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Досліджено вплив короткотривалих теплового (2 год, +40 °С), холодового (2 год,
+4 °С) і перехресного температурних стресів на активність ліпоксигенази (ЛОГ),
вміст пігментів і розчинних білків у 7- і 14-добових проростках пшениці сорту
Ятрань 60. У надземній частині проростків виявлено дві ізоформи 9-ліпоксиге-
нази: ЛОГ-1 (рН 6,3) і ЛОГ-2 (рН 5,5), у коренях — одну (рН 6,5). За контроль-
них умов активність ЛОГ у 7-добових проростків була вищою, ніж у 14-добових.
Активність ЛОГ після короткотривалих теплового й перехресного стресів зрос-
тала, виразніші зміни зафіксовано в 14-добових проростках. Після холодового
стресу співвідношення хлорофіли а+b/каротиноїди в 14-добових проростках
значно збільшувалось. Після короткотривалих температурних стресів вміст роз-
чинних білків у коренях зменшувався, а в надземній частині зростав. Виявлені
зміни активності ізоформ ліпоксигенази, вмісту пігментів і розчинних білків роз-
глянуто як складові клітинних механізмів адаптивних реакцій на дію температур-
них стресів.

Ключові слова: Triticum aestivum L., ліпоксигеназа, пігменти, розчинні білки, тем-
пературні стреси.

Температурний режим є одним із визначальних чинників довкілля, який
впливає на процеси росту, розвитку й урожайність провідних аграрних
культур. Гіпо- і гіпертермії дестабілізують метаболічні процеси. Вважа-
ють, що реакції на стресові впливи забезпечують короткочасний захист
рослин, а в подальшому сприяють формуванню механізмів спеціалізова-
ної адаптації [12]. Серед компонентів, залучених у формування адаптив-
них реакцій, важливе значення мають сигнальні системи катаболізму [7],
зокрема за участю ферменту ліпоксигенази [23]. ЛОГ каталізує реакцію
приєднання молекулярного кисню до цис-цис-1,4-пентадієнової системи
в молекулах лінолевої, ліноленової й арахідонової кислот [18]. Ак-
тивність ЛОГ розглядають як біологічний маркер фізіологічного стану
рослини [15]. Доведено, що висока температура, іонізувальне ви-
промінювання, озон, іони кальцію, пероксид водню тощо викликають
зростання активності ЛОГ [7]. Пригнічується активність ЛОГ після дії
низької температури, поліамінів, абсцизової й фумарової кислот [6, 22].
Активність ЛОГ у стресових умовах підвищується як унаслідок активу-
вання вже існуючих у клітинах форм ферменту, так і в результаті
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збільшення їхнього вмісту [20]. Показано, що під впливом водного
дефіциту, високої температури, патогенів зростає вміст мРНК, яка кодує
синтез різних форм ЛОГ [21].

Фотосинтетичний пігментний комплекс вищих рослин об’єднує
хлорофіли й каротиноїди, локалізовані в тилакоїдах гран хлоропластів.
Вміст фотосинтетичних пігментів, динаміку їх накопичення в рослинах
розглядають як важливу характеристику продуктивності аграрних куль-
тур [1, 10, 16]. В окремих дослідженнях [4, 5, 13, 14] показано, що
пігменти чутливі до дії несприятливих чинників зовнішнього середови-
ща. Зокрема встановлено, що за умов високотемпературного стресу у
видів роду Solidago L. зростає вміст хлорофілу b і зменшується співвідно-
шення хлорофілів а/b [13]. Встановлено, що за сумісної дії лазерного оп-
ромінення й агростимуліну вміст хлорофілів і каротиноїдів інтенсивно
підвищується [4]. Зміни вмісту пігментів розглядають як біомаркер еко-
логічного стану місцезростань рослин [13].

Однією з характеристик холодостійкості зернових культур є
здатність до накопичення під дією низької температури розчинних
білків. Встановлено, що за стресових температур озимі сорти пшениці
накопичують розчинні білки активніше, ніж ярі [5]. Виявлено кореляцію
між стійкістю видів з різними екологічними стратегіями та особливостя-
ми накопичення розчинних білків. Так, доведено, що за дії короткотри-
валих теплового і холодового температурних стресів зростав вміст роз-
чинних білків у надземній частині проростків віоленту костриці лучної
Festuca pratensis Huds. і патієнта щавнату Rumex patientia L.  R. tiansha-
nicus A. Los. [8].

