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Метою роботи було дослідження впливу дефіциту кисню на рівні коренів на
фотосинтетичні характеристики листків шпинату. Рослини шпинату
(Spinacia oleracea L.) вирощували протягом 40 діб у гідропонній культурі за
густини потоку фотонів (ГПФ) 200 мкмоль/(м2 · с). Перші 30 діб культиву-
вання поживний розчин продували повітрям, що насичувало середовище
киснем до концентрації близько 8 мг/л. На 31-шу добу вирощування ае-
рацію поживного середовища у дослідному варіанті припиняли, після чого
приблизно через 8—12 год в розчині виникала гіпоксія, а вміст кисню зни-
жувався до <1,5 мг/л. Згідно з отриманими даними коренева гіпоксія спри-
чинювала вірогідне зниження вмісту пігментів у листках: хлорофілу (Хл) а —
на 25 %, Хл b — на 15, каротиноїдів — на 17 %. Водночас співвідношення
Хл а/b у дослідному варіанті знижувалося до 2,55 порівняно з контролем
(2,94), що свідчить про збільшення відносного вмісту Хл b за умов стресу.
Для оцінки функціонального стану фотосинтетичного апарату визначали
максимальний квантовий вихід (Fv/Fm), квантовий вихід фотохімії фотосис-
теми II (ФС II) в адаптованому до світла стані (F'v/F'm) і реальний кванто-
вий вихід транспорту електронів (ФС II), а також рівні фотохімічного (qP)
і нефотохімічного (qN, NPQ) гасіння флуоресценції. Значення стаціонарної
флуоресценції (Fs), нормовані до темноадаптованих базових значень (F0),
використовували як індикатор впливу кореневої гіпоксії на продихову про-
відність листків шпинату. Показано, що наслідком стресу, спричиненого
дефіцитом кисню у кореневій зоні, є зниження максимального квантового
виходу, а також параметрів F'v/F'm і ФС II за низької ГПФ актинічного
світла. Вірогідних відмінностей у параметрах qP, qN, NPQ і Fs/F0 між кон-
трольним і дослідним варіантами за ГПФ актинічного світла 200, 600 і 1000
мкмоль/(м2 · с) не виявлено. Отримані дані свідчать, що помірний стрес у
гідропонній культурі шпинату під час гіпоксії призводить до зниження
вмісту пігментів і часткового пошкодження фотосинтетичного апарату.

Ключові слова: Spinacia oleracea L., гідропоніка, фотосинтез, коренева гіпок-
сія, хлорофіл, каротиноїди, флуоресценція хлорофілу.

Шпинат (Spinacia oleracea L.) — популярна листкова овочева культу-
ра родини Amaranthaceae, яка широко культивується в усьому світі як
сезонно у відкритому ґрунті, так і в теплицях протягом року [1]. Йо-
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го виробництво з 1970 р. збільшилося більш ніж у 14 разів і досягло
у 2020 р. 31 млн т [2]. Шпинат — багате джерело вітамінів А, С, Е,
К, вітамінів групи В, а також кальцію, калію магнію, марганцю,
заліза, фолієвої кислоти та харчових волокон [3, 4]. Білок листків
шпинату містить усі незамінні амінокислоти. За високої поживної цін-
ності 100 г шпинату містять лише 26 ккал. Завдяки чому він рекомен-
дований для раціонів здорового та дієтичного харчування [5].

Фітокомплекс із шпинату здатний протидіяти окиснювальному
стресу. Дослідження фітохімічного складу показали, що антиокси-
дантний потенціал шпинату вищий, ніж у цибулі, селери і томатів
[6]. Він накопичує антиоксиданти, такі як лютеїн, бета-каротин, ку-
марова та ферулова кислоти, а також поліфеноли, що мають антиму-
тагенні, протизапальні та омолоджувальні властивості [4, 7—12, 13].
Листки шпинату виявляють виражену протипухлинну активність за
різних видів раку, включно рак легень, простати, молочної залози,
товстої кишки та яєчників [3, 9]. Відповідно до низки досліджень [3,
7, 11, 13] основну роль у антиоксидантному ефекті шпинату відігра-
ють флавоноїди, зокрема глюкозиди патулетин, спинацетин і жа-
сеїдин.

