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В умовах вегетаційного досліду вивчали динаміку інтенсивності фотосинтезу, ак-
тивності супероксиддисмутази (СОД) та аскорбатпероксидази (АПО) хлоро-
пластів прапорцевих листків у фази цвітіння—молочно-воскової стиглості зерна
трьох сортів озимої м’якої пшениці: Миронівська 808, Смуглянка, Фаворитка.
Показано, що підвищення активності первинного ферменту антиоксидантної си-
стеми захисту фотосинтетичного апарату — хлоропластної СОД гальмує знижен-
ня інтенсивності фотосинтезу прапорцевих листків високоінтенсивних сортів
(Смуглянка, Фаворитка) в період наливання зерна, що сприяє повнішій реа-
лізації потенціалу їх зернової продуктивності.
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Активність фотосинтетичного апарату листків, їх площа та тривалість
функціонування визначають кількість поглинутого рослиною вуглекис-
лого газу, що включається в органічні сполуки, й отже — загальну про-
дуктивність рослинного організму [7]. Iншою важливою складовою про-
дукційного процесу є характер розподілу фіксованого вуглецю між
органами та частинами рослини, що формує коефіцієнт господарської
ефективності врожаю (Кгосп) [6]. У рослин пшениці максимальна інтен-
сивність фотосинтезу прапорцевого листка зазвичай спостерігається у
фази колосіння—цвітіння і поступово зменшується в період наливання
зерна. В літературі наголошується, що переважна більшість асимілятів,
які надходять у зернівку під час її достигання, забезпечується поточним
фотосинтезом прапорцевого листка [1], тому якомога довше збереження
його фотосинтетичної активності сприяє підвищенню врожайності пше-
ниці, є цінною ознакою для селекції на продуктивність.

При зниженні швидкості фіксації СО2 зменшується споживання
НАДФ·Н2 у циклі Кальвіна. Електронний ланцюг стає надвідновленим,
утворює у хлоропластах супероксидні радикал-аніони О2

—, які є джерелом
формування гідроксильних радикалів ОН і пероксиду водню. Останні
здатні реагувати з білками, ліпідами, нуклеїновими кислотами і спричи-
нювати деструктивні процеси. У фотосинтетичному апараті існують ме-
ханізми елімінації активних форм кисню (АФК), в яких послідовно беруть
участь два ключові ферменти: супероксиддисмутаза та аскорбатпероксида-
за [9, 12]. Фермент СОД (КФ 1.15.1.1) каталізує реакцію дисмутації супер-
оксидних радикалів у Н2О2 та О2, аскорбатпероксидаза (КФ 1.11.1.11) ка-
талізує реакцію окиснення аскорбінової кислоти пероксидом водню.
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За стресових умов (посуха, засолення, порушення мінерального
живлення) активність цих ферментів негативно корелює з інтенсивністю
фотосинтезу прапорцевих листків пшениці [2], тобто «окиснювальний
вибух», який спостерігається в рослинах за дії стресорів, спричинює
зменшення активності фотосинтетичного апарату. Очевидно, антиокси-
дантні ферменти запобігають його остаточному пригніченню. Є свідчен-
ня, що стійкість рослин до стресів позитивно корелює з ефективністю
функціонування їх антиоксидантних систем [3, 4, 15]. Старіння листків
теж можна розглядати як своєрідний стрес, що супроводжується утво-
ренням активних форм кисню. Ймовірно, що антиоксидантні системи
задіяні у захисті фотосинтетичного апарату прапорцевих листків пшениці
не тільки за стресових умов, а й за природного їх старіння.

Метою роботи було дослідження динаміки інтенсивності фотосин-
тезу та активності антиоксидантних ферментів у хлоропластах — супер-
оксиддисмутази та аскорбатпероксидази у різних за продуктивністю сор-
тів озимої пшениці у фази цвітіння—молочно-воскової стиглості.

