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Исследовали влияние фузариозной инфекции и салициловой кислоты на интенсивность 
пероксидного окисления липидов и активность Н+-АТФазы, глутатионредуктазы в проростках 
озимой пшеницы, ярового ячменя и кукурузы. Установлены дифференцированные изменения 
изученных показателей в зависимости от устойчивости генотипов злаковых культур к 
фузариозу и рода культуры. Полученные данные могут свидетельствовать об участии 
продуктов пероксидного окисления липидов, Н+-АТФазы и глутатионредуктазы в 
формировании ответных реакций злаковых культур на воздействие фузариозной инфекции и 
салициловой кислоты. Предполагается существование функциональной связи между 
процессами пероксидного окисления липидов и изучаемыми ферментами при фузариозе и 
действии салициловой кислоты. 
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1Под влиянием биотических и абиотиче-
ских факторов окружающей среды у растений 
развивается комплекс биохимических ответных 
реакций, регулирующих метаболизм расти-
тельной клетки в условиях стресса. Ответные 
реакции растительной клетки на внешние воз-
действия включают изменение внутриклеточ-
ных ионных потоков, накопление активных 
форм кислорода, активацию процессов перок-
сидного окисления липидов, ферментов, обра-
зование стрессовых белков и т.д [1, 7, 14]. Од-
ной из наиболее ранних реакций клетки, вызы-
ваемой любым внешним воздействием, являет-
ся усиление процесса пероксидного окисления 
липидов (ПОЛ). Активация ПОЛ может приво-
дить к разнообразным структурно-функ-
циональным нарушениям в клетке, в то же вре-
мя процессы ПОЛ могут инициировать вклю-
                                                           
Адрес для корреспонденции: Молодченкова Ольга Олегов-
на, Селекционно-генетический институт УААН, Овидио-
польская дор., 3, Одесса, 65036, Украина; 
e-mail: adam@paco.net 

чение защитных механизмов [3]. К системе за-
щиты клетки от повреждающего действия про-
цессов ПОЛ относятся антиоксидантные фер-
менты: супероксиддисмутаза, каталаза, фер-
менты глутатионового цикла, в частности, глу-
татионредуктаза (ГР). ГР катализирует НАДН-
зависимую реакцию превращения глутатиона 
из окисленной формы в восстановленную. В 
свою очередь, восстановленный глутатион ту-
шит активные кислородные метаболиты. Пока-
зано, что данный фермент включается в адап-
тационные процессы растений при действии 
различных стрессовых факторов [5, 8, 13]. 

 Важную роль в формировании ответных 
адаптационных реакций растительной клетки 
выполняет Н+-АТФаза. Данный фермент отно-
сится к АТФазам Р-типа, является Mg2+-
зависимым, К+-стимулируемым и создает элек-
трохимический градиент протонов на плазма-
тической мембране, осуществляя биоэнергиче-
скую и регуляторную функцию в растении. Н+-
АТФаза является мишенью действия многих 
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внешних и внутренних факторов. Установлено 
изменение активности АТФазных систем при 
воздействии низких и высоких температур, со-
левом стрессе, действии фитогормонов [11, 19, 
20]. Повышение Н+-АТФазной активности при 
стрессовых воздействиях способствует под-
держанию мембранного потенциала в этих ус-
ловиях. Кроме того, активно вынося протоны, 
фермент восстанавливает рН внутренней среды 
клетки, которая при стрессе, как правило, за-
кисляется [11, 20]. 