У 2009 р. з листків шпинату була ізольована суміш антиоксидан-
тів, позначених NAO (Natural Anti-Oxidant), що містить ароматичні
поліфеноли та похідні глюкуронової кислоти [14]. Ці антиоксиданти
здатні протидіяти вільним радикалам [3], мають антипроліферативну
і протизапальну дію як in vivo, так і in vitro [15]. Пізніше було пока-
зано, що спиртовий екстракт листків S. oleracea інгібує ріст різних
видів бактерій, включно Escherichia coli, Bacillus subtilis, Pseudomonas
aeruginosa, Staphylococcus aureus та Klebsiella pneumoni, а також грибів,
таких як Aspergillus fumigatus, A. niger, Candida albicans і Fusarium oxys-
porum [16].

Накопичення вторинних метаболітів-антиоксидантів є важливою
складовою захисту рослинних клітин від окиснювального пошкод-
ження і стимулюється за дії різноманітних стресових чинників [17,
18]. Показано [19, 20], зокрема, що синтез унікального комплексу ан-
тиоксидантів в листках шпинату зростає під час гіпоксії за гідропон-
ного вирощування. Швидкий розвиток гіпоксії за відсутності приму-
сової аерації поживного розчину відбувається через низьку швидкість
дифузії молекулярного кисню у воді, яка в 104 разів повільніша, ніж
у повітрі. Оскільки концентрація О2 у воді нижча, ніж у повітрі, й не
перевищує 9 мг/л за 20 °С, знижуючись за підвищення температури,
потік атмосферного O2 без аерації водного середовища гальмується
приблизно у 320 000 разів [21, 22].

Різке падіння концентрації кисню навколо коренів під час під-
топлення рослин може призвести до фактичної аноксії кореневої зо-
ни. Перезволоження ґрунтів при повенях, або сильних зливах нале-
жить до основних абіотичних стресів, які негативно впливають на
врожайність сільськогосподарських культур. Кисень є кінцевим ак-
цептором мітохондріального транспорту електронів. За його відсут-
ності кореневе дихання пригнічується. Спряжений з диханням син-
тез АТФ у цьому разі блокується. Рослина перемикає свій метаболізм
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на анаеробний режим [23] з активацією альтернативних шляхів ди-
хального транспорту електронів, продукуючих активні форми кисню
(АФК). Це призводить до розвитку окиснювального стресу. Можливі
механізми утворення АФК за кореневої гіпоксії обговорюються в ба-
гатьох оглядах [24—27].

За дефіциту АТФ, необхідного для транспортування поживних
речовин з кореневої зони до пагона, живлення рослин погіршується,
інгібуються ростові процеси, погіршується гідравлічна провідність і,
як наслідок, поглинання води, що врешті-решт призводить до зак-
риття продихів [28, 29]. За цих умов швидкість фотосинтетичних про-
цесів знижується, в результаті чого рослина зазнає дефіциту енергії
для росту і розвитку.

Гідропонне культивування має багато переваг, порівняно з виро-
щуванням рослин у ґрунті, оскільки уможливлює створення опти-
мальних умов для їх росту, забезпечує отримання високих врожаїв
кращої якості та за коротші терміни. Гідропонні системи культиву-
вання часто використовують як модельну систему для визначення
фізіологічних наслідків кореневої гіпоксії [30—32]. Так, за гіпоксії
проростків квасолі знижувалась інтенсивність фотосинтезу (на 62—
82 %), продихова провідність (на 73—97 %), транспірація (на 51—
92 %), фактичний квантовий вихід, вміст хлорофілів і каротиноїдів
[32]. Goto et al. [31] показали, що гіпоксія призводить до зниження
біомаси коренів стручкового перцю, зменшення поглинання води
листками та зниження вмісту каротиноїдів і хлорофілів. Відомо, що
культивування шпинату потребує примусової аерації поживного се-
редовища [33], а за припинення аерації в листках зростає вміст біо-
логічно активних речовин. Для розроблення ефективних способів ви-
лучення антиоксидантного комплексу речовин з листків шпинату
необхідно оцінити вплив гіпоксії на функціональний стан рослин.

