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Актуальность. Исследование имеет особое значение ввиду усиливающихся темпов мировой аридизации климата. 
Статья посвящена результатам эксперимента по влиянию засухи на физиологический статус проростков сорта ‘По-
сейдон 625’ важной продовольственной культуры – подсолнечника (Helianthus annuus L.).
Материалы и методы. Эксперимент включал группу контрольных образцов, выращенных при достаточном увлаж-
нении, и четыре импактных группы, подвергавшихся осмотическому стрессу. Интенсивность накопления продуктов 
перикисного окисления липидов (ПОЛ) определяли по реакции малонового диальдегида (МДА) с тиобарбетуровой 
кислотой; активность каталазы – фотоколориметрическим методом, основанном на взаимодействии перекиси водо-
рода с йодистым калием; содержание пигментов (Хл а, Хл b, Кар) – спектрофотометрически в ацетоновом экстракте.
Результаты. Выяснено, что у импактных групп опыта степень накопления ПОЛ многократно превышает значения 
контрольных, что подтверждается быстрым нарастанием концентрации МДА в ответ на усиливающийся дефицит 
воды. Накопление свободных радикалов кислорода запускает механизмы антиоксидантной защиты проростков пу-
тем синтеза каталазы, концентрация которой нарастает пропорционально накоплению ПОЛ. Одновременно быстрое 
накопление ПОЛ в условиях отсутствия полива и осмотического стресса 3 и 5 атм приводит к супрессии низкомолеку-
лярных компонентов защиты – каротиноидов и активации их синтеза только при достижении критических значений 
осмотического стресса.
Заключение. В результате проведенного эксперимента установлено, что каталаза является основным компонентом 
антиоксидантной защиты у проростков подсолнечника. За счет активации ее синтеза происходит снижение концен-
траций Хл а и Хл b, что является свидетельством как активации механизмов защиты фотосинтетической активности 
проростков, так и их антиоксидантного статуса.
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Activity of photosynthetic pigments and the antioxidant system 
in sunflower under drought stress

Background. The study is of particular importance in view of the increasing pace of global climate aridization. The article high-
lights the results of an experiment on the effect of drought on the physiological status of seedlings of cv. ‘Poseidon 625’ repre-
senting an important food crop – sunflower (Helianthus annuus L.).
Materials and methods. The experiment included a group of control samples grown with sufficient moisture and four impact 
groups subjected to osmotic stress. The intensity of accumulation of lipid peroxidation products (LPP) was measured by the re-
action of malondialdehyde (MDA) with thiobarbeturic acid; catalase activity was assessed by a photocolorimetric method 
based on the interaction between hydrogen peroxide and potassium iodide; the content of pigments (Chl a, Chl b, Сar) was cal-
culated spectrophotometrically in acetone extract.
Results. The degree of POL accumulation in the impact groups of the experiment was found to be many times higher than the 
values in the control samples, which was confirmed by a rapid increase in the MDA concentration in response to a growing wa-
ter shortage. The accumulation of oxygen free radicals triggered the mechanisms of antioxidant protection of seedlings by syn-
thesizing catalase, the concentration of which increased proportionally to the accumulation of POL. At the same time, the rapid 
accumulation of POL in the absence of irrigation and under osmotic stress of 3 and 5 atm led to a suppression of low-molecu-
lar-weight components of protection (carotenoids) and activation of their synthesis only when critical values of osmotic stress 
were reached.
Conclusion. As a result of the experiment, catalase was identified as the main component of antioxidant protection in sun-
flower seedlings. Due to the activation of its synthesis, the concentrations of Chl a and Chl b decreased, attesting to the activa-
tion of the mechanisms protecting the photosynthetic activity in seedlings, and their antioxidant status.

Keywords: Helianthus annuus L., seedlings, chlorophyll, carotenoids, catalase, malondialdehyde

Acknowledgements: the research was financially supported by a grant from the Russian Science Foundation, No. 23-76-10060 
(https://rscf.ru/project/23-76-10060/).
The authors thank the reviewers for their contribution to the peer review of this work.