Формирование устойчивости растений 
сопровождается изменением целого ряда фи-
зиолого-биохимических параметров, связанных 
с включением различных сигнальных систем. 
Активным компонентом сигнальных систем 
служит салициловая кислота (СК), ее концен-
трация многократно повышается в тканях рас-
тений при инфицировании [4]. Установлено, 
что СК способна индуцировать устойчивость 
растений к разнообразным по своей природе 
возбудителям болезней, а также повреждаю-
щим факторам абиотической природы. Предпо-
лагается, что действие СК может определяться 
индукцией пероксидного окисления липидов с 
помощью СК-радикала [4]. Показано, что СК 
способна ингибировать такие антиокислитель-
ные ферменты как каталазу, аскорбатперокси-
дазу, пероксидазу, аконитазу или повышать ак-
тивность фенолпероксидаз [15, 18]. В исследо-
ваниях на табаке установлено, что взаимодей-
ствие СК с каталазой и аскорбатпероксидазой 
приводит к двум сигналам – повышенному 
уровню перекиси водорода и липидной перок-
сидации, что может опосредовать сигнальную 
трансдукцию, определяющую экспрессию гена 
PR-1 [4]. Ранее нашими исследованиями пока-
зано, что под влиянием СК и заражения фуза-
риозной инфекцией в проростках злаковых 
культур происходило изменение уровня пере-
киси водорода и активности каталазы диффе-
ренцированно, в зависимости от устойчивости 
генотипов к фузариозу [10]. Вместе с тем, роль 
и взаимосвязи между активностью Н+АТФазы, 
ГР и процессами ПОЛ в формировании защит-
ных реакций растений у различных родов зла-
ковых культур при поражении фузариозом и 
воздействии СК изучена недостаточно. 

В связи с этим целью данного исследова-
ния было изучение взаимосвязи между уровнем 
диеновых конъюгатов (ДК), активностью Н+-
АТФазы и ГР проростков озимой пшеницы, 
ярового ячменя и кукурузы в процессах форми-
рования адаптивных ответных реакций при фу-
зариозе и действии СК. 

МЕТОДИКА  

Объектом исследования служили 4-
суточные этиолированные проростки озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.), ярового ячменя 
(Hordeum vulgare L.) и кукурузы (Zea mays L.), 
различающиеся по устойчивости к фузариозу. 
Устойчивые генотипы: Застава, 5/20 – 91 (для 
озимой пшеницы); Нутанс 244, Вакула (для 
ярового ячменя); ГК 26ЗМ, Одесская 139 (для 
кукурузы). Восприимчивые генотипы: Юннат 
одесский, Никония (для озимой пшеницы), Во-
дограй, Рось (для ярового ячменя), СМ 7ЗМ, 
МАН-204А (для кукурузы). 

 Растения выращивали при 24˚С в темно-
те на фильтровальной бумаге, смоченной дис-
тиллированной водой (контроль), 2 мМ сали-
циловой кислотой (CК) и на среде, содержащей 
1х105 конидий/мл патогенных штаммов Fusa-
rium graminearum (для пшеницы), Fusarium 
culmorum (для ярового ячменя) и Fusarium 
moniliforme (для кукурузы). 

 Степень развития ПОЛ оценивали по на-
коплению ДК. Для этого из 1 г тканей надзем-
ной части и корней проростков экстрагировали 
липиды 9 мл смеси гептан:изопропанол в соот-
ношении 1:1, осадок удаляли центрифугирова-
нием в течение 10 мин. при 8000 g. Суперна-
тант переносили в градуированные пробирки, 
добавляли воду для разделения фаз, отбирали 
верхнюю гептановую фракцию и определяли 
оптическую плотность при 232 нм на спектро-
фотометре СФ-11 (Россия) [8]. 

 Для изучения активности ГР проводили 
гомогенизацию растительного материала в 
0,1 М К-фосфатном буфере, содержащем 
0,25 М сахарозы. Активность ГР определяли по 
методике [16]. Реакционная смесь содержала 
0,5 мл 0,1 М К-фосфатного буфера, 0,05 мл 
2 мМ НАДФ и 0,05 мл окисленного глутатиона. 
Реакцию инициировали добавлением 0,05 мл 
супернатанта, уменьшение содержания NADPH 
в среде инкубации регистрировали спектрофо-
тометрически при длине волны 340 нм. 

 Гидролитическую активность Н+-
АТФазы оценивали по увеличению содержания 
неорганического фосфора в среде инкубации. С 
этой целью навеску массой 0,25 г проростков 
гомогенизировали в среде, содержащей 0,9% 
NaCl в 0,025 М трис-ацетатном буфере рН 6,5; 
0,05 мМ ПФСФ, 0,6 мМ ДТТ в соотношении 
навески и объема раствора (1:3). 0,1 мл гомоге-
ната растительной ткани вводили в среду инку-
бации, содержащую 3 мМ МgCl2, 3 мМ АТФ и 
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50 мМ КCl в 0,025 М трис-ацетатном буфере 
при рН 6,5. Реакцию проводили при 38 ºС в те-
чение 30 мин, после чего добавляли 10 % ТХУ, 
осадок отделяли центрифугированием [12]. В 
супернатанте количество неорганического фо-
сфата (Рн ) определяли методом Лоури и Лореса 
по оптической плотности при 720 нм [6]. Ак-
тивность ферментов рассчитывали на белок, 
содержание которого определяли по методу 
Лоури [17] . 

