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Проведено порівняльне дослідження вмісту в листках пігментів віолаксантиново-
го циклу, розміру пулу цього циклу та стану його деепоксидації. Показано, що ви-
сокопродуктивний сорт озимої пшениці порівняно з менш продуктивним харак-
теризується не тільки більшим пулом пігментів віолаксантинового циклу, а й
активнішим його функціонуванням, що підтверджує більша швидкість знижен-
ня вмісту віолаксантину після 5-хвилинного освітлення. Зроблено припущення,
що зниження вмісту хлорофілу при старінні листків призводить і до гальмуван-
ня синтезу віолаксантину.
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Відомо, що один з пігментів віолаксантинового циклу — зеаксантин —
відіграє головну роль у захисті фотосинтетичного апарату рослин від фо-
торуйнування за несприятливих умов [2, 4, 12, 20]. Після відкриття Са-
пожниковим та співавт. [7] факту існування віолаксантинового циклу
(ВЦ) в листках рослин другим важливим кроком у дослідженні ролі
ксантофілів, що формують цей цикл, стала гіпотеза Демміг та співавт.
[13] про існування залежності між ростом теплової дисипації надлишку
поглиненої енергії та збільшенням кількості зеаксантину. Багато доказів
тісного взаємозв’язку між нефотохімічним гасінням флуоресценції хло-
рофілу, що є показником ступеня теплової дисипації енергії, та вмістом
зеаксантину в листках було отримано наприкінці минулого—початку
цього століття. Це, зокрема, дані про інгібування процесів розсіювання
поглиненої енергії під дією дитіотрейтолу — інгібітора утворення зеа-
ксантину з віолаксантину — в листках пшениці [11], паралельне з аку-
муляцією фотозруйнованих реакційних центрів ФС II накопичення
зеаксантину в одноклітинній водорості Dunaliella salina [16], тісну пози-
тивну кореляцію між нефотохімічним гасінням флуоресценції хлорофілу
й деепоксидацією пігментів віолаксантинового циклу в листках ярої
пшениці, вирощеної за оптимальних і стресових умов [8] та ін. [14, 17,
20]. Перетворення віолаксантину, що містить 2 молекули кисню в епок-
сидній формі, на безепоксидний зеаксантин досліджено для багатьох
стресових чинників різної природи [15, 19, 20]. Водночас відмінності ме-
ханізмів захисту тилакоїдних мембран від надлишку поглиненої енергії в
контрастних за певними параметрами генотипів також мають важливе
значення, але поки ще мало вивчені. 
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Метою нашої роботи було дослідження світлозалежних перетворень
пігментів віолаксантинового циклу та виявлення особливостей його
функціонування у прапорцевому листку рослин двох сортів озимої пше-
ниці, контрастних за зерновою продуктивністю.

Методика

Об’єктом досліджень були прапорцеві листки двох сортів озимої пше-
ниці, що істотно різнилися за зерновою продуктивністю головного паго-
на: в сорту Фаворитка (2,5 ± 0,1 г) вона була вищою, ніж у сорту Миро-
нівська 808 (1,7 ± 0,1 г) майже на третину. Рослини досліджуваних сортів
вирощували у дрібноділянковому досліді, площа трьох повторностей під
кожним із сортів становила близько 9 м2. У кожній із повторностей від-
бирали прапорцеві листки з 5 рослин. Висічки робили в середній частині
прапорцевих листків, відібраних у фази цвітіння та молочно-воскової
стиглості (МВС) зерна, яка наставала на 22-гу добу після цвітіння. Фа-
зи розвитку рослин визначали згідно з працею [1]. Температуру, інтен-
сивність освітлення та хмарність під час відбирання зразків наведено в
табл. 1. Зразки відбирали за різної тривалості освітлення: 1-й — із рос-
лин, затемнених з ночі, до 11-ї години ранку, 2-й — через 5 хв після
зняття чорної тканини, якою накривали рослини, тобто після 5-хвилин-
ного освітлення листків яскравим сонячним світлом, 3- і 4-й відбори —
відповідно через 15 і 30 хв освітлення. Iнтенсивність сонячного освітлен-
ня вимірювали люксметром Ю 116.

