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Исследовали влияние донора оксида азота нитропруссида натрия (НПН) на устойчивость 

сеянцев сосны обыкновенной (Pinus silvestris L.) к почвенной засухе (снижение влажности 

субстрата до 25-30% от полной влагоемкости). Опрыскивание растений НПН в концентрациях 

0,2 и 0,5 мМ вызывало небольшое усиление линейного роста растений и накопления биомассы 

при оптимальном поливе. В условиях засухи положительное влияние НПН в концентрациях 

диапазона 0,2-2,0 мМ на рост растений в высоту и накопление сырой и сухой биомассы было 

более существенным. После действия 10-дневной засухи водный дефицит контрольных 

растений составлял около 20%, их обработка НПН снижала этот показатель до 10-12%. Засуха 

вызывала снижение суммарного содержания хлорофиллов и каротиноидов, а также 

уменьшение соотношения хлорофиллов a/b, обработка растений донором оксида азота 

способствовала сохранению пула фотосинтетических пигментов, близкого к величине 

варианта с нормальным увлажнением. Также у растений, обработанных НПН, в условиях 

засухи не происходило снижения содержания антоцианов и флавоноидов, поглощающих в 

области УФ-В, которое наблюдалось у контрольных растений. Сделано заключение о роли 

сигнальной молекулы NO в индуцировании адаптивных реакций сосны обыкновенной к 

действию абиотического стрессора – почвенной засухе. 

Ключевые слова: Pinus silvestris, засуха, оксид азота, нитропруссид натрия, устойчивость, 

фотосинтетические пигменты, антоцианы, флавоноиды 

1 Засуха является наиболее часто встре-

чающимся типом погодного стрессора для рас-

тений. Засушливые годы повторяются с перио-

дичностью 1-3 раза в десятилетие. И хотя сосна 

обыкновенная относительно засухоустойчивая 

порода, степень ее толерантности к данному 

стресс-фактору ограничена (Кузнецова, 2010). 

Особенно чувствительны к засухе сеянцы сос-

ны (Манаенков, 2009). Одним из наиболее эф-

фективных путей повышения засухоустойчиво-

сти сосны считается селекционное улучшение 

посадочного материала (Верзунов, Мехедова, 

2007).  

В то же время в литературе накоплен 

значительный объем сведений о возможности 

повышения устойчивости растений к недоста-

точному увлажнению с помощью экзогенных 
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физиологически активных веществ и их доно-

ров. К таким веществам относится, в частности, 

нитропруссид натрия (НПН) – донор оксида 

азота (Galatro, Puntarulo, 2014; Khan et al., 2017; 

Singh, Shah, 2017). Однако стресс-

протекторные эффекты оксида азота изучались 

в основном с использованием арабидопсиса, а 

также ряда травянистых сельскохозяйственных 

растений. В частности, сообщается о положи-

тельных эффектах доноров NO на растения 

разных видов при осмотическом и других абио-

тических стрессах (Zhang et al., 2006; Wang et 

al., 2007; Tan et al., 2008; Wu et al., 2011; Карпец 

и др., 2011; Krasylenko et al., 2012).  

Установлено, что оксид азота может ин-

дуцировать многие защитные реакции. Так, у 

травянистых растений показано усиление экс-

прессии генов и повышение активности анти-

оксидантных ферментов под влиянием доноров 

NO (Тян, Лей, 2007; Wang et al., 2010; Карпец и 

др., 2011). Имеются сведения об индуцирова-

нии оксидом азота накопления пролина и дру-
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гих осмотически активных веществ в растениях 

(Ruan et al., 2004; Tan et al., 2008). Показано 

влияние оксида азота на синтез флавоноидов, в 

том числе антоцианов (Palmieri et al., 2008). 

Флавоноидные соединения считаются поли-

функциональными протекторами растительных 

клеток, поскольку помимо антиоксидантной 

функции могут выполнять роль осмопротекто-

ров (Khlestkina, 2013).  

Большинство указанных сведений полу-

чено в лабораторных экспериментах, в которых 

для создания осмотического стресса корневую 

систему растений инкубировали в растворах 

ПЭГ. К настоящему времени имеются лишь 

единичные данные об использовании донора 

оксида азота НПН как индуктора устойчивости 

сельскохозяйственных растений в полевых экс-

периментах (Floryszak-Wieczorek et al., 2006; 

Жук, Мусиенко, 2010; Карпец и др., 2015; Кар-

пец, 2016). В предыдущем сообщении нами по-

казано положительное влияние обработки се-

янцев сосны донором оксида азота НПН на их 

устойчивость к инфекционному полеганию 

(Карпец и др., 2018). Действие же донора NO 

на устойчивость древесных, в частности хвой-

ных, к абиотическим стрессорам до сих пор 

оставалось неизученным.  

