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Исследовали влияние донора оксида азота (нитропруссида натрия – НПН) на физиологическое 
состояние растений проса (Panicum miliaceum L.), выращиваемых на антропогенно измененной 
почве с низким содержанием гумуса, щелочным pH и недостатком фосфора. Трехкратное 
опрыскивание растений в фазах выхода в трубку, колошения–цветения и молочной спелости 
НПН в концентрации 0,5 мМ вызывало увеличение в листьях содержания хлорофиллов, 
каротиноидов, антоцианов и флавоноидов, поглощающих в области УФ B. Указанная 
обработка стимулировала рост растений, вызывала увеличение содержания воды в листьях, 
повышение общей и зерновой продуктивности. Опрыскивание растений раствором 0,1 мМ 
НПН существенно не влияло на исследуемые показатели. В то же время под влиянием НПН в 
концентрации 2 мМ отмечалось снижение содержания фотосинтетических пигментов и воды в 
листьях, уменьшалось накопление биомассы растений. Сделано заключение об индуцировании 
защитных реакций растений донором оксида азота в оптимальной концентрации. 
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1 По современным представлениям оксид 
азота (NO) является важным компонентом сиг-
нальной сети растительных клеток (Neill et al., 
2008; Mur et al., 2013). Оксид азота задейство-
ван в трансдукции в генетический аппарат мно-
гих стрессовых и гормональных сигналов. Из-
вестна его роль в регуляции состояния устьиц 
(Garcia-Mata, Lamattina, 2001; Lu et al., 2005), 
передаче в геном сигналов абсцизовой кислоты 
и других стрессовых фитогормонов (Bright et 
al., 2006; Мамаева и др., 2015), формировании 
симбиотических отношений растений с микро-
организмами (Глянько, Васильева, 2007), адап-
тации растений к экстремальным температурам 
(Song et al., 2013; Карпец и др., 2015), действию 
УФ B (Zhang et al., 2009) и других стрессоров.  

Показано повышение устойчивости рас-
тений к тепловому и солевому стрессам (Uchida 
et al., 2002; Карпец и др., 2011), засухе (Garcia-
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Mata, Lamattina, 2001), облучению УФ B (Тян, 
Лей, 2007), действию тяжелых металлов (Wang 
et al., 2010; Bai et al., 2015) и других неблаго-
приятных факторов под влиянием экзогенных 
доноров оксида азота. Установлено, что оксид 
азота может индуцировать многие защитные 
системы растений. В частности, на растениях 
различных видов показано усиление экспрес-
сии генов и повышение активности антиокси-
дантных ферментов под влиянием экзогенного 
NO (Тян, Лей, 2007; Wang et al., 2010; Карпец и 
др., 2011). Имеются сведения об индуцирова-
нии оксидом азота накопления пролина и дру-
гих осмолитов в растениях (Ruan et al., 2004; 
Tan et al., 2007). Получены экспериментальные 
доказательства причастности NO к регуляции 
экспрессии генов MYC, контролирующих син-
тез флавоноидов, в т.ч. антоцианов (Palmieri et 
al., 2008). Флавоноидные соединения считают-
ся полифункциональными протекторами расти-
тельных клеток, поскольку помимо антиокси-
дантной функции могут играть роль осмопро-
текторов, связывать тяжелые металлы, экрани-
ровать избыточное освещение (Khlestkina, 
2013). Показано, что мутант арабидопсиса 
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Atnoa1, дефектный по синтезу NO, отличался 
пониженным содержанием флавоноидов, в т.ч. 
антоцианов, и был чувствителен к действию 
УФ B (Zhang et al., 2009).  

В связи с изложенным представляется 
заманчивым практическое использование доно-
ров NO, в частности, наиболее распространен-
ного нитропруссида натрия (НПН), для инду-
цирования устойчивости растений к стрессо-
рам. В полевом эксперименте показано поло-
жительное влияние обработки растений пше-
ницы 0,2 мМ НПН на их состояние в условиях 
естественной засухи, что проявлялось в увели-
чении размеров флагового листа, повышении 
содержания воды в растениях (Жук, Мусієнко, 
2010). В целом же сведений о физиологических 
эффектах доноров NO в условиях, близких к 
естественным, в литературе почти нет.  