 Опыты проводили в 3-кратной биологи-
ческой и 3-кратной аналитической повторно-
стях. На рисунках приведены средние величи-
ны серии опытов и их стандартные отклонения.  

РЕЗУЛЬТАТЫ  

В проростках кукурузы уровень ДК в 
надземной части проростков устойчивых линий 
возрастал при действии СК, инфицировании 
растений фузариозной инфекцией и при совме-
стном воздействии этих двух факторов (в 2,01; 
2,2 и 2,75 раза по отношению к контролю соот-
ветственно), в то время как у восприимчивых 
линий их количество уменьшалось (в 1,53; 1,5; 
1,74 раза по отношению к контролю) на всех 
фонах проращивания. В тканях корней увели-
чение содержания ДК наблюдалось как у ус-
тойчивых, так и у восприимчивых линий, за ис-
ключением инфицированных проростков ус-
тойчивых линий, в тканях которых количество 
ДК сохранялось на уровне контрольных расте-
ний (рис. 1). 

 Несколько иная картина была отмечена 
нами при изучении уровня ДК в проростках 
ярового ячменя и озимой пшеницы. 

 В надземной части проростков ячменя 
при заражении растений Fusarium culmorum 
количество ДК оставалось на уровне контроля 
как у устойчивых, так и у восприимчивых гено-
типов, а при действии СК и совместном дейст-
вии СК и патогена наибольшее повышение со-
держания ДК наблюдалось только у восприим-
чивых генотипов (на 21 и 11,4 % соответствен-
но). В корнях устойчивых генотипов происхо-
дило увеличение количества ДК при действии 
патогена в 1,3 раза, сохранение их содержания 
на уровне контроля при действии СК, совмест-
ном действии СК и патогена и снижение их 
уровня у восприимчивых генотипов на всех 
фонах проращивания. 

 В надземной части проростков устойчи-
вых генотипов озимой пшеницы при инфици-
ровании наблюдалось снижение количества ДК 
в 1,4 раза, а при действии СК и совместном 

действии патогена и СК их содержание было на 
уровне контрольных растений. У восприимчи-
вых генотипов в надземной части проростков 
изучаемые факторы вызывали снижение коли-
чества ДК на всех фонах проращивания (в 1,7; 
1,4 и 1,36 раза по отношению к контрольным 
растениям). 

 В корнях проростков озимой пшеницы 
увеличение содержания ДК (в 1,25 раза) отме-
чалось у устойчивых генотипов при действии 
СК и у восприимчивых генотипов – при инфи-
цировании Fusarium graminearum и совместном 
действии патогена и салициловой кислоты (в 
1,4 и 1,35 раза соответственно).   

 Изменения в интенсивности процессов 
ПОЛ сопровождались перестройками в защит-
ной антиоксидантной системе. 

 Проведенными исследованиями уста-
новлено, что активность ГР, ингибирующей 
свободнорадикальное окисление липидов, в 
надземной части и корнях проростков кукурузы 
у устойчивых линий уменьшалась относитель-
но контроля при всех изученных воздействиях 
(в 1,2 - 3,63 раза относительно контроля), за ис-
ключением тканей корней при совместном дей-
ствии патогена и СК (рис. 2). У восприимчивых 
линий кукурузы отмечено увеличение активно-
сти ГР в надземной части проростков при дей-
ствии СК и инфицировании растений (в 1,2 и 
1,72 раза по отношению к контролю соответст-
венно) и в корнях при инфицировании и совме-
стном действии СК и патогена (в 2 и 1,25 раза 
соответственно). 