З огляду на викладене метою роботи було дослідження впливу
кореневої гіпоксії на функціональні показники фотосинтетичного
апарату (ФСА) шпинату за гідропонного вирощування.

Методика

Об’єктом дослідження слугували рослини шпинату (Spinacia olera-
cea L.) сорту Матадор, отримані з Iнституту землеробства НААН Ук-
раїни. Рослини вирощували на середовищі Хогланда [34] у гідропон-
ній культурі упродовж 40 діб за температури 22 °С та фотоперіоду 14
год. Поживне середовище змінювали щотижня та насичували киснем
постійною аерацією акваріумним насосом. На 31-шу добу вирощу-
вання аерацію поживного розчину у дослідному варіанті припиняли,
внаслідок чого в системі розвивалася гіпоксія. За нормоксії вміст О2
у поживному розчині гідропонної системи становив близько 8 мг/л,
а після припинення аерації поступово знижувався і приблизно через
12 год становив < 1,5 мг/л.

Джерелом освітлення були люмінесцентні лампи ЛБ 40 (Полта-
ва, Україна). Густина потоку фотонів фотосинтетично активної радіації
(ГПФ ФАР) на рівні листків становила близько 200 мкмоль/(м2 · с).
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ГПФ ФАР визначали за допомогою приладу LI-250 Lightmeter («LI-
COR», США).

Вміст хлорофілів а, b та каротиноїдів визначали за Ліхтенталер
[35] і розраховували в мг/г сухої речовини.

Флуоресценцію Хл а в листках вимірювали з використанням XE-
PAM флуорометра («Walz», Німеччина) за кімнатної температури.
Для збудження флуоресценції Хл а модульований світловий потік
імпульсної ксенонової лампи пропускали крізь синьо-зелений фільтр
BG-39 (5 мм, Schott). Iнтенсивність збуджувального світла регулюва-
ли за допомогою діафрагм і нейтральних фільтрів. Реєстрували флу-
оресценцію Хл а за   695 нм, з використанням фільтрів RG645/R65
(2 мм, 1 мм, Schott, Balzers) та RG9 (1 мм, Schott). Дані записували
у форматі файлів Excel за допомогою мультиметра UNI-T UT-60E
(«Uni-trend International Ltd», Гонконг), з’єднаного з комп’ютером.

Досліджувані експериментальні і контрольні листки поперед-
ньо адаптували до темряви упродовж 20 хв. Мінімальний рівень
флуоресценції адаптованих до темряви (F0) та світла (F'0) листків
визначали за дії модульованого (2 Гц) світла низької інтенсивності
(~0,1 мкмоль/(м2 · с), яке не активує фотохімічні реакції. Максималь-
ний рівень флуоресценції адаптованих до темряви (Fm) та світла (F'm)
листків визначали за дії насичувального імпульсу (1 с) галогенної
лампи з густиною 5000 мкмоль/(м2 · с). Флуоресценцію Хл а
ініціювали діючим світлом інтенсивністю 200, 600, 1000 мкмоль/(м2 · с).
Функціональний стан ФСА оцінювали за наступними параметрами
флуоресценції: потенційний квантовий вихід фотохімічних реакцій
ФС II у темноадаптованих листках Fv/Fm, реальний квантовий вихід
фотохімічних реакцій ФС II у світлоадаптованих листках, F'v/F'm, фо-
тохімічне гасіння флуоресценції хлорофілу (qP), коефіцієнт нефото-
хімічного гасіння флуоресценції (qN), квантовий вихід транспорту
електронів (ФС II) [36].

Досліди проводили в 3 біологічних і 5—10 аналітичних повторен-
нях. Експериментальні дані подані у вигляді середнього арифметич-
ного значення зі стандартними відхиленнями. Вірогідність різниці ви-
бірок визначено за допомогою t-критерію Стьюдента за р  0,05.

