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Исследовали активность супероксиддисмутазы (СОД), общую антиоксидантную активность 

(ОАА) в физиологически нормальных условиях и после закаливающих теплового и 

осмотического воздействий, оценивали устойчивость этиолированных проростков озимой 

пшеницы (Triticum aestivum L.) разных экологических типов к повреждающему прогреву и 

обезвоживанию и сопоставляли эти показатели с полевой засухоустойчивостью растений. В 

работе использовали сорта степного (Херсонская 99), лесостепного (Элегия) и лесного 

(Саскиа) экотипов. Установлено, что ОАА в физиологически нормальных условиях у сорта 

Херсонская 99 была существенно выше, чем у сортов Элегия и Саскиа. Закаливающие 

воздействия незначительно влияли на этот показатель. В то же время активность СОД после 

теплового и осмотического воздействий существенно повышалась у сорта Херсонская 99, 

менее значительно у Элегии и практически не изменялась у Саскиа. Показатели ОАА и 

активности СОД коррелировали с устойчивостью сортов к повреждающему прогреву и 

осмотическому шоку, а также с полевой засухоустойчивостью. Сделано заключение о роли 

отдельных компонентов антиоксидантной системы в устойчивости сортов пшеницы к высоким 

температурам и обезвоживанию. 
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1 Согласно прогнозам, водный дефицит 

может стать одной из главных причин сниже-

ния продуктивности растений на значительной 

площади Земли (Chaves et al., 2003). С другой 

стороны, ожидается, что в течение каждого де-

сятилетия ХХІ столетия температура земной 

поверхности и приземных слоев атмосферы бу-

дет повышаться на 0,4-0,6°С (Моргун та ін., 

2009). В связи с этим выяснение механизмов 

адаптации растений к сочетанному действию 

высоких температур и водного стресса является 

не только актуальной научной, но и практиче-

ской задачей.  

Значительный вклад в устойчивость рас-

тений к комплексному действию стресс-
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факторов вносят неспецифические защитные 

системы (Колупаев, Карпец, 2010). Среди них 

особое место занимает антиоксидантная систе-

ма. Некоторые авторы обнаружили прямую 

связь между уровнем индукции антиоксидант-

ной системы и степенью засухоустойчивости 

растений (Helena, Carvalho, 2008). Однако такая 

связь проявляется далеко не во всех экспери-

ментах.  

Установлено, что закаливающие и уме-

ренные стрессовые воздействия индуцируют 

антиоксидантную систему (Fan et al., 2009; 

Обозный и др., 2012). С другой стороны, пока-

зано, что у различающихся по засухоустойчи-

вости сортов пшеницы отечественной селекции 

в физиологически нормальных условиях отли-

чались активность аскорбатпероксидазы, со-

держание восстановленного глутатиона и дру-

гие показатели, характеризующие антиокси-

дантный статус (Маменко, Ярошенко, 2012). 
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После действия засухи эти отличия усилива-

лись. Китайскими авторами показано, что у ус-

тойчивого сорта пшеницы Elite в условиях за-

сухи увеличивалась активность супероксид-

дисмутазы (СОД), аскорбатпероксидазы и глу-

татионредуктазы (Lascano et al., 2001). В то же 

время у неустойчивого сорта Oasis активность 

антиоксидантных ферментов не изменялась ли-

бо снижалась. Необходимо отметить, что такие 

различия между сортами удалось установить 

только в факторостатных лабораторных, но не 

полевых условиях (Lascano et al., 2001).  

Возникает вопрос о вкладе различных 

компонентов антиоксидантной системы в кон-

ститутивную и индуцированную устойчивость 

растений пшеницы и о зависимости этих пока-

зателей от экологических особенностей сортов. 

Выявление таких различий может быть полез-

ным для отбора засухоустойчивых растений по 

физиологическим признакам (Landi et al., 2007; 

Reynolds et al., 2007; Веселов и др., 2011). При 

этом необходимо установление связей между 

соответствующими биохимическими показате-

лями, устойчивостью растений стресс-

факторам в лабораторных условиях и инте-

гральным показателем – их урожайностью в 

условиях естественной засухи.  