Метою нашої роботи був аналіз реакцій 7- і 14-добових проростків
пшениці сорту Ятрань 60 на дію короткотривалих теплового (2 год,
+40 °С), холодового (2 год, +4 °С) і перехресного температурних стресів,
дослідження можливої ролі ліпоксигенази, пігментів і розчинних білків
у формуванні стійкості до дії температурних стресів.

Методика

Сорт пшениці Ятрань 60 (Triticum aestivum L.) належить до короткостеб-
лових, середньоранніх сортів інтенсивного типу. Стандарт для зон Лісо-
степу й Полісся. Рекомендований також для вирощування у Степовій
зоні України. Стійкий до вилягання, високостійкий до жари й посухи.
Морозостійкість — вища за середню й добра [9]. Відкаліброване насіння
перед висіванням стерилізували в три етапи так: упродовж 3 хв у розчині
перманганату калію (насиченого кольору); 2 хв в етанолі (96 %); 1 хв в
розчині нітрату срібла (0,1 %). Після кожного етапу насіння промивали
в стерильній дистильованій воді. Стерилізоване насіння вміщували у
чашки Петрі на зволожений фільтрувальний папір і залишали на одну
добу за температури +24 °С, освітлення 110 мкмоль/(м2 · с) ФАР, фото-
період становив 16 год. За відсутності візуальних ознак зараження
пліснявими грибами через 24 год проростки пересаджували в горщики
на мінеральний субстрат фірми «Grodan» (Україна), температурні умови
й умови освітлення залишались незмінними. У мінеральний субстрат
щоденно доливали 100 мл дистильованої води. Для створення теплового
й холодового стресів проростки піддавали короткотривалій (упродовж
2 год) дії температур +40 і +4 °С. Перехресний стрес створювали дією
короткотривалого теплового стресу на 14-добові проростки, які у віці
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7 діб піддавали короткотривалому холодовому стресу. Для подальшого
визначення вмісту розчинних білків і пігментів надземну частину й ко-
рені проростків після стресу зважували на електронних вагах «OHAUS
Adventurer» (Китай) по 100 мг тричі й заморожували в дипфризері «Jouan
VX100» (Чехія) за температури —82 °С.

Для виділення розчинних білків наважки надземної частини й ко-
ренів гомогенізували в порцеляновій ступці на холоді, білок екстрагува-
ли в 50 мМ трис-НСl буфері (рН 6,8), який містив 0,3 М сахарози, 8 мМ
ЕДТО, 4 мМ дитіотреітолу (ДТТ), 2 мМ фенілметилсульфонілфториду
(ФМСФ). Гомогенат центрифугували при 10 000 об/хв впродовж 30 хв за
+4 °С на центрифузі «WPW-310» (Польща). В отриманій надосадовій
рідині визначали вміст розчинних білків за методом [17].

Для виділення пігментів наважку рослинного матеріалу (0,2 г) роз-
тирали в ступці з 0,5 г скляного порошку та 0,5 г Na2SO4 (безводного).
Цю суміш переносили на фільтри Шотта й екстрагували ацетоном до
кінцевого об’єму екстракту 3 мл. У кювету вносили 3,25 мл ацетону й
0,25 мл екстракту. Вимірювання проводили на спектрофотометрі за до-
вжини хвилі 662, 644 і 440,5 нм; контролем слугував ацетон. Вміст
пігментів визначали за формулою Хольм-Веттштейна:

С хл.а (мг/л) = 9,784 D662 — 0,990 D644;
C хл.b (мг/л) = 21,426 D644 — 4,650 D662;

С хл-ли а+b (мг/л) = 5,134 D662 + 20,436 D644;
С карот. (мг/л) = 4,695 D440,5 — 0,268 (C хл.а + С хл.b).

Вміст пігментів у зразку (мг/г сирої речовини) розраховували за
формулою

А = С V/H · 1000,

де С — концентрація пігментів, мг/л; V — об’єм екстракту, мл; Н — на-
важка, г [11].