Результати та обговорення

Хлорофіл — ключовий біохімічний компонент, який відповідає за
фотосинтез, хоча прямої кореляції між вмістом Хл та швидкістю фо-
тосинтезу не відзначено [37]. Втрата Хл (хлороз) є основним симпто-
мом вегетаційного стресу, тому визначення вмісту пігментів (кароти-
ноїдів, Хл а і b) використовується як фізіологічний індикатор стану
рослин за змін зовнішніх умов. Зменшення вмісту фотосинтетичних
пігментів у листках є однією із основних непродихових перешкод для
фотосинтезу і характерною ознакою стресу, що виникає через низь-
ку доступність кисню у перезволожених ґрунтах [38—43].

Дані, отримані в нашій роботі, підтверджують, що стрес, індуко-
ваний дефіцитом кисню на рівні коренів, впливає на пігментний апа-
рат листків шпинату (рис. 1). Так, коренева гіпоксія спричинювала
істотне (на 23 %) зниження загального вмісту Хл. Порівнянним було
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також і зниження загального вмісту каротиноїдів (на 17 %). Більшою
мірою знижувався вміст Хл а (на 25 %), тоді як вміст Хл b зменшу-
вався лише на 15 %. Таким чином, відносний вміст Хл b за умов гі-
поксії збільшився, а співвідношення Хл а/b, знизилося із 2,95 (у кон-
тролі) до 2,55 (в умовах гіпоксії). Приблизно такий самий ступінь
зниження вмісту пігментів зі збільшенням відносного змісту Хл b був
відзначений у п’яти сортів квасолі (Phaseolus vulgaris) за гідропонно-
го культивування і обмеження доступу кисню до поживного розчину
упродовж 14 діб [32]. Можна зазначити, що рівень гіпоксії у цито-
ваній праці становив 30 % кисневого насичення (концентрація кис-
ню в поживному середовищі 1,5 мг/л), тобто відповідав умовам на-
шого експерименту.

Первинними чинниками, що призводять до деградації Хл за
умов гіпоксії є: 1) дефіцит АТФ, який утворюється через блокування
окисного фосфорилювання за анаеробного оточення коренів. За не-
стачі АТФ пригнічується енергозалежний транспорт іонів [44], пору-
шується всмоктування поживних речовин, зокрема азоту, необхідного
для біосинтезу хлорофілу; 2) зростання рівня АФК через перевіднов-
лення компонентів електронтранспортних ланцюгів мітохондрій [45]
і хлоропластів, які є основними мішенями пошкодження [46]. За
гіпоксичного стресу підвищення рівня АФК може пошкоджувати
ФС II [27].

Зниження вмісту Хл а і b спостерігалося, зокрема, для наранхіли
(Solanum quitoense) та вігни променистої (Vigna radiata) за умов забо-
лочування [40, 41]. Пожовтіння рослин і зниження загального вмісту
Хл відзначалося у листках рослин Vigna radiata за стресу в результаті
повені [47]. Симптоми хлорозу були виявлені у томатів (Solanum
lycopersicum) з третього дня перезволоження [39], а після 9 днів затоп-
лення вміст Хл а і b в листках знижувався більш як на 50 % без істот-
ної зміни співвідношення Хл а/b [38].

Відзначене нами, а також у праці [32] зниження співвідношення
Хл а/b за гіпоксії узгоджується також з результатами Su et. al. [48],
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Рис. 1. Вплив кореневої гіпоксії на вміст фотосинтетичних пігментів у листках
Spinacia oleracea



отриманими за дослідження впливу затоплення на ФСА шовковиці і
експресію генів, що контролюють біосинтез і деградацію Хл. Автори
показали, що на 15-ту добу стресу експресія ключових ензимів (фе-
офітинфеофорбідгідролаза (РРН) та феофорбід а оксигеназа (РАО)),
які беруть участь у деградації хлорофілу, подвоювалася. Водночас за
умов гіпоксії пригнічувалась експресія 14 генів, які кодують білки
світлозбирального комплексу (СЗК). Оскільки Хл у хлоропластах є
стабільним тільки у зв’язаному з білками стані, зниження рівня піг-
ментзв’язувальних білків призводить до втрати Хл [49].

