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Изучали активность НАДФН-оксидазы в корнях 3-х и 4-х суточных этиолированных 
проростков гороха (Pisum sativum L., сорт Аксайский усатый) в зависимости от инокуляции 
растений Rhizobium leguminosarum bv. viceae (штамм СIAM 1026) и действия неблагоприятных 
факторов – низкой температуры (8 °С), высокой дозы минерального азотного удобрения, 
нитропруссида натрия. Показано, что все три экзогенных фактора увеличивали активность 
микросомальной НАДФН-оксидазы, особенно низкая температура. Ризобиальная инфекция 
снимала активирующее влияние экзогенных факторов на НАДФН-оксидазу только в случае 
высокой дозы азота в среде. Результаты обсуждаются в связи с ролью НАДФН-оксидазы и 
активных форм кислорода в бобово-ризобиальном симбиозе. 
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1НАДФН-оксидаза (КФ 1.6.99.6) – фер-
ментный комплекс, восстанавливающий с уча-
стием НАДФН молекулярный кислород (О2) с 
образованием супероксидного анион-радикала 
(О2

.-). В фагоцитарных клетках до 90 % потреб-
ляемого клетками О2 может расходываться на 
образование О2

.- (окислительный взрыв). Обра-
зующийся супероксидный анион-радикал мо-
жет служить исходным соединением для синте-
за других активированных соединений: перок-
сида водорода (Н2О2), пероксинитрита 
(ОNOO ֿ), синглетного кислорода (¹О2), гид-
роксильного радикала (ОН˙) и пр. [12, 15].  
                                                           
Адрес для корреспонденции: Глянько Анатолий Констан-
тинович. Сибирский институт физиологии  
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e-mail: akglyanko@sifibr.irk.ru

НАДФН-оксидаза локализована в основ-
ном на плазматической мембране и ее актив-
ность усиливается при действии на организмы 
абиотических и биотических факторов [22, 31]. 
Доказано, что этот фермент играет важную 
роль в генерации активных форм кислорода 
(AФК), в регуляции защитных реакций расти-
тельных клеток [22, 27]. НАДФН- оксидаза – 
стартовый фермент НАДФН-оксидазной сиг-
нальной системы [17], связывающий, по край-
ней мере, два звена системы: генерацию АФК и 
потоки кальция [13, 31].  

НАДФН-оксидазный ферментный ком-
плекс – основной генератор AФК при действии 
на растительные клетки патогенных бактерий 
или их элиситоров [30, 35]. АФК, образовав-
шиеся в результате активации НАДФН-
оксидазы, защищают растение от патогенов пу-
тем участия в СВЧ-реакции, системной приоб-
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ретенной и индуцированной устойчивости, в 
укреплении клеточной стенки как механиче-
ского барьера на пути инфекции. В отличие от 
патогенного воздействия на растительный ор-
ганизм, роль АФК в мутуалистических взаимо-
действиях, в т.ч. при бобово-ризобиальном 
симбиозе, до конца не ясна [8]. Поскольку на-
чальные этапы взаимодействия растений с па-
тогенными и симбиотическими микроорганиз-
мами имеют много общего [34], можно предпо-
ложить, что изменения в активности НАДФН-
оксидазы являются одним из механизмов регу-
ляции образования АФК на начальных этапах 
бобово-ризобиального симбиоза. Так, накопле-
ние транскриптов НАДФН-оксидазы в корнях 
люцерны коррелирует с изменением содержа-
ния Н2О2 в первые часы после заражения про-
ростков ризобиями [23]. Однако, по данным 
Shaw, Long [32], синтетический ризобиальный 
Nod-фактор уменьшал на 60% уровень Н2О2 в 
корнях проростков люцерны спустя 20-30 мин 
после обработки растений, в то время как обра-
ботка проростков патогенным элиситором уве-
личивала уровень пероксида водорода на 200%. 
По данным этих же авторов, ингибитор актив-
ности НАДФН-оксидазы дифенилен иодониум 
(diphenylene iodonium) снижал активность фер-
мента, что выразилось в уменьшении уровня 
Н2О2 до 20% от контроля как в случае обработ-
ки проростков ризобиальным Nod-фактором, 
так и патогенным элиситором. На примере про-
ростков гороха установлено, что неодинаковое 
изменение активности НАДФН-оксидазы в зо-
нах корня связано с уровнем генерации АФК 
[2]. Этими же авторами установлено, что ризо-
биальная инфекция оказывает влияние на ак-
тивность данного фермента в зависимости от 
чувствительности зон корня к восприятию клу-
беньковых бактерий.  