Для виділення ЛОГ надземну частину й корені проростків гомо-
генізували в охолодженому до +4 °С 0,1 М фосфатному буфері (рН 6,3),
який містив 2 мМ ФМСФ, 0,04 % метагідросульфіту натрію. Гомогенат
центрифугували на центрифузі «WPW-310» (Польща) при 10 000 об/хв за
температури +4 °С впродовж 30 хв. В отриманій надосадовій рідині виз-
начали активність ЛОГ. Кінетичні вимірювання проводили на спектро-
фотометрі СФ-46 (Росія). Для побудови кривих рН-залежності
стаціонарних швидкостей реакції ліпоксигеназного окиснення лінолевої
кислоти використовували 0,1 М натрій-фосфатний (рН 6—8), 0,1 М
натрій-ацетатний (рН 4,0—5,5), 0,1 М натрій-боратний (рН 8,0—9,5) бу-
ферні розчини. Стандартна реакційна суміш для визначення активності
ЛОГ загальним об’ємом 2,5 мл у першому випадку містила 100 мкМ
лінолевої кислоти й 0,02 % лубролу в 0,1 М натрій-фосфатному буфері
(рН 6,3), у другому — 100 мкМ лінолевої кислоти й 0,02 % лубролу в
0,1 М натрій-ацетатному буфері (рН 5,5), у третьому — 100 мкМ ліноле-
вої кислоти й 0,02 % лубролу в 0,1 М натрій-боратному буфері (рН 6,5)
[3]. Реакцію ініціювали додаванням 20—100 мкл розчину ферменту
(концентрація білка 0,5—1,5 мг/мл) і проводили за сталої температури
25±0,1 °С. За перебігом реакції спостерігали за збільшенням оптичної гу-
стини реакційної суміші при  = 235 нм, що відповідало максимально-
му поглинанню спряженого дієнового хромофору в молекулі гідроперок-
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сиду ліноленової кислоти, молярний коефіцієнт поглинання якого ста-
новив 23 000 (М · см)-1 [19]. Усі досліди проводили у двох біологічних і
трьох аналітичних повтореннях. Результати оброблено статистично за
програмами Excel 2002, Origin 6.0. Відмінності результатів, що обговорю-
ються, вірогідні за р < 0,05 за критерієм Стьюдента.

Результати та обговорення

За контрольних умов вміст розчинних білків у надземній частині 7- і 14-
добових проростків був вищим, ніж у коренях. У відповідь на тепловий
стрес вміст розчинних білків у надземній частині й коренях 7-добових
проростків зростав. Холодовий стрес призводив до зменшення кількості
розчинних білків у надземній частині 7-добових проростків і їх
збільшення у коренях (табл. 1).

У 14-добових проростках за контрольних умов зафіксовано
збільшення вмісту розчинних білків у коренях порівняно із 7-добовими.
Після теплового й холодового стресів вміст розчинних білків у коренях
зменшувався, а в надземній частині зростав. Їх вміст значно
підвищувався у надземній частині 14-добових проростків після перехрес-
ного стресу, тоді як у коренях практично не змінювався (див. табл. 1).

Встановлено збільшення вмісту хлорофілів і каротиноїдів за кон-
трольних умов у 14-добових проростках порівняно із 7-добовими (табл. 2).
Зростання вмісту хлорофілу в листках 14-добових проростків, згідно з
літературним джерелом [8], зумовило підвищення інтенсивності фото-
синтезу, внаслідок чого збільшувався приріст вегетативної маси рослин.
Реакція на температурні стреси була виразнішою в пігментному ком-
плексі 7-добових проростків, причому холодовий стрес супроводжувався
зростанням вмісту хлорофілів і каротиноїдів, а тепловий, навпаки, при-
зводив до певного зменшення кількості пігментів (див. табл. 2). У 14-до-
бових проростках вміст пігментів після короткотривалого холодового
стресу зменшувався, а після теплового й перехресного стресів кількості
хлорофілів і каротиноїдів збільшувались (див. табл. 2). Встановлено, що
співвідношення хлорофіли а+b/каротиноїди після холодового стресу
зростало, особливо в 14-добових проростках (див. табл. 2).