Целью настоящей работы явилось иссле-
дование влияния обработки НПН на содержа-
ние фотосинтетических пигментов, флавоноид-
ных соединений в листьях, а также рост и про-
дуктивность растений проса (Panicum miliace-
um L.), выращиваемых в неблагоприятных 
условиях модельного полевого опыта. Выбор 
проса в качестве объекта исследования обу-
словлен отсутствием в литературе каких-либо 
данных о влиянии экзогенного оксида азота на 
физиологические показатели растений этого 
вида. Известно, что просо отличается достаточ-
но высокой устойчивостью к неблагоприятным 
факторам. В то же время показано значитель-
ное снижение его урожайности при выращива-
нии на антропогенно измененной почве со ще-
лочной реакцией среды, низким содержанием 
гумуса и питательных веществ (Вайнер и др., 
2015).  

МЕТОДИКА  
Объектом исследования были растения 

проса сорта Константиновское. Исследования 
проводили в 2015 году в условиях мелкоделя-
ночного модельного полевого опыта на опыт-
ном участке кафедры ботаники и физиологии 
растений ХНАУ им. В.В. Докучаева с антропо-
генно нарушенным почвенным покровом, ха-
рактеризующимся пониженным содержанием 
гумуса (3,55%), низким содержанием доступно-
го фосфора (61 мг/кг), щелочными значениями 
рНKCl (7,38), содержание доступного калия со-
ставляло 100 мг/кг. Площади делянок – 2 м2.  

Посев проводили в начале второй декады 
мая. Метеорологические условия в период ве-
гетации растений отличались от средних мно-
голетних. Температура была на 2,2 градуса 

выше средней многолетней нормы, в то же 
время количество осадков было на 25% ниже 
многолетних величин. При этом их распреде-
ление было крайне неравномерным: в первой 
половине вегетации проса оно на 20% превы-
шало средние многолетние величины, а во вто-
рой составляло лишь 31% от нормы.  

Опрыскивание растений растворами НПН 
в концентрациях 0,1; 0,5 и 2 мМ проводили 
трижды: в фазах выхода в трубку, колошения–
цветения и молочной спелости. На третий день 
после каждой обработки определяли высоту 
растений, содержание воды, фотосинтетиче-
ских пигментов и флавоноидных соединений во 
флаговых листьях.  

Содержание воды в листьях определяли 
обычным гравиметрическим методом после 
высушивания образцов при 103°С до постоян-
ной массы.  

Количество хлорофиллов и каротиноидов 
в листьях анализировали в этанольной вытяжке 
(Шлык, 1971). Для определения содержания 
флавоноидов, которые имеют максимум по-
глощения в УФ-B области, и антоцианов навес-
ки растительного материала гомогенизировали 
в 10 мл 1%-ного раствора HCl в метаноле 
(Nogues, Baker, 2000) После центрифугирова-
ния гомогената при 8000 g в течение 15 мин 
определяли оптическую плотность супернатан-
та при 300, 530 и 657 нм (Nogues, Baker, 2000; 
Li et al., 2014). При расчете содержания анто-
цианов учитывали величину неспецифического 
поглощения при 657 нм (Li et al., 2014).  

По окончании вегетации растения среза-
ли вручную и определяли общую массу 
надземной части и массу зерна.  

Повторность опытов четырехкратная. На 
рисунках и в таблицах приведены средние ве-
личины и их стандартные ошибки или НСР0,05.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  
Обработка растений НПН в концентра-

ции 0,5 мМ оказывала ростстимулирующее 
влияние на растения проса, что проявлялось в 
увеличении размеров надземной их части в пе-
риод колошения–цветения и молочной спело-
сти (рис. 1, 2). Донор оксида азота в низкой 
концентрации (0,1 мМ) не оказывал влияния на 
рост растений, в то время как обработка НПН в 
концентрации 2 мМ вызывала ингибирование 
роста растений, проявляющееся в фазе молоч-
ной спелости (рис. 2, А).  

