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РЕГУЛЯЦІЯ ЦУКРАМИ АКТИВНОСТІ 

ГЛУТАМІНСИНТЕТАЗИ І АСПАРАГІНСИНТЕТАЗИ ЛИСТКІВ 

В ОНТОГЕНЕЗІ ОЗИМОЇ ПШЕНИЦІ ЗА РІЗНИХ УМОВ 

ЗАБЕЗПЕЧЕННЯ ПОЖИВНИМИ РЕЧОВИНАМИ  

 

Досліджували активність глутамін- та аспарагінсинтетази у 

верхніх листках озимої пшениці в онтогенезі, залежно від вмісту у них 

цукрів (сахароза, фруктоза, глюкоза), за різних умов забезпечення 

поживними речовинами. Між активністю глутамінсинтетази та 

рівнем сахарози у верхніх листках рослин встановлено тісні негативні 

кореляційні зв’язки за оптимального рівня живлення (достатній вміст 

основних елементів, pHKCl ґрунтового розчину – 5,36). Активність 

аспарагінсинтетази при цьому не залежить від вмісту цукрів у 

листках. Несприятливі умови (підвищена кислотність ґрунтового 

розчину (pHKCl 3,70 – 4,02) і низький або достатній вміст основних 

елементів живлення) супроводжуються переважно тісними 

негативними кореляційними зв’язками між активністю обох 

ферментів та рівнем цукрів у листках озимої пшениці. Запропоновано 

гіпотезу про те, що за природних умов вегетації цієї культури цукри 

можуть функціонувати лише як негативні регулятори активності 

глутамін- та аспарагінсинтетази.        

Ключові слова: озима пшениця Triticum aestivum L., сахароза, 

фруктоза,  глюкоза,  глутамінсинтетаза,  аспарагінсинтетаза.        
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В останні десятиріччя отримано вагомі докази регуляції 

активності та синтезу ключових ферментів асиміляції азоту рівнем 

цукрів у тканинах рослин. Зокрема, продемонстровано, що 

інфільтрація сахарози у паростки рослин Arabidopsis thaliana L. 

супроводжується нагромадженням у листках мРНК хлоропластної і 

меншою мірою цитозольної глутамінсинтетази [17]. Такі ж результати 

було отримано після дії на ці рослини глюкози і фруктози. Про 

взаємозв’язок між активністю глутамінсинтетази у тканинах рослин та 

вмістом у них фотоасимілятів свідчать також дані інших авторів [10, 

24]. У багатьох літературних джерелах узагальнено результати 

досліджень щодо активуючого впливу цукрів на експресію генів 

глутамінсинтетази, глутаматсинтетази та аспарагінсинтетази [15, 23]. 

Тим не менше дія цих метаболітів на активність ферментів асиміляції 

азоту у цілісній рослині може бути неоднозначною. Так, у паростках 

A. thaliana та соняшнику експресія генів різних ізоферментів 

аспарагінсинтетази репресується або активується під впливом сахарози 

[8, 11]. Напрям такої регуляторної дії сахарози залежить від рівня 

освітленості рослин та забезпечення їх амонійною формою азоту.  

Показано, що активність ключових ферментів асиміляції азоту, 

зокрема глутамінсинтетази, у тканинах культурних рослин тісно 

пов’язана з параметрами їх продуктивності [16]. Разом з тим дані щодо 

можливої участі цукрів у регуляції активності цих ферментів у 

тканинах зернових культур, і зокрема пшениці озимої, за вегетації на 

ґрунтах з різними умовами забезпечення поживними речовинами 

практично відсутні.  

Метою цієї роботи було дослідити активність ключових 

ферментів первинної асиміляції амонійного азоту у верхніх листках 

озимої пшениці в онтогенезі, залежно від вмісту цукрів (сахароза, 

фруктоза, глюкоза), за різних умов забезпечення поживними 

речовинами.  