For citation: Fedorova D.G., Nazarova N.M., Ukenov B.S. Activity of photosynthetic pigments and the antioxidant system in sun-
flower under drought stress. Proceedings on Applied Botany, Genetics and Breeding. 2024;185(3):71-77. DOI: 10.30901/2227-
8834-2024-3-71-77

STUDYING AND UTILIZATION 
OF PLANT GENETIC RESOURCES

ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ • ORIGINAL АRTICLE

72 Труды по прикладной ботанике, генетике и селекции /

 Proceedings on applied botany, genetics and breeding. 2024;185(3):71-77

mailto:DaryaOrlova24@rambler.ru
https://rscf.ru/project/23-76-10060/


Введение

В период роста и развития растения могут сталки-
ваться со многими неблагоприятными условиями и про-
тивостоять им с помощью различных биохимических, 
физиологических и молекулярных механизмов, которые 
развиваются путем приобретения толерантности по ши-
рокому спектру признаков (Batra et al., 2020).

Засуха – это абиотический фактор стресса, который 
отрицательно влияет на рост и развитие растений, про-
являясь на уровне клеток и всего организма. Более того, 
засуха считается решающей в снижении продуктивности 
растений по сравнению со всеми другими факторами 
окружающей среды (Carvalho et al., 2019; Mahmood et al., 
2020; Kapoor et al., 2020).

Снижение водного потенциала и тургора клеток, 
фотосинтеза, транспирации, усвоения питательных ве-
ществ и многочисленных метаболических процессов яв-
ляется распространенным последствием воздействия за-
сухи на рост и развитие растений (Đurić et al., 2020). По-
ниженное содержание фотосинтетических пигментов во 
время засухи ограничивает фотосинтез и, безусловно, 
представляет интерес практически для всех исследова-
ний по этой теме (Batra et al., 2014; Тyutereva, 2017; 
Sharma et al., 2020). Содержание хлорофилла в растениях 
может увеличиваться или уменьшаться в условиях засу-
шливого стресса (Nikolaeva et al., 2010; Chen et al., 2019; 
Chowdhury et al., 2021), и степень его изменения тесно 
связана с засухоустойчивостью растительного организ-
ма (Saha et al., 2020; Xie et al., 2021; Wasaya et al., 2021).

Индуцируемая засухой продукция активных форм 
кислорода (АФК) играет важную роль в окислении бел-
ков, мембранных липидов, ДНК и РНК. Дисбаланс между 
выработкой и удалением АФК как следствие окислитель-
ного стресса вызван большим количеством первичных 
факторов стресса, таких как засуха. Активные формы 
кислорода включают перекись водорода (H2O2), суперок-
сидные анионные радикалы (O2−), гидроксильные ради-
калы (OH•), синглетный кислород (1O2) и оксид азота 
(NO) (Demidchik, 2015; Mahmood et al., 2020). Из всего 
перечисленного гидроксильный радикал является наи-
более реакционноспособным и образуется в результате 
реакции Хабера – Вайса из O2− и H2O2, а также реакции 
Фентона из H2O2 в присутствии двухвалентного железа 
(Demidchik, 2015). Поскольку нет ферментативной реак-
ции, которая могла бы устранить этот радикал, содержа-
ние O2− и H2O2 в клетках должно строго контролировать-
ся активностью антиоксидантной системы защиты. Од-
ним из наиболее изученных эффектов АФК на структуру 
и функцию клеток является перекисное окисление мем-
бранных липидов. Малоновый диальдегид (MДA), один 

из конечных продуктов перекисного окисления липидов, 
рассматривается как индикатор окислительного стресса 
в клетках, и его содержание отражает степень поврежде-
ния липидов мембран (Demidchik, 2015). Помимо токсич-
ности, АФК являются важными сигнальными молекула-
ми, которые участвуют в реакциях растений на абиоти-
ческие стрессы (Miller et al., 2010).

