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Ìîíîîêñèä óãëåðîäà (CO) ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê âàæ-
íàÿ ìîëåêóëà-ãàçîòðàíñìèòòåð, çàäåéñòâîâàííàÿ â
ðåãóëÿöèè ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ðàñòåíèé, â
òîì ÷èñëå â ïðîöåññàõ àäàïòàöèè ê ñòðåññîâûì ôàê-
òîðàì. Îäíàêî ñâÿçè CO ñ äðóãèìè ó÷àñòíèêàìè 
ñèãíàëèíãà â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ îñòàþòñÿ ìàëî-
èññëåäîâàííûìè. Èíãèáèòîðíûì ìåòîäîì èçó÷àëè 
ðîëü ðàçëè÷íûõ ïóëîâ êàëüöèÿ â ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ 
äîíîðà ìîíîîêñèäà óãëåðîäà ãåìèíà íà ãåíåðàöèþ è 
îáåçâðåæèâàíèå àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà (ÀÔÊ) â 
êëåòêàõ êîðíåé ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû (Triticum aesti-
vum L.) è èõ óñòîé÷èâîñòü ê ïîâðåæäàþùåìó ïðîãðåâó 
(45 °C, 10 ìèí). Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ 5 ìêÌ ãåìè-
íîì âûçûâàëà òðàíçèòîðíîå ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè 
âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû â êîðíÿõ è óñèëåíèå ãåíå-
ðàöèè ÀÔÊ ñ ìàêñèìóìîì ÷åðåç 1,5–2 ÷ ïîñëå íà÷àëà 
âîçäåéñòâèÿ. Õåëàòîð âíåêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ ÝÃÒÀ 
è èíãèáèòîð îáðàçîâàíèÿ èíîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòà 
íåîìèöèí, ñíèæàþùèé ïîñòóïëåíèå êàëüöèÿ â öèòîçîëü 
èç âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ, ïðàêòè÷åñêè 
ïîëíîñòüþ óñòðàíÿëè ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè âíå-
êëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû, âûçûâàåìîå ýêçîãåííûì CO. 
Ïðè ýòîì ÝÃÒÀ (ïîëíîñòüþ) è íåîìèöèí (÷àñòè÷íî) 
íèâåëèðîâàëè ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäî-
ðîäà â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ, ïðîèñõîäÿùåå ïîä âëèÿíèåì 
äîíîðà CO. Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ãåìèíîì òàêæå 
èíäóöèðîâàëà ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè ñóïåðîêñèääèñ-
ìóòàçû, êàòàëàçû è âíóòðèêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû â 
êîðíÿõ. Îáà êàëüöèåâûõ àíòàãîíèñòà óñòðàíÿëè ýòè 
ýôôåêòû. Òàêæå â ïðèñóòñòâèè ÝÃÒÀ è íåîìèöèíà íå 
ïðîÿâëÿëîñü ïîëîæèòåëüíîå âëèÿíèå îáðàáîòêè ãåìèíîì 
íà ñîñòîÿíèå áèîìåìáðàí è âûæèâàíèå ïðîðîñòêîâ 
ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî ïðîãðåâà. Ñäåëàíî çàêëþ÷åíèå, 
÷òî êàê âíåêëåòî÷íûé, òàê è äåïîíèðîâàííûé âî 
âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòàõ êàëüöèé ó÷àñòâóåò 
â âûçûâàåìîì äîíîðîì CO óñèëåíèè îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ, 
èíäóöèðîâàíèè àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû è ðàçâèòèè 
òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû. 
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óñòîé÷èâîñòü 

Ââåäåíèå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìîíîîêñèä óãëå-
ðîäà (CO) ïðèçíàí â êà÷åñòâå îäíîé èç 
âàæíûõ ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë íå òîëüêî â îð-
ãàíèçìå æèâîòíûõ, íî è ðàñòåíèé [1]. Ýòîò 
ãàçîòðàíñìèòòåð, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ äðóãèìè 
ïîñðåäíèêàìè è ôèòîãîðìîíàìè, ïðèíèìàåò 
ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé 
[2–4], â ÷àñòíîñòè, àêòèâèðóåò ïðîðàñòàíèå 
ñåìÿí [5], ðàçâèòèå êîðíåâîé ñèñòåìû [6, 7], 
ðåãóëèðóåò óñòüè÷íûå äâèæåíèÿ [1], çàìåäëÿåò 
ñòàðåíèå ëèñòüåâ è ïëîäîâ [8, 9]. 

Îñîáåííî âàæíóþ ðîëü ìîíîîêñèä óãëåðîäà 
ìîæåò èãðàòü â ïðîöåññàõ àäàïòàöèè ðàñòåíèé 
ê äåéñòâèþ ñòðåññîðîâ [1, 10]. Îáíàðóæåíî 
óñèëåíèå ýêñïðåññèè ãåíà ãåìîêñèãåíàçû 1 –
îñíîâíîé ìîëåêóëÿðíîé ôîðìû ôåðìåíòà, îá-
ðàçóþùåé CO â ðåçóëüòàòå îêèñëèòåëüíîé äå-
ãðàäàöèè ãåìà [11], ïðè äåéñòâèè íà ðàñòèòåëü-
íûå îáúåêòû îáåçâîæèâàíèÿ [12], ñîëåâîãî
ñòðåññà [13], ÓÔ-Â [2], òÿæåëûõ ìåòàëëîâ [1]
è äðóãèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ [14]. Ïî-
âûøåíèå ñîäåðæàíèÿ CO â êëåòêàõ ðàñòåíèé 
ðàçëè÷íûõ âèäîâ çàðåãèñòðèðîâàíî ïðè âîä-
íîì [12] è ñîëåâîì [15] ñòðåññàõ, ãèïî- [16] 
è ãèïåðòåðìèè [17]. Òàêæå ïîëó÷åíû äàííûå
î ïîâûøåíèè óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ê ñòðåññ-
ôàêòîðàì ðàçëè÷íîé ïðèðîäû ïîä âëèÿíèåì
ýêçîãåííîãî ãàçîîáðàçíîãî CO ëèáî åãî äî-
íîðîâ [18–20]. Â êà÷åñòâå ïîñëåäíèõ îáû÷íî 
èñïîëüçóþò èñêóññòâåííûå ñóáñòðàòû ãåìîêñè-
ãåíàçû, â ÷àñòíîñòè, ãåìàòèí [21] è ãåìèí [17]. 

Ñèãíàëüíûå ìîëåêóëû, êàê ïðàâèëî, ðåàëè-
çóþò ñâîè ôèçèîëîãè÷åñêèå ýôôåêòû íå îáî-
ñîáëåííî, à êàê ó÷àñòíèêè ñåòè ñèãíàëèíãà. 
Ñâÿçü CO ñ äðóãèìè êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíîé 
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Ì.À. Øêëÿðåâñêèé, Þ.Â. Êàðïåö, Þ.Å. Êîëóïàåâ è äð.

ñåòè îñòàåòñÿ ìàëîèññëåäîâàííîé. Îäíèì èç 
ïîñðåäíèêîâ, çàäåéñòâîâàííûõ â ðåàëèçàöèè 
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ýôôåêòîâ CO êàê ñèãíàëüíîé 
ìîëåêóëû, ìîãóò áûòü àêòèâíûå ôîðìû êèñëî-
ðîäà (ÀÔÊ). Âûçûâàåìûé ãåìàòèíîì èëè ãàçî-
îáðàçíûì CO ýôôåêò çàêðûâàíèÿ óñòüèö ó áî-
áîâ ïîäàâëÿëñÿ àíòèîêñèäàíòîì àñêîðáàòîì è
èíãèáèòîðîì ÍÀÄÔH-îêñèäàçû äèôåíèëåíèî-
äîíèóìîì [22]. ÍÀÄÔH-îêñèäàçà ÿâëÿåòñÿ îä-
íèì èç îñíîâíûõ ôåðìåíòîâ, ãåíåðèðóþùèõ 
ÀÔÊ íà âíåøíåé ïîâåðõíîñòè êëåòîê [23]. Â 
îòäåëüíûõ ýôôåêòàõ ìîíîîêèäà óãëåðîäà, ïî-
âèäèìîìó, ïðèíèìàåò ó÷àñòèå è ïåðîêñèäàçà, 
êîòîðàÿ ðàññìàòðèâàåòñÿ íå òîëüêî êàê îäèí 
èç àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ, íî è â êà-
÷åñòâå êàòàëèòè÷åñêîé ñèñòåìû, ãåíåðèðóþ-
ùåé ÀÔÊ [24]. Ýòà ôóíêöèÿ îñîáåííî ñâîé-
ñòâåííà âíåêëåòî÷íûì ôîðìàì ïåðîêñèäàçû 
[25]. Ïîêàçàíî, ÷òî ñòèìóëèðóåìîå ãåìàòèíîì 
èëè ãåìèíîì óäëèíåíèå êîðíåé ïðîðîñòêîâ 
ïøåíèöû ñîïðîâîæäàëîñü îáðàçîâàíèåì ïåðîê-
ñèäà âîäîðîäà è óñòðàíÿëîñü èíãèáèòîðîì ïåð-
îêñèäàçû ñàëèöèëãèäðîêñàìîâîé êèñëîòîé [26]. 