Дослідження проводили на озимій пшениці (Triticum aestivum 

L.) сорту Миронівська 61, яку вирощували в умовах стаціонарного 

досліду Інституту землеробства і тваринництва західного регіону 

УААН. Для досліджень було відібрано три групи дослідних ділянок 

(варіанти) з контрастними умовами забезпечення рослин поживними 

речовинами (мг/100 г ґрунту):  

а) оптимальні умови, вар. 7 (1) – азот загальний – 114,0, P2O5 – 

16,5, K2O – 13,8 (pHKCl 5,36, алюміній обмінний – 0,23), 

легкозасвоювані форми азоту на початку фази весняного відростання: 

лужногідролізований азот – 9,83, NO3
- 
– 0,50, NH4

+ 
– 1,25;  
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б) несприятливі умови з низьким вмістом елементів живлення та 

більш кислою реакцією ґрунтового розчину, вар. 1 (2) – азот загаль-

ний – 112,0, P2O5 – 6,5, K2O – 4,0 (pHKCl 4,02, алюміній обмінний – 

13,70), легкозасвоювані форми азоту на початку фази весняного 

відростання: лужногідролізований азот – 6,97, NO3
–
 – 0,26, NH4

+ 
– 2,20;  

в) несприятливі умови з достатньо високим вмістом основних 

елементів живлення та сильнокислою реакцією ґрунтового розчину, 

вар. 15 (3) – азот загальний – 137,0, P2O5 – 26,8, K2O – 16,8 (pHKCl 3,70, 

алюміній обмінний – 15,20), легкозасвоювані форми азоту на початку 

фази весняного відростання: лужногідролізований азот – 6,73, NO3
–
 – 

0,80, NH4
+ 

– 3,39.  

Відбір зразків проводили загальноприйнятими методами [5] у 

трьох біологічних повторностях. Активність глутамін- та 

аспарагінсинтетази визначали в екстрактах верхніх листків озимої 

пшениці. Екстракти отримували шляхом гомогенізації листків в 

охолодженому (4 
0
С) 0,05 М тріс-HCl буфері (рН 7,3), що містив 

0,5 мМ цистеїну, 1,0 мМ MgSO4, 2,0 мМ ЕДТА. Гомогенат 

витримували 30 хв на холоді (4 
0
С), центрифугували при 3000 g 5 хв. 

Активність ферментів в надосадовій рідині визначали за 

гідроксаматсинтетазною реакцією [7] і розраховували у мкмолях 

утвореного γ-глутаміл- або β-аспартилгідроксамату за хв на мг білка 

екстракту тканини. Кількість утворених гідроксаматів визначали за 

реакцією з розчином хлорного заліза [3, 13], білок – за Лоурі [21].  

Вміст сахарози і фруктози визначали у водних безбілкових 

екстрактах верхніх листків резорциновим методом [6], глюкози – 

глюкооксидазним методом (аналітичний набір “Діаглюк-2” (Інститут 

біології клітини НАН України, м. Львів)) і розраховували у мг/г сухої 

тканини.  

Статистичний аналіз результатів досліджень проводили з 

використанням комп’ютерних програм Excel 7.0. У дослідах 

використовували реактиви кваліфікації хч або чда фірми “Сінбіас” 

(Україна).  

Проведеними дослідженнями встановлено, що активність 

глутамінсинтетази у верхніх листках озимої пшениці за оптимальних 

умов забезпечення поживними речовинами (вар. 1, достатній вміст 

основних елементів живлення, pHKCl – 5,36) досягає максимальних 

значень у фазах трубкування і колосіння, а протягом завершальних 

етапів онтогенезу суттєво знижується (рис. 1а). Активність 

аспарагінсинтетази за такого режиму живлення є низькою і змінюється 

обернено щодо рівня активності глутамінсинтетази. Несприятливі 

умови вегетації озимої пшениці (вар. 2 і 3 – відповідно низький вміст 



26 

елементів живлення, pHKCl 4,02 і достатній рівень основних поживних 

речовин, pHKCl 3,70) супроводжуються зменшенням активності 

глутамінсинтетази і значним збільшенням активності аспарагін-

синтетази в листках. Поряд з тим в онтогенезі рослин відзначено 

підвищення активності обох ферментів (рис. 1б).  

