотосинтеза и активностями антиоксидантных фер-
ментов является вполне ожидаемой, что и подтверж-
дают выявленные нами для всего массива полученных
данных линейные положительные корреляционные
зависимости между интенсивностью гросс-фотосин-
теза и активностями ферментов в расчете на массу
сырого вещества (см. рис. 1). Поскольку интенсив-
ность фотосинтеза рассчитывалась на единицу площа-
ди листа, ее значение (в контролируемых условиях)
определялось количеством фотосинтетических струк-
тур (хлоропластов), размещенных на этой площади,
которые были обеспечены соответствующим пулом
антиоксидантных ферментов. Поэтому повышение
интенсивности фотосинтеза соответствовало увеличе-
нию количества фотосинтетических единиц, а следо-
вательно — и активности антиоксидантных ферментов
(положительная зависимость). При неблагоприятных
условиях (низкий уровень минерального питания) ко-
личество фотосинтетических структур на единицу пло-
щади уменьшалось, что сопровождалось снижением
интенсивности фотосинтеза.

При расчете активностей ферментов на хлоро-
филл их корреляция с интенсивностью фотосинтеза
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для всего массива полученных данных не выявлена. Это можно объяс-
нить тем, что точки с низкими значениями фотосинтеза соответствуют
растениям на низком фоне минерального питания, у которых актив-
ность антиоксидантных ферментов в расчете на хлорофилл повышалась
(см. таблицу), что привело к нарушению зависимости между этим пока-
зателем и фотосинтезом. И вдобавок полученный массив данных охва-
тывает довольно продолжительный период вегетации, на протяжении
которого происходило постепенное старение листьев, что также сопро-
вождалось уменьшением интенсивности фотосинтеза вследствие дегра-
дации фотосинтетических структур и усилением окислительных про-
цессов даже в нормальных условиях минерального питания [6]. Это
внесло существенный дополнительный вклад в нарушение обсуждаемой
зависимости.

Поскольку варьирование показателей интенсивности фотосинтеза и
активности антиоксидантных ферментов было обусловлено по крайней
мере тремя факторами — уровнем минерального питания, онтогенетиче-
скими изменениями и генотипическими особенностями — мы проана-
лизировали полученные массивы данных по каждому из них. 

Оказалось, что для каждой из исследованных фаз развития можно
построить отдельную зависимость между интенсивностью фотосинтеза и
активностью ферментов как в расчете на массу сырого вещества, так и
на хлорофилл (рис. 2). Для СОД уровень линии тренда постепенно сни-
жался от фазы цветения к  фазе молочно-восковой спелости. Для АПО
линии трендов в фазы цветения и молочной спелости практически не
различались, а в фазу молочно-восковой спелости она проходила суще-
ственно ниже. Очевидно, что более низкий уровень линии тренда в фа-
зу молочно-восковой спелости обусловлен более сильным снижением
активности антиоксидантной системы, чем интенсивности фотосинтеза
в процессе старения листьев.

При построении корреляций по фазам развития для активностей
ферментов в расчете на массу сырого вещества зависимость была поло-
жительной, при этом коэффициенты достоверности аппроксимации
оказались выше, чем для зависимости, построенной для всего массива
данных (см. рис. 1). Для активностей ферментов в расчете на хлорофилл
выявлено, что в фазы цветения и молочно-восковой спелости корреля-
ция с фотосинтезом была отрицательной, а в фазу молочной спелости
практически отсутствовала (см. рис. 2). Примененная нами детализация
по фазам развития зависимостей между интенсивностью фотосинтеза и
активностью антиоксидантных ферментов точнее отвечает физиологиче-
скому состоянию растения в исследуемый период. Именно отрицатель-
ная корреляция между интенсивностью фотосинтеза и активностью ан-
тиоксидантных ферментов в расчете на хлорофилл по фазам развития
свидетельствует в пользу высказанного выше предположения о стрессо-
вом влиянии недостатка минерального питания на фотосинтетический
аппарат растений, что сопровождается генерацией повышенного количе-
ства АФК и, соответственно, необходимостью усиления активности за-
щитных систем. Экспериментальные точки с наименьшими значениями
интенсивности фотосинтеза, но с наиболее высокими активностями
ферментов были получены для каждой фазы в вариантах с низким фо-
ном минерального питания. Расчет по фазам развития отделил дополни-
тельное влияние фактора старения листовой ткани на связь между фо-
тосинтезом и активностью антиоксидантных ферментов хлоропластов. 
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При расчете на хлорофилл сильнее проявляется снижение линий
регрессии для стареющих листьев, отражающее опережающее уменьше-
ние активности антиоксидантных ферментов хлоропластов по сравне-
нию с активностью ассимиляции СО2. Это может быть обусловлено
очередностью деградации белков в хлоропластах, т.е. компоненты собст-
венно фотосинтетического аппарата хлоропластов разрушаются в про-
цессе старения в последнюю очередь. Однако, более вероятно, что
уменьшение активности антиоксидантных ферментов является генетиче-
ски запрограммированным звеном сигнальной системы индукции старе-
ния фотосинтетического аппарата, связанной с необходимостью повы-
шения содержания АФК в хлоропластах. Так, у растений арабидопсиса
обнаружен специальный хлоропластный белок, играющий ключевую
роль в индукции старения листьев и деградации хлоропластов, которая
опосредуется повышением уровня Н2О2 [8]. 