Цель работы – исследование фотосинтетического 
и антиоксидантного статуса проростков подсолнечника 
при моделировании условий физиологической засухи.

Материалы и методы

Объектом исследования являлся сорт Helianthus an­
nuus L. ‘Посейдон 625’. 

Проращивание семян подсолнечника проводили 
в климатической камере JIUPO BPC500. Контрольные об-
разцы выращивали при 10-часовом фотопериоде, темпе-
ратуре 23°С и влажности 60%. Модельный эксперимент 
по созданию условий физиологической засухи осмотиче-
ским раствором сахарозы проведен согласно методике, 
рекомендованной ВИР (Udovenko, 1988). Осмотическое 
давление для каждой концентрации рассчитывали по 
формуле: Росм = I × CМ × R × T (кПа), где I – постоянная 
Вант – Гоффа (принята за 1); CМ – молярная концентра-
ция определяемого раствора, моль/л; R – универсальная 
газовая постоянная (8,31 Дж/моль); T – температура (K), 
с последующим переводом в единицу измерения давле-
ния в атмосферах. 

Моделирование засухи осуществляли в условиях кли-
матической камеры путем прекращения полива 5-суточ-
ных проростков, снижения влажности до 15% и добавле-
ния растворов сахарозы по вариантам опыта.

Вариант 1. Засуха путем прекращения полива 5-су-
точных проростков и снижения влажности в камере до 
15%.

Вариант 2. Условия 1-го варианта + добавление рас
твора сахарозы концентрацией 4,4% (осмотический 
стресс 3 атм).

Вариант 3. Условия 1-го варианта + добавление рас
твора сахарозы 7,4% (осмотический стресс 5 атм).

Вариант 4. Условия 1-го варианта + добавление рас
твора сахарозы 10,5% (осмотический стресс 8 атм). Схема 
эксперимента отражена на рисунке 1.

Добавление сахарозы позволило путем увеличения 
осмотического напряжения смоделировать усиление за-
сухи и оценить динамику исследуемых параметров при 
нарастании стресс-фактора.

Выделение и расчет содержания пигментов осуще-
ствляли на ацетоновых экстрактах биоматериала по 
стандартной методике (Shlyk, 1968), каталазы – по мето-

Рис. 1. Схема эксперимента

Fig. 1. The scheme of the experiment
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ду A. C. Maehly и B. Chance (1954), МДА – согласно методу 
R. Heath и L. Packer (1968), используя биомассу 8-суточ-
ных проростков подсолнечника. Измерения проводили 
на фотометре КФК 3-01 (ЗОМЗ) при определенной длине 
волны: для хлорофилла а (Хл а) – 662 нм, хлорофилла b 
(Хл b) – 644 нм, каротиноидов (Кар) – 440,5 нм, каталазы 
(Кат) – 440 нм, малонового диальдегида (МДА) – 532 нм.

Лабораторные опыты проводили в трехкратной био-
логической повторности, аналитическое определение 
для каждой пробы – в трех повторностях. 

Статистическая обработка полученных результатов 
произведена с использованием программ Microsoft Excel 
2010 и Statistica 10.0. В статье приведены среднеарифме-
тические величины и стандартные ошибки каждой из 
повторностей, а также коэффициенты вариации полу-
ченных данных. Достоверность различий оценена с по-
мощью t-критерия Стьюдента при уровне значимости 
p = 0,05; корреляционная зависимость – по формуле Пир-
сона (нормальность распределения оценивали по крите-
рию Шапиро – Уилка).

Результаты и обсуждение

Реакция проростков подсолнечника на стресс от засу-
хи проявилась в изменении процессов их окислитель-
но-восстановительного метаболизма.

По сравнению с 85-процентной всхожестью, реги-
стрировавшейся в контроле, по вариантам опыта 1 → 4 
она снижалась пропорционально в пределах от 65% до 
50% при нарастании осмотического стресса.