Целью настоящей работы было изучение 

влияния НПН на ростовые процессы, показате-

ли водного режима и содержание фотосинтети-

ческих пигментов и флавоноидных соединений 

у сеянцев сосны обыкновенной в условиях поч-

венной засухи.  

МЕТОДИКА  

Семена сосны обыкновенной (Pinus 

silvestris L.) для исключения влияния патогенов 

перед посевом обрабатывали неспецифическим 

фунгицидом контактного действия «Максим 

форте» производства Syngenta (0,25 г/л Флуди-

оксонил + 0,15 г/л Тебуконазол + 0,1 г/л 

Азоксистробин). Затем семена по 300 шт. высе-

вали в пластиковые кюветы с супесчаной лес-

ной почвой (тип лесорастительных условий 

В2дС). Сеянцы выращивали при температуре 

20 ± 2°С, относительной влажности воздуха 

60 ± 10%, освещенности 6 клк (фотопериод 14 

ч) с умеренным ежедневным поливом для под-

держания относительной влажности субстрата 

на уровне 70-80% от полной влагоемкости.  

На 20-е сутки после посева в почву сеян-

цы сосны соответствующих вариантов опрыс-

кивали растворами НПН в концентрациях 0,2, 

0,5, 2,0 и 5,0 мМ перед созданием засухи. Кон-

трольные растения опрыскивали дистиллиро-

ванной водой. После этого в соответствующих 

вариантах создавали засуху в течение 10 дней 

путем уменьшения интенсивности полива с по-

степенным снижением относительной влажно-

сти почвы до 25-30% от полной влагоемкости.  

На 25-е и 30-е сутки эксперимента (5-е и 

10-е сутки засухи соответственно) определяли 

высоту надземной части растений и содержа-

ние пигментов.  

При определении сырой и сухой массы и 

показателей водного баланса из каждой биоло-

гической повторности отбирали по 50 сеянцев 

(надземная часть). Для определения водного 

дефицита растительный материал помещали в 

кюветы с дистиллированной водой на 2 ч без 

доступа света для полного насыщения тканей 

водой (Карпец и др., 2016).  

Фотосинтетические пигменты (хлоро-

филлы и каротиноиды) экстрагировали из 

надземной части сеянцев этанолом и определя-

ли их содержание спектрофотометрическим 

методом (Шлык, 1971). Содержание пигментов 

выражали в мг/г сухой массы.  

Для определения содержания флавонои-

дов с максимумом поглощения в УФ-B области 

и антоцианов навески растительного материала 

гомогенизировали в 1% растворе HCl в метано-

ле (Nogues, Baker, 2000). После центрифугиро-

вания гомогената при 8000 g в течение 15 мин 

определяли оптическую плотность супернатан-

 

Рис. 1. Влияние 10-дневной засухи и НПН на состояние сеянцев сосны обыкновенной.  

 
 

  Контроль   Контроль  НПН0,2мМ  НПН0,5мМ  НПН2мМ  НПН5мМ 

норм. полив                                   под влиянием засухи  
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та при 300, 530 и 657 нм (Pietrini, Massacci, 

1998; Nogues, Baker, 2000). При расчете содер-

жания антоцианов учитывали величину неспе-

цифического поглощения при 657 нм (Pietrini, 

Massacci, 1998).  

Эксперименты проводили независимо 

дважды с четырьмя биологическими повторе-

ниями в каждом. На рисунках приведены сред-

ние значения и их стандартные ошибки. Досто-

верность различий оценивали по t-критерию 

Стьюдента. Достоверной считалась разница 

 

Рис. 2. Влияние НПН на рост в высоту сеянцев сосны обыкновенной при нормальном поли-

ве и в условиях засухи.  

 

 

Рис. 3. Сырая (А) и сухая (Б) масса растений сосны обыкновенной на 30-й день эксперимен-

та при действии НПН и 10-дневной засухи.   
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при р ≤ 0,05, разница на уровне тенденций – 

при р ≤ 0,1.  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  

Под влиянием 10-дневной засухи более 

чем 50% сеянцев контрольного варианта теряли 

тургорисцентность, в то время как в вариантах 

с опрыскиванием растворами НПН признаки 

потери тургора проявлялись только у отдель-

ных сеянцев (рис. 1).  