Óíèâåðñàëüíûì ñèãíàëüíûì ïîñðåäíèêîì 
ÿâëÿåòñÿ êàëüöèé. Åãî ðîëü â ïðîÿâëåíèè ñèã-
íàëüíûõ ýôôåêòîâ CO ó ðàñòåíèé èçó÷åíà ïîêà 
î÷åíü ñëàáî. Äëÿ æèâîòíûõ êëåòîê èìåþòñÿ 
äàííûå î âîçìîæíîñòè âëèÿíèÿ CO íà áåëêè 
èîííûõ êàíàëîâ, â òîì ÷èñëå êàëüöèåâûõ êà-
íàëîâ L-òèïà [27]. Îäíàêî ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ýòè ýôôåêòû ìîãóò áûòü îïîñðåäîâàíû äåéñò-
âèåì ÀÔÊ, îáðàçóþùèõñÿ â êëåòêàõ ïîä âëè-
ÿíèåì CO. Â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ, âûïîëíåííûõ 
íà ðàñòèòåëüíûõ îáúåêòàõ, ïîêàçàíî óñòðàíåíèå 
ôèçèîëîãè÷åñêîãî äåéñòâèÿ ìîíîîêñèäà óãëå-
ðîäà è åãî äîíîðîâ â ïðèñóòñòâèè êàëüöèåâûõ 
àíòàãîíèñòîâ. Òàê, ðîñòîâîå âëèÿíèå ãåìàòèíà
íà ïðîðîñòêè ïøåíèöû óñòðàíÿëîñü àíòàãî-
íèñòàìè êàëüöèÿ ÝÃÒÀ è ðóòåíèåâûì êðàñíûì 
[28]. Òàêæå ïîêàçàíî, ÷òî ïðè èíäóöèðîâàíèè 
îáðàçîâàíèÿ ëàòåðàëüíûõ êîðíåé ó ðèñà îáðà-
áîòêîé ìåòèëæàñìîíàòîì [29] ëèáî õëîðèäîì 
êîáàëüòà [30], èîíû Ca2+ äåéñòâóþò íèæå ãå-
ìîêñèãåíàçû è CO. 

Ìåæäó ÀÔÊ è èîíàìè êàëüöèÿ êàê ñèã-
íàëüíûìè ïîñðåäíèêàìè ñóùåñòâóåò òåñíàÿ 
ôóíêöèîíàëüíàÿ ñâÿçü. Èîíû êàëüöèÿ íåîáõî-
äèìû äëÿ àêòèâàöèè ÍÀÄÔH-îêñèäàçû [31] è
ñòàáèëèçàöèè ñòðóêòóðû ïåðîêñèäàçû [32], êî-
òîðàÿ, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, ìîæåò êàòàëèçè-
ðîâàòü ãåíåðàöèþ ÀÔÊ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ñî-

ñòîÿíèå êàëüöèåâûõ êàíàëîâ ðàçëè÷íûõ òèïîâ 
çàâèñèò îò îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ âî âíåêëåòî÷íîì 
ïðîñòðàíñòâå [33]. Ðàíåå íàìè ïîêàçàí ýôôåêò 
èíäóöèðîâàíèÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ
ïøåíèöû ãåìèíîì è åãî óñòðàíåíèå ñêàâåí-
äæåðîì ïåðîêñèäà âîäîðîäà äèìåòèëòèîìî÷å-
âèíîé [34]. Ïðè ýòîì âîïðîñ î ðîëè êàëüöèÿ 
â ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ äîíîðà CO íà ðåäîêñ-
ãîìåîñòàç êëåòîê ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû è èõ 
òåïëîóñòîé÷èâîñòü îñòàâàëñÿ îòêðûòûì. 

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå
ó÷àñòèÿ ðàçëè÷íûõ ïóëîâ êàëüöèÿ â ðåãóëÿ-
öèè äîíîðîì CO ãåìèíîì îáðàçîâàíèÿ è îáåç-
âðåæèâàíèÿ ÀÔÊ â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû 
è èíäóöèðîâàíèè èõ òåïëîóñòîé÷èâîñòè. 

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Çåðíîâêè ïøåíèöû 
(Triticum aestivum L.) ñîðòà Äîñêîíàëà îáåç-
çàðàæèâàëè 6% ïåðîêñèäîì âîäîðîäà â òå÷åíèå 
30 ìèí è ïðîðàùèâàëè â òå÷åíèå 4 ñóòîê ïðè 
òåìïåðàòóðå îêîëî 20 °Ñ íà âîäîïðîâîäíîé 
âîäå, î÷èùåííîé ñ èñïîëüçîâàíèåì ñèñòåìû 
âîäîïîäãîòîâêè, âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ ôèëüòð 
ìåõàíè÷åñêîé î÷èñòêè, óãîëüíûé ôèëüòð è
ïîëóïðîíèöàåìóþ îáðàòíîîñìîòè÷åñêóþ ìåìá-
ðàíó ñ ðàçìåðîì ÿ÷ååê 1 íì. Â ñðåäó èíêó-
áàöèè êîðíåé äîáàâëÿëè ãåìèí â êîíöåí-
òðàöèè 5 ìêÌ è âûäåðæèâàëè ïðîðîñòêè â 
òå÷åíèå 24 ÷. Îïòèìàëüíàÿ êîíöåíòðàöèÿ ãå-
ìèíà, ïðè êîòîðîé îòìå÷àëîñü ìàêñèìàëüíîå 
ïîâûøåíèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ, áû-
ëà óñòàíîâëåíà ðàíåå [34]. Òàêæå ðàíåå ñ 
èñïîëüçîâàíèåì ñêàâåíäæåðà CO ãåìîãëîáèíà 
áûëà ïîêàçàíà ñïåöèôè÷íîñòü ñòðåññ-ïðîòåê-
òîðíîãî äåéñòâèÿ ãåìèíà êàê äîíîðà ìîíîîêñè-
äà óãëåðîäà: â ïðèñóòñòâèè ãåìîãëîáèíà çà-
ùèòíûé ýôôåêò îáðàáîòêè ïðîðîñòêîâ ãåìè-
íîì íå ïðîÿâëÿëñÿ [34]. 

Ïðè èçó÷åíèè âëèÿíèÿ õåëàòîðà êàëüöèÿ 
ÝÃÒÀ (500 ìêÌ) è èíãèáèòîðà îáðàçîâàíèÿ 
èíîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòà íåîìèöèíà (200 ìêÌ)
íà òåïëîóñòîé÷èâîñòü ïðîðîñòêîâ è áèîõèìè-
÷åñêèå ïîêàçàòåëè èíêóáàöèÿ êîðíåé â ðàñòâî-
ðàõ ñîñòàâëÿëà 26 ÷. Ïðè îöåíêå ñîâìåñòíîãî 
äåéñòâèÿ ãåìèíà è àíòàãîíèñòîâ êàëüöèÿ ïî-
ñëåäíèå äîáàâëÿëè â ñðåäó èíêóáàöèè êîðíåé 
çà 2 ÷ äî ââåäåíèÿ â íåå ãåìèíà. Êîíöåíòðàöèè 
èññëåäóåìûõ ñîåäèíåíèé âûáèðàëè íà îñíî-
âàíèè ïðåäâàðèòåëüíûõ îïûòîâ. 