Таким образом, на основании данных ли-
тературы можно предполагать об участии 
НАДФН-оксидазного ферментного комплекса в 
процессах связанных с инфекцией и нодуляци-
ей при бобово-ризобиальном симбиозе. Однако 
в естественных условиях бобово-ризобиальный 
симбиоз подвергается влиянию различных фак-
торов и их действие на симбиоз может быть 
более значительным, чем суммарный эффект 
обоих партнеров [6]. В число этих факторов 
входят, в частности, пониженная температура 
почвы в начале вегетации растений, а также 
высокие дозы азотных минеральных удобре-
ний, вносимых в почву. Как известно, эти и 
многие другие неблагоприятные факторы вы-
зывают усиление генерации растениями АФК 

[8, 14, 19], что, как можно предполагать, связа-
но с увеличением активности НАДФН-
оксидазы. Однако влияние этих факторов при 
бобово-ризобиальном симбиозе на активность 
НАДФН-оксидазы практически не изучено. В 
уже цитируемой работе Shaw, Long [32] уста-
новлено, что предобработка корней синтетиче-
ским Nod-фактором уменьшала генерацию пе-
роксида водорода корнями растений, вызван-
ную действием на растения элиситора патогена. 
В наших экспериментах установлено, что ино-
куляция проростков гороха эффективным 
штаммом клубеньковых бактерий в 2 раза сни-
жала накопление Н2О2 в корнях, вызванное об-
работкой растений экзогенной салициловой ки-
слотой [11]. Инокуляция ризобиями также 
смягчала отрицательное действие на рост рас-
тений гороха экзогенным Н2О2. Показано, что 
ризобиальный Nod-фактор способен супресси-
ровать накопление у бобовых растений салици-
ловой кислоты и АФК [18, 25].  

На основании этих данных можно заклю-
чить, что ризобиальная инфекция бобовых су-
щественным образом модифицирует обмен ве-
ществ растения-хозяина. Эти изменения, по-
видимому, направлены на создание оптималь-
ных условий для инфекции и нодуляции. В 
этой связи представляет интерес изучение вли-
яния различных неблагоприятных факторов на 
физиологические процессы, играющие сущест-
венную роль в установлении бобово-
ризобиального симбиоза. К таким процессам, 
по-видимому, относится и функциональная ак-
тивность НАДФН-оксидазы, роль которой свя-
зана с генерацией АФК.  

Цель работы – выяснить как внешние, 
неблагоприятные для бобово-ризобиального 
симбиоза, факторы влияют на активность 
НАДФН-оксидазного ферментного комплекса.  

МЕТОДИКА  

Опыты проводили с горохом посевным 
(Pisum sativum L.) сорта Аксайский усатый. 
Семена перед проращиванием промывали в те-
плой мыльной воде и поверхностно стерилизо-
вали 3%-ным пероксидом водорода в течение 
15 мин. Семена проращивали при температуре 
22°С в термостате в кюветах на влажной филь-
тровальной бумаге в течение двух суток. Для 
опытов использовали 3-х и 4-х суточные про-
ростки. Инокуляцию корней проростков прово-
дили суспензией клеток эффективного произ-
водственного штамма CIAM 1026 Rhizobium 
leguminosarum bv. viceae (1 мл / проросток) в 
концентрации 2•108 клеток/мл. Штамм получен 
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из ВНИИ сельскохозяйственной микробиоло-
гии РАСХН, Санкт-Петербург, Россия. Иноку-
лированные и неинокулированные (контроль) 
проростки помещали для дальнейшего роста в 
термостат либо с низкой температурой, либо с 
оптимальной.  