На 5-е сутки от начала действия засухи 

достоверного ее влияния на высоту сеянцев по 

сравнению с соответствующими вариантами с 

нормальным поливом не проявлялось, в то же 

время на 10-е сутки засухи наблюдалось значи-

тельное угнетение роста сеянцев в высоту в 

контрольном варианте. При этом ингибирую-

щее влияние засухи на сеянцы с предваритель-

ной обработкой НПН во всех вариантах, даже с 

токсической концентрацией НПН 5 мМ, было 

заметно меньшим (рис. 2). Также обработка 

НПН в концентрациях 0,2, 0,5 и 2 мМ оказыва-

ла небольшое ростстимулирующее влияние на 

сеянцы в условиях нормального увлажнения.  

При нормальном поливе наблюдалась 

тенденция к увеличению сырой и сухой массы 

надземной части сеянцев в вариантах с обра-

боткой НПН в концентрациях 0,5 и 2,0 мМ. За-

суха снижала прирост сырой и сухой массы во 

всех вариантах. Однако НПН в нетоксичных 

концентрациях смягчал отрицательное влияние 

засухи на накопление растениями сырой и су-

хой биомассы (рис. 3).  

При нормальном поливе значительной 

разницы показателей содержания воды и вели-

чины водного дефицита в надземной части 

между вариантами обнаружено не было 

(рис. 4). Под влиянием засухи отмечалось 

уменьшение содержания воды во всех вариан-

тах опыта. При этом НПН в нетоксичных кон-

центрациях 0,2, 0,5 и 2 мМ способствовал со-

хранению оводненности тканей сеянцев по 

сравнению с соответствующим контролем (рис. 

4, А). После действия 10-дневной засухи вод-

ный дефицит растений составлял около 20%, их 

обработка НПН снижала его до 10-12%, осо-

бенно заметным был эффект обработки НПН в 

концентрациях 0,2, 0,5 и 2 мМ (рис. 4, Б).  

 

Рис. 4. Содержание воды (А) и водный дефицит (Б) в надземной части сеянцев сосны при 

действии НПН и 10-дневной засухи.   
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Одним из интегральных показателей со-

стояния растений в стрессовых условиях явля-

ется содержание в органах надземной части фо-

тосинтетических пигментов. С возрастом рас-

тений содержание хлорофилла a при нормаль-

ном поливе, как в контроле, так и при обработ-

ке НПН в разных концентрациях, несколько 

снижалось (рис. 5, А). В то же время сама по 

себе обработка НПН в концентрациях 0,2 и 0,5 

мМ вызывала тенденцию к некоторому увели-

чению содержания этого пигмента.  

На 5-е сутки засухи количество хлоро-

филла a в вариантах с засухой снижалось не-

значительно. 10-дневная засуха вызывала су-

щественное снижение его содержания. Обра-

ботка НПН в концентрациях 0,2, 0,5 и 2 мМ за-

метно уменьшала отрицательное влияние засу-

хи на количество основного фотосинтетическо-

го пигмента (рис. 5, А).  

Содержание хлорофилла b при нормаль-

ном поливе в контроле и вариантах с обработ-

кой НПН в ходе эксперимента существенно не 

изменялось (рис. 5, Б). На 25-е сутки экспери-

мента (5 дней засухи) количество хлорофилла b 

в контроле и вариантах с засухой существенно 

не отличалось. На 10-е сутки засухи его содер-

жание сильно уменьшалось, при этом обработ-

ка НПН во всем диапазоне концентраций спо-

собствовала сохранению его пула (рис. 5, Б).  

Суммарное содержание хлорофиллов при 

нормальном поливе несколько снижалось к 30 

суткам эксперимента (рис. 6, А). В этих усло-

виях в вариантах с обработкой НПН в концен-

трациях 0,2, 0,5 и 2 мМ суммарное содержание 

хлорофиллов было несколько выше, чем в кон-

троле. 5-дневная засуха влияла на содержание 

хлорофиллов незначительно, в то время как под 

влиянием 10-дневной засухи оно заметно 

уменьшалось, а обработка растений донором 

оксида азота во всем исследуемом диапазоне 

концентраций способствовала сохранению об-

щего пула хлорофиллов (рис. 6, А).  