Целью работы было исследование роли 

антиоксидантной системы в проявлении кон-

ститутивной и индуцированной устойчивости 

растений пшеницы разных экотипов к гипер-

термии и обезвоживанию. Для этого сопостав-

ляли активность ключевого фермента антира-

дикальной защиты СОД (Alscher et al., 2002) и 

общую антиоксидантную активность (ОАА), 

характеризующую содержание низкомолеку-

лярных антиоксидантов, в физиологически 

нормальных условиях и при закаливающих те-

пловом и осмотическом воздействиях с устой-

чивостью растений к повреждениям, вызывае-

мым указанными факторами, и урожайностью в 

условиях засухи.  

МЕТОДИКА  

В работе использовали сорта озимой мяг-

кой пшеницы (Triticum aestivim L.) отечествен-

ной селекции степного (Херсонская 99) и лесо-

степного (Элегия) экотипов, а также сорт Saskia 

(Саскиа) лесного экотипа, созданный в Чехии.  

Четырехсуточные проростки, выращен-

ные на очищенной водопроводной воде при 

температуре 20°С, подвергали закаливающим 

воздействиям – высокотемпературному (одно-

минутный прогрев в водном термостате при 

температуре 42,0±0,1ºС) или осмотическому 

(погружение целых проростков в 1 М раствор 

сахарозы на 10 мин с последующим переносом 

в дистиллированную воду на 20 мин) (Обозный 

и др., 2012). Повреждающим воздействиям – 

прогреву и осмотическому шоку – проростки 

подвергали соответственно через 24 и 6 ч после 

закаливания. Как показано ранее, через такие 

промежутки времени отмечалась наиболее вы-

сокая тепло- и осмоустойчивость проростков 

(Обозный, Колупаев, 2012).  

Потенциально летальный прогрев проро-

стков проводили в водном термостате при тем-

пературе 46±0,1ºС в течение 10 мин. Осмотиче-

ский шок создавали погружением проростков в 

1 М раствор сахарозы на 2 ч с последующим 

переносом на дистиллированную воду на 1 ч.  

Полевую засухоустойчивость оценивали 

по изменениям урожайности исследуемых сор-

тов в зависимости от метеорологических усло-

вий. Растения выращивали на опытном поле 

ХНАУ по черному пару. Почва – чернозем ти-

пичный тяжелосуглинистый с содержанием гу-

муса в пахотном слое 4,5%. Для оценки метео-

условий в течение вегетационного периода ис-

пользовали гидротермический коэффициент 

(ГТК) Селянинова (Павловський, 1994).  

Общую антиоксидантную активность 

(ОАА) в проростках определяли с использова-

нием свободного стабильного радикала 2,2-

дифенил-1-пикрилгидразила (ДФПГ) 

(Molyneux, 2004). Навеску гомогенизировали 

на холоде в 80% этаноле, гомогенат центрифу-

гировали при 6000 g в течение 10 мин при 4°С. 

В реакционные пробирки вносили 0,25 мл су-

пернатанта (экстракта низкомолекулярных ан-

тиоксидантов), 1,75 мл 80% этанола и 2 мл 200 

мкМ ДФПГ. В контрольную пробу вместо экс-

тракта вносили эквивалентный объем 80% эта-

нола. Пробирки встряхивали и оставляли в 

темноте на 30 мин, после чего определяли оп-

тическую плотность растворов при длине вол-

ны 517 нм.  

Для определения активности СОД (КФ 

1.15.1.1) растительный материал гомогенизиро-

вали на холоде в 0,15 М K,Na-фосфатном буфе-

ре (pH 7,6) с добавлением ЭДТА (0,1 мМ), фе-

нилметилсульфонилфторида (0,5 мМ) и детер-

гента Тритона Х-100 (конечная концентрация 

0,1%). Для анализа использовали супернатант 

после центрифугирования гомогената при 8000 

g. Активность СОД определяли, используя ме-

тод, основанный на способности фермента кон-

курировать с нитросиним тетразолием за су-
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пероксидные анионы, образующиеся вследст-

вие аэробного взаимодействия НАДН и фена-

зинметасульфата (Колупаев, Обозный, 2012). 

Реакционная среда содержала 0,15 М K,Na-

фосфатный буфер (pH 7,6), 0,3 мМ нитросиний 

тетразолий, 0,3 мМ феназинметасульфат, 0,18 

мМ ЭДТА, 0,5 мМ НАДН и ферментативный 

экстракт. Реакцию проводили в темноте в тече-

ние 5 мин. Светопоглощение определяли при 

560 нм.  

