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Получены данные об энергетическом статусе и активности про-/антиоксидантного метаболизма в
процессе фотоморфогенеза верхушки корневища тысячелистника обыкновенного Achillea millefoli-
um L. На фотофобном этапе развития этиолированные верхушки корневищ характеризовались по-
вышенной интенсивностью дыхания и скоростью запасания энергии: доля энергетически эффек-
тивного цитохромного дыхания составляла 60%, вклад альтернативного пути (АП) не превышал
25% общего дыхания. Этиолированные верхушки накапливали значительные количества проокси-
дантов и характеризовались относительно высокой активностью гваяколпероксидазы и суперок-
сиддисмутазы, что может быть связано с вовлечением компонентов про-/антиоксидантного мета-
болизма в регуляцию процессов роста и дифференцировки клеток и тканей в конусе нарастания во
время подземного роста. На фотофильном этапе в верхушке зеленеющего сармента выявлено значи-
тельное снижение скорости запасания энергии, повышение способности энергетически низкоэф-
фективного АП, доля которого составляла 50% общей дыхательной активности. При фотоморфогене-
тическом переходе в верхушках зеленеющих сарментов показано усиление про-/антиоксидантного
метаболизма: концентрация продуктов, реагирующих с тиобарбитуровой кислотой (ТБК-РП) и H2O2,
возрастала на 25−30%, уровень активности антиоксидантных ферментов повышался на 24−86%. Фо-
томорфогенетический переход не приводил к возникновению новых изоформ антиоксидантных
ферментов, однако выявлены изменения их активности в зависимости от фазы развития побега.
В молодых листьях сарментов повышалась активность медь/цинк-содержащей изоформы супер-
оксиддисмутазы (Cu/Zn-SOD-2), локализованной в хлоропластах. В листьях отмечали снижение
содержания прооксидантов и усиление способности цитохромного пути дыхания, что отражает
успешную адаптацию подземных побегов A. millefolium к росту на свету.
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тофобная фаза, цитохромное дыхание, альтернативное дыхание, прооксиданты, антиоксиданты
DOI: 10.31857/S0015330322060203

Корневища многолетних трав способны расти
продолжительное время в горизонтальном положе-
нии под поверхностью почвы, не проявляя фото-
или гравитропических реакций. Конус нарастания
подземных побегов длиннокорневищных травя-
нистых многолетников периодически формирует
почки, которые затем переходят в надземный по-
бег − сармент. Апикальная часть сармента в про-
цессе подземного горизонтального роста диффе-
ренцируется, образуя зачатки ассимилирующих
листьев [1, 2]. Мы называем этот процесс фото-

морфогенетическим переходом, когда верхушка
делает ростовой изгиб и переходит от подземного
(диатропного) роста к ортотропному (надземному)
развитию. Фотоморфогенетический переход − это
совокупность процессов роста и развития клеток
и тканей при переходе верхушки подземного по-
бега от фотофобного к фотофильному развитию.
Во время фотофобного (подземного) роста осу-
ществляется ветвление корневища и формирова-
ние подземных меристем. В период перехода к
ортотропному росту (фотофильный этап) вер-
хушка формирует надземные побеги, выполняя
функцию ассимиляции.

Ранее нами были исследованы ультраструк-
турные изменения пластид и содержание фото-
синтетических пигментов в процессе фотомор-

Сокращения: ЦП − цитохромное дыхание; АП − альтерна-
тивное дыхание; ПОЛ − перекисное окисление липидов;
ТБК-РП − продукты, реагирующие с тиобарбитуровой
кислотой; SOD − супероксиддисмутаза; GPX − гваяколпе-
роксидаза; CAT − каталаза.
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фогенеза верхушки подземного побега у растений
Achillea millefolium [3]. В этиолированных верхуш-
ках обнаружены слаборазвитая мембранная систе-
ма пластид с одиночными тилакоидами и присут-
ствие зеленых и желтых пигментов. В зеленеющих
верхушках подземного побега выявлено формиро-
вание гранальной системы хлоропластов и накоп-
ление фотосинтетических пигментов, в том числе
лютеина и виолоксантина, участвующих в защите
слаборазвитой мембранной системы хлоропла-
стов от фотоокисления.