В проростках устойчивых генотипов яро-
вого ячменя отмечено снижение активности ГР 
как при инфицировании (на 14,3% в надземной 
части проростков и на 35,8% в корнях), так и 
при действии СК (в надземной части пророст-
ков на 31,2% относительно контроля). При со-
вместном действии СК и патогена в надземной 
части проростков и в корнях, а также при дей-
ствии СК в корнях активность фермента была 
практически на уровне контроля. 

У восприимчивых генотипов ярового яч-
меня в надземной части проростков при инфи-
цировании и совместном действии патогена и 
СК отмечалось снижение активности фермента 
в 2,2 раза относительно контроля. Увеличение 
активности ГР наблюдалось в тканях надзем-
ной части проростков при действии СК на 15% 
и в корнях при совместном действии патогена и 
СК на 33,5 % относительно контроля.  
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 В надземной части проростков устойчи-
вых генотипов озимой пшеницы увеличение 
активности ГР в 1,5 раза происходило только 
при заражении растений Fusarium graminearum, 
в то время как у восприимчивых генотипов ак-
тивность фермента уменьшалась в 2 раза. 
Cнижение активности фермента в тканях над-
земной части проростков наблюдалось также 
при действии на растения СК и совместном 
действии патогена и СК как у устойчивых (в 
6,56 и 4,95 раза соответственно), так и у вос-

приимчивых генотипов озимой пшеницы (в 
2,09 и 2,35 раза соответственно). В корнях про-
ростков озимой пшеницы как у устойчивых, так 
и у восприимчивых генотипов происходило 
увеличение активности фермента при инфици-
ровании растений, совместном влиянии СК и 
патогена и при воздействии СК у восприимчи-
вых генотипов (в 1,18 -3,34 раза по отношению 
к контролю). 

Таким образом, заражение фузариозной 
инфекцией и воздействие СК вызывало изме-

 
Рис. 1. Содержание диеновых коньюгатов в проростках злаковых культур при инфицировании Fusa-
rium spp. и действии салициловой кислоты (мкмоль /г сырого вещества). Здесь и на рис. 2, 3: 1- устой-
чивые генотипы, 2 – неустойчивые генотипы 
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Рис. 2. Активность глутатионредуктазы в проростках злаковых культур при инфицировании Fusa-
rium spp. и действии салициловой кислоты (нмоль НАД Н2 /мин мг белка). 
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Озимая пшеница

нения в уровне процессов ПОЛ и антиокси-
дантного потенциала клетки растений, которые 
происходили неодинаково у разных родов зла-
ковых культур и дифференцированно в зависи-
мости от устойчивости генотипов к фузариозу. 

В литературе приводятся данные, свиде-
тельствующие о высокой чувствительности 
гидролитической активности Н+-АТФазы к вы-

зываемым липопероксидацией изменениям в 
составе и свойствах липидного матрикса мем-
бран растительной клетки при различных 
стрессовых воздействиях [11, 16]. В связи с 
этим было проведено изучение изменения ак-
тивности Н+-АТФазы в проростках изучаемых 
злаковых культур при инфицировании 
Fusarium spp., воздействии СК и совместном 
действии этих факторов.  
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Рис. 3. Гидролитическая активность Н+-АТФазы в проростках злаковых культур при инфицирова-
нии Fusarium spp. и действии салициловой кислоты (нмоль Фн/мин мг белка) 
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Яровой ячмень

Результаты проведенных исследований 
показали, что у устойчивых линий кукурузы в 
надземной части проростков и корнях при ин-
фицировании растений и в корнях при дейст-
вии СК гидролитическая активность Н+-
АТФазы увеличивалась относительно контроля 
в 1,2-2,33 раза. В тканях надземной части про-
ростков при действии СК и совместном влия-
нии патогена и СК и в корнях при совместном 

действии изучаемых факторов активность фер-
мента оставалась на уровне контрольных рас-
тений (рис. 3).  

В тканях надземной части проростков и 
корней восприимчивых линий кукурузы актив-
ность фермента снижалась относительно кон-
троля при всех вариантах воздействия в 1,12-
2,5 раза, за исключением варианта совместного 
действия патогена и СК в надземной части про-
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ростков, в котором активность Н+-АТФазы ос-
тавалась на уровне контроля (рис. 3).  