Âñå áèîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè îïðåäåëÿëè
â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ, ïîñêîëüêó îíè áîëåå
÷óâñòâèòåëüíû ê âîçäåéñòâèÿì ýêçîãåííûõ ñîå-
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Êàëüöèé-çàâèñèìûå èçìåíåíèÿ êëåòî÷íîãî ðåäîêñ-ãîìåîñòàçà è òåïëîóñòîé÷èâîñòè 

äèíåíèé è òåïëîâîãî ñòðåññà [35]. Âî âðåìÿ 
èíêóáàöèè ïðîðîñòêîâ íà èññëåäóåìûõ ðàñò-
âîðàõ îïðåäåëÿëè àêòèâíîñòü âíåêëåòî÷íîé 
ïåðîêñèäàçû, ãåíåðàöèþ êîðíÿìè ñóïåðîêñèä-
íîãî àíèîí-ðàäèêàëà, ñîäåðæàíèå â íèõ ïåð-
îêñèäà âîäîðîäà è àêòèâíîñòü àíòèîêñèäàíò-
íûõ ôåðìåíòîâ ñóïåðîêñèääèñìóòàçû (ÑÎÄ), 
êàòàëàçû è ðàñòâîðèìîé âíóòðèêëåòî÷íîé ïåð-
îêñèäàçû. 

Ïîñëå îêîí÷àíèÿ èíêóáàöèè íà ðàñòâîðàõ 
ãåìèíà è èññëåäóåìûõ èíãèáèòîðîâ ïðîðîñòêè 
ïîäâåðãàëè ïîâðåæäàþùåìó ïðîãðåâó â âîäÿ-
íîì óëüòðàòåðìîñòàòå ïðè òåìïåðàòóðå 45 °Ñ 
â òå÷åíèå 10 ìèí [35]. Â äàëüíåéøåì èõ ïåðå-
íîñèëè íà î÷èùåííóþ âîäîïðîâîäíóþ âîäó è 
âûäåðæèâàëè â òå÷åíèå òðåõ ñóòîê ïðè òåìïå-
ðàòóðå îêîëî 20 °Ñ è îñâåùåíèè 6000 ëê äëÿ 
îöåíêè âûæèâàíèÿ. 

Àêòèâíîñòü âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû (ÊÔ 
1.11.1.7) îïðåäåëÿëè â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ, êàê 
îïèñàíî â [36] ñ ìîäèôèêàöèÿìè. Êîðíè èñ-
ñëåäóåìûõ èíòàêòíûõ ïðîðîñòêîâ ïîìåùàëè 
â ñòàêàí÷èêè ñ äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé, pH 
êîòîðîé äîâîäèëè äî 6,2 ñ ïîìîùüþ NaOH. 
×åðåç 20 ìèí ïðîðîñòêè èçâëåêàëè, êîðíè îò-
ñåêàëè, àêêóðàòíî îáñóøèâàëè ôèëüòðîâàëüíîé 
áóìàãîé è âçâåøèâàëè, à â èíêóáàöèîííîé ñðå-
äå îïðåäåëÿëè àêòèâíîñòü ôåðìåíòà ïî ðåàê-
öèè îêèñëåíèÿ ãâàÿêîëà ïåðîêñèäîì âîäîðîäà. 

Ãåíåðàöèþ ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà 
êîðíÿìè èíòàêòíûõ ïðîðîñòêîâ îïðåäåëÿëè ïî
ïðåâðàùåíèþ íèòðîñèíåãî òåòðàçîëèÿ â ôîð-
ìàçàí, êàê îïèñàíî ðàíåå [35]. 

Äëÿ àíàëèçà ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðî-
äà êîðíè íà õîëîäå ãîìîãåíèçèðîâàëè â 5%-
íîé òðèõëîðóêñóñíîé êèñëîòå. Ïðîáû öåíòðè-
ôóãèðîâàëè ïðè 8000 g â òå÷åíèå 10 ìèí ïðè 
òåìïåðàòóðå 2–4 °Ñ íà öåíòðèôóãå MPW 
350R («MPW MedInstruments», Ïîëüøà) è â 
ñóïåðíàòàíòå îïðåäåëÿëè êîíöåíòðàöèþ H2O2 
ñ ïîìîùüþ ôåððîòèîöèàíàòíîãî ìåòîäà [37]. 

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíò-
íûõ ôåðìåíòîâ íàâåñêè êîðíåé ãîìîãåíèçè-
ðîâàëè íà õîëîäå â 0,15 Ì K,Na-ôîñôàòíîì 
áóôåðå (pH 7,6), ñîäåðæàâøåì ÝÄÒÀ (0,1 ìÌ) 
è äèòèîòðåéòîë (1 ìÌ) [38]. Äëÿ àíàëèçà èñïîëü-
çîâàëè ñóïåðíàòàíò ïîñëå öåíòðèôóãèðîâàíèÿ 
ãîìîãåíàòà ïðè 8000 g â òå÷åíèå 10 ìèí ïðè 4 °Ñ. 
Àêòèâíîñòü öèòîçîëüíîé ñóïåðîêñèääèñìóòà-
çû (ÑÎÄ, ÊÔ 1.15.1.1) îïðåäåëÿëè ïðè pH 7,6,

èñïîëüçóÿ ìåòîä, îñíîâàííûé íà ñïîñîáíîñòè
ôåðìåíòà êîíêóðèðîâàòü ñ íèòðîñèíèì òåòðà-
çîëèåì çà ñóïåðîêñèäíûå àíèîíû, îáðàçóþ-
ùèåñÿ âñëåäñòâèå àýðîáíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ 
ÍÀÄH è ôåíàçèíìåòîñóëüôàòà. Àêòèâíîñòü êà-
òàëàçû (ÊÔ 1.11.1.6) àíàëèçèðîâàëè ïðè ðÍ 
7,0 ïî êîëè÷åñòâó ïåðîêñèäà âîäîðîäà, ðàç-
ëîæèâøåãîñÿ çà åäèíèöó âðåìåíè. Àêòèâíîñòü 
ðàñòâîðèìîé âíóòðèêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû îï-
ðåäåëÿëè ïðè pH 6,2, èñïîëüçóÿ â êà÷åñòâå äî-
íîðà âîäîðîäà ãâàÿêîë, â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà – 
ïåðîêñèä âîäîðîäà. Àêòèâíîñòü ÑÎÄ âûðàæàëè 
â óñë. åä./(ã ñûðîé ìàññû � ìèí), êàòàëàçû – â 
ììîëü H2O2/(ã ñûðîé ìàññû � ìèí), ïåðîêñè-
äàçû – â óñë. åä./(ã ñûðîé ìàññû � ìèí). 

Ñîñòîÿíèå ìåìáðàí êëåòîê êîðíåé îöåíè-
âàëè ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî ïðî-
ãðåâà ïî âûõîäó âåùåñòâ, ïîãëîùàþùèõ â 
óëüòðàôèîëåòîâîé (ÓÔ-B) îáëàñòè ñïåêòðà (ïðå-
èìóùåñòâåííî ñâîáîäíûõ íóêëåîòèäîâ) [39]. 
Êîðíè èíòàêòíûõ ïðîðîñòêîâ ïîãðóæàëè â 
ñòàêàí÷èêè ñ äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé íà 1 ÷, 
ïîñëå ÷åãî îòäåëÿëè îò ïðîðîñòêîâ è âçâåøèâà-
ëè. Îïòè÷åñêóþ ïëîòíîñòü èíêóáàöèîííîãî 
ðàñòâîðà îïðåäåëÿëè ïðè A252 è A264. Âûõîä 
âåùåñòâ îöåíèâàëè â óñëîâíûõ åäèíèöàõ êàê 
îòíîøåíèå óñðåäíåííîé âåëè÷èíû, èçìåðåí-
íîé ïðè óêàçàííûõ äëèíàõ âîëíû, ê ìàññå 
êîðíåé è âûðàæàëè â ïðîöåíòàõ ê âåëè÷èíàì, 
âû÷èñëåííûì äëÿ êîðíåé ïðîðîñòêîâ, íå 
ïîäâåðãíóòûõ ïîâðåæäàþùåìó ïðîãðåâó.