Прежде чем анализировать содержание пигментов 
в образцах, определяли индикаторные показатели окис-
лительного стресса растительного организма – содержа-
ние каталазы и малонового диальдегида (МДА), концен-
трации которых изменяются пропорционально интен-
сивности накопления продуктов перекисного окисления 
липидов (ПОЛ), активных форм кислорода (АФК).

Содержание МДА в биомассе проростков свидетель-
ствует о степени поражения мембранных липидов в ре-
зультате их перекисного окисления активными формами 
кислорода. Уровень его содержания в эксперименте уве-
личивался пропорционально повышению степени воз-
действия стресса. Минимальный показатель отмечен 
в контроле, максимальный, соответственно, при внесе-
нии наибольшей концентрации сахарозы в варианте 4. 
Отсутствие полива (без осмотического стресса) уже вы-
зывает увеличение концентрации МДА в 2,5 раза по срав-
нению с контролем (табл. 1). 

Введение растворов-осмотиков различной концен-
трации позволило проследить скорость накопления про-
дуктов перекисного окисления липидов в условиях от-

сутствия полива и нарастающего дефицита воды. Кон-
центрации раствора сахарозы 4,4% и 10,6% провоциру-
ют увеличение содержания МДА, превышающее значе-
ние данного показателя в отсутствии полива в полтора 
и 2,3 раза соответственно (см. табл. 1).

Стресс от засухи влияет и на активность фермента-
тивных антиоксидантов. Каталаза, как маркерный анти-
оксидантный фермент, обеспечивает снижение токсиче-
ского эффекта АФК, способствуя стабилизации метабо-
лических процессов растительного организма. Ввиду на-
растания концентрации продуктов перекисного окисле-
ния липидов в клетках подсолнечника под действием 
осмотического стресса происходит пропорциональное 
увеличение синтеза каталазы. Соответственно, актив-
ность каталазы минимальна у контрольных образцов, 
а в экспериментальных вариантах происходит заметное 
ее увеличение. Высокая изменчивость концентраций 
фермента по пробам позволяет предположить запуск ме-
ханизмов адаптации к действию стресс-фактора. Макси-
мальное содержание фермента отмечено в варианте 3 
с осмотическим давлением в 5 атм, в 4 раза превышаю-
щее показатели контрольных образцов. Однако при уве-
личении осмотического давления до 8 атм наблюдается 
резкое снижение концентрации каталазы – в 2 раза по 
сравнению с предыдущим вариантом опыта. При этом 
вариативность концентраций по пробам становится ми-
нимальной. Ингибирование образования каталазы при 
максимальном осмотическом стрессе в опыте указывает 
на нарушение защитной системы проростков, то есть до-
стижение порогового значения засухоустойчивости (см. 
табл. 1). 

Таким образом очевидно, что на фоне нарастания 
напряжения от засухи (подтверждается быстрым нарас-
танием концентрации МДА) происходит достоверное 
снижение всхожести (r = 0,83 при р ˂ 0,05). При этом ак-
тивируется антиоксидантная защита за счет усиливаю-
щегося синтеза высокомолекулярного фермента – ката-
лазы, концентрация которой нарастает пропорциональ-
но накоплению ПОЛ.

Моделируемый стресс также повлиял на фотосинтез 
проростков подсолнечника, на что указывает значитель-
ное снижение содержания хлорофилла. Фотосинтез счи-
тается важным метаболическим процессом, на который, 
как известно, влияют различные стрессы, включая засу-
ху. При значительном снижении содержания хлорофилла 
при практически полном отсутствии фитодоступности 
воды общий процесс фотосинтеза существенно затруд-
нен, что приводит к снижению биомассы и угнетению 
роста (Gagarinsky et al., 2014). Результаты анализа изме-
нения содержания фотосинтетических пигментов пред-
ставлены на диаграмме (рис. 2). 