Для визначення вмісту хлорофілів і каротиноїдів висічки з відібра-
них прапорцевих листків фіксували в рідкому азоті (—196 С) і до про-
ведення аналізу зберігали у морозильній камері (—18 С). Для екстрагу-
вання пігментів рослинні проби розтирали на холоді у 6 мл 100 %-го
ацетону з додаванням 20—30 мг карбонату магнію і 40—50 мг бутилгід-
роксіанізолу. Екстракти центрифугували 2 хв при 8000 g. Вміст хлоро-
філів а і b та сумарний вміст каротиноїдів у листках визначали спектро-
фотометричним методом у 100 %-му ацетоні [5].

Елюати ксантофілів розділяли на рідинному хроматографі високого
тиску НРР 4001 (ЧСФР) сумішшю ацетонітрилу, метанолу й дистильова-
ної води у співвідношенні 70:9,6:3 [6]. Концентрацію ксантофілів розра-
ховували за формулами, наведеними в праці [6]. Стан деепоксидації (ДЕ)
пігментів ВЦ визначали як відношення кількості деепоксидованих піг-
ментів до їх загального вмісту в пулі:

ДЕ = (З + 0,5А)/(В + А+ З),

де З, А, В — вміст відповідно зеаксантину, антероксантину, віолаксантину.
Результати оброблено статистично з використанням t-критерію

Стьюдента згідно з Лакіним [3].
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ТАБЛИЦЯ 1. Метеорологічні умови під час відбирання зразків

Температура повітря, С
Дата Фаза

об 11-й годині середньодобова
Освітлення об 11-й

годині, Вт/м2
Хмарність об 11-й

годині, бал

03.06 Цвітіння 21 15 470 0

25.06 МВС 22 18 500 1



Результати та обговорення

Площа прапорцевих листків пшениці обох сортів у фазу цвітіння була
близькою і становила 0,31—0,32 дм2, у фазу МВС зерна — у сорту Ми-
ронівська 808 ставала несуттєво меншою, ніж у сорту Фаворитка (табл. 2).
За вмістом пігментів досліджувані сорти істотно відрізнялися один від
одного вже у фазу цвітіння. Вміст сумарного хлорофілу, загальних каро-
тиноїдів та пул пігментів ВЦ на одиницю площі листка менш продук-
тивного сорту Миронівська 808 в цю фазу становив 70—80 % відповідних
показників сорту Фаворитка і знижувався до 40—50 % у фазу МВС. Вод-
ночас пул пігментів ВЦ у розрахунку на 1 мг хлорофілу у менш продук-
тивного сорту порівняно із сортом Фаворитка у фазу цвітіння знижував-
ся невірогідно, а у фазу МВС — навпаки, зростав, тобто співвідношення
ксантофіли ВЦ/хлорофіл найбільше змінювалось на кінцевих етапах он-
тогенезу листків, коли на фоні деградації хлорофілу певна кількість ка-
ротиноїдів або зберігалася, або їх синтез активувався [9]. 

Функціонування віолаксантинового циклу в листках обумовлене
змінами освітлення. Відомо, що максимальна кількість віолаксантину й
мінімальна — зеаксантину міститься в затемнених листках [7, 12, 18]. Це
підтверджують дані рис. 1: вміст віолаксантину в затемнених листках
пшениці сорту Фаворитка (момент часу — 0) був на 25—30 %, а сорту
Миронівська 808 — на 5—20 % вищим, ніж в освітлених протягом 5 хв
(момент часу — 5). В обидві фази розвитку зниження вмісту віолаксан-
тину в листках менш продуктивного сорту, спричинене 5-хвилинною
дією світла, відбувалося повільніше, ніж у продуктивнішого сорту: швид-
кість зниження вмісту віолаксантину в освітлених протягом 5 хв віднос-
но затемнених прапорцевих листків пшениці сорту Миронівська 808 у
фази цвітіння і МВС становила відповідно 2,4 і 5,8 мкг/дм2 за 1 хв
освітлення, сорту Фаворитка — 28,6 і 18,8. Триваліше освітлення (15 і
30 хв) невірогідно змінювало вміст цього ксантофілу у сорту Фаворитка,
у сорту Миронівська 808 він продовжував знижуватись. Вміст деепокси-
ксантофілу зеаксантину за умов освітлення, навпаки, збільшувався: у
сорту Фаворитка від 43—44 в затемнених зразках в обидві фази вегетації
до 97—102 мкг/дм2 після 5 хв освітлення яскравим світлом, але тривалі-
ше освітлення (15 і 30 хв) не показало вірогідного збільшення його кіль-
кості. У сорту Миронівська 808 за перші 5 хв освітлення ця величина у
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ТАБЛИЦЯ 2. Зміна розмірів прапорцевих листків та вмісту в них пігментів у двох сортів 
озимої пшениці у фази цвітіння та молочно-воскової стиглості 