Содержание воды во флаговых листьях 
контрольного и опытных вариантов уменьша-
лось по мере их старения (рис. 2, Б). При этом 
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под влиянием НПН в оптимальной концентра-
ции (0,5 мМ) отмечалось сохранение более вы-
сокого содержания воды в исследуемых листь-
ях в фазах колошения–цветения и молочной 
спелости. НПН в концентрации 0,1 мМ не вли-
ял на этот показатель, а обработка 2 мМ рас-
твором вызывала значительное снижение со-
держания воды в листьях в фазе молочной спе-
лости. Отметим, что в литературе имеются све-
дения о положительном влиянии НПН на со-
держание воды в листьях растений пшеницы в 
полевых условиях (Мусієнко, Жук, 2010).  

Известно, что одним из маркеров устой-
чивости растений к действию стресс-факторов 
является их способность сохранять пул фото-
синтетических пигментов (Santos, 2004). Со-
держание хлорофиллов во флаговых листьях 
всех вариантов уменьшалось в ходе развития 
растений, особенно заметным этот эффект был 
в фазе молочной спелости (табл. 1). Обработка 

НПН в концентрации 0,1 мМ вызывала тенден-
цию к сохранению более высокого содержания 
этих пигментов в фазах колошения–цветения и 
молочной спелости. Под влиянием 0,5 мМ НПН 
отмечалось более высокое по сравнению с со-
ответствующими контролями содержание хло-
рофиллов в листьях на всех трех исследуемых 
фазах развития растений. В то же время обра-
ботка растений НПН в более высокой концен-
трации (2 мМ) приводила к снижению содер-
жания хлорофиллов во флаговых листьях (табл. 
1).  

Полученные результаты согласуются с 
литературными данными о смягчающем влия-
нии экзогенного NO на вызываемые стрессора-
ми эффекты снижения содержания хлорофилла 
в листьях растений. Положительное действие 
NO на содержание хлорофилла может быть 
связано с повышением под его влиянием до-
ступности Fe (Bai et al., 2015), недостаток кото-

 1 2 3 4  
Рис. 1. Растения проса в фазе молочной спелости.  
1 – контроль, 2–4 – НПН в концентрациях 0,1; 0,5 и 2 мМ соответственно.  
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Рис. 2. Высота надземной части растений проса, см (А) и содержание воды во флаговых ли-
стьях, % (Б).  
I–III – фаза выхода в трубку, фаза колошения–цветения и фаза молочной спелости соответственно. 
1 – контроль, 2–4 – НПН в концентрациях 0,1; 0,5 и 2 мМ соответственно.  
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рого может особенно заметно проявляться на 
щелочной почве.  

Содержание каротиноидов, как и количе-
ство хлорофиллов, в листьях растений всех ва-
риантов уменьшалось по мере их старения 
(табл. 1). Под влиянием НПН в концентрации 
0,1 мМ отмечалось сохранение более высокого 
количества каротиноидов в листьях в фазе ко-
лошения–цветения. При опрыскивании расте-
ний НПН в концентрации 0,5 мМ увеличеннное 
относительно контроля содержание каротинои-
дов во флаговых листьях отмечалось как на 
стадии колошения–цветения, так и молочной 
спелости (табл. 1). В то же время под действи-
ем 2 мМ НПН происходило снижение содержа-
ния каротиноидов в фазе выхода в трубку и 
особенно в фазе молочной спелости.  

Антоцианы относятся к пигментам, обла-
дающим высокой антиоксидантной активно-
стью (Neill, Gould, 2003). Им, наряду с кароти-
ноидами, принадлежит важная роль в защите 
фотосинтетического аппарата растений. Кроме 
того, как уже отмечалось, антоцианы проявля-
ют полифункциональное защитное действие в 

растительных клетках, составляющими которо-
го являются их осмопротекторные эффекты, 
способность связывать тяжелые металлы и пр. 
(Khlestkina, 2013). Считается, что NO задей-
ствован в контроле синтеза флавоноидов, в т.ч. 
антоцианов (Palmieri et al., 2008).  