Между интенсивностью фотосинтеза и активностями антиокси-
дантных ферментов в расчете на массу сырого вещества для двух уров-
ней минерального питания также найдены положительные корреляцион-
ные зависимости (рис. 3). Они предопределены уменьшением
количества хлоропластов в листе при недостатке минерального питания.

129

УГЛЕКИСЛОТНЫЙ ГАЗООБМЕН НА СВЕТУ 

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2014. Т. 46. № 2

Рис. 2. Связь между интенсивностью фотосинтеза и активностью СОД и АПО хлороплас-
тов флаговых листьев озимой пшеницы в расчете на массу сырого вещества (соответствен-
но а, б), хлорофилла (соответственно в, г) по фазам развития: 

1 — цветение, 2 — молочная спелость, 3 — молочно-восковая спелость



И наоборот — с усилением минерального питания количество хлоропла-
стов увеличивается, что сопровождается повышением интенсивности
фотосинтеза. Вместе с тем линия тренда для активности СОД на низком
уровне минерального питания имела тенденцию к превышению линии
тренда на высоком уровне. Для активности АПО в расчете на массу сы-
рого вещества тренды на высоком и низком уровнях минерального пи-
тания практически не различались.

В расчете на хлорофилл значения активности СОД на низком уров-
не минерального питания существенно превышали таковые на высоком
уровне, при этом наблюдалась положительная корреляция между
активностью СОД на низком уровне и интенсивностью фотосинтеза
(см. рис. 3). Аналогичную тенденцию можно отметить и для АПО, но
корреляция была менее тесной. На высоком уровне минерального пита-
ния не выявлена корреляция между активностями антиоксидантных
ферментов в расчете на хлорофилл и интенсивностью фотосинтеза. В
последнем случае справедливо то же объяснение, что и для общего мас-
сива данных — линии трендов зависимостей между интенсивностью фо-
тосинтеза и активностью ферментов существенно различались в разные
фазы развития растений. В стрессовых условиях низкого уровня мине-
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Рис. 3. Связь между интенсивностью фотосинтеза и активностью СОД и АПО хлороплас-
тов флаговых листьев озимой пшеницы в расчете на массу сырого вещества (соответствен-
но а, б), хлорофилла (соответственно в, г) в зависимости от уровня минерального питания: 

1 — высокий уровень, 2 — низкий уровень



рального питания активность антиоксидантных ферментов при одинако-
вой интенсивности фотосинтеза в фазу цветения больше, чем на высо-
ком (это хорошо видно, если провести условную линию, параллельную
оси ординат). Однако недостаток элементов питания ускоряет старение
листьев, деградацию их белковых структур, ремобилизацию азотсодер-
жащих соединений, что приводит к быстрому снижению активности
как антиоксидантных, так и фотосинтетических ферментов. Это прида-
ет линии тренда угол наклона и предопределяет положительную корре-
ляцию между интенсивностью фотосинтеза и активностями СОД и АПО
для вариантов с низким уровнем минерального питания. Кроме того,
как видно из таблицы, самые высокие значения обоих показателей бы-
ли характерны для современных высокопродуктивных сортов Фаворит-
ка и Смуглянка, а самые низкие — для сорта старой селекции Миро-
новская 808. Можно предположить, что бóльшая активность
антиоксидантных ферментов в листьях высокопродуктивных сортов в
условиях недостатка питания способствовала высокой активности фото-
синтетического аппарата и её поддержанию в течение онтогенеза.