Фаза цвітіння Фаза МВС 
Показник 

Фаворитка Миронівська 808 Фаворитка Миронівська 808 

Площа прапорцевих 
листків, дм2 

0,32±0,02 0,31±0,01 0,30±0,02 0,27±0,01 

Сумарний вміст 
хлорофілу, мг/дм2 

5,6±0,2 4,1±0,2 4,4±0,2 1,8±0,1 

Загальний вміст 
каротиноїдів, мг/дм2 

1,4±0,1 1,1±0,1 1,3±0,1 0,6±0,1 

Пул пігментів ВЦ      

    мкг/дм2 483±15 338±16 418±26 212±14 

    мкг/мг хлорофілу 86±4 82±3 95±3 118±6 

 



фазу цвітіння зростала в
2 рази (від 41±2 до 85±9
мкг/дм2), у фазу МВС — в
1,3 раза (від 39±4 до 52±8
мкг/дм2) і продовжувала
збільшуватись також після
15 і 30 хв освітлення.

Багато дослідників
довели [11, 13, 16], що са-
ме збільшення кількості
цього ксантофілу, з якого
вилучені 2 молекули епок-
сидованого кисню, сприяє
посиленню захисту тила-
коїдних мембран від фо-
торуйнування. Загально-
прийнятим показником
частки деепоксидованих
пігментів у ВЦ є величина
його деепоксидації. Як
видно з даних табл. 3, за
яскравого освітлення у
прапорцевих листків ви-
сокопродуктивного сорту
у фазу цвітіння вона ко-
ливалась від 0,22 до 0,27,
у менш продуктивного —
приблизно в тому ж інтер-
валі значень: від 0,25 до
0,30. У фазу МВС за 5-хви-
линного освітлення в обох
сортів рівень деепокси-

дації був близьким, але з подовженням освітлення їх реакція змінюва-
лась: у сорту Миронівська 808 його ріст тривав, а в сорту Фаворитка —
залишався на попередньому рівні. У фазу МВС ДЕ пулу пігментів ВЦ за
30-хвилинного освітлення порівняно з фазою цвітіння вірогідно зроста-
ла тільки в листках пшениці сорту Миронівська 808 (в 1,7 раза), у сорту
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Рис. 1. Зміна вмісту ксантофілів віолаксантинового
циклу в прапорцевому листку двох сортів озимої пше-
ниці у фази цвітіння (а) та молочно-воскової стиг-
лості зерна (б) залежно від тривалості освітлення:

1 — віолаксантин; 2 — зеаксантин; 3 — антероксантин

ТАБЛИЦЯ 3. Динаміка деепоксидації пулу пігментів віолаксантинового циклу прапорцевих
листків двох сортів озимої пшениці залежно від умов і тривалості освітлення в окремі фази
вегетації

Фаза цвітіння Фаза МВС
Рослини пшениці

Фаворитка Миронівська 808 Фаворитка Миронівська 808

Затемнені 0,08 ± 0,01 0,14 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,18 ± 0,02

Освітлені упродовж,
хв

     5 0,22 ± 0,04 0,25 ± 0,04 0,26 ± 0,01 0,27 ± 0,01

     15 0,27 ± 0,03 0,26 ± 0,05 0,25 ± 0,03 0,34 ± 0,04

     30 0,24 ± 0,03 0,30 ± 0,03 0,27 ± 0,06 0,52 ± 0,06

Середнє значення 0,24 ± 0,02 0,27 ± 0,02 0,26 ± 0,01 0,37 ± 0,05



Фаворитка різниця була неістотною.
Факти зростання рівня ДЕ в онтогене-
зі озимої пшениці підтвердили й інші
дослідники. Так, у прапорцевих лист-
ках пшениці сорту Beijing 3348 упро-
довж періоду наливання зерна за різ-
них рівнів освітлення він підвищувався
в 1,5—2 рази [17, 18].