KNO3 в концентрации 60 мМ и нитро-
пруссид натрия в концентрации 4 мМ вносили 
в растворы с инокулированными или неиноку-
лированными проростками.  

Через 1 и 2 сут после начала опыта из 
корней выделяли субклеточные фракции (цито-
зольную и микросомальную) методом диффе-
ренциального центрифугирования [33]. Для 
этого свежие корни (4-5 г) тщательно промыва-
ли дистиллированной водой, нарезали и гомо-
генезировали в предварительно охлажденной 
во льду ступке с 50 мМ НЕРЕS-KOH буфером 
(рН 7,8), содержащим 250 мМ сахарозу и 1 мМ 
ЭДТА. Гомогенат фильтровали через капроно-
вую ткань для удаления нерастертых фрагмен-
тов и центрифугировали при 600 g 15 мин для 
осаждения тяжелых органелл и компонентов 
клетки. Надосадочную жидкость центрифуги-
ровали при 42000 g в течение 20 мин для осаж-
дения митохондрий. Полученный супернатант 
центрифугировали в течение 1 ч при 140000 g 
для разделения на цитозольную (супернатант) и 
микросомальную (осадок) фракции. Осадок су-
спендировали в буфере, использованном для 
гомогенизации корней.  

В полученных фракциях – цитозольной и 
микросомальной – определяли НАДФН-
оксидазную активность по методу [29]. Для 
этого к реакционной среде, состоящей из 0,8 мл 
буфера (50 мМ НЕРЕS-KOH, рН 7,8); 0,1 мМ 
ЭДТА и 1 мкМ KCN, добавляли 0,2 мл расти-
тельной пробы и прединкубировали 1 мин при 
30°С. Реакция инициировалась добавлением 
100 мкМ НАДФН, скорость окисления которо-
го регистрировали на спектрофотометре 
“Specord S-100 (Analytik Jena, Германия) по 
уменьшению в адсорбции при 340 нм (A340) в 
течение 5 мин. Для расчетов использовали ко-
эффициент экстинции 6,22 мМ-1•см-1.  

Содержание белка во фракциях опреде-
ляли по методу [1].  

Средние арифметические значения и их 
стандартные ошибки вычисляли из трех неза-
висимых экспериментов, каждый из которых 
включал три биологические повторности. Дос-
товерность различий оценивали по критерию 
Стьюдента.  

 РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ  

Низкая температура. Известно, что эф-
фективный симбиоз может проявляться лишь в 
ограниченном интервале температур, а при те-
мпературах выше или ниже определенных зна-
чений, особенно в ризосфере, азотфиксация 
снижается или прекращается [5]. В табл. 1 
представлены данные по определению актив-
ности НАДФН-оксидазы в цитозольной и мик-
росомальной фракциях корней неинокулиро-
ванных проростков гороха, выращенных при 
низкой температуре. Низкая температура по-
вышала активность фермента в микросомаль-
ной фракции как у 3-х, так и 4-х дневных про-
ростков гороха на 169 и 206 % соответственно 
(Р > 0,99). В цитозольной фракции, где актив-
ность НАДФН-оксидазы ниже в несколько раз, 
низкая температура по сравнению с оптималь-
ной (22°С) не оказала влияния на активность 
фермента у 3-х суточных проростков, но досто-
верно увеличила её у 4-х суточных растений 
(на 120%).  

В варианте с инокуляцией растений ри-
зобиями при оптимальной температуре актив-
ность НАДФН-оксидазы не изменялась в мик-
росомальной фракции, но достоверно повыша-
лась в цитозольной фракции по сравнению с 
вариантом без инокуляции растений (на 121 и 
147 %) (табл. 2).  

При низкой температуре инокуляция дос-
товерно не влияла на активность НАДФН-
оксидазы по сравнению с вариантом без иноку-
ляции при 8°С как в микросомальной, так и в 
цитозольной фракциях корней (табл. 2).  