Методика

Об’єктами досліджень були сорти озимої пшениці (Triticum aestivum L.):
Миронівська 808 — напівінтенсивного типу, Смуглянка і Фаворитка —
високоінтенсивного типу. Рослини вирощували в умовах вегетаційного
досліду. Для цього в період весняного відростання з ділянок відбирали
зразки рослин озимої пшениці і висаджували в посудини на 10 кг ґрун-
ту з додаванням 1 г нітроамофоски на 1 кг сірого опідзоленого ґрунту. В
одну посудину висаджували по 15 рослин. У фазу виходу в трубку всі
рослини підживлювали KNO3 та К2НРО4 із розрахунку по 2 г кожної
солі на посудину. Вологість ґрунту підтримували на рівні 60 % ПВ поли-
ванням згори і в трубку.

Iнтенсивність фотосинтезу реєстрували за контрольованих умов на
установці, змонтованій на базі оптико-акустичного інфрачервоного газо-
аналізатора ГIАМ-5М, увімкненого за диференційною схемою. Невідо-
кремлені від рослин прапорцеві листки (по 2 паралельно) розміщували у
термостатованій (+25 °С) камері розміром 3ќ7 см та освітлювали лам-
пою розжарювання КГ-2000 крізь водяний фільтр для усунення надлиш-
ку інфрачервоної радіації у спектрі її випромінювання. Густина проме-
невого потоку на рівні листків становила 400 Вт/м2 фотосинтетично
активної радіації (ФАР). Крізь камеру продували атмосферне повітря зі
швидкістю 1 л/хв. Iнтенсивність фотосинтезу вимірювали через 40 хв
після розміщення листків у камері, коли показники газообміну виходи-
ли на стаціонарний рівень. Розрахунки показників газообміну проводи-
ли згідно із загальноприйнятою методикою [5].

Хлоропласти виділяли механічним способом за температури 0—4 °С.
Середню наважку (2 г) прапорцевих листків пшениці гомогенізували у
7-разовому об’ємі буферного розчину такого складу: 0,33 М сорбітол,
5 мМ MgCl2, 0,1 % БСА, 4 мМ аскорбінова кислота, 50 мМ трис-НСl
(рН 7,5). Гомогенат фільтрували крізь 2 шари капронової тканини, цен-
трифугували на центрифузі К-24 D за 80 g й температури 0—4 °С протя-
гом 5 хв для осадження важких часточок. Надосадову рідину зливали в
інші попередньо охолоджені центрифужні пробірки і центрифугували за
2000 g упродовж 10 хв для отримання фракції хлоропластів. Осад хлоро-
пластів ресуспендували в ізотонічному середовищі з 4 мМ аскорбінової
кислоти, 50 мМ трис-НСl (рН 7,5) об’ємом 2 мл і в подальшому вико-
ристовували для визначення активності СОД та АПО.
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Активність СОД визначали за допомогою нітротетразолієвого бла-
китного за довжини хвилі 560 нм [13].

Активність АПО вимірювали в ультрафіолетовій ділянці спектра за
290 нм за методом Чена й Асади [10]. Вміст хлорофілу в суспензії хло-
ропластів визначали за методом Арнона [8].

Досліди та аналізи проводили в 3—4-разовій повторності, результа-
ти оброблені статистично.

Результати та обговорення

Iнтенсивність фотосинтезу прапорцевих листків досліджених сортів
пшениці протягом періоду наливання зерна зменшувалась (рис. 1). Най-
нижчі значення цього параметра та найсильніше його падіння спос-
терігалися у сорту Миронівська 808. У сортів Смуглянка і Фаворитка
інтенсивність фотосинтезу була на 20—30 % вищою, а її зниження відбу-
валося повільніше, ніж у сорту Миронівська 808. Водночас у прапорце-
вих листках усіх досліджених сортів у період між фазами цвітіння та мо-
лочної стиглості активність хлоропластної СОД підвищувалась, причому
цей ефект був значно сильніше виражений у сортів Смуглянка і Фаво-
ритка (збільшення на 77 %), порівняно з Миронівською 808 (збільшен-
ня на 37 %). У подальшому в сортів Смуглянка і Миронівська 808 спос-
терігалася тенденція до зниження цього показника, у сорту Фаворитка
він стабілізувався на рівні близько 1400 відн. од./мг хл.