Îïûòû ïðîâîäèëè â 4-êðàòíîé áèîëîãè÷åñ-
êîé ïîâòîðíîñòè è êàæäûé íåçàâèñèìî âîñ-
ïðîèçâîäèëè 3 ðàçà. Íà ðèñóíêàõ è â òàáëèöå 
ïðèâåäåíû ñðåäíèå âåëè÷èíû è èõ ñòàíäàðò-
íûå îøèáêè. Êðîìå ñïåöèàëüíî îãîâîðåííûõ 
ñëó÷àåâ, îáñóæäàþòñÿ ýôôåêòû, äîñòîâåðíûå 
ïðè P � 0,05. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Îáðàáîòêà äîíîðîì CO ãåìèíîì âûçûâàëà ñó-
ùåñòâåííîå òðàíçèòîðíîå ïîâûøåíèå àêòèâ-
íîñòè âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû â êîðíÿõ 
ïðîðîñòêîâ, ìàêñèìóì êîòîðîãî íàáëþäàëñÿ ÷å-
ðåç 1,5 ÷ (ðèñ. 1). ×åðåç 1,5–2 ÷ ïîñëå äåé-
ñòâèÿ ãåìèíà òàêæå îòìå÷àëîñü ïîâûøåíèå ñî-
äåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà â êîðíÿõ. Â ýòîò
æå ïåðèîä íàáëþäàëè òåíäåíöèþ ê óñèëåíèþ 
ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîíðàäèêàëà, îä-
íàêî òàêîé ýôôåêò áûë íåçíà÷èòåëüíûì è äîñ-
òîâåðíûì òîëüêî ïðè P � 0,1 (ðèñ. 1). 
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Ì.À. Øêëÿðåâñêèé, Þ.Â. Êàðïåö, Þ.Å. Êîëóïàåâ è äð.

Ðàíåå â èäåíòè÷íûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ 
óñëîâèÿõ íàìè áûëî ïîêàçàíî óñòðàíåíèå 
èíãèáèòîðîì ïåðîêñèäàçû àçèäîì íàòðèÿ êàê 
âûçûâàåìîãî îáðàáîòêîé ãåìèíîì ïîâûøåíèÿ 
àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû, òàê è
óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà â
êîðíÿõ [34]. Ýòîò ôàêò, à òàêæå áîëåå ðàííåå 
ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñè-
äàçû ïî ñðàâíåíèþ ñ ýôôåêòîì óâåëè÷åíèÿ ñî-
äåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà (ðèñ. 1), ïîçâî-
ëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî âíåêëåòî÷íàÿ ïåðîêñèäàçà 
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôåðìåíòîâ, 
ó÷àñòâóþùèõ â óñèëåíèè ãåíåðàöèè ïåðîêñèäà 
âîäîðîäà â òêàíÿõ êîðíåé ïðè èõ îáðàáîòêå 
äîíîðîì CO ãåìèíîì. 

Â äàëüíåéøèõ ýêñïåðèìåíòàõ èíãèáèòîð-
íûì ìåòîäîì èññëåäîâàëè âîçìîæíóþ ðîëü 
ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ èç âíåêëåòî÷íîãî ïðîñò-
ðàíñòâà è âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ â 
öèòîçîëü â ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷-
íîé ïåðîêñèäàçû è ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà 
âîäîðîäà â êîðíÿõ ïðè äåéñòâèè íà íèõ ãå-
ìèíà. Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ õåëàòîðîì âíå-
êëåòî÷íîãî êàëüöèÿ ÝÃÒÀ âûçûâàëà òåíäåíöèþ 
ê íåáîëüøîìó ñíèæåíèþ àêòèâíîñòè âíåêëå-
òî÷íîé ïåðîêñèäàçû â êîðíÿõ (ðèñ. 2, à). Îä-
íàêî ýòîò ýôôåêò íå áûë äîñòîâåðíûì ïðè
P � 0,05. Ïðè ýòîì ÝÃÒÀ ïîëíîñòüþ óñòðàíÿë 
âûçûâàåìîå äîíîðîì CO ïîâûøåíèå àêòèâíîñ-
òè âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû. Ïîä âëèÿíèåì 

íåîìèöèíà òàêæå íàáëþäàëàñü òåíäåíöèÿ ê
íåçíà÷èòåëüíîìó ñíèæåíèþ àêòèâíîñòè ôåð-
ìåíòà. Íåîìèöèí, êàê è ÝÃÒÀ, ïîëíîñòüþ íè-
âåëèðîâàë ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷-
íîé ïåðîêñèäàçû ïðè îáðàáîòêå ïðîðîñòêîâ 
ãåìèíîì (ðèñ. 2, à). 

Îáðàáîòêà ÝÃÒÀ íåìíîãî ñíèæàëà ñîäåð-
æàíèå ïåðîêñèäà âîäîðîäà (ðèñ. 2, á), ýôôåêò 
ïðîÿâëÿëñÿ íà óðîâíå òåíäåíöèè (P � 0,1). Ïðè 
ýòîì óêàçàííûé èíãèáèòîð ïîñòóïëåíèÿ êàëü-
öèÿ èç âíåêëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñòâà ïî÷òè ïîë-
íîñòüþ ñíèìàë ýôôåêò óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ 
ïåðîêñèäà âîäîðîäà, âûçûâàåìûé îáðàáîòêîé 
äîíîðîì CO. Äðóãîé àíòàãîíèñò êàëüöèÿ – íåî-
ìèöèí – ñàì ïî ñåáå íå îêàçûâàë âëèÿíèÿ íà 
ñîäåðæàíèå ïåðîêñèäà âîäîðîäà â êîðíÿõ, îä-
íàêî çàìåòíî, õîòÿ è íå ïîëíîñòüþ, ñíèæàë 
ïðîÿâëåíèå ýôôåêòà ïîâûøåíèÿ ñîäåðæàíèÿ 
H2O2 ïîä äåéñòâèåì ãåìèíà (ðèñ. 2, á). 

Ýòè ðåçóëüòàòû äàþò îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, 
÷òî äëÿ âûçûâàåìîãî äîíîðîì CO ïîâûøåíèÿ 
àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû è íà-
êîïëåíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà íåîáõîäèìî ïî-
ñòóïëåíèå êàëüöèÿ â öèòîçîëü, êàê èç âíå-
êëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñòâà, òàê è èç âíóòðåííèõ 
êîìïàðòìåíòîâ. 

Â ñâÿçè ñî ñïîñîáíîñòüþ äîíîðà CO èíäó-
öèðîâàòü ãåíåðàöèþ ÀÔÊ êëåòêàìè êîðíåé 
ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ïðåäñòàâëÿëîñü öåëåñî-
îáðàçíûì èññëåäîâàòü åãî âëèÿíèå íà àêòèâ-
íîñòü êëþ÷åâûõ àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ 
â îáû÷íûõ óñëîâèÿõ è ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî 
ïðîãðåâà ïðîðîñòêîâ. 

Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ãåìèíîì âûçûâàëà 
ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè ÑÎÄ â êîðíÿõ, äî-
ñòîâåðíûé ýôôåêò îòìå÷àëñÿ ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå 
íà÷àëà âîçäåéñòâèÿ äîíîðà CO (òàáëèöà). Ïî-
ñëå ïðîãðåâà â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå àêòèâ-
íîñòü ôåðìåíòà ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿëàñü, à 
â âàðèàíòå ñ îáðàáîòêîé ãåìèíîì ñíèæàëàñü 
è áûëà íà óðîâíå ñîîòâåòñòâóþùèõ çíà÷åíèé 
êîíòðîëÿ. 

Òåíäåíöèÿ ê ïîâûøåíèþ àêòèâíîñòè êàòà-
ëàçû ïîä âëèÿíèåì äîíîðà CO îòìå÷àëàñü óæå 
÷åðåç 4 ÷ ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè, à ê 24 ÷ 
óâåëè÷åíèå àêòèâíîñòè ôåðìåíòà áûëî áîëåå 
ñóùåñòâåííûì (òàáëèöà). Ïîâðåæäàþùèé ïðî-
ãðåâ âûçûâàë ñíèæåíèå àêòèâíîñòè êàòàëàçû 
êàê â êîíòðîëå, òàê è ïðè îáðàáîòêå äîíîðîì 
ìîíîîêñèäà óãëåðîäà. Îäíàêî â âàðèàíòå ñ CO 

Ðèñ. 1. Äèíàìèêà àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷íîé ãâàÿ-
êîëïåðîêñèäàçû (1), ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðî-
äà (2) è ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà 
(3) â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ïðè îáðàáîòêå
5 ìêÌ ãåìèíîì (% ê êîíòðîëþ)
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Êàëüöèé-çàâèñèìûå èçìåíåíèÿ êëåòî÷íîãî ðåäîêñ-ãîìåîñòàçà è òåïëîóñòîé÷èâîñòè 

àáñîëþòíàÿ âåëè÷èíà àêòèâíîñòè ôåðìåíòà 
áûëà âûøå, ÷åì â ñîîòâåòñòâóþùåì êîíòðîëå. 