Таким образом, наибольшее влияние на 
фермент (независимо от инокуляции) оказала 
низкая температура, увеличивая его активность 
в микросомальной фракции в 1,5 – 2,0 раза 
(табл. 1). Влияние ризобий на фермент в усло-
виях низкой температуры не прослеживается. 
Однако следует обратить внимание на актив-
ность цитозольной НАДФН-оксидазы при оп-
тимальной температуре выращивания растений, 
когда активность фермента достоверно увели-
чивалась при инокуляции (табл. 2).  

Хотя вклад цитозольной НАДФН-
оксидазы в генерацию АФК, вероятно, гораздо 
меньший, чем мембранной, тем не менее акти-
вация фермента под влиянием ризобиальной 
инфекции представляет интерес для познания 
механизмов бобово-ризобиального симбиоза, 
особенно на начальных этапах. В этом плане 
представляет также интерес отсутствие влияния  
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Таблица 1 

Влияние экзогенных факторов на активность НАДФН-оксидазы  
в клеточных фракциях корней неинокулированных проростков гороха  

ризобиальной инфекции на активность 
НАДФН-оксидазы при низкой температуре. 
Возможное участие цитозольной НАДФН-
оксидазы в термоустойчивости растений обсу-
ждается в обзоре [28].  

Предполагается, что активность НАДФН-
оксидазы (по крайней мере при фитопатогезе) 
регулируется системой киназа-фосфатаза, мо-
дуляция которой зависит от связывания бакте-
риальных элиситоров углеводной природы 

Активность фермента,  
 мкмоль/(мин•мг белка) Возраст проро-

стков, сут цитозольная фракция  
(ЦФ) 

микросомальная фракция 
(МФ) 

% к контролю: ЦФ/МФ  

Контроль (22°С) 
3 66,0 ± 3,4 315,7 ± 13,7 100 / 100 
4 53,0 ± 1,3 264,4 ± 16,4 100 / 100 

Низкая температура (8°С) 
3 59,6 ± 2,7 532,7 ± 45,4 90 / 169** 
4 63,9 ± 2,5 546,1 ± 66,4 120*/ 206** 

Высокая доза минерального азота 
3 80,3 ± 4,5 484,4 ± 13,3 121 / 155** 
4 82,3 ± 14,0 299,6 ± 25,0 155 / 113 

Нитропруссид натрия 
3 63,2 ± 0,3 410,0 ± 0,1 96 / 130** 
4 60,4 ± 5,7 337,2 ± 16,6 114 / 127* 

Примечание. * Различие достоверно при Р > 0,95; ** Различие достоверно при Р > 0,98, n=6.  

Таблица 2 

Влияние экзогенных факторов на активность НАДФН-оксидазы  
в клеточных фракциях корней инокулированных проростков гороха  

Активность фермента,  
мкмоль/(мин•мг белка) Возраст про-

ростков, сут 

Время действия 
инокулянта  

и неблагоприятно-
го фактора, ч 

цитозольная фракция 
(ЦФ)  

микросомальная фра-
кция (МФ)  

% к контролю 
(неинокулиро-
ванные расте-
ния), ЦФ/МФ 

Оптимальная температура (22°С)  
3 24 80,1 ± 0,7 316,1 ± 28,7 121* / 100 
4 48 78,2 ± 0,7 283,7 ± 36,9 147** / 107 

Низкая температура (8°С)  
3 24 70,9 ± 5,6 465,0 ± 44,4 119 / 87 
4 48 67,8 ± 4,2 580,7 ± 52,2 106 / 106 

Высокая доза минерального азота  
3 24 89,2 ± 3,6 282,8 ± 28,8 111 / 58** 
4 48 88,0 ± 21,2 265,8 ± 20,2 107 / 89 

Нитропруссид натрия  
3 24 71,9 ± 2,7 423,7 ± 31,8 114* / 103 
4 48 58,8 ± 4,5 412,6 ± 36,3 97 / 122 

* Обозначения как в табл. 1.  
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(олигосахаридов, гликопептидов и др.) с расти-
тельным(и) рецептором(ами), с последующей 
активацией кальциевых каналов и внутрикле-
точным потоком Са2+ [21]. Взаимосвязанная 
цепь химических сигналов ведет, по-видимому, 
к экспрессии гена НАДФН-оксидазы. Сходный 
механизм, вероятно, существует и при бобово-
ризобиальном симбиозе, когда ризобиальный 
Nod-фактор связывается на плазматической 
мембране с растительным рецептором (проте-
инкиназой), вызывая открытие кальциевых ка-
налов, внутриклеточный поток ионов Са2+ и по-
следующие реакции, связанные с инфицирова-
нием и нодуляцией [20].  