В условиях наших экспериментов содер-
жание антоцианов в листьях растений кон-
трольного варианта не изменялось при перехо-
де растений в фазу колошения–цветения, одна-
ко несколько уменьшалось в фазе молочной 
спелости (табл. 1). НПН в концентрации 0,1 мМ 
не оказывал влияния на количество антоцианов 
в листьях. В варианте с 0,5 мМ НПН содержа-
ние антоцианов было выше, чем в контроле, на 
всех трех исследуемых фазах развития расте-
ний. При действии 2 мМ НПН проявлялось по-
вышенное содержание антоцианов в листьях в 
фазах колошения–цветения и молочной спело-
сти (табл. 1).  

Количество «бесцветных» флавоноидов, 
поглощающих в УФ B, во флаговых листьях 
контрольного варианта снижалось в фазе мо-
лочной спелости. Обработка растений 0,1 мМ 

Таблица 1. Содержание фотосинтетических пигментов  
и флавоноидов в флаговых листьях проса 

Вариант 

Хлорофилл 
а, мг/г су-
хого веще-

ства 

Хлорофилл 
b, мг/г сухо-
го вещества 

Хлорофиллы 
а + b, мг/г 

сухого  
вещества 

Каротиноиды, 
мг/г сухого 
вещества 

Антоцианы, 
(А530 - 0,25А567)/ 

г сухого  
вещества  

Флавоноиды, 
А300/ г сухого 

вещества 

Фаза выхода в трубку 
Контроль 5,98 ± 0,12 3,03 ± 0,07 9,01 ± 0,14 0,882 ± 0,018 0,061 ± 0,001 0,407 ± 0,007 
НПН, 0,1 мМ 5,96 ± 0,10 3,14 ± 0,08 9,10 ± 0,13 0,890 ± 0,028 0,063 ± 0,003 0,422 ± 0,008 
НПН, 0,5 мМ 6,49 ± 0,09 3,40 ± 0,08 9,89 ± 0,12 0,914 ± 0,024 0,072 ± 0,003 0,456 ± 0,010 
НПН, 2 мМ 5,67 ± 0,09 2,79 ± 0,09 8,46 ± 0,13 0,791 ± 0,014 0,060 ± 0,002 0,370 ± 0,008 

Фаза колошения–цветения 
Контроль 4,73 ± 0,07 2,32 ± 0,04 7,05 ± 0,08 0,668 ± 0,008 0,061 ± 0,001 0,420 ± 0,008 
НПН, 0,1 мМ 4,93 ± 0,09 2,46 ± 0,03 7,39 ± 0,09 0,725 ± 0,005 0,064 ± 0,002 0,424 ± 0,006 
НПН, 0,5 мМ 5,28 ± 0,08 2,42 ± 0,04 7,70 ± 0,09 0,833 ± 0,007 0,073 ± 0,003 0,474 ± 0,004 
НПН, 2 мМ 3,83 ± 0,12 1,68 ± 0,04 5,51 ± 0,13 0,692 ± 0,009 0,070 ±0,004 0,412 ± 0,006 

Фаза молочной спелости 
Контроль 3,22 ± 0,06 1,79 ± 0,03 5,01 ± 0,07 0,527 ± 0,009 0,048 ± 0,002 0,318 ± 0,006 
НПН, 0,1 мМ 3,46 ± 0,08 2,02 ± 0,06 5,48 ± 0,10 0,533 ± 0,009 0,052 ± 0,004 0,342 ± 0,004 
НПН, 0,5 мМ 3,63 ± 0,05 2,20 ± 0,05 5,83 ± 0,07 0,555 ± 0, 010 0,057 ± 0,001 0,364 ± 0,006 
НПН, 2 мМ 3,06 ± 0,06 1,83 ± 0,06 4,89 ± 0,08 0,391 ± 0,012 0,057 ± 0,003 0,293 ± 0,004 