В настоящее время довольно полно изучены
механизмы формирования фотосинтетического
аппарата, регуляция митохондриального дыха-
ния и функционирование систем антиоксидант-
ной защиты в процессе деэтиоляции у пророст-
ков растений [4–7]. Исследований по изучению
энергетического статуса и состояния про-/анти-
оксидантного метаболизма при переходе от фото-
фобного к фотофильному этапу развития верху-
шечной почки корневища многолетних трав мы
не обнаружили. В отличие от тканей проростков,
фотофобный этап развития корневища связан с
формированием подземных диаспор, размножени-
ем и расселением многолетних растений в процессе
подземного роста. На этом этапе подземные побеги
характеризуются активным формированием новых
меристематических зон, интенсивным дыханием,
повышенной активностью фитогормонов ИУК,
цитокининов и АБК [8].

Роль энергетического баланса растения, вклад
альтернативного пути дыхания (АП) при адапта-
ции растения к различным факторам внешней и
внутренней природы обсуждались в классических
работах О.А. Семихатовой [9] и исследованиях
современных авторов [7, 10, 11]. Однако сведений
о соотношении дыхательных путей, функциони-
ровании АП в почках корневищ многолетних
трав мы не обнаружили.

Мы предположили, что физиолого-биохими-
ческие изменения в тканях верхушки корневища
при переходе от фотофобного к фотофильному
этапу развития модулируют морфогенетические
(рост и дифференцировка клеток и тканей) и энер-
гопластические (скорость дыхания, тепловыделе-
ние, запасание энергии и соотношение дыхатель-
ных путей) процессы в конусе нарастания подзем-
ного побега. Компоненты про-/антиоксидантного
метаболизма могут действовать как сигнальные
молекулы, запуская адаптивные реакции на раз-
ных этапах мофогенеза подземного побега корне-
вищного многолетника.

Цель работы − изучение дыхания, запасания
энергии и характеристика про-/антиоксидантного
метаболизма в верхушке подземных побегов Ach-
illea millefolium L. в процессе фотоморфогенеза
верхушечной почки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект исследования и условия выращивания
растений. В качестве модельного растения ис-
пользовали тысячелистник обыкновенный (Ach-
illea millefolium L.) – многолетний летнезеленый
травянистый тонко-длиннокорневищный сим-
подиально нарастающий поликарпик с удлинен-
ным прямостоячим побегом [12]. Растение фор-
мирует два типа подземных побегов − корневища
и сарменты. Сарменты отличаются от корневищ
наличием в апикальной части листовых примор-
диев [1]. В фазу цветения растение образует до
30 подземных побегов, из которых 25% составля-
ют сарменты [8].

Растения выращивали из корневищ в вегета-
ционном опыте, в условиях открытого грунта при
площади питания 0.4 × 0.7 м2. Почва участка ти-
пичная подзолистая, сформированная на по-
кровных суглинках, средней степени окультурен-
ности. В июле, в полдень, при безоблачном небе
освещенность могла превышать 500 Вт/м2 ФАР,
при низкой плотной облачности – уменьшалась
более чем в 10 раз. В зоне расположения основной
массы корневищ A. millefolium (на глубине 5−7 см)
освещенность составляла 1−2 Вт/м2. Температура
почвы на глубине залегания корневищ в июле и
августе была в среднем 20 и 15°С, соответственно.
Освещенность и температуру воздуха измеряли с
помощью регистрирующего устройства LI-1400
(“LI-COR”, США) с набором метеорологических
датчиков.

Опыты закладывали летом в 2017−2019 гг. Для
изучения физиологических и биохимических по-
казателей растительные образцы отбирали на
второй год после посадки корневищами в период
генеративного развития (июль−август).

Верхушки подземных побегов (0.3−1 см) ис-
следовали на разных этапах органогенеза апи-
кальной почки: на фотофобном − этиолирован-
ные верхушки корневищ, на фотофильном − зе-
ленеющие верхушки сарментов и молодые листья
сарментов.

Калореспирометрические показатели. Скорость
метаболического тепловыделения побегов изме-
ряли методом прямого калориметрирования при
20°С. В каждую ячейку помещали по 2−3 верхушки
корневищ с 3−5 растений (сырая масса 150−200 мг).
Интенсивность дыхания определяли по теплово-
му эффекту реакции выделяемого объектом CO2 с
0.4 М раствором NaOH [13]. Измерения тепловы-
деления и дыхания проводили на микрокалори-
метре Биотест-2 (Институт биологического при-
боростроения РАН, г. Пущино, Россия).