Відомо, що синтез і деградація Хл b залежать від динаміки Хл а,
бо утворення Хл b відбувається в результаті окиснення метильної
групи Хл а молекулярним киснем за участю хлорофілід а оксигенази
(ХлAО). Послідовність перетворень Хл а  Хл b у спрощеному ви-
гляді наведена на рис. 2. Хл a утворюється з хлорофіліду a безпосе-
редньо під дією хлорофіл-синтази (ХлС), тоді як хлорофілід b утво-
рюється з хлорофіліду a під дією хлорофілід a оксигенази (ХлAO), а
потім з хлорофіліду b утворюється Хл b під дією ХлС. Хл b може зго-
дом трансформуватися назад у Хл a за участю Хл b Ред в т. зв. хло-
рофіловому циклі [50].

Su et. al. [48] показали, що вже в перші дні гіпоксії рівень екс-
пресії ХлС значно знижувався, тоді як рівень експресії ХлAO спочат-
ку неістотно змінювався і лише на п’ятнадцяту добу затоплення по-
чав знижуватися. На цій стадії стресу експресія двох хлорофіл b
редуктаз (Хл b Ред), які беруть участь у деградації Хл b, навпаки, по-
чала посилюватися, прискорюючи перетворення Хл b до Хл a.

Таким чином, порушення балансу ферментів хлорофілового
циклу (ХлС, ХлАО і Хл b Ред) за розвитку стресу, спричиненого гі-
поксією, призводить до зниження вмісту Хл a за зростання відносно-
го вмісту Хл b.

Зміни параметрів флуоресценції хлорофілу широко використову-
ють для характеристики адаптивності та толерантності рослин до
змін у середовищі зростання [51, 52]. Важливим показником стресо-
вого ураження рослин є початкове значення флуоресценції F0. У на-
шому дослідженні цей показник незначно знижувався за кисневого

155

ВПЛИВ КОРЕНЕВОЇ ГIПОКСIЇ НА ФОТОСИНТЕТИЧНИЙ АПАРАТ

ISSN 2308-7099 (print), 2786-6874 (online). Фізіологія рослин і генетика. 2023. Т. 55. № 2

Рис. 2. Спрощена схема хлорофілового циклу (адаптовано з [50]):  ХлС — хлорофіл-
синтаза, ХлАО — хлорофіл а оксигеназа, Хл b Ред — Хл b редуктаза
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голодування шпинату (табл. 1). Максимальне значення флуоресцен-
ції (Fm) після темнової адаптації листків досягається за повного від-
новлення акцепторів електронів у ФС II. Зменшення величини Fm
вказує на те, що не всі акцептори електронів ФС II відновлені пов-
ністю і даний фотосинтетичний об’єкт перебуває у стані стресу. В на-
ших дослідах за кореневої гіпоксії Fm листків шпинату знижувався на
43 % щодо контролю. Слід зазначити, що навіть за світлового імпуль-
су, який насичує фотосинтез, величина Fm залежить не тільки від
інтенсивності збуджувального світла, а й від вмісту Хл в досліджува-
них тканинах [52], який знижувався за умов досліду на 23 % (рис. 1).
Таким чином, ефект кореневої гіпоксії на Fm перевищував можливий
вплив зменшення концентрації Хл у листках.

Величина параметра Fm/Fo (відносна варіабельна флуоресценція)
залежить від впливу певних стресових чинників і у здорових листках
становить приблизно 5—6 [52]. Як видно з даних табл. 1, Fm/Fo в ли-
стках дослідних рослин помітно менше за контрольні, що вказує на
порушення у ФС II.

Надійним показником фотохімічної активності ФСА є макси-
мальний квантовий вихід фотохімії комплексів ФС II (Fv/Fm), який,
як видно з даних рис. 3, був нижчий у листках шпинату, що культи-
вувався без примусової аерації упродовж 10 діб, порівняно з контро-
лем. Iстотних відмінностей за параметром Fv/Fm між контролем і
рослинами за умов гіпоксії не зареєстровано у працях [32, 48]. Про-
те у таких культур, як томати (Solanum lycopersicum) [53] або люцерна
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Рис. 3. Максимальний (Fv/Fm) та реальний (F'v/F'm) квантовий вихід фотохімічних ре-
акцій ФС II листків шпинату

ТАБЛИЦЯ 1. Порівняння параметрів флуоресценції листків шпинату, вирощених за умов 
гіпоксії і в контролі 

Варіант F 0 Fm Fm/F 0 

Контроль 0,198 ± 0,015 1,01 ± 0,11 5,10 

Гіпоксія 0,159 ± 0,037 0,570 ± 0,17 3,58 

 



(Medicago sativa) [54] параметр Fv/Fm під час затоплення був значно
нижчим, ніж у контролі.