 

Таблица 2. Продуктивность растений проса 

Вариант Общая надземная масса, г/м2 Масса зерна, г/м2 

Контроль 632 52,5 
НПН, 0,1 мМ 640 52,8 
НПН, 0,5 мМ 712 59,7 
НПН, 2 мМ 583 50,1 
НСР0,05 57,5 2,88 
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НПН не оказывала влияния на содержание в 
листьях флавоноидов этой группы. В то же 
время в варианте с 0,5 мМ НПН отмечалось бо-
лее высокое по сравнению с соответствующими 
контролями содержание флавоноидов в листьях 
(табл. 1). При действии 2 мМ НПН содержание 
флавоноидов в листьях в фазах колошения–
цветения молочной спелости было выше, чем в 
контроле.  

В связи с неблагоприятными почвенными 
условиями продуктивность растений проса в 
опыте была низкой (табл. 2). Опрыскивание 
растений 0,5 мМ НПН способствовало накоп-
лению общей биомассы надземной части и по-
вышению зерновой продуктивности (табл. 2). 
Обработка НПН в концентрации 0,1 мМ не вы-
зывала заметных изменений показателей про-
дуктивности растений. В то же время опрыски-
вание растений НПН в концентрации 2 мМ вы-
зывало тенденцию к уменьшению общей био-
массы и массы зерна растений проса (табл. 2).  

В целом полученные результаты свиде-
тельствуют о возможности повышения в усло-
виях полевого опыта устойчивости растений 
проса к комплексу неблагоприятных факторов 
обработкой донором NO НПН. Опрыскивание 
растений НПН в оптимальных концентрациях 
способствовало сохранению в листьях больше-
го количества воды в условиях ее недостатка 
(рис. 2). Не исключено, что такой эффект обу-
словлен способностью NO регулировать состо-
яние устьиц (Lu et al., 2005). Естественно, это 
предположение требует специальных исследо-
ваний и не исключает других (опосредованных) 
механизмов влияния оксида азота на водный 
режим растений. Важным положительным эф-
фектом НПН является повышение под его вли-
янием содержания хлорофиллов и каротинои-
дов в листьях (табл. 1). Повышенное содержа-
ние хлорофиллов обычно коррелирует с повы-
шением продуктивности, а увеличение количе-
ства каротиноидов может иметь значение для 
защиты фотосинтетического аппарата в небла-
гоприятных условиях (Cuttriss et al., 2004; Gill, 
Tuteja, 2010). Полифункциональное протектор-
ное значение, по-видимому, имеет и увеличе-
ние в листьях под влиянием НПН содержания 
флавоноидов, в т.ч. антоцинанов, обладающих 
ярко выраженным антиоксидантным действием 
(Neill, Gould, 2003). Можно полагать, что сба-
лансированная работа протекторных систем 
при обработке растений донором NO смягчала 
негативное влияние на них неблагоприятных 
почвенных условий, повышенной температуры 
и недостатка влаги. Об этом свидетельствует 

более высокая продуктивность растений проса, 
обработанных НПН в оптимальной концентра-
ции, по сравнению с контрольными.  

При этом, однако, следует отметить, что 
диапазон концентраций НПН, оказывающих 
протекторное действие и проявляющих нега-
тивное (по-видимому, токсическое) влияние на 
растения невелик. Так, в условиях наших опы-
тов защитное действие НПН выразительно про-
являлось в концентрации 0,5 мМ, в то же время 
под влиянием 2 мМ НПН усиливалась деграда-
ция фотосинтетических пигментов, уменьша-
лась оводненность листьев и отмечалась тен-
денция к снижению продуктивности растений. 
О токсичности оксида азота как молекулы-
радикала, способной в нефизиологических кон-
центрациях вызывать окислительные повре-
ждения биомакромолекул, хорошо известно 
(Valderrama et al., 2007). В связи с этим практи-
ческому применению НПН как индуктора 
устойчивости растений должны предшество-
вать тщательные исследования по выбору его 
эффективных концентраций.  