Аналогичные тенденции изменения ак-
тивности фермента была отмечены в пророст-
ках ячменя. Исключение составляли варианты 
надземной части проростков при обработке СК 
и корней при совместном действии СК и пато-
гена у восприимчивых генотипов, где происхо-
дило увеличение активности фермента в 1,45 и 
1,59 раза относительно контроля.  

 В проростках озимой пшеницы при воз-
действии СК активность Н+-АТФазы увеличи-
валась у устойчивых линий (в 1,26 раза в над-
земной части проростков и в 1,68 раза относи-
тельно контроля в корнях), а у восприимчивых 
генотипов – практически не изменялась. При 
инфицировании растений активность фермента 
уменьшалась или оставалась на уровне кон-
трольных растений как у устойчивых, так и у 
восприимчивых генотипов. Совместное дейст-
вие СК и патогена вызывало незначительное 
снижение активности Н+-АТФазы у устойчи-
вых генотипов, а у восприимчивых генотипов 
при этом отмечалось увеличение или сохране-
ние активности фермента на уровне контроля. 

ОБСУЖДЕНИЕ  

Известно, что адаптация растений к дей-
ствию биотических и абиотических факторов 
среды связана с активацией многих физиоло-
го-биохимических процессов [10]. К числу 
первых неспецифических звеньев в общей 
стресс-реакции растительного организма от-
носится усиление процессов ПОЛ, одним из 
продуктов которого являются ДК [1, 3]. Со-
гласно полученным данным, инфицирование 
растений фузариозной инфекцией и воздейст-
вие СК вызывали изменение в интенсивности 
процессов ПОЛ в проростках всех изучаемых 
злаковых культур. Наиболее резкое увеличе-
ние содержания ДК наблюдалось у устойчи-
вых линий кукурузы в надземной части проро-
стков при всех воздействиях и в корнях при 
совместном действии патогена и СК, а также в 
корнях проростков пшеницы восприимчивых 
генотипов при инфицировании растений фуза-
риозной инфекцией и совместном действии 
патогена и СК (рис. 1). Активация процессов 
ПОЛ может быть связана с более интенсивным 
образованием активных форм кислорода [9], 
увеличением концентрации ненасыщенных 
жирных кислот в тканях растений при зараже-
нии фузариозом и воздействии СК, что было 
нами показано в предыдущих исследованиях 

[2, 10]. Изменения интенсивности процессов 
ПОЛ при различных стрессовых воздействиях 
и патологических состояниях организма уста-
новлены многими авторами [1, 3, 5, 8]. По всей 
видимости, изменения, происходящие в тканях 
растений в результате накопления продуктов 
ПОЛ при биотических и абиотических воздей-
ствиях, в частности, при инфицировании фу-
зариозной инфекцией и воздействии СК, могут 
быть пусковыми для других адаптационных 
реакций растений. Об этом свидетельствуют 
наблюдавшиеся в наших опытах изменения в 
активности глутатионредуктазы и Н+-АТФазы 
при заражении фузариозом и воздействии СК.  

Так, в проростках пшеницы при воздей-
ствии СК, патогена и совместном действии 
данных факторов гидролитическая активность 
Н+-АТФазы изменялась практически парал-
лельно содержанию ДК. Аналогичные тенден-
ции в изменении активности данного фермен-
та отмечались и у устойчивых линий кукуру-
зы. Такие изменения содержания ДК и актив-
ности Н+-АТФазы позволяют предположить 
возможное регуляторное воздействие продук-
тов ПОЛ на активность данного фермента в 
тканях растений озимой пшеницы и кукурузы 
при формировании защитных механизмов рас-
тений при заражении возбудителями фузарио-
за и воздействии СК.  

Между содержанием ДК и активностью 
ГР, как правило, в наших исследованиях была 
обнаружена обратная зависимость при изу-
ченных воздействиях, что позволяет предпола-
гать участие ГР в регуляции количества про-
дуктов ПОЛ при инфицировании растений 
злаковых культур фузариозной инфекцией, 
воздействии СК и совместном действии дан-
ных факторов. 

Аналогичные тенденции в изменении 
изученных показателей были установлены на 
листьях гороха при тепловом стрессе [8], при 
действии соединений кадмия на проростки ку-
курузы и сои [13]. 