Содержание белка анализировали по ме-

тоду Бредфорда, используя в качестве стандар-

та бычий сывороточный альбумин (Bradford, 

1976).  

На рисунках приведены средние величи-

ны и их стандартные ошибки.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  

У исследованных сортов отличалась ОАА 

тканей побегов. Наибольшей она была у сорта 

степного экотипа Херсонская 99, величины 

ОАА у сортов лесостепного и лесного экотипов 

– Элегия и Саския – были значительно ниже, 

чем у Херсонской 99 и мало отличались между 

собой (рис. 1).  

Закаливающие воздействия не вызывали 

существенных изменений ОАА. Лишь у сорта 

Херсонская 99 наблюдалось относительно не-

большое, но достоверное увеличение ОАА по-

сле закаливающего осмотического воздействия 

(рис. 1).  

Активность СОД у незакаленных проро-

стков трех сортов отличалась незначительно, 

хотя у сорта Херсонская 99 она была немного 

выше, чем у двух других исследуемых сортов 

(рис. 2). Необходимо отметить, что у пятису-

точных проростков всех трех сортов активность 

фермента была выше, чем у четырехсуточных, 

что может быть связано с возрастными измене-

ниями функционирования компонентов анти-

оксидантной системы.  

Закаливающее осмотическое воздействие 

вызывало повышение активности СОД в побе-

гах всех трех сортов пшеницы, однако у сорта 

Саскиа оно было недостоверным при р ≤ 0,05 

(рис. 2А). При этом различия между сортами по 

показателю активности фермента становились 

достоверными. По величине активности СОД 

они располагались в ряд: Херсонская 99 > Эле-

гия > Саскиа.  

После теплового закаливания происходи-

ло увеличение активности фермента также у 

всех трех сортов (у сорта Саскиа на уровне 

тенденции) (рис. 2Б). Между сортами разных 

экотипов проявлялись достоверные различия. 

Наиболее высокой активностью СОД отличался 

сорт степного экотипа Херсонская 99, а самой 

низкой она была у сорта лесного экотипа Сас-

киа.  

Таким образом, можно полагать, что низ-

комолекулярные антиоксиданты, от которых 

зависит ОАА, в большей степени обеспечивают 

конститутивную устойчивость растений пше-

ницы к гипертермии и осмотическому шоку. В 

то же время СОД, по-видимому, является ком-
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Рис. 1. Общая антиоксидантная активность (усл. ед./г сухого вещества) в проростках пшени-

цы.  

Здесь и на рис. 2: А – осмотическое закаливающее воздействие, Б – тепловое закаливающее воз-

действие. 1 – до закаливающего воздействия, 2 – после закаливающего воздействия. Возраст про-

ростков – 4 (А) и 5 (Б) сут.  
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понентом индуцированных стресс-

протекторных систем.  

Конститутивная теплоустойчивость про-

ростков пшеницы разных экотипов существен-

но отличалась и по ее величине они располага-

лись в ряд: Херсонская 99 > Элегия > Саскиа 

(табл. 1). Закаливающее воздействие темпера-

туры 42°С вызывало повышение теплоустойчи-

вости всех трех сортов. Однако у сорта с высо-

кой конститутивной устойчивостью Херсон-

ская 99 при используемом нами режиме зака-

ливания это увеличение было не таким значи-

тельным, как у неустойчивых сортов Элегия и 

Саскиа. Осмотическое закаливающее воздейст-

вие (10 минутное погружение в сахарозу с по-

следующим переносом в воду) приводило к не-

большому (р ≤ 0,1) повышению теплоустойчи-

вости проростков пшеницы всех трех сортов 

(табл. 1). При этом сортовые различия сохраня-

лись.  