Соотношение хлорофиллов а/b к 30 сут-

кам эксперимента при нормальном поливе не-

сколько снижалось во всех вариантах опыта 

(рис. 6, Б). После 5-дневной засухи оно изменя-

лось незначительно. В то же время в условиях 

жесткой засухи (10 суток) это соотношение 

 

Рис. 5. Влияние НПН на содержание хлорофиллов a (А) и b (Б) в сеянцах сосны обыкновен-

ной в условиях нормального полива и засухи.  
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значительно уменьшалось, при этом обработка 

растений НПН во всем исследуемом диапазоне 

концентраций способствовала увеличению со-

отношения хлорофиллов а/b (рис. 6, Б).  

С увеличением возраста растений содер-

жание каротиноидов у сеянцев при нормальном 

поливе немного возрастало (рис. 7). У 30-

дневных растений в вариантах с обработкой 

0,2, 0,5 и 2 мМ НПН оно было несколько выше, 

чем у соответствующих контрольных. 10-

дневная засуха снижала содержание каротино-

идов у сеянцев сосны, а обработка НПН во всем 

диапазоне концентраций способствовала его 

сохранению.  

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, они могут вносить вклад в поддержание 

осмотического давления в клетках в условиях 

засухи.  

При нормальном поливе содержание ан-

тоцианов в контроле у 25 и 30-дневных расте-

ний не отличалось (рис. 8, А). Обработка НПН 

в концентрациях 0,5 и 2,0 мМ достоверно по-

вышала количество этих пигментов в сеянцах в 

условиях нормального увлажнения, а также на 

5-е сутки засухи. 10-дневная засуха вызывала 

значительное снижение содержания антоциа-

нов в контроле, а в сеянцах, обработанных 

НПН (0,2, 0,5, 2 и 5 мМ), его пул сохранялся на 

более высоком уровне (рис. 8, А).  

Содержание «бесцветных» флавоноидов 

при нормальном увлажнении в контроле в ходе 

наблюдений изменялось незначительно (рис. 

8, Б). При этом обработка НПН в концентраци-

ях 0,2, 0,5 и 2 мМ не влияла на их количество, 

однако под влиянием 5 мМ раствора донора NO 

содержание флавоноидов в надземной части 

сеянцев уменьшалось. 10-дневная засуха также 

снижала количество этих соединений, а обра-

ботка НПН в концентрациях 0,2, 0,5 и 2 мМ 

способствовала сохранению их пула (рис. 8, Б). 

Падение содержания антоцианов и бесцветных 

флавоноидов в хвое может быть обусловлено 

 

Рис. 6. Влияние НПН на суммарное содержание хлорофиллов (А) и соотношение хлорофил-

лов a/b (Б) в сеянцах сосны обыкновенной в условиях нормального полива и засухи.  
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их окислительной деградацией под влиянием 

АФК, образование которых усиливается в 

стрессовых условиях (Колупаев, Ястреб, 2015).  

В целом полученные результаты свиде-

тельствуют о возможности повышения засухо-

устойчивости сеянцев сосны обработкой доно-

ром оксида азота НПН. Опрыскивание расте-

ний НПН в оптимальных концентрациях спо-

собствовало сохранению в надземной части 

большего содержания воды в условиях ее недо-

статка (рис. 4). Не исключено, что такой эф-

фект в определенной степени может быть обу-

 

Рис. 7. Влияние НПН на содержание каротиноидов в сеянцах сосны обыкновенной при нор-

мальном поливе и в условиях засухи.  
 

 

Рис. 8. Влияние НПН на содержание антоцианов (А) и флавоноидов (Б) в сеянцах сосны 

обыкновенной при нормальном поливе и засухе.  
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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 эффектом НПН 

является сохранение пула хлорофиллов (в осо-

бенности хлорофилла a) и каротиноидов у се-

янцев сосны (рис. 5-7). Повышенное содержа-

ние хлорофиллов обычно коррелирует с накоп-

лением биомассы, а увеличение количества ка-

ротиноидов может иметь значение для защиты 

фотосинтетического аппарата в неблагоприят-

ных условиях (Cuttriss et al., 2004; Gill, Tuteja, 

2010). Полифункциональное протекторное зна-

чение, по-видимому, имеет и увеличение в ас-

симиляционных органах под влиянием НПН 

содержания флавоноидов, в т.ч. антоцианов, 

обладающих ярко выраженным антиоксидант-

ным действием (Neill, Gould, 2003). Можно по-

лагать, что сбалансированная работа протек-

торных систем при обработке растений доно-

ром NO смягчала негативное влияние на них 

почвенной засухи. Наряду с позитивным влия-

нием на устойчивость молодых растений сосны 

обыкновенной к засухе (абиотическому стрес-

су), обработка НПН заметно повышала их рези-

стентность к инфекционному полеганию, вы-

зываемому комплексом грибных болезней 

(Карпец и др., 2018). Таким образом, донор ок-

сида азота повышает неспецифическую устой-

чивость сосны к стрессорам различной приро-

ды. Для выяснения механизмов этих эффектов 

необходимы специальные исследования. 
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INDUCTION OF NONSPECIFIC RESISTANCE OF SCOTCH PINE SEEDLINGS 

UNDER INFLUENCE OF NO DONOR SODIUM NITROPRUSSIDE.  