Зміни активності АПО протягом дослідженого періоду були неістот-
ними. Вірогідних генотипних відмінностей за активністю цього фермен-
ту також не виявлено, тому в подальшому при обговоренні результатів
ми зосередили увагу саме на СОД.

Розрахунками листкової та мезофільної провідності для СО2 вияв-
лено, що, по-перше, ці показники у сортів Смуглянка і Фаворитка були
вищими, ніж у сорту Миронівська 808, по-друге, інтенсивність фотосин-
тезу протягом дослідженого періоду зменшувалась переважно внаслідок
зниження провідності мезофілу (рис. 2). Листкова провідність, яка виз-
начається в основному функціонуванням продихового апарату, знижува-
лась меншою мірою.

Відомо, що більшу частину провідності мезофілу визначає актив-
ність ключового ферменту циклу Кальвіна — РБФК/О [5]. Його кіль-
кість у нормально функціонуючому листку вельми значна і становить до
50 % розчинного білка, що містить до 30 % загального азоту листка [14].
У процесі наливання зерна азотовмісні сполуки ремобілізуються з веге-
тативних частин і відтікають до зернівок, де із них формуються запасні
білки. Звісно, у цей процес насамперед залучається РБФК/О як най-
потужніше депо азоту в листках, що призводить до поступового змен-
шення його кількості. Це явище лежить в основі зниження провідності
мезофілу та інтенсивності асиміляції СО2 листками (див. рис. 1, 2). На-
слідком цього є зменшення споживання НАДФ·Н2 у циклі Кальвіна, що
призводить до надвідновлення електронтранспортного ланцюга й утво-
рення у хлоропластах АФК (насамперед супероксидних радикал-
аніонів), які ушкоджують фотосинтетичні мембрани. У зв’язку з цим
підвищення активності хлоропластної СОД у фази молочної—молочно-
воскової стиглості можна розглядати як захисну реакцію фотосинтетич-
ного апарату на оксидний стрес. Логічно припустити, що саме через це
у сортів Смуглянка і Фаворитка, в яких активність СОД зростала в 2 ра-
зи більше, ніж у сорту Миронівська 808, інтенсивність фотосинтезу зни-
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жувалась повільніше і
підтримувалась на ви-
щому рівні.

Аналізом зв’язку
між активністю хлоро-
пластної СОД та інтен-
сивністю фотосинтезу
виявлено його неліній-
ний характер, що опи-
сується квадратичним
рівнянням із доволі ви-
соким коефіцієнтом ко-
реляції (рис. 3). Ця кри-
ва складається з двох
частин — низхідної та
висхідної. Перша збі-
гається з описаною в
літературі оберненою
залежністю між актив-
ністю СОД та інтенсив-
ністю фотосинтезу за
стресових умов [2] і
свідчить про посилення
утворення АФК під час
старіння листків. Друга
частина кривої — вис-
хідна, на нашу думку,
ілюструє захисну роль
СОД, із подальшим під-
вищенням активності
якої інтенсивність фо-
тосинтезу підтримуєть-
ся на вищому рівні вна-
слідок кращої елімінації
АФК та запобігання уш-
кодженню фотосинте-
тичних структур. Точки
на її висхідній частині
отримані для рослин
сортів Смуглянка і Фа-
воритка у фази молоч-
ної та молочно-воско-
вої стиглості. Можна
припустити, що підви-
щена активність хлоро-
пластної СОД у прапор-
цевих листках рослин
цих сортів сприяє під-
триманню функціо-
нального стану фото-
синтетичного апарату
на вищому рівні порів-
няно із сортом Миро-
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Рис. 1. Iнтенсивність фотосинтезу та активність СОД хло-
ропластів у прапорцевому листку сортів пшениці різної
продуктивності у фази вегетації: 

1 — цвітіння; 2 — молочна стиглість; 3 — молочно-воскова стиг-
лість



нівська 808 за умов зменшення ак-
тивності РБФК/О у період нали-
вання зерна та поступового ста-
ріння листків. У свою чергу, вища
інтенсивність фотосинтезу прапор-
цевих листків протягом наливання
зерна забезпечила вищу зернову
продуктивність сортів Смуглянка і
Фаворитка порівняно з Миронів-
ською 808 (таблиця). До того ж це
сорти високоінтенсивного типу з
поліпшеним розподілом асиміля-
тів, що відбилося у збільшеному
Кгосп.