Таблица 1. Концентрация маркерных показателей стресса в биомассе подсолнечника

Table 1. Concentration of stress markers in sunflower biomass

Опыт 
Каталаза МДА 

Среднее, ед. Сv, % Среднее, ммоль/г Сv, %

Контроль 15,08 ± 2,0 23,4 0,0021 ± 0,0005 54,0

Вариант 1 27,8 ± 4,6 28,7 0,0055 ± 0,001 20,3

Вариант 2 38,95 ± 8,1 36,2 0,008 ± 0,003 56,3

Вариант 3 60,38 ± 5,0 14,2 0,79 ± 0,02 3,5

Вариант 4 31,41 ± 0,8 4,6 1,78 ± 0,5 51,7
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Увеличение осмотического стресса позволило смоде-
лировать условия усиления водного дефицита на фоне 
отсутствия полива. При этом мы наблюдали постепенное 
снижение концентрации всех фотосинтетических пиг-
ментов при нарастании стресса (см. рис. 2).

Однако в варианте опыта 4, под действием осмотиче-
ского стресса в 8 атм, раствор-осмотик оказал стимули-
рующее действие на синтез фотосинтетических пигмен-
тов, среди которых в большей степени регистрировали 
увеличение концентрации Хл b. Связано это, вероятнее 
всего, со вспомогательной функцией данного пигмента. 
Повышенный синтез Хл b указывает на усиление свето-
поглощения коротковолнового спектра, слабо улавлива-
емого Хл а, и, таким образом, на увеличение фотосинте-
тической активности при нарастании условий засухи.

Особый интерес представляет анализ соотношения 
хлорофилла а и b, так как снижение его значения свиде-
тельствует о нарушении фотосинтетического процесса 
под воздействием абиотического фактора. Несмотря на 
то что в последнем варианте, при наибольшей степени 
стресса, каждый из показателей индивидуально увели-
чивается, их соотношение при этом пропорционально 
снижается по вариантам опыта в последовательности: 
Контроль (0,618 ± 0,04) ˃ Вариант 1 (0,526 ± 0,03) ˃ Вари-
ант 2 (0,523 ± 0,01) ˃ Вариант 3 (0,491 ± 0,02) ˃ Вариант 4 
(0,465 ± 0,02).

Каротиноиды – группа вспомогательных раститель-
ных пигментов, которые в дополнение к хлорофиллам а 

и b защищают фотосистемы от процессов окисления. 
В 1-м и 2-м вариантах опыта отмечено снижение концен-
трации каротиноидов по сравнению с образцами, не ис-
пытывающими воздействия засухи, с минимумом в вари-
анте опыта с концентрацией раствора сахарозы 4,4%. 
В варианте опыта с раствором сахарозы 7,4% наблюда
ется увеличение их содержания, а в концентрации 10,4% 
оно возвращается к значению контроля (см. рис. 2).

Используя t-тест Стьюдента, проанализировали от-
личия исследуемых параметров от усредненных показа-
телей контроля. Достоверно установлено различие в по-
казателях соотношения пигментов а/b (по вариантам: 
р1 = 0,002, р2 = 0,04, р3 = 0,0004, р4 = 0,006). Все пигменты 
в отдельности наиболее отличны от контроля в вариан-
те 3 (Хл а – р = 0,0004, Хл b – р = 0,04, Кар – р = 0,02).

Максимальны различия активности каталазы в вари-
антах 3 и 4 (р3 = 0,01, р4 = 0,003). МДА статистически зна-
чимо отличается от контроля во всех опытных вариантах 
(р1 = 0,00001, р2 = 0,0001, р3 = 0,02, р4 = 0,04).

Проведя анализ взаимозависимости маркеров стрес-
са с содержанием фотосинтетических пигментов у опыт-
ных образцов, произрастающих в условиях дефицита 
увлажнения, выявили прямо пропорциональную зависи-
мость между концентрацией хлорофилла а и b (r = 0,9) 
и обратно пропорциональную – между хлорофиллом а 
и b и каталазой (r = –0,6, r = –0,7), что доказывает отрица-
тельное влияние анализируемого стресса на пигмент-
ную систему (табл. 2).