Встановлено, що в надземній частині проростків містяться дві ізо-
форми 9-ліпоксигенази: ЛОГ-1 із рН 6,3 та ЛОГ-2 з рН 5,5. У коренях
виявлено одну ізоформу ферменту з рН 6,5 (рисунок). За контрольних
умов активність знайдених ізоформ ЛОГ у 14-добових проростках була
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ТАБЛИЦЯ 1. Вміст розчинного білка в надземній частині і коренях 7- та 14-добових
проростків пшениці сорту Ятрань 60 у контролі й після дії короткотривалих температурних
стресів (мкг/г сирої речовини)

Частина проростка Контроль
(+24 С)

Холодовий стрес
(+4 С, 2 год)

Тепловий стрес
(+40 С, 2 год)

Перехресний
стрес

7-добові проростки

Надземна частина 234±1,5 140±1,1 249±1,7 —

Корінь 26±0,6 33±0,4 52±0,5 —

14-добові проростки

Надземна частина 202±2,8 246±3,1 244±3,4 313±4,3

Корінь 120±1,7 42±0,8 78±0,4 114±0,6
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нижчою, ніж у 7-добових (табл. 3). Активність ЛОГ-1 і ЛОГ-2 істотно
зростала після короткотривалого теплового стресу, причому відчутніші
зміни зафіксовано для ЛОГ-1 у 14-добових проростках (див. табл. 3). Ре-
акція на короткотривалий холодовий стрес була менш вираженою. Так,
активність ЛОГ-1 у 7-добових проростків дещо знижувалась, а в 14-до-

ТАБЛИЦЯ 2. Вміст пігментів у надземній частині 7- і 14-добових проростків пшениці сорту
Ятрань 60 у контролі й після дії короткотривалих температурних стресів (мг/г сирої
речовини)

Пігмент Контроль
(+24 С)

Холодовий стрес
(+4 С, 2 год)

Тепловий стрес
(+40 С, 2 год)

Перехресний
стрес

7-добові проростки

Хлорофіл а 0,723±0,051 0,878±0,052 0,645±0,050 —

Хлорофіл b 0,243±0,032 0,293±0,048 0,174±0,041 —

Каротиноїди 0,147±0,041 0,161±0,011 0,137±0,032 —

а/b 2,96 2,99 3,71 —

a+b 0,966 1,171 0,819 —

a+b/каротиноїди 6,571 7,184 5,978 —

14-добові проростки

Хлорофіл а 1,049±0,070 0,953±0,053 1,117±0,045 1,086±0,012

Хлорофіл b 0,384±0,050 0,394±0,040 0,429±0,032 0,402±0,015

Каротиноїди 0,216±0,051 0,126±0,04 0,249±0,027 0,218±0,013

а/b 2,73 2,42 2,60 2,70

a+b 1,433 1,347 1,546 1,488

a+b/каротиноїди 6,634 10,69 6,209 6,826

Залежність стаціонарної швидкості реакції (vст) окиснення лінолевої кислоти від рН інку-
баційного середовища в надземній частині (1) і коренях (2) 7-добових проростків пшениці
сорту Ятрань 60



бових — навіть зростала (див. табл. 3). Активність ЛОГ-2 після коротко-
тривалого холодового стресу в 7- і 14-добових проростків підвищувалась. 

Активність ЛОГ у коренях була значно нижчою, ніж у надземній
частині. Після короткотривалого холодового стресу активність ферменту
в 7- і 14-добових проростках спадала (табл. 4). Короткотривалий тепло-
вий стрес, навпаки, призводив до підвищення активності ЛОГ, особли-
во в 14-добових проростках, що вказує на залучення продуктів ліпокси-
геназного каскаду до формування захисних і стабілізаційних механізмів
за дії високої температури в жаростійкого сорту Ятрань 60. Найвищу ак-
тивність ЛОГ зафіксовано після перехресного стресу (див. табл. 4).
Однією з головних фізіологічних функцій ЛОГ є синтез сигнальних спо-
лук, задіяних в адаптації рослин до стресів [2, 23]. Виявлене нами зрос-
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ТАБЛИЦЯ 3. Активність ізоформ 9-ліпоксигенази ЛОГ-1 і ЛОГ-2 у надземній частині 7- та
14-добових проростків пшениці сорту Ятрань 60 в контролі й після дії короткотривалих
температурних стресів (мкмоль ГЛК/(хв · мкг білка)