Ефективний (реальний) квантовий вихід (F'v/F'm) використову-
ється для оцінки ефективності фотохімічних реакцій ФС II за дії
світла, коли частина хінонових акцепторів QA знаходиться у віднов-
леному стані. Видно, що величина F'v/F'm за ГПФ актинічного світла
200 мкмоль/(м2 · с) була помітно меншою в листках за гіпоксії, ніж у
контролі, що свідчить про зниження ефективності ФС II за даної
інтенсивності світла (рис. 3). При збільшенні інтенсивності діючого
світла достовірної різниці між значеннями цього параметра у дослід-
них і контрольних рослин не відмічено.

Квантовий вихід транспорту електронів (ФС II) також залежить
від ГПФ діючого світла, підвищення якої спричинює зниження ФС
II (рис. 4). Отримані дані свідчать, що за 200 мкмоль/(м2 · с) цей по-
казник був вищий і відзначалась вірогідна різниця між контрольни-
ми рослинами та тими, що зростали без аерації. Загалом, дані рис. 4
свідчать про зниження ефективності роботи ФС II в листках шпина-
ту за умов кореневої гіпоксії.

Показники фотохімічного (qP) і нефотохімічного (qN, NPQ)
гасіння флуоресценції листків рослин шпинату, вирощених за відсут-
ності аерації, закономірно змінювалися за варіації інтенсивності збу-
джувального світла (табл. 2). За зростання рівня освітлення парамет-
ри qP знижувалися, а параметри qN, NPQ зростали. Разом з цим їх
значення незначно відрізнялися від контролю за всіх випробуваних
інтенсивностей актинічного світла.

Неодноразово показано [32], що перезволоження кореневої зони
рослин негативно впливає на газообмін листків. Рао та Лі [39] відзна-
чили, що фотосинтез, продихова провідність і транспірація почина-
ють знижуватися після 24-годинного періоду зволоження у помідорів
(Solanum lycopersicum) і гороху (Pisum sativum). Для оцінки можливих
змін газообміну листків за кореневої гіпоксії ми визначали параметр
Fs/F0, який згідно з дослідженням Flexas et. al. [52] є показником
зниження продихової провідності під час водного стресу. За даними,
наведеними в табл. 2, достовірних відмінностей за параметром Fs/F0
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ТАБЛИЦЯ 2. Вплив гіпоксії на показники флуоресценції хлорофілу а листків шпинату 

Варіант qP qN NPQ F s/F 0 

Актинічне світло, 200 мкмоль/(м2 · с) 

Контроль 0,909 ± 0,012 0,381 ± 0,049 0,403 ± 0,081 1,33 

Гіпоксія 0,856 ± 0,035 0,445 ± 0,041 0,49 ± 0,08 1,24 

Актинічне світло, 600 мкмоль/(м2 · с) 

Контроль 0,766 ± 0,053 0,666 ± 0,055  1,0 ± 0,128 1,37 

Гіпоксія 0,612 ± 0,097 0,621 ± 0,08 0,944 ± 0,253 1,44 

Актинічне світло, 1000 мкмоль/(м2 · с) 

Контроль 0,604 ± 0,04  0,675 ± 0,063 1,078 ± 0,147 1,51 

Гіпоксія 0,547 ± 0,122 0,667 ± 0,043 1,04 ± 0,27 1,49 

 



між рослинами, що культивувалися без аерації поживного середови-
ща, і контролем не виявлено.

Вже після 3—4 діб культивування шпинату без примусової аера-
ції спостерігалося в’янення і скручування листків, що свідчить про
порушення надходження води з кореневої зони до листків та втрату
тургорного тиску. Поряд зі зменшенням вмісту Хл в листках ці мор-
фологічні зміни є видимими ознаками стресу. Разом з тим результа-
ти визначення функціональних параметрів флуоресценції Хл вказу-
ють на мінімальні пошкодження ФС II за гіпоксії, що може бути
пов’язано з накопиченням у листках шпинату компонентів антиок-
сидантного захисту.