Таблица 2. Корреляционная матрица для анализируемых параметров объектов исследования 
(проростков подсолнечника) по Пирсону (при р ≤ 0,05)

Table 2. Correlation matrix for the analyzed parameters of the research objects (sunflower seedlings) 
according to Pearson (at p ≤ 0.05)

Рис. 2. Содержание пигментов в исследуемых образцах проростков подсолнечника по вариантам опыта

Fig. 2. The content of pigments in the studied samples of sunflower seedlings according to the experiment options

Параметры Хлорофилл а Хлорофилл b Каротиноиды Каталаза МДА

Хлорофилл а 1

Хлорофилл b 0,932 1

Каротиноиды 0,004 0,071 1

Каталаза –0,649 –0,705 –0, 015 1

МДА –0,304 0,002 0,086 –0,05 1
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Заключение

Результаты модельного эксперимента по оценке 
влияния засухи на содержание пигментов в листовых 
пластинках подсолнечника и уровня маркерных показа-
телей стресса – каталазы и МДА – показали следующее.

1. Моделирование условий засухи с использованием 
раствора-осмотика оказывает негативное воздействие 
на проростки подсолнечника. Выявлена линейная связь 
между степенью окислительного повреждения клеток 
фитомассы подсолнечника и действием стресс-фактора – 
дефицита увлажнения. 

2. У образцов импактных групп по вариантам опыта 
степень ПОЛ многократно превышает значения кон
трольных, что подтверждается быстрым нарастанием 
концентрации МДА в ответ на усиливающийся дефицит 
воды. В ответ на это происходит активация синтеза и на-
растание концентрации высокомолекулярного соедине-
ния антиоксидантной системы – каталазы. Однако высо-
кое осмотическое давление (8 атм) оказывается крити-
ческим для защитной системы проростков, угнетающим 
активность каталазы на фоне продолжающегося усилен-
ного накопления ПОЛ.

3. Увеличение концентрации ПОЛ, образовавшихся 
в ответ на действие стресса, также является медиатором 
процесса активации жирорастворимых антиоксидан-
тов – каротиноидов. Однако при отсутствии полива и под 
действием осмотического давления раствора сахарозы 
в 3 атм отмечена тенденция снижения их концентрации 
по сравнению с контролем в связи с депрессией фотосин-
тетической активности под действием стресс-фактора, 
вследствие чего происходит активное образование и на-
копление АФК. При достижении критического для про-
ростков подсолнечника накопления свободных радика-
лов кислорода на фоне еще большего усиления дефицита 
увлажнения активность каротиноидов резко нарастает.

4. Стресс от недостатка увлажнения нарушает меха-
низм фотосинтетической системы проростков, вызывая 
снижение содержания фотосинтетических пигментов – 
хлорофилла а и при минимальном воздействии осмоти-
ческого стресса – хлорофилла b. При увеличении концен-
трации раствора-осмотика до 8 атм в клетках проростков 
запускается активный синтез хлорофилла b для более 
эффективного использования энергии света и стабили-
зации фотосинтетической активности подвергающихся 
все усиливающемуся действию засухи проростков. Соот-
ветственно, за счет резкого увеличения концентрации 
сигнальных молекул хлорофилла b отмечается значи-
тельный рост концентрации основного фотосинтетиче-
ского пигмента – хлорофилла а.

5. Установлено, что каталаза является основным 
компонентом антиоксидантной защиты у проростков 
подсолнечника. За счет активации ее синтеза происходит 
снижение концентраций хлорофилла а и b, что является 
свидетельством активации механизмов фотосинтетиче-
ской активности проростков, а также их антиоксидант-
ного статуса. Каротиноиды, как защитные элементы, 
оказываются менее значимыми в процессе поддержания 
антиоксидантной защиты проростков подсолнечника 
в условиях стресса от засухи.
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