Àêòèâíîñòü âíóòðèêëåòî÷íîé ðàñòâîðèìîé 
ïåðîêñèäàçû ïîä âëèÿíèåì îáðàáîòêè êîðíåé 
ãåìèíîì äîñòîâåðíî ïîâûøàëàñü ÷åðåç 24 ÷ 
(òàáëèöà). Ïîâðåæäàþùèé ïðîãðåâ âûçûâàë
íåáîëüøîå óâåëè÷åíèå àêòèâíîñòè ðàñòâîðè-
ìîé ïåðîêñèäàçû â êîíòðîëå. Â âàðèàíòå ñ 
äîíîðîì CO àêòèâíîñòü ôåðìåíòà èçìåíÿëàñü 
íåñóùåñòâåííî. Ïðè ýòîì ïîñëå ïðîãðåâà àá-
ñîëþòíûå âåëè÷èíû àêòèâíîñòè ïåðîêñèäàçû 

â ñëó÷àå îáðàáîòêè ïðîðîñòêîâ ãåìèíîì áûëè 
äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì â ñîîòâåòñòâóþùåì 
êîíòðîëå. 

Ïîñêîëüêó ïîä âëèÿíèåì äîíîðà CO íàè-
áîëåå çàìåòíûå èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè àíòè-
îêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ ïðîÿâëÿëèñü ÷åðåç 
24 ÷ ïîñëå îáðàáîòêè ãåìèíîì, èìåííî â 
ýòîé âðåìåííîé òî÷êå èññëåäîâàëè âîçìîæíîå 
çíà÷åíèå êàëüöèÿ äëÿ ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ 
ýêçîãåííîãî CO íà àêòèâíîñòü ÑÎÄ, êàòàëàçû 
è ïåðîêñèäàçû. 

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå ãåìèíà è àíòàãîíèñòîâ êàëüöèÿ íà àêòèâíîñòü âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû, óñë. åä./(ã 
ñûðîãî âåùåñòâà � ìèí) (à) è ñîäåðæàíèå ïåðîêñèäà âîäîðîäà, íìîëü/ã ñûðîãî âåùåñòâà (á) â êîðíÿõ 
ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû. 1 – êîíòðîëü; 2 – ãåìèí (5 ìêÌ); 3 – ÝÃÒÀ (500 ìêÌ); 4 – ãåìèí (5 ìêÌ) + ÝÃÒÀ 
(500 ìêÌ); 5 – íåîìèöèí (200 ìêÌ); 6 – ãåìèí (5 ìêÌ) + íåîìèöèí (200 ìêÌ). Ïðèìå÷àíèå. Àêòèâíîñòü 
âíåêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû îïðåäåëÿëè ÷åðåç 1,5 ÷ ïîñëå íà÷àëà èíêóáàöèè êîðíåé â ðàñòâîðå ãåìèíà èëè 
÷åðåç 3,5 ÷ îò íà÷àëà äåéñòâèÿ êàëüöèåâûõ àíòàãîíèñòîâ; ñîäåðæàíèå ïåðîêñèäà âîäîðîäà àíàëèçèðîâàëè 
÷åðåç 2 ÷ ïîñëå íà÷àëà èíêóáàöèè êîðíåé â ðàñòâîðå ãåìèíà èëè ÷åðåç 4 ÷ îò íà÷àëà äåéñòâèÿ êàëüöèåâûõ 
àíòàãîíèñòîâ 

Àêòèâíîñòü àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ïðè îáðàáîòêå ãåìèíîì
è äåéñòâèè òåïëîâîãî ñòðåññà

Âàðèàíò

Ôàçà ýêñïåðèìåíòà

×åðåç 4 ÷ ïîñëå íà÷àëà îá-
ðàáîòêè ãåìèíîì

×åðåç 24 ÷ ïîñëå íà÷àëà 
îáðàáîòêè ãåìèíîì

×åðåç 24 ÷ ïîñëå ïîâðåæäà-
þùåãî ïðîãðåâà

ÑÎÄ, óñë. åä./(ã ñûðîãî âåùåñòâà � ìèí)

Êîíòðîëü
Ãåìèí (5 ìêÌ)

18,6 ± 0,32
20,3 ± 0,41

18,9 ± 0,33
24,4 ± 0,46

19,2 ± 0,52
19,6 ± 0,60

Êàòàëàçà, ììîëü H2O2/(ã ñûðîãî âåùåñòâà � ìèí)

Êîíòðîëü
Ãåìèí (5 ìêÌ)

0,682 ± 0,014
0,779 ± 0,017

0,667 ± 0,016
0,814 ± 0,024

0,492 ± 0,010
0,566 ± 0,014

Ïåðîêñèäàçà, óñë. åä./(ã ñûðîãî âåùåñòâà � ìèí)

Êîíòðîëü
Ãåìèí (5 ìêÌ)

2,01 ± 0,05
2,23 ± 0,06

2,06 ± 0,08
2,72 ± 0,04

2,34 ± 0,06
2,83 ± 0,06
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Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ÝÃÒÀ âûçûâàëà íåêî-
òîðîå ñíèæåíèå àêòèâíîñòè ÑÎÄ è óñòðàíÿëà 
ýôôåêò åå ïîâûøåíèÿ, íàáëþäàåìûé ïîä äåé-
ñòâèåì äîíîðà CO (ðèñ. 3, à). Ïðè èíêóáàöèè 
êîðíåé â ïðèñóòñòâèè íåîìèöèíà àêòèâíîñòü 
ÑÎÄ íå èçìåíÿëîñü, â òî æå âðåìÿ ýòîò àí-
òàãîíèñò êàëüöèÿ ïîëíîñòüþ íèâåëèðîâàë óâå-
ëè÷åíèå àêòèâíîñòè ôåðìåíòà, êîòîðîå ïðîèñ-
õîäèëî ïðè îáðàáîòêå ãåìèíîì. 

Àêòèâíîñòü êàòàëàçû â âàðèàíòàõ ñ îáðà-
áîòêîé ïðîðîñòêîâ îáîèìè èññëåäóåìûìè àíòà-
ãîíèñòàìè êàëüöèÿ (ÝÃÒÀ è íåîìèöèíîì) íå 
èçìåíÿëàñü (ðèñ. 3, á). Îäíàêî, êàê õåëàòîð 
âíåêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ, òàê è èíãèáèòîð ñèí-
òåçà èíîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòà ïîëíîñòüþ óñòðà-
íÿëè âûçûâàåìîå äîíîðîì CO ïîâûøåíèå àê-
òèâíîñòè ôåðìåíòà â êîðíÿõ. 

Â ïðèñóòñòâèè â ñðåäå ÝÃÒÀ îòìå÷àëàñü 
òåíäåíöèÿ ê ñíèæåíèþ àêòèâíîñòè ðàñòâîðè-

ìîé ïåðîêñèäàçû (ðèñ. 3, â). Ïðè ýòîì â âàðè-
àíòå ñ ñî÷åòàíèåì îáðàáîòêè êîðíåé ãåìèíîì 
è ÝÃÒÀ íå òîëüêî íå ïðîèñõîäèëî ïîâûøåíèÿ 
àêòèâíîñòè ôåðìåíòà, íî è íàáëþäàëîñü åå 
ñíèæåíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì. Îáðàáîò-
êà íåîìèöèíîì ñàìà ïî ñåáå âûçûâàëà ñíèæå-
íèå àêòèâíîñòè âíóòðèêëåòî÷íîé ïåðîêñèäàçû 
â êîðíÿõ è ïîëíîñòüþ óñòðàíÿëà åå ïîâûøåíèå, 
âûçûâàåìîå äåéñòâèåì äîíîðà CO (ðèñ. 3, â). 

Òàêèì îáðàçîì, êàê õåëàòîð êàëüöèÿ ÝÃÒÀ,
òàê è èíãèáèòîð ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ èç âíóòðè-
êëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ íåîìèöèí óñòðàíÿëè 
âûçûâàåìûé ãåìèíîì ýôôåêò ïîâûøåíèÿ â 
êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû àêòèâíîñòè âñåõ 
òðåõ èçó÷åííûõ àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ. 