Температурний
стрес

ЛОГ-1 (рН 6,3) % контролю ЛОГ-2 (рН 5,5) % контролю

7-добові проростки

Контроль 79,13±4,24 100 111,52±6,32 100

Холодовий стрес
(+4 оС, 2 год)

67,52±7,25 85 128,14±4,48 114

Тепловий стрес
(+40 оС, 2 год)

167,65±11,42 211 181,14±8,24 162

14-добові проростки

Контроль 30,49±7,21 100 80,83±2,25 100

Холодовий стрес
(+4 оС, 2 год)

43,56±3,15 142 95,64±4,34 118

Тепловий стрес
(+40 оС, 2 год)

185,45±12,35 608 346,81±14,56 429

Перехресний стрес 235,12±8,24 770 201,48±9,34 249

П р и м і т к а. ГЛК — гідропероксид лінолевої кислоти.

ТАБЛИЦЯ 4. Активність 9-ліпоксигенази у коренях 7- і 14-добових проростків пшениці
сорту Ятрань 60 в контролі й після дії короткотривалих температурних стресів (мкмоль
ГЛК/(хв · мг білка)

Температурний стрес ЛОГ (рН 6,5) % контролю

7-добові проростки

Контроль 29,85±0,09 100

Холодовий стрес (+4 оС, 2 год) 22,76±0,08 76

Тепловий стрес (+40 оС, 2 год) 35,31±1,67 118

14-добові проростки

Контроль 9,21±0,10 100

Холодовий стрес (+4 оС, 2 год) 7,66±0,07 81

Тепловий стрес (+40 оС, 2 год) 14,42±1,12 156

Перехресний стрес 16,24±1,22 176



тання активності ЛОГ після короткотривалих температурних стресів
підтвердило мобілізацію захисних процесів.

Отже, в результаті проведеного дослідження встановлено зв’язки
між ознакою жаростійкості сорту Ятрань 60, особливостями реакцій
пігментного комплексу, розчинних білків та активності ферменту ліпо-
ксигенази на дію короткотривалих температурних стресів. Холодовий
стрес негативно впливав на вміст розчинних білків у надземній частині
7-добових проростків, а тепловий стрес, навпаки, супроводжувався
підвищенням їх вмісту. В надземній частині 14-добових проростків
зафіксовано стабільніший вміст розчинних білків у відповідь на темпе-
ратурні стреси. Після перехресного стресу вміст розчинних білків у над-
земній частині зростав, що вказувало на загартувальний ефект поперед-
нього впливу низької температури на 7-добові проростки. Загалом
характер змін під впливом високої температури вмісту розчинних білків
у надземній частині проростків жаростійкого сорту Ятрань 60 був пози-
тивним. 

Вміст фотосинтетичних пігментів як головного компонента фото-
синтетичного апарату вважають показником потенційної стійкості рос-
лин до дії температурних стресів [13]. Збільшення вмісту хлорофілів і ка-
ротиноїдів після холодового стресу в 7-добових проростках свідчить на
користь стійкості сорту до дії низької температури на цьому етапі роз-
витку, тоді як позитивний ефект теплового стресу на вміст пігментів у
14-добових проростках корелював з ознакою жаростійкості. Співвідно-
шення хлорофілів а/b розглядають як одну з ознак фотосинтетичної ак-
тивності, а за стресових умов використовують як маркер стійкості [1, 13].
Зростання співвідношення хлорофілів, виявлене нами після теплового
стресу в 7-добових проростках, відповідало жаростійкості сорту Ятрань 60.
Збільшення вмісту суми хлорофілів після холодового стресу в 7-добо-
вих проростках збігалось з підвищенням вмісту розчинних білків, що
підтвердило комплексний характер формування реакції на стрес на
цьому етапі розвитку. Найвиразніші зміни зафіксовано після дії холо-
дового стресу для співвідношення хлорофіли (а+b)/каротиноїди в 14-
добових проростках, що вказує на стійкість сорту до впливу низької
температури.