Отже, підвищення активності первинного ферменту антиоксидант-
ної системи захисту фотосинтетичного апарату — хлоропластної СОД
гальмує зниження інтенсивності фотосинтезу прапорцевих листків висо-
коінтенсивних сортів пшениці в період наливання зерна, що сприяє пов-
нішій реалізації потенціалу їх зернової продуктивності.
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2. Стороженко В.О., Шадчина Т.М. Роль антиоксидантних ферментів у захисті фотосин-
тетичного апарату від оксидного стресу // Регуляція фотосинтезу і продуктивність рос-
лин: фізіологічні та екологічні аспекти. — К.: Фітосоціоцентр, 2006. — С. 100—130.
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Рис. 2. Листкова провідність (а) та провідність мезофілу (б) прапорцевого листка сортів
озимої пшениці

Рис. 3. Зв’язок між активністю СОД хло-
ропластів та інтенсивністю фотосинтезу у
прапорцевому листку різних сортів пше-
ниці у фази цвітіння — молочно-воскової
стиглості

Структура урожаю головного пагона різних за продуктивністю сортів озимої пшениці

Маса сухої речовини, г
Сорт

пагона зерен у колосі 1000 зернин
Кількість
зерен, шт.

Кгосп

Миронівська 808 3,62 ± 0,12 1,71 ± 0,03 47 ± 4 36 ± 3 0,47 ± 0,01

Смуглянка 4,26 ± 0,28 2,12 ± 0,06 48 ± 1 44 ± 2 0,50 ± 0,03

Фаворитка 4,79 ± 0,12 2,49 ± 0,04 55 ± 3 45 ± 2 0,53 ± 0,01
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ИНТЕНСИВНОСТЬ ФОТОСИНТЕЗА И АКТИВНОСТЬ СУПЕРОКСИДДИСМУТАЗЫ
ХЛОРОПЛАСТОВ ФЛАГОВЫХ ЛИСТЬЕВ ПШЕНИЦЫ В ПЕРИОД НАЛИВА ЗЕРНА

О.Г. Соколовская-Сергиенко, Д.А. Киризий

Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины, Киев

В условиях вегетационного опыта изучали динамику интенсивности фотосинтеза, активно-
сти супероксиддисмутазы (СОД) и аскорбатпероксидазы (АПО) хлоропластов флаговых ли-
стьев в фазы цветения—молочно-восковой спелости зерна трех сортов озимой мягкой пше-
ницы: Мироновская 808, Смуглянка, Фаворитка. Показано, что повышение активности
первичного фермента антиоксидантной системы защиты фотосинтетического аппарата —
хлоропластной СОД тормозит снижение интенсивности фотосинтеза флаговых листьев вы-
сокоинтенсивных сортов (Смуглянка, Фаворитка) в период налива зерна, способствуя бо-
лее полной реализации потенциала их зерновой продуктивности.

INTENSITY OF PHOTOSYNTHESIS AND ACTIVITY OF CHLOROPLAST SUPEROXIDE
DISMUTASE IN WHEAT FLAG LEAVES DURING RIPENING

O.G. Sokolovska-Sergiienko, D.A. Kiriziy

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

The dynamics of net photosynthetic rate as well as activity of superoxide dismutase (SOD) and
ascorbate peroxidase (APO) in wheat chloroplasts have been studied in pot experiments. Three
cultivars of bread wheat were investigated: Myronivska 808, Smuglianka and Favorytka during
flowering — milkwax ripeness stages. It was shown that increasing of activity of primary enzyme
of photosynthetic apparatus antioxidant system — chloroplast-located SOD inhibits decreasing of
photosynthetic activity in flag leaves of high-intensive cultivars (Smuglianka and Favorytka) dur-
ing ripening and promotes more complete realization of grain productivity potential.

Key words: Triticum aestivum L., photosynthesis, superoxide dismutase, chloroplasts, productivity.
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