Ïîâðåæäàþùèé ïðîãðåâ ïðîðîñòêîâ áîëåå 
÷åì íà 80 % óñèëèâàë âûõîä èç êîðíåé âåùåñòâ, 
ïîãëîùàþùèõ â îáëàñòè ÓÔ-B (ðèñ. 4, à). Îá-
ðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ãåìèíîì óìåíüøàëà ýòîò 

Ðèñ. 3. Àêòèâíîñòü ÑÎÄ, óñë. åä./(ã ñûðîãî âåùåñò-
âà � ìèí) (à), êàòàëàçû, ììîëü H2O2/(ã ñûðîãî âå-
ùåñòâà � ìèí) (á) è ïåðîêñèäàçû, óñë. åä./(ã ñû-
ðîãî âåùåñòâà � ìèí) (â) â êîðíÿõ ïðîðîñòêîâ ïøå-
íèöû ïîñëå îáðàáîòêè ãåìèíîì è àíòàãîíèñòàìè
êàëüöèÿ. 1 – êîíòðîëü; 2 – ãåìèí (5 ìêÌ); 3 – 
ÝÃÒÀ (500 ìêÌ); 4 – ãåìèí (5 ìêÌ) + ÝÃÒÀ
(500 ìêÌ); 5 – íåîìèöèí (200 ìêÌ); 6 – ãåìèí 
(5 ìêÌ) + íåîìèöèí (200 ìêÌ). Ïðèìå÷àíèå. Àê-
òèâíîñòü ôåðìåíòîâ îïðåäåëÿëè ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå 
íà÷àëà èíêóáàöèè êîðíåé â ðàñòâîðå ãåìèíà èëè ÷åðåç 
26 ÷ îò íà÷àëà äåéñòâèÿ êàëüöèåâûõ àíòàãîíèñòîâ



29ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2020. Ò. 54. ¹ 6

Êàëüöèé-çàâèñèìûå èçìåíåíèÿ êëåòî÷íîãî ðåäîêñ-ãîìåîñòàçà è òåïëîóñòîé÷èâîñòè 

ýôôåêò ïî÷òè íà 30 %, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î 
ìåìáðàíî-ïðîòåêòîðíîì âëèÿíèè îáðàáîòêè 
ïðîðîñòêîâ äîíîðîì CO. Àíòàãîíèñòû êàëü-
öèÿ ñàìè ïî ñåáå íå îêàçûâàëè ñóùåñòâåííî-
ãî âëèÿíèÿ íà âûçûâàåìûé ñòðåññîâûì âîç-
äåéñòâèåì âûõîä âåùåñòâ, ïîãëîùàþùèõ â
ÓÔ-B. Îäíàêî îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ êàê 
ÝÃÒÀ, òàê è íåîìèöèíîì óñòðàíÿëà ìåìáðàíî-
ïðîòåêòîðíîå äåéñòâèå äîíîðà CO (ðèñ. 4, à). 

Âûæèâàíèå ïðîðîñòêîâ, îáðàáîòàííûõ ÝÃÒÀ
è íåîìèöèíîì, ñóùåñòâåííî íå îòëè÷àëîñü îò 
òàêîâîãî â êîíòðîëå (ðèñ. 4, á). Îäíàêî õåëàòîð 
âíåêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ (ÝÃÒÀ) è èíãèáèòîð 
ñèíòåçà èíîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòà (íåîìèöèí) â
ïîëíîé ìåðå ñíèìàëè ïîëîæèòåëüíîå âëèÿíèå
äîíîðà ìîíîîêñèäà óãëåðîäà íà òåïëîóñòîé-
÷èâîñòü ïðîðîñòêîâ. 

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñâè-
äåòåëüñòâóþò î çíà÷åíèè ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ 
â öèòîçîëü êàê èç âíåêëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñòâà, 
òàê è èç âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ â 
ðåàëèçàöèè ñòðåññ-ïðîòåêòîðíîãî äåéñòâèÿ äî-
íîðà CO íà ïðîðîñòêè ïøåíèöû, ïîäâåðãíóòûå 
ïðîãðåâó. Íàðÿäó ñ êàëüöèåì â òðàíñäóêöèè 
ñèãíàëà, âûçûâàåìîãî ýêçîãåííûì CO, çàäåé-
ñòâîâàíû ÀÔÊ. Íà ýòî óêàçûâàåò òðàíçèòîðíîå 
óñèëåíèå èõ ãåíåðàöèè êîðíÿìè ïðîðîñòêîâ 
÷åðåç 1,5–2 ÷ ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè ãåìè-

íîì (ðèñ. 1). Äðóãèì ñâèäåòåëüñòâîì ó÷àñ-
òèÿ ÀÔÊ â ðàçâèòèè òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïðî-
ðîñòêîâ ïîä äåéñòâèåì ýêçîãåííîãî CO ìîæåò 
áûòü óñòðàíåíèå åãî çàùèòíîãî ýôôåêòà àíòè-
îêñèäàíòîì äèìåòèëòèîìî÷åâèíîé [34]. 

Îäíèì èç îñíîâíûõ ôåðìåíòàòèâíûõ èñ-
òî÷íèêîâ ÀÔÊ, àêòèâèðóåìûõ îáðàáîòêîé äî-
íîðîì CO, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ âíåêëåòî÷-
íàÿ ïåðîêñèäàçà, ìàêñèìàëüíîå ïîâûøåíèå 
àêòèâíîñòè êîòîðîé ïðåäøåñòâîâàëî ïèêó óâå-
ëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà â 
êîðíÿõ (ðèñ. 1). Èçâåñòíî, ÷òî ïåðîêñèäàçà
ïðè íàëè÷èè äîñòàòî÷íîãî ïóëà âîññòàíîâè-
òåëåé îáëàäàåò ñïîñîáíîñòüþ íåïîñðåäñòâåí-
íî ãåíåðèðîâàòü ïåðîêñèä âîäîðîäà, à íå 
òîëüêî ñóïåðîêñèäíûé àíèîí-ðàäèêàë, ïðå-
âðàùàþùèéñÿ çàòåì â H2O2 [24, 40]. Àêòèâà-
öèþ èìåííî òàêîãî ìåõàíèçìà îáðàçîâàíèÿ 
ïåðîêñèäà âîäîðîäà ìîæíî ñ÷èòàòü âåðîÿòíîé 
ïðè îáðàáîòêå êîðíåé ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû
ãåìèíîì, ïîñêîëüêó îíà âûçûâàëà çíà÷èòåëü-
íîå ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäî-
ðîäà â êîðíÿõ ïðè î÷åíü ñëàáîì óñèëåíèè 
ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà 
(ðèñ. 1). Êðîìå òîãî, êàê áûëî ïîêàçàíî ðà-
íåå, âûçûâàåìîå îáðàáîòêîé ãåìèíîì íàêîï-
ëåíèå ïåðîêñèäà âîäîðîäà â òêàíÿõ êîðíåé 
ïðîðîñòêîâ óñòðàíÿëîñü èíãèáèòîðîì ïåð-

Ðèñ. 4. Âûõîä âåùåñòâ, ïîãëîùàþùèõ â óëüòðàôèîëåòîâîé îáëàñòè ñïåêòðà, èç êîðíåé ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, 
% ê êîíòðîëþ áåç ïðîãðåâà (à) è âûæèâàíèå ïðîðîñòêîâ, % (á) ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî ïðîãðåâà. 1 – 
êîíòðîëü; 2 – ãåìèí (5 ìêÌ); 3 – ÝÃÒÀ (500 ìêÌ); 4 – ãåìèí (5 ìêÌ) + ÝÃÒÀ (500 ìêÌ); 5 – íåîìèöèí 
(200 ìêÌ); 6 – ãåìèí (5 ìêÌ) + íåîìèöèí (200 ìêÌ). Ïðèìå÷àíèå. Âûõîä âåùåñòâ, ïîãëîùàþùèõ â ÓÔ, 
îïðåäåëÿëè ÷åðåç 24 ÷, âûæèâàíèå ïðîðîñòêîâ – ÷åðåç 3 ñóòîê ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî ïðîãðåâà
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îêñèäàçû (àçèäîì íàòðèÿ), íî íå èíãèáèòîðîì 
ÍÀÄÔH-îêñèäàçû (èìèäàçîëîì) [34]. 