Активність ЛОГ розглядають як біологічний маркер фізіологічного
стану рослини [23]. Зафіксоване в наших дослідженнях зростання актив-
ності ізоформ ліпоксигенази, локалізованих у коренях і надземній час-
тині проростків, після теплового стресу можна вважати індикатором ви-
сокої теплостійкості сорту й рекомендувати для використання в
селекційній роботі з метою добору жаростійких сортів. Виявлені нами
зміни ліпоксигеназної активності, вмісту й співвідношення фотосинте-
тичних пігментів, кількості розчинних білків є складовими клітинного
механізму адаптації до дії температурних стресів, які здатні забезпечити
короткотривалий захист, а в подальшому — сприяти формуванню ме-
ханізмів спеціалізованої адаптації.

Автори щиро вдячні академіку НАН України В.В. Моргуну за до-
помогу при обговоренні результатів, консультації щодо біологічних
особливостей і надання насіннєвого матеріалу сортів озимої пшениці для
проведення фізіолого-біохімічних досліджень.
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ВЛИЯНИЕ ГИПО- И ГИПЕРТЕРМИИ НА АКТИВНОСТЬ ЛИПОКСИГЕНАЗЫ, 
СОДЕРЖАНИЕ ПИГМЕНТОВ И РАСТВОРИМЫХ БЕЛКОВ В ПРОРОСТКАХ
ПШЕНИЦЫ СОРТА ЯТРАНЬ 60

И.В. Косаковская1, Л.М. Бабенко1, Т.Д. Скатерна2, А.Ю. Устинова1

1Институт ботаники им. Н.Г. Холодного Национальной академии наук Украины, Киев
2Институт биоорганической химии и нефтехимии Национальной академии наук Украи-
ны, Киев

Исследовано влияние кратковременных теплового (2 ч, +40 °С), холодового (2 ч, +4 °С) и
перекрестного температурных стрессов на активность липоксигеназы (ЛОГ), содержание
пигментов и растворимых белков в 7- и 14-суточных проростках пшеницы сорта Ятрань 60.
В надземной части проростков выявлены две изоформы 9-липоксигеназы: ЛОГ-1 (рН 6,3)
и ЛОГ-2 (рН 5,5), в корнях — одну (рН 6,5). В контрольных условиях активность ЛОГ у
7-суточных проростков была выше, чем у 14-суточных. Активность ЛОГ после кратковре-
менных теплового и перекрестного стрессов повышалась, более четкие изменения зафик-
сированы в 14-суточных проростках. После холодового стресса соотношение хлорофиллы
а+b/каротиноиды в 14-суточных проростках существенно возрастало. После кратковре-
менных температурных стрессов содержание растворимых белков в корнях уменьшалось, а
в надземной части — увеличивалось. Выявленные изменения активности изоформ липок-
сигеназы, содержания пигментов и растворимых белков рассмотрены как составляющие
клеточных механизмов адаптивных реакций на действие температурных стрессов.

INFLUENCE OF HYPO- AND HYPERTHERMIA ON LIPOXYGENASE ACTIVITY,
CONTENT OF PIGMENTS AND SOLUBLE PROTEINS IN TRITICUM AESTIVUM L.
CV. YATRAN 60 SEEDLINGS

I.V. Kosakivska1, L.M. Babenko1, T.D. Skaterna2, A.Yu. Ustinova1

1M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine
2 Tereschenkivska St., Kyiv, 01661, Ukraine
2Institute of Bioorganic Chemistry and Oil Chemistry, National Academy of Sciences of
Ukraine
1 Murmanska St., Kyiv, 02660, Ukraine

The character of changes in lipoxygenase activity, content of photosynthetic pigments and sol-
uble proteins in 7- and 14-days Triticum aestivum L. cv. Yatran 60 seedlings after moderate heat
(2 h, +40 °C), cold (2 h, +4 °C) and cross stresses was analyzed. Two different isoforms of 9-li-
poxygenases with pH optimum 6,3 and 5,5 were found in leaves and one (pH 6,5) — in roots. It
was shown that lipoxygenase activity increased after heat and cross stresses. More evident changes
were fixed in 14-days seedling. The balance of chlorophyll a+b to carotenes evidently increased
after cold stress in 14-days seedling. Content of soluble proteins increased in leaves and decreased
in roots of seedlings after temperature stresses. Changes of lipoxygenase activity, photosynthetic
pigments and soluble proteins content after temperature stresses considered as components of cel-
lular adaptation mechanism.

Key words: Triticum aestivum L., lipoxygenase, pigments, soluble proteins, temperature stress.
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