Гідропонне виробництво листкової зелені забезпечує високу
продуктивність та якість урожаю, але потребує постійного контролю
за вмістом розчинного кисню, значенням pH, складом і електропро-
відністю поживного середовища. За гідропонного вирощування шпи-
нату в умовах помірного стресу, який виникає за кореневої гіпоксії,
стимулюється накопичення фармацевтично цінних антиоксидантів,
як було показано в працях [16, 17]. Лишалося нез’ясованим питан-
ням, як умови помірної гіпоксії впливають на функціональний стан
рослин шпинату, що є критичним для оцінювання продуктивності
культури.

Ми провели порівняльне дослідження функціональних пара-
метрів фотосинтетичного апарату листків шпинату за гідропонного
культивування та створення умов гіпоксії, яка виникала після припи-
нення аерації середовища. Дані проведеної роботи свідчать, що не-
зважаючи на очевидні ознаки стресу, такі як в’янення листків і втра-
ту Хл, фотосинтетичний апарат рослин не отримав незворотних
ушкоджень, що може бути пов’язано з накопиченням захисних спо-
лук. Отже, гідропонне вирощування шпинату за умов помірної гіпок-
сії може стати основою біотехнології отримання комплексу антиок-
сидантів, перспективних для використання у фармакології.
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Рис. 4. Реальний квантовий вихід транспорту електронів ФС II
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THE INFLUENCE OF ROOT HYPOXIA ON THE PHOTOSYNTHETIC
APPARATUS OF SPINACH DURING HYDROPONIC CULTIVATION

N.M. Topchiy, V.V. Dadyka, O.K. Zolotareva

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine
2 Tereshchenkivska St., Kyiv, 01004, Ukraine 
e-mail: ntopchiy@ukr.net

The aim of the work was to study the effect of oxygen deficiency at root level on the photo-
synthetic characteristics of spinach leaves. Spinach plants (Spinacia oleracea L.) were grown
for 40 days in hydroponic culture at a photon flux density (PFD) of 200 µmol/(m2 · s).
During the first 30 days of cultivation, the nutrient solution was bubbled with air that satu-
rates the medium with oxygen to a concentration of about 8 mg/L. On the 31st day of cul-
tivation, aeration of the nutrient medium in the experimental variant was stopped, after that
hypoxia spontaneously occurred in the solution approximately 8—12 hours later, and the
oxygen content decreased to < 1.5 mg/L. It was shown that root hypoxia caused a signifi-
cant decrease in the leaves pigments content: chlorophyll (Chl) a — by 25 %, Chl b — by
15 %, carotenoids — by 17 %, while the ratio Chl a/b in the experimental variant decreased
to 2.55 compared to the control (2.94), which indicates an increase in the relative content
of Chl b under stress conditions. To assess the functional state of photosynthetic apparatus,
the maximum quantum yield (Fv/Fm), the quantum yield of photosystem II (PSII) photo-
chemistry at the light-adapted state (F'v/F'm) and the real quantum yield of electron trans-
port (PSII) were determined, as well as levels of photochemical (qP) and non-photo-
chemical (qN, NPQ) fluorescence quenching. Values of stationary fluorescence (Fs),
normalized to dark-adapted basal values (Fo), were used as an indicator of the root hypox-
ia effect on the stomatal conductance of spinach leaves. It is shown that the consequence of
the stress caused by the lack of oxygen in the root zone is a decrease in the maximum quan-
tum yield, as well as the F'v/F'm and ФСII parameters at a low PFD of actinic light. No
significant differences in the qP, qN, NPQ and Fs/F0 parameters between the control and
experimental variants were found at the PFD of actinic light of 200, 600 and 1000
µmol/(m2 · s). The obtained data indicate that moderate hypoxia stress in hydroponic cul-
ture of spinach leads to a decrease in the content of pigments and partial damage to the pho-
tosynthetic apparatus.

Key words: Spinacia oleracea, hydroponics, photosynthesis, root hypoxia, chlorophyll,
carotenoids, chlorophyll fluorescence.
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