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î 
òîì, ÷òî ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷íîé 
ïåðîêñèäàçû, ïðîèñõîäÿùåå ïîä âëèÿíèåì äî-
íîðà CO, ÿâëÿåòñÿ êàëüöèé-çàâèñèìûì ïðî-
öåññîì, ïîñêîëüêó óñòðàíÿåòñÿ êàê õåëàòîðîì 
êàëüöèÿ ÝÃÒÀ, òàê è èíãèáèòîðîì âûõîäà 
êàëüöèÿ â öèòîçîëü èç âíóòðèêëåòî÷íîãî ïðî-
ñòðàíñòâà íåîìèöèíîì (ðèñ. 2, à). Èçâåñòíî, 
÷òî ïåðîêñèäàçû êëàññà III ñîäåðæàò äâà êà-
òèîíà êàëüöèÿ íà êàæäóþ ìîëåêóëó ôåðìåíòà 
[32]. Ïðè ýòîì êàëüöèé íåîáõîäèì äëÿ ñòà-
áèëèçàöèè ñòðóêòóðû ôåðìåíòà è ñîõðàíåíèÿ 
åãî êàòàëèòè÷åñêîé àêòèâíîñòè â ðàçëè÷íûõ 
óñëîâèÿõ. Â ðÿäå ðàáîò ïîêàçàíî ïîâûøåíèå 
àêòèâíîñòè ïåðîêñèäàçû, â òîì ÷èñëå âíå-
êëåòî÷íûõ åå ôîðì, ó ðàñòåíèé ïøåíèöû ïîä 
äåéñòâèåì ýêçîãåííîãî êàëüöèÿ [41–43]. Òàêæå 
óñòàíîâëåíî, ÷òî â ïðèñóòñòâèè ïîâûøåííûõ 
êîíöåíòðàöèé êàëüöèÿ â ñðåäå óñèëèâàëàñü 
ýêñêðåöèÿ ïåðîêñèäàçû èç êàëëóñíîé òêàíè 
òàáàêà [44]. Â óñëîâèÿõ íàøèõ ýêñïåðèìåíòîâ 
àíòàãîíèñòû êàëüöèÿ ÝÃÒÀ è íåîìèöèí ïîë-
íîñòüþ óñòðàíÿëè âûçûâàåìîå îáðàáîòêîé äî-
íîðîì CO ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷-
íîé ïåðîêñèäàçû â êîðíÿõ. Ïðè ýòîì ÝÃÒÀ
ïîëíîñòüþ íèâåëèðîâàë óâåëè÷åíèå ñîäåðæà-
íèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà â êîðíÿõ, ïðîèñõîäÿ-
ùåå â îòâåò íà äåéñòâèå äîíîðà CO, à íå-
îìèöèí ñíèìàë ýòîò ýôôåêò ÷àñòè÷íî (ðèñ. 
2, á). Âîçìîæíî, ÷òî ðàçëè÷èÿ âëèÿíèÿ äâóõ 
àíòàãîíèñòîâ êàëüöèÿ íà èíäóöèðîâàííûå äî-
íîðîì CO ýôôåêòû óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ 
ïåðîêñèäà âîäîðîäà è àêòèâíîñòè âíåêëåòî÷-
íîé ïåðîêñèäàçû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî àêòèâà-
öèÿ ýòîãî ôåðìåíòà íå åäèíñòâåííàÿ ïðè÷èíà 
óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà 
â êëåòêàõ êîðíåé. Êàê óæå îòìå÷àëîñü, îá-
ðàáîòêà êîðíåé èíãèáèòîðîì ÍÀÄÔH-îêñè-
äàçû èìèäàçîëîì ïî÷òè íå óìåíüøàëà ýô-
ôåêò ïîâûøåíèÿ ñîäåðæàíèÿ H2O2 â êîðíÿõ 
ïðè îáðàáîòêå ãåìèíîì [34]. Òåì íå ìåíåå,
âêëàä ÍÀÄÔH-îêñèäàçû, ïî êðàéíåé ìåðå, â
êà÷åñòâå ìèíîðíîãî ó÷àñòíèêà ïðîöåññà îá-
ðàçîâàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà, àêòèâèðóåìîãî
äåéñòâèåì äîíîðà CO, ïîëíîñòüþ èñêëþ÷èòü
íåëüçÿ. Êðîìå òîãî, êàê èçâåñòíî, ÀÔÊ ìî-
ãóò ãåíåðèðîâàòüñÿ â àïîïëàñòå è ñ ó÷àñòèåì 

äðóãèõ ôåðìåíòîâ – äè- è ïîëèàìèíîêñèäàç, 
îêñàëàòîêñèäàçû [24]. Èõ âîçìîæíàÿ ðîëü â
ðåàëèçàöèè ýôôåêòîâ CO îñòàåòñÿ ïîêà íå-
èçó÷åííîé. 

Ñóäÿ ïî ïîëó÷åííûì ðåçóëüòàòàì, êàëüöèé 
çàäåéñòâîâàí êàê â ôîðìèðîâàíèè ÀÔÊ-ñèã-
íàëà, ïîÿâëÿþùåãîñÿ â êëåòêàõ ïðè îáðàáîòêå 
äîíîðîì CO, òàê è â äàëüíåéøèõ ñèãíàëüíûõ 
ïðîöåññàõ, îáóñëîâëåííûõ äåéñòâèåì ÀÔÊ. 
Òàê, âûçûâàåìîå îáðàáîòêîé ãåìèíîì ïî-
âûøåíèå àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ôåð-
ìåíòîâ – ÑÎÄ, êàòàëàçû, ðàñòâîðèìîé ïå-
ðîêñèäàçû – íå ïðîÿâëÿëîñü ïðè îáðàáîò-
êå ïðîðîñòêîâ ÝÃÒÀ è íåîìèöèíîì (ðèñ. 3). 
Ïî-âèäèìîìó, èíäóöèðîâàííàÿ ìîíîîêñèäîì 
óãëåðîäà àêòèâàöèÿ àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû 
òðåáóåò ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ êàê èçâíå, òàê è 
èç âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ. Â öåëîì, 
ýôôåêòû êàëüöèé-çàâèñèìîé àêòèâàöèè àíòè-
îêñèäàíòíîé ñèñòåìû ïðè äåéñòâèè ôàêòîðîâ 
ðàçëè÷íîé ïðèðîäû îïèñàíû â ðÿäå èñòî÷íè-
êîâ [43, 45]. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàêîïëåíî ìíî-
ãî ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ, ñâèäåòåëüñòâó-
þùèõ î òîì, ÷òî êàëüöèé â ñèãíàëüíûõ öåïÿõ 
íàõîäèòñÿ êàê âûøå, òàê è íèæå ÀÔÊ [46, 47]. 

Âïîëíå åñòåñòâåííî, ÷òî îïîñðåäîâàííàÿ 
êàëüöèåì è ÀÔÊ àêòèâàöèÿ àíòèîêñèäàíòíîé 
ñèñòåìû ïðè äåéñòâèè äîíîðà CO íå åäèí-
ñòâåííûé ìåõàíèçì åãî ñòðåññ-ïðîòåêòîðíîãî 
äåéñòâèÿ. Èçâåñòíû ñâåäåíèÿ îá óñèëåíèè 
äîíîðàìè ìîíîîêñèäà óãëåðîäà ñèíòåçà ó ðàñ-
òåíèé ðÿäà ïîëèôóíêöèîíàëüíûõ íèçêîìîëå-
êóëÿðíûõ ïðîòåêòîðíûõ ñîåäèíåíèé. Òàê, ó
ðàñòåíèé ïøåíèöû ïðè ñîëåâîì ñòðåññå ïî-
êàçàíî óñèëåíèå äîíîðîì CO ýêñïðåññèè ãåíà
�1-ïèððîëèí-5-êàðáîêñèëàò-ñèíòàçû, ïðèâîäÿ-
ùåå ê íàêîïëåíèþ ïðîëèíà [21]. Ïðè îñìî-
òè÷åñêîì ñòðåññå ó ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû, îá-
ðàáîòàííûõ äîíîðîì ìîíîîêñèäà óãëåðîäà ãå-
ìàòèíîì, óâåëè÷èâàëîñü ñîäåðæàíèå ñàõàðîâ [48]. 