Ми також спостерігали невелике,
але вірогідне зростання ДЕ в онтоге-
незі у затемнених зразках для сорту
Фаворитка з 8 % у фазу цвітіння до
11 % у фазу МВС, для сорту Миро-
нівська 808 — відповідно з 14 до 18 %.
Якщо збільшення кількості деепокси-
дованих пігментів за дії несприятливих
чинників, у тім числі й надмірного
освітлення, пояснюють необхідністю
посилення захисту тилакоїдних мемб-
ран від фоторуйнування, то їх зростання в онтогенезі за відсутності світ-
ла ймовірно пов’язане з впливом інших чинників. Оскільки в умовах за-
темнення віолаксантин не перетворюється на зеаксантин, то підвищення
ступеня деепоксидування ксантофілів в онтогенезі у темряві може бути
спричинене зменшенням кількості віолаксантину в загальному пулі ВЦ.
Відомо [2, 9], що в ході біосинтезу ксантофілів спочатку з -каротину ут-
ворюється зеаксантин, який епоксидується до антераксантину і потім —
до віолаксантину, тобто на фоні зниження вмісту хлорофілу у фазу МВС
синтез віолаксантину або гальмується, або припиняється. Непрямим до-
казом цього може слугувати тісний взаємозв’язок (R 2 = 0,9) між вмістом
віолаксантину та хлорофілу в затемнених рослинах (рис. 2). Iз зеаксан-
тином такої кореляції не виявлено, тобто зеаксантин може продовжува-
ти синтезуватись і за низьких концентрацій хлорофілу. Цим можна по-
яснити вищі значення ДЕ в освітлених протягом 30 хв листках пшениці
сорту Миронівська 808, вміст хлорофілу в яких був у 2,4 раза нижчим,
ніж у сорту Фаворитка (відповідно 2,7 і 4,4 мг/дм2).

Отже, показано, що сорт озимої пшениці з вищою зерновою продук-
тивністю характеризується не тільки більшим пулом пігментів віолаксан-
тинового циклу, а й активнішим функціонуванням, оскільки швидкість
зменшення вмісту віолаксантину в освітлених протягом 5 хв листках у
нього була більшою в обидві фази. Однак відносна кількість зеаксанти-
ну як щодо загального пулу віолаксантинових пігментів (ступінь деепок-
сидації), так і загального хлорофілу залишалась нижчою, ніж у менш
продуктивного сорту Миронівська 808. У зв’язку з цим можна припус-
тити, що зниження вмісту хлорофілу в останнього сорту призводить і до
зменшення синтезу віолаксантину.
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Рис. 2. Залежність вмісту віолаксанти-
ну (1) та зеаксантину (2) від кількості
хлорофілу в прапорцевих листках за-
темнених рослин двох сортів озимої
пшениці у фази цвітіння та молочно-
воскової стиглості зерна
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ОСОБЕННОСТИ ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ВИОЛАКСАНТИНОВОГО ЦИКЛА
В ЛИСТЬЯХ КОНТРАСТНЫХ ПО ПРОДУКТИВНОСТИ СОРТОВ ОЗИМОЙ
ПШЕНИЦЫ

Г.А. Прядкина

Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины, Киев

Проведено сравнительное исследование содержания в листьях пигментов виолаксантино-
вого цикла, размера пула этого цикла и состояния его деэпоксидации. Показано, что вы-
сокопродуктивный сорт озимой пшеницы по сравнению с менее продуктивным характе-
ризуется не только большим пулом пигментов виолаксантинового цикла, но и более
активным его функционированием, что подтверждается большей скоростью снижения ко-
личества виолаксантина после освещения в течение 5 мин. Выдвинуто предположение, что
снижение содержания хлорофилла при старении листьев приводит и к торможению син-
теза виолаксантина.
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FUNCTIONING OF XANTHOPHYLL CYCLE IN LEAVES OF CONTRAST IN
PRODUCTIVITY VARIETIES OF WINTER WHEAT

G.A. Pryadkina

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

The xanthophyll cycle pigments content in leaves, and state of their deepoxidation were studied.
Variety of winter wheat with high grain productivity was characterized by a higher total xantho-
phyll pool size, as well as higher rate of violaxantin conversation when leaves of plant has been
exposed on 5 minute light. It is supposed that decrease of chlorophyll content during leaf senes-
cence result in decrement of violaxantin synthesis.

Key words: Triticum aestivum L., xanthophyll cycle pigments, deepoxidation.
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