Скорость тепловыделения (q) и дыхания ( )
рассчитывали по формулам (1) и (2), соответ-
ственно:

2COR
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(1)

(2)

где 0.022 – калибровочный коэффициент прибора,
мкВт; 108.5 – тепловой эффект реакции 1 моля
СО2 с 0.4 М раствором NaOH, мкВт/нмоль; Q1 –
значение теплового потока от рабочего контейне-
ра без объекта до начала измерения; Q5 – значе-
ние теплового потока от рабочего контейнера без
объекта в конце измерения; q2 – тепловой поток
от контейнера с объектом; q3 – cуммарный тепло-
вой поток от объекта и реакции выделяемого объ-
ектом СО2 с 0.4 М раствором NаОН; q4 – тепло-
вой поток от контейнера с объектом после удале-
ния емкости со щелочью.

Полученные значения q и  относили к су-
хой массе исследуемого объекта и выражали в
мкВт/мг и нмоль/(мг с), соответственно. На осно-
вании термодинамической модели рассчитывали
скорость запасания энергии на рост (ΔHBRSG), со-
гласно [13]:

(3)

где ∆HBRSG – скорость роста в эквивалентах запа-
сенной энергии (мкВт/мг сухой массы);  –
дыхание (нмоль/мг сухой массы с); q –тепловы-
деление (мкВт/мг сухой массы); 455 – константа,
изменения энтальпии окисляемых органических
соединений в расчете на моль потребленного в
дыхании кислорода (мкВт/нмоль).

Скорость дыхания и дыхательных путей. Ско-
рость дыхания верхушек корневищ определяли
по поглощению О2 при 20°С полярографически
на Oxytherm system (“Hansatech Inst.”, Велико-
британия). Для измерения острым лезвием срезали
верхушки подземных побегов длинной 3–5 мм. Вы-
сечки верхушек свежесобранных подземных по-
бегов массой 15–20 мг помещали в реакционный
сосуд, содержащий буферный раствор HEPES
(“Компания Хеликон”, Россия) (50 mM, pH 7.2).
В процессе измерения образцы находились при
постоянном перемешивании. Интенсивность по-
глощения О2 отдельными дыхательными путями
определяли с добавлением специфических ингиби-
торов. Оптимальные концентрации ингибиторов
дыхательных путей были подобраны в предвари-
тельных экспериментах с применением метода пря-
мого титрования с повышением концентрации
ингибиторов до насыщения поглощения О2 тка-
нями высечек верхушек корневищ [10]. В каче-
стве ингибитора альтернативной оксидазы (АОХ)
использовали 8 мМ раствор салицилгидроксамо-
вой кислоты (СГК) (“Lancaster”, Англия). Актив-
ность цитохромоксидазы подавляли 2 мМ раство-
ром KCN (“Sigma”, США). Скорость поглощения
кислорода выражали как сумму отдельных ком-

2 4 1 5([( ) 2] [( ) 2])0. 22 ,0q q q Q Q= +−+

2CO 30.02[( ) ] 108.52 ,R q q= −

2COR

2B SG СО455 ,H R R qΔ = −

2COR

понент для расчета способностей отдельных пу-
тей дыхания:

(4)

где Vt – общее дыхание; Valt – способность альтер-
нативного пути дыхания, подавляемая ингибито-
ром альтернативной оксидазы СГК, Vcyt – способ-
ность цианидчувствительного (цитохромного) пути
дыхания (ЦП); Vres – остаточное дыхание, реги-
стрируемое в присутствии ингибиторов альтерна-
тивного и цитохромного дыхательных путей.

Интенсивность общего дыхания определяли
по скорости поглощения О2 тканями без добавле-
ния ингибиторов. Способность альтернативного
дыхательного пути определяли как дыхание, чув-
ствительное к СГК после вычитания остаточного
дыхания. Способность цитохромного дыхания
определяли как дыхание, чувствительное к KCN в
присутствии СГК после вычитания остаточного
дыхания. Остаточное дыхание измеряли по ско-
рости поглощения О2, после добавления СГК и
KCN. Ингибиторы дыхательных путей к пробе
добавляли последовательно после измерения ин-
тенсивности общего поглощения О2. Определения
проводили в 9–12-кратной биологической по-
вторности.

Измерение показателей про-/антиоксидантного
статуса верхушек корневищ. Уровень перекисного
окисления липидов (ПОЛ) оценивали по накоп-
лению в тканях корневищ продуктов, реагирую-
щих с тиобарбитуровой кислотой (ТБК-РП) [14].
Концентрацию ТБК-РП рассчитывали с исполь-
зованием коэффициента молярной экстинкции
ε = 156 мМ–1 см–1 после вычитания неспецифиче-
ского поглощения при 600 нм и выражали в
нмоль ТБК-РП/г сухой массы.