Òàê èëè èíà÷å, â óñëîâèÿõ íàøèõ ýêñïåðè-
ìåíòîâ âëèÿíèå äîíîðà CO íà èíòåãðàëüíûå 
ïîêàçàòåëè (ñîñòîÿíèå ìåìáðàí è âûæèâàíèå 
ðàñòåíèé ïîñëå ñòðåññîâîãî âîçäåéñòâèÿ) íå 
ïðîÿâëÿëîñü â ïðèñóòñòâèè ÝÃÒÀ è íåîìèöè-
íà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðîëè ðàçëè÷íûõ ïó-
ëîâ êàëüöèÿ â ïðîöåññå èíäóöèðîâàíèÿ òåïëî-
óñòîé÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ýêçîãåí-
íûì ìîíîîêñèäîì óãëåðîäà. 
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Êàëüöèé-çàâèñèìûå èçìåíåíèÿ êëåòî÷íîãî ðåäîêñ-ãîìåîñòàçà è òåïëîóñòîé÷èâîñòè 

Ñîîòâåòñòâèå ýòè÷åñêèì ñòàíäàðòàì. Íàñòî-
ÿùàÿ ñòàòüÿ íå ñîäåðæèò êàêèõ-ëèáî èññëåäî-
âàíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ëþäåé è æèâîòíûõ â 
êà÷åñòâå îáúåêòîâ. 
Êîíôëèêò èíòåðåñîâ. Àâòîðû çàÿâëÿþò îá îò-
ñóòñòâèè êîíôëèêòà èíòåðåñîâ. 
Ôèíàíñèðîâàíèå. Ýòî èññëåäîâàíèå íå ïîëó÷àëî 
êàêîãî-ëèáî êîíêðåòíîãî ãðàíòà îò ôèíàíñè-
ðóþùèõ ó÷ðåæäåíèé â ãîñóäàðñòâåííîì, êîì-
ìåð÷åñêîì èëè íåêîììåð÷åñêîì ñåêòîðàõ. 
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Carbon monooxide (CO) is considered as the 
important molecule-gasotransmitter involved in the 
regulation of functional activity of plants, including 
processes of adaptation to stress factors. However, the 
crosstalk of CO with other participants of signaling in 
plant cells remains low-studied. The role of various 
pools of calcium in the realization of hemin (carbon 
monooxide donor) influence on the generation and 
neutralization of reactive oxygen species (ROS) in cells 
of roots of wheat (Triticum aestivum L.) plantlets and 
their resistance to the damaging heating (45 °C, 10 
min) has been investigated by the inhibitory method. 
The treatment of plantlets with 5 �M hemin caused the 
transitional increase in activity of exocellular peroxidase 
in roots and the intensifying of ROS generation with 
the maximum in 1,5-2 h after the influence starts. The 
chelator of exocellular calcium EGTA and the inhibitor 
of formation of inositol-1,4,5-phosphate neomycin, 
which reduces the influx of calcium into the cytosol 
from intracellular compartments, almost completely 
eliminated the in-crease in activity of exocellular 
peroxidase, caused by exogenous CO. At the same time, 
EGTA (completely) and neomycin (partially) leveled 
the increase in content of hydrogen peroxide in roots 
of plantlets, occurred under the influence of CO donor. 
The treatment of plantlets with hemin induced also the 
increase in activity of superoxide dismutase, catalase 

and intracellular pe-roxidase in roots. Both calcium 
antagonists removed these effects. And also in the 
presence of EGTA and neomycin, the positive influence 
of treatment with hemin on the state of biomembranes 
and survival of plantlets after the damaging heating was 
not shown. The conclusion is made that calcium, both 
exocellular and deposited in intracellular compartments, 
participates in the intensifying of ROS formation, 
induction of antioxidative system and development 
of heat resistance of wheat plantlets, affected by CO 
donor. 

ÊÀËÜÖ²É-ÇÀËÅÆÍ² ÇÌ²ÍÈ ÊË²ÒÈÍÍÎÃÎ 
ÐÅÄÎÊÑ-ÃÎÌÅÎÑÒÀÇÓ ² ÒÅÏËÎÑÒ²ÉÊÎÑÒ² 
ÏÐÎÐÎÑÒÊ²Â ÏØÅÍÈÖ² Ï²Ä Ä²ªÞ ÃÅÌ²ÍÓ – 
ÄÎÍÎÐÀ ÌÎÍÎÎÊÑÈÄÓ ÂÓÃËÅÖÞ 

Ì.À. Øêëÿðåâñüêèé, Þ.Â. Êàðïåöü, Þ.ª. Êîëóïàºâ, 
Ã.À. Ëóãîâà, Î.Ï. Äìèòð³ºâ 

Ìîíîîêñèä âóãëåöþ (CO) ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê âàæ-
ëèâà ìîëåêóëà-ãàçîòðàíñì³òåð, çàä³ÿíà ó ðåãóëÿö³¿ 
ôóíêö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ ðîñëèí, ó òîìó ÷èñë³ â
ïðîöåñàõ àäàïòàö³¿ äî ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â. Îäíàê
çâ’ÿçêè CO ç ³íøèìè ó÷àñíèêàìè ñèãíàë³íãó â
ðîñëèííèõ êë³òèíàõ çàëèøàþòüñÿ ìàëîäîñë³äæåíè-
ìè. ²íã³á³òîðíèì ìåòîäîì âèâ÷àëè ðîëü ð³çíèõ ïóë³â 
êàëüö³þ â ðåàë³çàö³¿ âïëèâó äîíîðà ìîíîîêñèäó 
âóãëåöþ ãåì³íó íà ãåíåðàö³þ ³ çíåøêîäæåííÿ àê-
òèâíèõ ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ) â êë³òèíàõ êîðåí³â 
ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ (Triticum aestivum L.) òà ¿õ 
ñò³éê³ñòü äî óøêîäæóþ÷îãî ïðîãð³âó (45 °C, 10 õâ).
Îáðîáêà ïðîðîñòê³â 5 ìêÌ ãåì³íîì âèêëèêàëà òðàí-
çèòîðíå ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ïîçàêë³òèííî¿ ïåð-
îêñèäàçè â êîðåíÿõ ³ ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ
ç ìàêñèìóìîì ÷åðåç 1,5–2 ãîä â³ä ïî÷àòêó âïëèâó. 
Õåëàòîð ïîçàêë³òèííîãî êàëüö³þ ÅÃÒÀ òà ³íã³á³òîð 
óòâîðåííÿ ³íîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòó íåîì³öèí, ùî
çíèæóº íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü ³ç âíóò-
ð³øíüîêë³òèííèõ êîìïàðòìåíò³â, ïðàêòè÷íî ïîâí³ñ-
òþ óñóâàëè ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ïîçàêë³òèííî¿ 
ïåðîêñèäàçè, ñïðè÷èíþâàíå åêçîãåííèì CO. Ïðè
öüîìó ÅÃÒÀ (ïîâí³ñòþ) ³ íåîì³öèí (÷àñòêîâî) í³-
âåëþâàëè ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ïåðîêñèäó âîäíþ â
êîðåíÿõ ïðîðîñòê³â, ùî â³äáóâàëîñÿ ï³ä âïëèâîì
äîíîðà CO. Îáðîáêà ïðîðîñòê³â ãåì³íîì òàêîæ
³íäóêóâàëà ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ñóïåðîêñèääèñ-
ìóòàçè, êàòàëàçè ³ âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ ïåðîêñèäàçè 
ó êîðåíÿõ. Îáèäâà êàëüö³ºâ³ àíòàãîí³ñòè óñóâàëè ö³ 
åôåêòè. Òàêîæ ó ïðèñóòíîñò³ ÅÃÒÀ ³ íåîì³öèíó íå 
âèÿâëÿâñÿ ïîçèòèâíèé âïëèâ îáðîáêè ãåì³íîì íà 
ñòàí á³îìåìáðàí ³ âèæèâàí³ñòü ïðîðîñòê³â ï³ñëÿ óø-
êîäæóþ÷îãî ïðîãð³âó. Çðîáëåíî âèñíîâîê, ùî ÿê
ïîçàêë³òèííèé, òàê ³ äåïîíîâàíèé ó âíóòð³øíüî-
êë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ êàëüö³é áåðå ó÷àñòü ó 
ñïðè÷èíþâàíîìó äîíîðîì CO ïîñèëåíí³ óòâîðåííÿ 
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ÀÔÊ, ³íäóêóâàíí³ àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè ³ ðîç-
âèòêó òåïëîñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³. 
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