 

  
Оптимальні умови Несприятливі умови 

Рис. 1. Динаміка активності глутамінсинтетази (ГС) і 

аспарагінсинтетази (АС) у верхніх листках озимої пшениці в 

онтогенезі за різних умов забезпечення поживними речовинами: 

І – весняне відростання, ІІ – трубкування, ІІІ – колосіння, ІV – 

цвітіння, V – молочна стиглість. ГК – γ-глутамін- або β- 

аспартилгідроксамат 

 

Динаміка вмісту цукрів (сахароза, фруктоза, глюкоза) у верхніх 

листках озимої пшениці в онтогенезі характеризується переважно 

оберненою спрямованістю порівняно з динамікою активності 

досліджуваних ферментів (рис. 2). Така зміна вмісту цукрів зумовлена, 

ймовірно, двома основними факторами – посиленням відпливу цукрів 

з листків у атрагуючі органи у періоди інтенсивного росту і розвитку 

рослини та зменшенням інтенсивності їх синтезу у листках на кінцевих 

етапах онтогенезу [4]. Несприятливі умови забезпечення поживними 

речовинами супроводжуються підвищенням вмісту сахарози та 

глюкози у листках озимої пшениці у всіх фазах онтогенезу (рис. 2). 

Рівень фруктози у листках рослин практично не відрізняється між 

дослідними варіантами.  
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Рис. 2. Вміст цукрів у листках озимої пшениці в онтогенезі 

залежно від умов забезпечення поживними речовинами: 1, 2, 3 - 

варіанти 

 

Шляхом зіставлення активності глутамінсинтетази та вмісту 

сахарози у верхніх листках озимої пшениці виявлено тісні негативні 

кореляційні зв’язки між цими показниками (r = -0,95, P < 0,001) за 

оптимальних умов забезпечення поживними речовинами (табл.). 

Активність аспарагінсинтетази у листках рослин за таких умов 

вегетації не залежить від вмісту у них сахарози (r = +0,52, P > 0,05). 

Крім того, на активність досліджуваних ферментів не впливає рівень 

глюкози і фруктози у листках (табл.). За несприятливих умов 

забезпечення поживними речовинами між активністю глутамін- та 

аспарагінсинтетази і вмістом цукрів у верхніх листках озимої пшениці 

виявлено переважно негативні кореляційні зв’язки (r = -0,83 … -0,99, 

P < 0,001 – 0,05).  

Результати наших досліджень засвідчують, що за оптимальних 

умов забезпечення поживними речовинами сахароза може виступати 

негативним регулятором активності глутамінсинтетази, проте вона 

впливає на активність аспарагінсинтетази. Глюкоза і фруктоза не 

беруть участі у регуляції активності глутамін- та аспарагінсинтетази за 

таких умов вегетації. За несприятливих умов забезпечення поживними 

речовинами цукри потенційно можуть функціонувати лише як 

негативні регулятори активності цих ферментів.  

Результати проведених досліджень не узгоджуються з даними 

ряду авторів [12, 14] про стимуляцію активності глутамінсинтетази за 

умов інфільтрації цукрами паростків рослин. Разом з тим показано 

[17], що рівень мРНК та активність глутамінсинтетази у тканинах 

листків A. thaliana суттєво зменшуються за інкубації їх у середовищі з 

високою концентрацією (більше ніж 3%) сахарози. Крім того, 
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отримано багато доказів, що активність та синтез аспарагінсинтетази у 

тканинах рослин суттєво понижуються за дії на них сахарози [8, 11, 

22]. Вилучення цукрів із середовища інкубації паростків, навпаки, 

супроводжувалося підвищенням експресії гена цього ферменту [20].  

 

Кореляційна залежність між активністю глутамін- та 

аспарагінсинтетази і вмістом цукрів у верхніх листках озимої 

пшениці   

Варіант 

досліду, 

№ 

Коефіцієнт кореляції, r  

Сахароза  Глюкоза  Фруктоза  

мг/г сухої речовини 

Активність глутамінсинтетази, мкмоль γ-ГГК/хв∙мг білка 

1 -0,95, P < 0,001  -0,54, P > 0,05  -0,55, P > 0,05  

2 -0,88, P < 0,01  -0,97, P < 0,001  -0,85, P < 0,05  

3 -0,84, P < 0,05  -0,83, P < 0,05  -0,62, P > 0,05  

Активність аспарагінсинтетази, мкмоль β-АГК/хв∙мг білка 

1 +0,52, P > 0,05  -0,17, P > 0,05  -0,14, P > 0,05  

2 -0,97, P < 0,01  -0,83, P < 0,05  -0,98, P < 0,001  

3 -0,92, P < 0,05  -0,84, P < 0,05  -0,99, P < 0,001  
Примітка. 1 – оптимальні умови забезпечення поживними речовинами, pHKCl 