Содержание пероксида водорода (Н2О2) опре-
деляли с использованием ксиленолового оранже-
вого (“Fisher Chemical”, Великобритания) [15] по
графику градуировочной зависимости. Проверку
на специфичность проводили по ингибированию
образования Н2О2 при добавлении каталазы (ак-
тивность 500 ед/мг белка, “Sigma”, США).

Активность супероксиддисмутазы (SOD) опре-
деляли по ее способности подавлять фотохими-
ческое восстановление нитросинего тетразолия
(“DDL”, США) [16]. Активность пероксидаз
III класса (далее гваяколпероксидаза – GPX)
определяли по методу, основанному на реакции
окисления гваякола (“Sigma”, США) до окра-
шенного соединения тетрагваякола и рассчиты-
вали, используя коэффициент экстинкции тет-
рагваякола ε = 26.6 мМ–1 см–1 [17]. Активность
каталазы (CAT) измеряли по количеству разло-
жившегося Н2О2 (“Sigma”, США) за единицу вре-
мени [18] и рассчитывали, используя коэффици-
ент экстинкции Н2О2 ε = 0.036 мМ–1 см–1. Содер-

t alt cyt res,V V V V= + +
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жание растворимого белка анализировали по
методу Бредфорда [19], используя в качестве
стандарта бычий сывороточный альбумин (“Sig-
ma”, США). Процедуры выделения белка прово-
дили при температуре 4°С.

Электрофоретическое разделение антиокси-
дантных ферментов. Для определения изофер-
ментного состава SOD, GPX и САТ применяли
метод нативного электрофореза в полиакрила-
мидном геле (12.5% для SOD, 10% для GPX и
САТ). Нативный форез проводили при темпера-

туре 4°С и при стабильном токе 180 В [20] без до-
бавления SDS (додецилсульфат натрия). В кар-
ман геля вносили от 10 до 20 мкг белка.

Визуализацию изоформ SOD проводили по
методу [16]. Для идентификации изоформ SOD
использовали ингибиторный анализ [20]. Для
каждого ингибиторного анализа получали новый
гель с разделенными белками. Для ингибирова-
ния Cu/Zn-SOD и Fe-SOD в окрашивающий бу-
фер добавляли 5 мМ Н2О2. Селективное ингиби-
рование Cu/Zn-SOD происходило при инкуба-
ции гелей в буфере, содержащем 3 мМ KCN.

Визуализацию изоформ GPX проводили по
методу [21]. Для этого гели инкубировали в Na-
ацетатном буфере (рН 5.5), содержащем 20 мМ
гваякола и 0.05% (об./об.) Н2О2. Активность изо-
форм CAT определяли с использованием метода
[22]. Гели помещали в 4 мМ раствор Н2О2 на 10 мин,
дважды промывали дистиллированной водой и
инкубировали 5 мин в 1% (мас./об.) растворе FeCl3
(“Fisher Chemical”, Великобритания) и 1% (мас./об.)
K3[Fe(CN)6] (“Лабтех”, Россия).

Все биохимические анализы проводили в 2–
3-кратной аналитической повторности на 3–
4 независимых образцах.

Статистическая обработка данных. Статисти-
ческую обработку данных осуществляли с ис-
пользованием программы Statistica 10 (“StatSoft
Inc.”, США). Значимость различий между сред-
ними величинами измеряемых показателей оце-
нивали с применением однофакторного диспер-
сионного анализа ANOVA (критерий Дункана).
Нормальность распределения данных оценивали
с помощью критерия Шапиро-Уилкса. Расчеты
осуществляли при заданном уровне значимости
P ≤ 0.05. В таблицах и на рисунках приведены
средние арифметические значения со стандарт-
ной ошибкой.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Калориметрические показатели
и энергетический статус верхушек корневищ

Калориметрические определения показали,
что энергетический статус верхушек подземных
побегов Achillea millefolium зависел от фазы мор-
фогенеза верхушечной почки. На фотофобном
этапе развития этиолированные верхушки корне-
вищ характеризовались повышенной скоростью
тепловыделения и дыхания. Величина q этиоли-
рованных верхушек составляла около 25 мкВт/мг
сухой массы и имела тенденцию к снижению в
период зеленения верхушек и формирования моло-
дых листьев сарментов (рис. 1а). Скорость выделе-
ния СО2 на фотофобном этапе развития почки так-
же была повышенной в сравнении с фотофильным

Рис. 1. Интенсивность метаболического тепловыделе-
ния (а), дыхания (б) и скорость запасания энергии (в)
в верхушках подземных побегов Achillea millefolium на
разных этапах морфогенеза. Разные буквенные симво-
лы над столбцами обозначают статистическую значи-
мость различий между показателями на разных стади-
ях развития верхушек корневищ (ANOVA, критерий
Дункана, n = 10, P ≤ 0.05).
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периодом, когда формируются ассимилирующие
листья (рис. 1б).