Что касается низкой температуры, то до 
настоящего времени температурный сенсор не 
идентифицирован [28]. Предполагается, что 
первичный эффект восприятия температуры 
может состоять в изменении текучести (вязко-
сти) мембран [7]. Тем не менее, каскад реакций, 
последующий за восприятием сенсором низкой 
температуры, приводит к модификации мета-
болизма и, в частности, к активизации НАДФН-
оксидазы. Однако, конкретный механизм акти-
вации низкой температурой НАДФН-оксидазы 
не известен.  

 Если считать, что НАДФН-оксидаза – 
основной источник АФК, то наши данные не 
согласуются с литературными данными о том, 
что ризобиальная инфекция и Nod-фактор спо-
собны снижать содержание АФК. Так, по дан-
ным Shaw, Long [32], обработка растений лю-
церны синтетическим Nod-фактором снижает 
уровень Н2О2 в корнях на 75% в условиях обра-
ботки растений патогенным элиситором. Пока-
зано, что инокуляция ризобиями снижает уро-
вень АФК (О2

.- и Н2О2) в корнях проростков го-
роха при воздействии низкой температуры 
(8°С) в течение 24 и 48 ч [3]. Более длительное 
воздействие низкой температуры (3-7 сут) по-
вышало уровень АФК в корнях. Возможно, что 
в этих случаях уменьшение содержания АФК 
при ризобиальной инфекции происходит не за 
счет снижения активности НАДФН-оксидазы, а 
в связи с усилением активности скавенгирую-
щих АФК ферментов (например, супероксид-
дисмутазы, пероксидазы, каталазы) [3, 4].  

Высокая доза азотного удобрения. Вы-
сокие концентрации минерального азота в поч-
ве, создаваемые внесением удобрений, ингиби-
руют формирование бобово-ризобиального 
симбиоза, снижают эффективность или ведут к 
полному прекращению его функционирования 
[16]. Физиологические причины отрицательно-
го влияния минерального азота на бобово-

ризобиальный симбиоз рассмотрены в обзоре 
[10]. Однако влияние высоких доз минерально-
го азотного удобрения на активность НАДФН-
оксидазы в корнях инокулированных бобовых 
растений практически не изучено. В табл. 1 и 2 
приведены полученные нами результаты.  

Высокая доза КNO3 (60 мM) увеличивала 
активность НАДФН-оксидазы в микросомаль-
ной фракции корней в 1,5 раза через 24 ч после 
обработки растений нитратом калия (P > 0,99) 
(табл. 1). Через 48 ч достоверных изменений в 
активности фермента в микросомальной фрак-
ции не обнаружено. В цитозольной фракции 
наблюдалась тенденция к увеличению активно-
сти фермента на 121 и 155 %, но различия не 
достоверны (табл. 1).  

Инокуляция растений ризобиями на фоне 
обработки проростков высокой дозой мине-
рального азота уменьшала активность фермен-
та в микросомальной фракции через 24 ч с 
484,4 до 282,8 мкмоль/(мин•мг белка), то есть 
на 42 % (P > 0,99) (табл. 2). Через 48 ч досто-
верной разницы между контролем и опытом не 
обнаружено. В цитозольной фракции различий 
в активности фермента при инокуляции на фо-
не KNO3 не наблюдалось.  

Таким образом, высокая доза минераль-
ного азота независимо от инокуляции иниции-
рует повышение активности НАДФН-оксидазы 
в микросомальной фракции клеток. Инфициро-
вание растений ризобиями снимает стимули-
рующий эффект минерального азота на актив-
ность фермента, по крайней мере через 24 ч.  