Конститутивная устойчивость к осмоти-

ческому шоку у сорта Херсонская 99 была не-

сколько выше, чем у сортов Элегия и Саскиа (р 

≤ 0,1). При этом устойчивость сортов лесостеп-

ного и лесного экотипов достоверно не отлича-

лась (табл. 1). Осмотическое закаливающее 

воздействие вызывало повышение устойчиво-

сти сортов Херсонская 99 и Элегия, в то же 

время устойчивость сорта Саскиа существенно 

не изменялась. После теплового закаливающего 

воздействия, как и после осмотического, на-

блюдалось повышение устойчивости сортов 

Херсонская 99 и Элегия к осмотическому шоку, 
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Рис. 2. Активность супероксиддисмутазы (Е, усл. ед./(мг белка · мин)) в проростках пшени-

цы.  

Обозначения как на рис. 1.  

Таблица 1. Выживание проростков пшеницы после повреждающих теплового и осмотиче-

ского воздействий 

Сорт 
Выживание, % 

После повреждающего прогрева После осмотического шока 

Контроль (без закаливания) 

Херсонская 99 63,0±1,2 68,4±1,4 

Элегия 53,1±1,4 63,2±1,2 

Саскиа 44,0±1,1 61,8±1,6 

Тепловое закаливание 

Херсонская 99 77,5±1,8 78,1±1,0 

Элегия 72,0±1,5 70,0±1,4 

Саскиа 65,0±1,6 63,2±1,3 

Осмотическое закаливание 

Херсонская 99 69,3±1,6 81,8±1,6 

Элегия 60,8±1,4 77,2±1.2 

Саскиа 50,8±1,7 64,8±1,1 
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а резистентность сорта Саскиа изменялась не-

значительно (табл. 1).  

Таким образом, различия по устойчиво-

сти сортов разных экотипов к повреждающему 

прогреву проявлялись как до закаливающих 

воздействий (конститутивная устойчивость), 

так и после них. Различия между сортами по 

устойчивости к осмотическому шоку были зна-

чительно менее существенными, чем к гипер-

термии. При этом после закаливающих воздей-

ствий эти различия несколько увеличивались, 

что свидетельствует о возможном вкладе инду-

цированных механизмов в проявление осмо-

устойчивости растений. Следует отметить, что 

существенное повышение осмоустойчивости 

после закаливающих теплового и осмотическо-

го воздействий было характерным прежде всего 

для сорта степного экотипа Херсонская 99.  

В целом можно говорить о проявлении в 

условиях лабораторных опытов положительной 

связи между ОАА, активностью СОД в этиоли-

рованных проростках пшеницы разных экоти-

пов и их перекрестной устойчивостью к двум 

стресс-факторам – повреждающему прогреву и 

осмотическому шоку.  

Результаты лабораторных исследований 

были сопоставлены с показателями урожайно-

сти растений в различные по метеорологиче-

ским условиям годы (табл. 2, 3). В 2008 году 

при достаточном увлажнении наиболее уро-

жайным оказался лесостепной сорт Элегия, при 

этом сорт лесного экотипа Саскиа незначитель-

но уступал по урожайности степному сорту 

Херсонская 99. Похожая картина проявилась и 

в 2011 году, характеризующемся высокой 

влажностью в вегетационный период (табл. 3). 

Иными были закономерности в засушливые 

2009 и 2012 годы: урожайность сортов лесо-

степного и лесного экотипов была значительно 

ниже по сравнению с сортом степного экотипа 

Херсонская 99.  

Следует отметить, что отбор устойчивых 

растений по урожайности в условиях засухи 

имеет ряд недостатков (Веселов и др., 2011). 