Таким образом, заражение растений воз-
будителями фузариоза и воздействие СК вы-
зывали в тканях проростков злаковых культур 
изменения содержания ДК, активности ГР и 
гидролитической активности Н+-АТФазы, ко-
торые происходили дифференцированно в за-
висимости от устойчивости генотипов к пато-
гену. Характер действия фузариозной инфек-
ции и салициловой кислоты на изучаемые 
биохимические показатели варьировал в зави-
симости от природы воздействующего факто-
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ра, рода культуры и исследуемого органа. По-
лученные нами результаты свидетельствуют о 
возможной взаимосвязи между изученными 
показателями, играющей регуляторную роль 
при формировании адаптационных механиз-
мов различных злаковых культур при инфици-
ровании Fusarium spp. и воздействии СК. Та-
кие взаимосвязи осуществляются, по всей ви-
димости, путем взаимодействия сигнальных 
систем, участвующих в передаче сигналов на 
геном растения при инфицировании пророст-
ков фузариозной инфекцией и влиянии СК. 
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THE DIENIC CONJUGATES CONTENT AND Н+-АTPase  
AND GLUTATHIONEREDUCTASE ACTIVITY OF CEREAL CROPS  

SEEDLINGS AT THE FUSARIOSE AND THE ACTION OF SALICYLIC ACID 

О. О. Моlоdchеnkova, V. G. Аdаmovskaya, L. Y. Cilelskaya, О. V. Tihonova 

Plant Breedingand  Genetic Institute-National Center of Seed and Cultivar Investigation  
of Ukrainian Academy of Agrarian Sciences  

(Odesa, Ukraine) 

The influence of fusariose infection and salicylic acid on the intensity of lipid peroxidation and H+-
ATPase and glutathionereductase activity in the winter wheat, spring barley and corn seedlings is re-
searched. The different changes of studied indexes depend from the cereal crops genotypes resis-
tance to fusariose and culture’s genus is established. The obtained results can testify about participa-
tion of lipid peroxidation products, H+-ATPase and glutathionereductase in the formation of cereal 
crops answer reactions to the action of fusariose infection and salicylic acid. It was supposed that 
functional correlation exists between lipid peroxidation processes and studied ferments at the 
fusariose and the action of the salicylic acid. 

Key words: Triticum aestivum L., Hordeum vulgare L., Zea mays L., Fusarium spp, salicylic acid, 
dienic conjugates, glutathionereductase, Н+-АТPase 

ВМІСТ ДІЄНОВИХ КОН’ЮГАТІВ ТА АКТИВНІСТЬ Н+-АТФази, 
ГЛУТАТІОНРЕДУКТАЗИ ПРОРОСТКІВ ЗЛАКОВИХ КУЛЬТУР  

ПРИ ФУЗАРІОЗІ ТА ДІЇ САЛІЦИЛОВОЇ КИСЛОТИ 

О. О. Молодченкова, В. Г. Адамовська, Л. Й. Цісельська, О. В. Тихонова 

Селекційно-генетичний інститут - Національний центр  
насіннєзнавства та сортовивчення Української академії аграрних наук 

 (Одеса, Україна) 

Досліджували вплив фузаріозної інфекції та саліцилової кислоти на інтенсивність пероксид-
ного окиснення ліпідів і активність Н+-АТФази, глутатіонредуктази в проростках озимої 
пшениці, ярого ячменю та кукурудзи. Встановлені диференційовані зміни вивчених показни-
ків залежно від стійкості генотипів злакових культур до фузаріозу та роду культури. Отрима-
ні дані можуть свідчити про участь продуктів пероксидного окиснення ліпідів, Н+-АТФази та 
глутатіонредуктази в формуванні реакцій відповіді злакових культур на вплив фузаріозної 
інфекції та саліцилової кислоти. Висловлене припущення про існування функціонального 
взаємозв’язку між процесами пероксидного окиснення ліпідів та активністю глутатіонредук-
тази і Н+-АТФази при фузаріозі та дії саліцилової кислоти. 

Ключові слова: Triticum aestivum L., Hordeum vulgare L., Zea mays L., фузаріоз, саліцилова 
кислота, дієнові кон’югати, глутатіонредуктаза, Н+-АТФаза 
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