Поиск зависимостей между интенсивностью фотосинтеза и актив-
ностями антиоксидантных ферментов для отдельных сортов не выявил
существенных различий. В данном случае вариабельность показателей в
массиве данных определялась фазой развития и уровнем питания, кото-
рые, как отмечено выше, имеют разный характер зависимостей.

Для фотодыхания, как и для фотосинтеза, нами выявлена довольно
тесная корреляционная связь между интенсивностью этого процесса и
активностью СОД и АПО в расчете на массу сырого вещества листа, что
является вполне ожидаемым, поскольку интенсивность фотодыхания
определяется главным образом оксигеназной активностью РБФК/О, со-
отношение которой с карбоксилазной активностью не изменяется в он-
тогенезе, при разном уровне питания и довольно консервативно для С3-
растений.

При анализе полученного массива данных по отдельным составляю-
щим — фаза развития, минеральное питание, сортовые особенности — ха-
рактер прохождения линий тренда связей интенсивности фотодыхания и
активностей антиоксидантных ферментов хлоропластов был подобным та-
ковому для интенсивности фотосинтеза, однако коэффициенты корреля-
ции в большинстве случаев были выше. Это по-видимому связано с двой-
ственной ролью фотодыхания. С одной стороны, фотодыхание является
непосредственным мощным источником образования Н2О2 в пероксисо-
мах, и, хотя убедительных доказательств выхода пероксида из пероксисом
не обнаружено, показано, что варьирование интенсивности гликолатного
метаболизма существенно изменяет антиоксидантно-прооксидантный ба-
ланс в клетке [9]. C другой стороны, получены многочисленные экспери-
ментальные данные, подтверждающие важное протекторное значение фо-
тодыхания в стрессовых условиях, сопровождающихся накоплением АФК
[3]. Фотодыхание, увеличивая энергозатраты ассимиляции СО2, опреде-
ленным образом предотвращает перевосстановленность компонентов
ЭТЦ и перенос электронов на кислород. Кроме того, обнаружено, что да-
же умеренное ослабление антиоксидантной системы хлоропластов, вы-
званное разными причинами, активизирует фотодыхание или отдельные
компоненты гликолатного метаболизма [18].

Линии трендов по фазам развития для связей между интенсивно-
стью фотодыхания и активностями ферментов, рассчитанных на массу
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сырого вещества и на хлорофилл, имели противоположную направлен-
ность (рис. 4). Для этого явления допустимо то же объяснение, что и для
интенсивности фотосинтеза.

Линии трендов для разных уровней минерального питания в расче-
те на массу сырого вещества практически не различались, а в расчете на
хлорофилл на низком фоне минерального питания выявлена довольно
тесная связь между интенсивностью фотодыхания и активностью СОД
(рис. 5). Хотя уменьшение обеспечения растения элементами минераль-
ного питания приводит к снижению интенсивности фотодыхания (как и
фотосинтеза), если условно взять одно и то же значение интенсивности
фотодыхания, то на низком фоне питания ему будет отвечать большее
значение активности антиоксидантных ферментов, чем на высоком фо-
не. Это подтверждает предположение, что недостаток минерального пи-
тания является своеобразным стрессовым фактором или усиливает реак-
ции растительного организма на отклонение других факторов внешней
среды от оптимальных значений, что сопровождается генерацией повы-
шенного количества АФК и соответствующим увеличением активности
антиоксидантных систем защиты.

132

Д.А. КИРИЗИЙ, О.Г. СОКОЛОВСКАЯ-СЕРГИЕНКО, О.О. СТАСИК

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2014. Т. 46. № 2

Рис. 4. Связь между интенсивностью фотодыхания и активностью СОД и АПО хлоропла-
стов флаговых листьев озимой пшеницы в расчете на массу сырого вещества  (соответст-
венно а, б), хлорофилла (соответственно в, г) по фазам развития: 

1 — цветение, 2 — молочная спелость, 3 — молочно-восковая спелость



Как и для фотосинтеза, не выявлено существенных различий линий
трендов, которые аппроксимируют связи между интенсивностью фото-
дыхания и активностью антиоксидантных ферментов, при их построе-
нии для отдельных сортов.