5,36; 2 і 3 – несприятливі умови (низький вміст елементів живлення, pHKCl 4,02 і 
достатній рівень основних елементів живлення, pHKCl 3,70). γ-ГГК - γ-

глутамілгідроксамат, β-АГК - β-аспартилгідроксамат. Р – достовірність коефіцієнта 

кореляції.     

 

На нашу думку, регуляторна дія цукрів на активність ферментів 

асиміляції азоту, зокрема глутамін- та аспарагінсинтетази, принаймні 

частково може виявлятися через репресію-дерепресію генів білків 

фотосинтетичного апарату [18, 19]. Дослідженнями, які ми провели 

раніше [1], встановлено, що динаміка вмісту цукрів (сахароза, 

фруктоза, глюкоза) у верхніх листках озимої пшениці в онтогенезі 

характеризується оберненою спрямованістю порівняно з динамікою 

базальної, ADP-стимульованої фотохімічної активності хлоропластів 

та діафоразної активності фередоксин-НАДФ-оксидоредуктази. 

Методом однофакторного дисперсійного аналізу ми показали [1], що у 

регуляції фотохімічної активності хлоропластів листків озимої 

пшениці вагоме місце посідає сахароза. Регуляторний вплив цього 

дисахариду є досить стабільним і виявляється у рослин за різних умов 

забезпечення поживними речовинами. Серед двох гексоз (глюкоза, 

фруктоза) найбільш вірогідною є участь у цій регуляції глюкози. 

Певною мірою такі результати узгоджуються з даними ряду авторів 

про наявність у рослин відносно незалежних сахарозо- і 
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глюкозочутливих механізмів репресії генів фотосинтезу [9, 18, 19]. 

Вірогідно, що підвищений рівень цукрів у верхніх листках озимої 

пшениці на початкових (весняне відростання) та кінцевих (цвітіння, 

молочна стиглість) фазах онтогенезу призводить до зменшення 

інтенсивності фотосинтетичних процесів. Це в свою чергу 

супроводжується пониженням активності глутамінсинтетази і 

підвищенням активності аспарагінсинтетази. Зменшення рівня цукрів 

у фазах інтенсивного росту та розвитку рослин (трубкування, 

колосіння), яке зумовлене відтоком їх до атрагуючих центрів [4], 

супроводжується, очевидно, активацією фотосинтетичних процесів, 

збільшенням активності глутамінсинтетази і зменшенням активності 

аспарагінсинтетази. Відомо, що ряд факторів навколишнього 

середовища, зокрема едафічні, здатні суттєво модифікувати 

напруженість донорно-акцепторних взаємодій у рослинному організмі 

[4, 18]. У наших дослідженнях несприятливі умови забезпечення 

поживними речовинами призводять, вірогідно, до порушення донорно-

акцепторних взаємодій у рослинному організмі та підвищення вмісту 

цукрів у листках рослин на всіх фазах онтогенезу. Це в свою чергу 

супроводжується зменшенням інтенсивності фотосинтетичних 

процесів і, отже, значним пониженням активності глутамінсинтетази 

та адаптивним підвищенням активності аспарагінсинтетази. На нашу 

думку, вказані процеси відіграють важливу роль у погіршенні 

параметрів біологічної продуктивності озимої пшениці у варіантах з 

несприятливими умовами забезпечення поживними речовинами [2].  

Висновки. За природних умов вегетації озимої пшениці 

сахароза, фруктоза та глюкоза не здійснюють активуючого впливу на 

ключові ферменти асиміляції амонійного азоту – глутамінсинтетазу та 

аспарагінсинтетазу. Цукри швидше за все виступають негативними 

регуляторами активності цих ферментів.  
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