Обсуждая эти данные, следует отметить, 
что высокая доза азота, как и низкая темпера-
тура, повышает активность НАДФН-оксидазы в 
микросомальной фракции. По-видимому, реак-
ция фермента на эти неблагоприятные факторы 
является неспецифической. Однако механизмы 
активации НАДФН-оксидазы, вероятно, могут 
быть разными. В случае действия на растения 
KNO3 активация может идти по пути образова-
ния активных форм азота (NO2, NO), которые 
влияют на сигнальные пути, экспрессирующие 
гены ферментов [8].  

Что касается снятия инокуляцией стиму-
лирующего эффекта высокой дозы азота на ак-
тивность НАДФН-оксидазы, то такое воздейст-
вие, вероятно, каким-то образом связано с ин-
гибированием ризобиями (скорее всего через 
комплекс Nod-фактор-рецептор) сигнальных 
путей, активируемых абиотическим стрессором 
(KNO3). Некоторую ясность в эти предположе-
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ния вносят опыты с действием на растения эк-
зогенного оксида азота.  

Нитропрусид натрия. Нитропруссид 
натрия – химическое соединение, которое в би-
ологических системах разлагается с выделени-
ем оксида азота. Это соединение часто приме-
няют в экспериментах по изучению действия на 
организмы экзогенного NO. Как известно, NO 
легко диффундирует через мембраны и являет-
ся многофункциональной сигнальной молеку-
лой, оказывающей влияние на разные звенья 
метаболизма. Она является стартовым соедине-
нием NO-cигнальной системы [17], может ока-
зывать отрицательное влияние на установление 
бобово-ризобиального симбиоза [9].  

В связи с этим интересно было выявить 
влияние NO на активность НАДФН-оксидазы у 
неинокулированных и инокулированных расте-
ний гороха. Воздействие на проростки гороха 
нитропруссида натрия в концентрации 4 мМ (≈ 
4 мкМ NO) существенно (на 130 и 127%) по-
вышало активность НАДФН-оксидазы в мик-
росомальной фракции через 24 и 48 ч после 
инокуляции. (Разница достоверна при Р > 0,95 
и 0,98 соответственно) (табл. 1). Инокуляция 
растений ризобиями, как и в варианте с низкой 
температурой, не оказала достоверного влияния 
на изменение активности фермента как в мик-
росомальной, так и цитозольной фракциях 
(табл. 2).  

Таким образом, все три изученных фак-
тора – низкая температура, высокая доза азота 
и оксид азота, оказали активирующее влияние 
на активность НАДФН-оксидазы, что, по-
видимому, является неблагоприятным для ус-
тановления симбиоза. И только в варианте с 
действием высокой дозы азота, ризобиальная 
инфекция достоверно снимала активирующее 
влияние стрессового фактора на активность 
этого фермента в микросомальной фракции. 
При действии низкой температуры и нитро-
пруссида натрия ризобиальная инфекция не 
оказала влияния на активированный фермент. 
Механизм ингибирования активности НАДФН-
оксидазы в этом случае предстоит выяснить. 
Однако, как показали опыты с нитропруссидом 
натрия, этот механизм, по-видимому, не связан 
с оксидом азота.  

 Активация под влиянием стрессовых 
факторов НАДФН-оксидазы несомненно уси-
ливает образование АФК и АФА, вызывающих 
окислительный взрыв. В случае фитопатогенеза 
это защитная реакция растения. При бобово-
ризобиальном симбиозе – это нежелательная 