Один из них – нерегулярность засух и невоз-

можность быстрой отбраковки растений. В свя-

зи с этим лабораторная диагностика устойчиво-

сти растений к высоким температурам и дефи-

циту влаги может быть дополнением, а в неко-

торых случаях и альтернативой определению 

полевой засухоустойчивости. В наших экспе-

риментах проявились существенные различия в 

устойчивости этиолированных проростков 

пшеницы разных экологических групп к гипер-

термии и осмотическому шоку. Биохимические 

показатели – ОАА и активность СОД – также 

коррелировали с величинами полевой засухо-

устойчивости. Сортовые различия по ОАА за-

метно проявлялись у проростков, не подвергну-

тых индуцирующему действию стресс-

факторов (рис. 1). По-видимому, содержание 

низкомолекулярных антиоксидантов, от кото-

рого зависит ОАА, является одним из механиз-

мов конститутивной устойчивости. С другой 

стороны, активность ферментативного антиок-

сиданта (СОД) заметно возрастала после тепло-

вого и осмотического воздействий и при этом 

сортовые различия проявлялись более вырази-

тельно (рис. 2). Примечательно, что ранее нами 

было показано значительное повышение актив-

ности пероксидазы у растений пшеницы степ-

ного экотипа после закаливающего прогрева и 

отсутствие существенных изменений этого по-

казателя у сортов лесостепного и лесного эко-

типов (Обозный и др., 2010). Также установле-

Таблица 2. Величины гидротермического коэффициента в годы исследований  

Год Гидротермический коэффициент 
Характеристика погодных усло-

вий вегетационного периода 

2007-2008 1,59 влажный 

2008-2009 0,87 засушливый 

2010-2011 1,70 чрезмерно влажный 

2011-2012 0,70 очень засушливый 

 

Таблица 3. Урожайность озимой пшеницы разных экологических типов (г/м
2
) 

Сорт 2007-2008 гг. 2008-2009 гг. 2010-2011 гг. 2011-2012 гг. 

Херсонская 99 608 478 550 298 

Элегия 639 (105) 421 (88) 549 (100) 200 (67) 

Саскиа 548 (90) 392 (82) 482 (88) 228 (76) 
Примечания. В скобках указана урожайность в % к урожайности сорта Херсонская 99 в данный год исследований. 

Ошибка указанных в таблице средних величин урожайности не превышала 5%.  
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но, что активность СОД и аскорбатпероксидазы 

хлоропластов в условиях засухи у урожайного 

и устойчивого сорта Фаворитка была значи-

тельно большей по сравнению с соответствую-

щими показателями менее урожайного и мало-

устойчивого сорта Мироновская 808 (Соколов-

ська-Сергієнко та ін., 2011). В то же время при 

обычном поливе растений подобные различия 

практически не проявлялись. Как уже отмеча-

лось, вероятно, активность антиоксидантных 

ферментов можно отнести к показателям не 

конститутивной, а индуцированной устойчиво-

сти. При этом проявление таких механизмов 

индуцированной устойчивости существенно за-

висит от сортовых особенностей.  

В последние годы появляются экспери-

ментальные доказательства связи между актив-

ностью антиоксидантных ферментов и фото-

синтетической продуктивностью растений при 

действии стрессоров. В таких условиях при уг-

нетении ассимиляции СО2 и снижении потреб-

ления НАДФН увеличивается вероятность 

окислительных повреждений фотосинтетиче-

ских мембран активными формами кислорода, 

образующимися из-за накопления избытка 

электронов в электрон-транспортной цепи хло-

ропластов и восстановления ими молекулярно-

го кислорода (Krause, 1994; Asada et al., 2006; 

Кірізій та ін., 2011). Значительный вклад в об-

разование АФК в условиях засухи вносит акти-

вация фотодыхания (Helena, Carvalho, 2008). В 

связи с этим от активности ферментативных и 

неферментативных антиоксидантов зависит со-

стояние фотосинтетического аппарата в стрес-

совых условиях. Кроме того, АФК и антиокси-

данты задействованы в АБК-сигнализации и 

регуляции состояния устьиц, от которого, в 

свою очередь, зависит интенсивность фотосин-

теза (Helena, Carvalho, 2008).  

С другой стороны, как показывают наши 

исследования, зависимость между состоянием 

антиоксидантной системы и устойчивостью 

проявляется не только у фотосинтезирующих, 

но и у этиолированных растений. В связи с 

этим определение ОАА, активности СОД и 

других антиоксидантных ферментов в этиоли-

рованных проростках может быть использовано 

при характеристике устойчивости сортов пше-

ницы к высоким температурам и обезвожива-

нию. Такие анализы являются значительно бо-

лее простыми по сравнению с определением 

других биохимических показателей, коррели-

рующих с засухоустойчивостью, например, со-

держания АБК (Веселов и др., 2011). Особой 

простотой отличается определение ОАА, кото-

рая в условиях наших экспериментов коррели-

ровала с выживанием растений после повреж-

дающего прогрева и осмотического шока (рис. 