Таким образом, активность основных ферментов системы антиок-
сидантной защиты хлоропластов — СОД и АПО — в расчете на массу
сырого вещества тесно положительно коррелирует с интенсивностью уг-
лекислотного газообмена флаговых листьев растений пшеницы на свету
(фотосинтез, фотодыхание) в течение периода цветение—молочно-вос-
ковая спелость. Для каждой из исследованных фаз развития выявлены
положительные корреляционные зависимости между интенсивностью
углекислотного газообмена на свету и активностью ферментов в расчете
на массу сырого вещества и отрицательные — в расчете на хлорофилл. 

У растений на низком фоне минерального питания активность ан-
тиоксидантных ферментов в расчете на хлорофилл была выше, чем на
высоком фоне, при этом наблюдалась положительная зависимость меж-
ду ней и интенсивностью углекислотного газообмена на свету. На высо-
ком фоне минерального питания такой зависимости не выявлено. Это
дает основания предположить, что недостаток минерального питания
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Рис. 5. Связь между интенсивностью фотодыхания и активностью СОД и АПО хлороплас-
тов флаговых листьев озимой пшеницы в расчете на массу сырого вещества (соответствен-
но а, б), хлорофилла (соответственно в, г) в зависимости от уровня минерального питания:

1 — высокий уровень; 2 — низкий уровень



является стрессовым фактором для фотосинтетического аппарата и (или)
уменьшает его адаптационные возможности в переменных условиях ок-
ружающей среды, что сопровождается усилением генерации АФК при
его функционировании.

Не выявлено существенных сортовых различий характера линий
трендов, аппроксимирующих зависимости между интенсивностью угле-
кислотного газообмена на свету и активностью антиоксидантных фер-
ментов. Вместе с тем активность антиоксидантных ферментов в расчете
на массу сырого вещества листьев у новых высокопродуктивных сортов
Фаворитка и Смуглянка преимущественно была больше, чем у старого
менее продуктивного сорта Мироновская 808, как на высоком фоне, так
и при дефиците минерального питания, что соответствовало более вы-
сокой интенсивности фотосинтеза у новых сортов.
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ВУГЛЕКИСЛОТНИЙ ГАЗООБМIН НА СВIТЛI ТА АКТИВНIСТЬ
АНТИОКСИДАНТНИХ ФЕРМЕНТIВ ХЛОРОПЛАСТIВ ПРАПОРЦЕВИХ ЛИСТКIВ
ОЗИМОЇ ПШЕНИЦI

Д.А. Кірізій, О.Г. Соколовська-Сергієнко, О.О. Стасик

Iнститут фізіології рослин і генетики Національної академії наук України, Київ

На рослинах озимої пшениці трьох сортів, вирощених в умовах вегетаційного досліду на
двох контрастних фонах мінерального живлення, у репродуктивний період розвитку виз-
начали інтенсивність фотосинтезу, фотодихання, активність супероксиддисмутази й аскор-
батпероксидази хлоропластів прапорцевих листків. Показано, що активність головних фер-
ментів системи антиоксидантного захисту хлоропластів у розрахунку на масу сирої
речовини тісно позитивно корелює з інтенсивністю вуглекислотного газообміну прапорце-
вих листків рослин пшениці на світлі протягом періоду цвітіння—молочно-воскова
стиглість. При аналізі даних по окремих фазах розвитку (цвітіння, молочна, молочно-вос-
кова стиглість) виявлено позитивні кореляційні залежності між інтенсивністю вуглекислот-
ного газообміну на світлі та активністю ферментів у розрахунку на масу сирої речовини і
негативні — у розрахунку на хлорофіл.

CARBON DIOXIDE GAS EXCHANGE IN THE LIGHT AND CHLOROPLASTS
ANTIOXIDANT ENZYMES ACTIVITY OF WINTER WHEAT FLAG LEAVES

D.A. Kiriziy, O.G. Sokolovska-Sergienko, O.O. Stasik

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine 

Net photosynthesis and photorespiration rate, chloroplasts superoxide dismutase (SOD) and ascor-
bate peroxidase (APX) activity of flag leaves were determined on winter wheat plants of three vari-
eties grown in pot experiment under two contrast levels of mineral nutrition. It was shown that
activity of SOD and APX closely correlated with CO2 gas exchange rate during whole period flow-
ering—milky-wax ripeness. Data analysis at separate growth stages (flowering, milky, milky-wax
ripeness) revealed positive correlations between light CO2 gas exchange rate and enzymes activity
calculated on fresh weight, and negative ones — calculated on chlorophyll.

Key words: Triticum aestivum L., photosynthesis, photorespiration, superoxide dismutase, ascorbate
peroxidase.
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