Публикация содержит результаты ис-
следований, проведенных при грантовой под-
держке Государственного фонда фундамен-
тальных исследований по конкурсному проекту 
Ф61/74 для молодых ученых на 2015 год. 
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INFLUENCE OF SODIUM NITROPRUSSIDE  
ON PIGMENTAL COMPLEX OF LEAVES AND PRODUCTIVITY  

OF MILLET IN ADVERSE CONDITIONS 

Yu. V. Karpets, Yu. E. Kolupaev, M. V. Shvydenko, T. O. Yastreb 

V.V. Dokuchaev Kharkiv National Agrarian University  
(Kharkiv, Ukraine)  

e-mail: plant_biology@mail.ru 

The influence of donor of nitric oxide (sodium nitroprusside – SNP) on the physiological state of 
millet (Panicum miliaceum L.) plants, cultivated in anthropogenic changed soil with the low content 
of humus, alkaline pH and phosphorus deficiency has been investigated. Triple spraying of plants 
with SNP in concentration of 0,5 mM at the stages of stem extension, heading-flowering and milky 
ripeness invoked the raise of content of chlorophyll, carotinoids, anthocyans and flavonoids, absorb-
ing radiation in the range of UV B, in leaves. The indicated treatment stimulated the growth of 
plants, invoked the increase of water content in leaves, rising of overall and grain productivity. 
Spraying of plants with the solution of 0,1 mM SNP did not influence essentially on the investigated 
indicators. At the same time under the action of SNP in concentration of 2 mM the decrease of con-
tent of photosynthetic pigments and water in leaves, and the reduction of accumulation of plants bi-
omass was registered. The conclusion about the induction of protective responses of plants by the 
donor of nitric oxide in optimum concentration is made. 

Key words: Panicum miliaceum, sodium nitroprusside, nitric oxide, photosynthetic pigments, an-
thocyans, flavoniods, growth, productivity 

ВПЛИВ НІТРОПРУСИДУ НАТРІЮ НА ПІГМЕНТНИЙ КОМПЛЕКС  
ЛИСТКІВ І ПРОДУКТИВНІСТЬ ПРОСА  

ЗА НЕСПРИЯТЛИВИХ УМОВ 

Ю. В. Карпець, Ю. Є. Колупаєв, М. В. Швиденко, Т. О. Ястреб 

Харківський національний аграрний університет ім. В.В. Докучаєва 
(Харків, Україна)  

e-mail: plant_biology@mail.ru  

Досліджували вплив донору оксиду азоту (нітропрусиду натрію – НПН) на фізіологічний стан 
рослин проса (Panicum miliaceum L.), вирощуваних на антропогенно зміненому ґрунті з низь-
ким вмістом гумусу, лужним pH і нестачею фосфору. Триразове обприскування рослин у фа-
зах виходу в трубку, колосіння–цвітіння і молочної стиглості НПН в концентрації 0,5 мМ 
спричиняло збільшення в листках вмісту хлорофілів, каротиноїдів, антоціанів і флавоноїдів, 
що поглинають УФ B. Зазначена обробка стимулювала ріст рослин, викликала збільшення 
вмісту води в листках, підвищення загальної і зернової продуктивності. Обприскування рос-
лин розчином 0,1 мМ НПН істотно не впливало на досліджувані показники. У той же час під 
впливом НПН в концентрації 2 мМ відзначалося зниження вмісту фотосинтетичних пігментів 
і води в листках, зменшувалося накопичення біомаси рослин. Зроблено висновок про індуку-
вання захисних реакцій рослин донором оксиду азоту в оптимальній концентрації. 

Ключові слова: Panicum miliaceum, нітропрусид натрію, оксид азоту, фотосинтетичні 
пігменти, антоціани, флавоноїди, ріст, продуктивність  
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