2. INCREASE IN RESISTANCE AGAINST SOIL DROUGHT 

Yu. V. Karpets, M. A. Shklyarevskiy, G. A. Lugova  

Dokuchaev Kharkiv National Agrarian University  

(Kharkiv, Ukraine)  

E-mail: plant.biology.knau@gmail.com 

The influence of nitric oxide donor sodium nitroprusside (SNP) on the resistance of seedlings of 

Scotch pine (Pinus silvestris L.) against the soil drought (declining of humidity of substrate up to 

25-30% of full moisture capacity) have been investigated. Spraying of plants with SNP in concentra-

tion of 0,2 and 0,5 mM caused small intensifying of linear growth of plants and accumulation of bi-

omass at optimum watering. Under the drought condition the positive influence of SNP in concen-

tration range of 0,2-2,0 mM on the growth of plants in height and accumulation of fresh and dry bi-

omass was more essential. After the influence of 10-day drought the water deficiency of control 

plants amounted about 20%, their treatment with SNP reduced this indicator to 10-12%. The drought 

caused lowering of total maintenance of chlorophyll and carotinoids and also reduction of ratio of 

chlorophyll a/b, treatment of plants with the donor of nitric oxide promoted preservation of pool of 

photosynthetic pigments close to quantity in variant with normal moistening. Also the plants treated 
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with SNP in the drought condition had no lowering of content of anthocyans and flavonoids, absorb-

ing in the wave range of UF-B, which was observed in control plants. The conclusion about the role 

of the signalling molecule NO in the induction of adaptive responses of Scotch pine against the in-

fluence of abiotic stressor – soil drought – is made. 

Key words: Pinus silvestris, drought, nitric oxide, sodium nitroprusside, resistance, photosynthetic 

pigments, anthocyans, flavoniods 

ІНДУКУВАННЯМ НЕСПЕЦИФІЧНОЇ СТІЙКОСТІ СІЯНЦІВ СОСНИ 

ЗВИЧАЙНОЇ ДІЄЮ ДОНОРА NO НІТРОПРУСИДУ НАТРІЮ.  

2. ПІДВИЩЕННЯ СТІЙКОСТІ ДО ҐРУНТОВОЇ ПОСУХИ 

Ю. В. Карпець, М. А. Шкляревський, Г. А. Лугова  

Харківський національний аграрний університет ім. В.В. Докучаєва 

(Харків, Україна) 

E-mail: plant.biology.knau@gmail.com 

Досліджували вплив донора оксиду азоту нітропрусиду натрію (НПН) на стійкість сіянців со-

сни звичайної (Pinus silvestris L.) до ґрунтової посухи (зниження вологості субстрату до 25-

30% від повної вологоємності). Обприскування рослин НПН у концентраціях 0,2 і 0,5 мМ ви-

кликало невелике посилення лінійного росту рослин і накопичення біомаси за оптимального 

поливу. В умовах посухи позитивний вплив НПН у концентраціях діапазону 0,2-2,0 мМ на 

ріст рослин у висоту і накопичення сирої та сухої біомаси був більш істотним. Після дії 10-

денної посухи водний дефіцит контрольних рослин становив близько 20%, їх обробка НПН 

знижувала цей показник до 10-12%. Посуха викликала зниження сумарного вмісту хлорофі-

лів і каротиноїдів, а також зменшення співвідношення хлорофілів a/b, обробка рослин доно-

ром оксиду азоту сприяла збереженню пулу фотосинтетичних пігментів, близького до вели-

чини варіанта з нормальним зволоженням. Також у рослин, оброблених НПН, за умов посухи 

не відбувалося зниження вмісту антоціанів і флавоноїдів, що поглинають у області УФ-В, яке 

спостерігалося у контрольних рослин. Зроблено висновок про роль сигнальної молекули NO 

в індукуванні адаптивних реакцій сосни звичайної до дії абіотичного стресора – ґрунтової по-

сухи. 

Ключові слова: Pinus silvestris, посуха, оксид азоту, нітропрусид натрію, стійкість, 

фотосинтетичні пігменти, антоціани, флавоноїди 