1, табл. 1). В связи с этим данный показатель 

может быть использован для характеристики 

засухоустойчивости сортов пшеницы в массо-

вых анализах. Вполне естественно, что для бо-

лее однозначного заключения необходимы ис-

следования связи ОАА с засухоустойчивостью 

на более широком спектре сортов с известной 

засухоустойчивостью. В то же время можно 

весьма однозначно говорить о роли 

низкомолекулярных антирадикальных соеди-

нений и СОД в конститутивной и индуциро-

ванной устойчивости растений к гипертермии и 

обезвоживанию. 
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ANTIOXIDANT ACTIVITY OF WINTER WHEAT SEEDLINGS  

OF DIFFERENT ECOTYPES IN CONNECTION WITH SUSTAINABLE 

HYPERTHERMIA AND DEHYDRATION 

O. I. Oboznyi, R. V. Kryvoruchenko, M. V. Shevchenko, Yu. E. Kolupaev 

V.V. Dokuchaev Kharkiv National Agrarian University  

(Kharkiv, Ukraine) 

Investigated the activity of superoxide dismutase (SOD), total antioxidant capacity (TAC) in the 

physiologically normal conditions and after hardenable thermal and osmotic effects, to assess the 

sustainability of etiolated seedlings of winter wheat (Triticum aestivum L.) of different ecological 

types to damaging heating and dehydration and compared these indicators with a field drought 

tolerance of plants. In this work we used varieties steppe (Khersonskaya 99), forest-steppe (Elegya) 

and forest (Saskia) ecotypes. Established that the TAC in a physiologically normal in variety 

Khersonskaya 99 was significantly higher than that in varieties of Elegya and Saskia. Hardening 

effects minor effect on this indicator. At the same time, the activity of SOD after thermal and 

osmotic impacts has significantly increased in the variety Khersonskaya 99, insignificantly in 
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Elegya and almost unchanged in Saskia. Indicators of TAC and SOD activity correlated to the 

damaging heating and osmotic shock to the stability of varieties as well as with a field drought 

resistance. It was concluded that the role of the individual components of the antioxidant system in 

the resistance of wheat to high temperatures and dehydration. 

Key words: Triticum aestivum L., ecological types, heat stress, osmotic shock, cross-tolerance, total 

antioxidant capacity, superoxide dismutase, field drought resistance 

АНТИОКСИДАНТНА АКТИВНІСТЬ ПРОРОСТКІВ ОЗИМОЇ ПШЕНИЦІ  

РІЗНИХ ЕКОТИПІВ У ЗВ'ЯЗКУ ЗІ СТІЙКІСТЮ  

ДО ГІПЕРТЕРМІЇ І ЗНЕВОДНЕННЯ 

О. І. Обозний, Р. В. Криворученко, М. В. Шевченко, Ю. Є. Колупаєв 

Харківський національний аграрний університет ім. У. В. Докучаєва  

(Харків, Україна) 

Досліджували активність супероксиддисмутази (СОД), загальну антиоксидантну активність 

(ЗАА) у фізіологічно нормальних умовах і після загартовуючих теплового й осмотичного 

впливів, оцінювали стійкість етіольованих проростків озимої пшениці (Triticum aestivum L.) 

різних екологічних типів до ушкоджуючого прогріву і зневоднення і зіставляли ці показники 

з польовою посухостійкістю рослин. У роботі використовували сорти степового (Херсонська 

99), лісостепового (Елегія) і лісового (Саскіа) екотипів. Установлено, що ЗАА за фізіологічно 

нормальних умовах у сорту Херсонська 99 була істотно вищою, ніж у сортів Елегія і Саскіа. 

Загартовуючі обробки слабо впливали на цей показник. В той же час активність СОД після 

теплового і осмотичного впливів істотно підвищувалася у сорту Херсонська 99, менш поміт-

но у Елегії і практично не змінювалася у Саскіа. Показники ЗАА і активності СОД корелюва-

ли із стійкістю сортів до ушкоджуючого прогріву і осмотичного шоку, а також з польовою 

посухостійкістю. Зроблено висновок про роль окремих компонентів антиоксидантної системи 

у стійкості сортів пшениці до високих температур і зневоднення. 

Ключові слова: Triticum aestivum L., екологічні типи, гіпертермія, осмотичний шок, 

перехресна стійкість, загальна антиоксидантна активність, 

супероксиддисмутаза, польова посухостійкість 