для установления симбиоза реакция раститель-
ного организма. По-видимому, в ходе бобово-
ризобиального взаимодействия функциониру-
ют механизмы, позволяющие в определенных 
условиях смягчить негативное действие или 
полностью нейтрализовать вредные для сим-
биотического взаимодействия соединения. Так, 
по данным Nagata et al. [26], спустя 4 ч после 
инокуляции Lotus japonicus ризобиальным 
штаммом Mesorhizobium loti в корнях образует-
ся NO и экспрессируется ген гемоглобина клас-
са 1, который, по-видимому, играет роль ска-
венгера избыточных количеств NO. Таким об-
разом, можно полагать, что, с одной стороны, 
NO, вероятно, необходим для симбиоза, но с 
другой стороны, может оказывать негативное 
влияние на формирование бобово-
ризобиального симбиоза [9]. В этом случае не-
симбиотический гемоглобин класса 1, вероят-
но,  выполняет роль регулятора уровня NO в 
клетках. Другие данные литературы также под-
тверждают возможность ризобиальной инфек-
ции изменять обмен веществ растения-хозяина 
с целью создания благоприятных условий для 
установления симбиоза [11, 18, 25, 32]. Даль-
нейшие исследования могут быть направлены 
на более детальное выяснение установленных 
физиологических закономерностей, связанных 
с влиянием ризобиальной инфекции на сиг-
нальные пути, в которых НАДФН-оксидаза иг-
рает, вероятно, существенную роль. 
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NADPH-OXIDASE ACTIVITY IN ROOTS OF PEA SEEDLINGS  
AT RHIZOBIAL INFECTION DEPENDING ON ACTION  

OF UNFAVOURABLE FACTORS 

А. K. Glyan’ko, G. G. Vasil’eva, O. O. Ischenko,  
N. V. Mironova, T. E. Putilina 

Siberian Institute of Plant Physiology and Biochemistry  
Siberian Division of the Russian Academy Sciences  

(Irkutsk, Russia) 

NADPH-oxidase activity in roots of 3- and 4-days old etiolated seedlings of pea (Pisum sativum L.) 
cultivar Aksayskiy moustached depending on inoculation of plants by Rhizobium leguminosarum 
bv. viceae (strain CIAM 1026) and action of unfavourable factors (low temperature, a high doze of 
nitric fertilizer, nitroprusside sodium) were studied. It has been established that all three exogenous 
factors increase activity NADPH oxidase from microsomal fraction, especially the low temperature. 
Rhizobial infection removes stimulate exogenous factors on NADPH oxidase activity only in case of 
a high doze of nitrogen in the environment. Results are discussed in connection with role NADPH-
oxidase and reactive oxygen species in legume-rhizobial symbiosis. 

Key words: Pisum sativum L., Rhizobium leguminosarum, NADPH-oxidase, legume-rhizobial 
symbiosis, reactive oxygen species, low temperature, high doze of nitric fertilizer, 
nitroprusside sodium 

АКТИВНІСТЬ НАДФН-ОКСИДАЗИ В КОРЕНЯХ ПРОРОСТКІВ ГОРОХУ  
ПРИ РИЗОБІАЛЬНІЙ ІНФЕКЦІЇ ЗАЛЕЖНО ВІД ДІЇ  

НЕСПРИЯТЛИВИХ ЧИННИКІВ 

А.К. Глянько, Г.Г. Васильєва, О.О. Іщенко,  
Н.В. Миронова, Т.Є. Путиліна 

Сибірський інститут фізіології і біохімії рослин  
Сибірського відділення Російської академії наук  

(Іркутськ, Росія) 

Вивчали активність НАДФН-оксидази в коренях 3- і 4-добових етіольованих проростків го-
роху (Pisum sativum L., сорт Аксайський вусатий) залежно від інокуляції рослин Rhizobium 
leguminosarum bv. viceae (штам СIAM 1026) і дії несприятливих чинників – низької темпера-
тури (8°С), високої дози мінерального азотного добрива, нітропрусиду натрію. Показано, що 
всі три екзогенні чинники збільшували активність мікросомальної НАДФН-оксидази, особ-
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ГЛЯНЬКО и др. 

ливо низька температура. Ризобіальна інфекція знімала активуючий вплив екзогенних 
факторів на НАДФН-оксидазу лише у разі високої дози азоту в середовищі. Результати обго-
ворюються у зв'язку з роллю НАДФН-оксидази і активних форм кисню в бобово-
ризобіальному симбіозі. 

Ключові слова: Pisum sativum L., Rhizobium leguminosarum, НАДФН-оксидаза, активні 
форми азоту, бобово-ризобіальний симбіоз, низька температура, висока 
доза азоту, нітропрусид натрію 
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