Расчеты показали, что этиолированные вер-
хушки корневищ запасали значительное количе-
ство энергии – около 20 мкВт/мг сухой массы
(рис. 1в). С переходом от фотофобного к фото-
фильному этапу морфогенеза в зеленеющей вер-
хушке сармента (зачатки листьев) отмечено сни-
жение в три раза скорости запасания энергии по
сравнению с этиолированными верхушками кор-
невищ.

Дыхание и способность дыхательных
путей в корневищах и сарментах

В тканях верхушек этиолированных корневищ
скорость поглощения О2 была максимальной и
составляла около 7000 нмоль О2/(г сухой массы мин)
(табл. 1). В зеленеющих верхушках сарментов
отмечали тенденцию к снижению скорости об-
щего дыхания, а интенсивность дыхания форми-
рующихся листьев сарментов была в среднем на
20% ниже по сравнению с этиолированными
верхушками.

В дыхании этиолированных верхушек способ-
ность энергетически эффективного цитохромного
пути (Vcyt) была почти в три раза выше по сравнению
со способностью дыхания по альтернативному пути
(Valt). Вклад ЦП в общее поглощение О2 корневи-
щами на фотофобном этапе развития составлял бо-
лее 60%, доля АП не превышала 25% общего ды-
хания (рис. 2).

При переходе к фотофильному этапу развития
на фоне сохранения высокой интенсивности ды-
хания верхушек сарментов выявлены значимые
изменения способности и соотношения дыха-
тельных путей (табл. 1, рис. 2). В зеленеющих вер-
хушках сарментов отмечали почти двукратное
усиление способности энергетически мало эф-
фективного Valt и снижение способности основ-
ного Vcyt по сравнению с этиолированными кор-
невищами. В результате, способность Valt в тканях
зеленеющих верхушек была в 1.5 раза выше дыха-
ния по основному дыхательному пути. При этом
вовлечение АП в общее дыхание зеленеющих

верхушек увеличилось до 50%, тогда как вклад
ЦП снизился в среднем до 30%. В молодых ли-
стьях сарментов способность Vcyt повышалась в
среднем на 40% по сравнению с зеленеющими
верхушками. Способность Valt снижалась, и соот-
ношение дыхательных путей восстанавливалось
до значений, отмеченных в этиолированных вер-
хушках корневищ.

Независимо от фазы развития верхушки под-
земного побега на долю остаточного дыхания
(Vres) приходилось в среднем 14–16% общего по-
глощения О2.

Про-/антиоксидантный статус
корневищ и сарментов

На фотофобном этапе развития этиолированные
ткани верхушек корневищ содержали наименьшее
количество Н2О2, ТБК-РП и характеризовались от-
носительно низкой активностью антиоксидантных

Таблица 1. Интенсивность общего дыхания (Vt), способность цитохромного (Vcyt), альтернативного (Valt) дыха-
тельных путей и остаточного дыхания (Vres) в верхушках подземных побегов Achillea millefolium на разных этапах
морфогенеза, нмоль О2/(г сухой массы мин)

Примечание. Разные буквенные символы обозначают статистическую значимость различий изменения показателей в зави-
симости от этапа развития верхушек подземных побегов (ANOVA, критерий Дункана, Р ≤ 0.05).

Этап морфогенеза Vt Vcyt Valt Vres

Верхушки корневищ 7217 ± 232b 4381 ± 219c 1797 ± 143a 1039 ± 74a

Верхушки зеленеющих сарментов 6344 ± 142ab 2112 ± 88a 3191 ± 91b 1040 ± 91a

Молодые листья сарментов 5558 ± 442a 2957 ± 306b 1719 ± 163a 883 ± 67a

Рис. 2. Относительный вклад цитохромного (1), аль-
тернативного (2) и остаточного (3) дыхания в общее
поглощение О2 верхушек подземных побегов Achillea
millefolium на разных этапах морфогенеза. Разные
буквенные символы на столбцах обозначают стати-
стическую значимость различий между показателями
на разных стадиях развития верхушек корневищ
(ANOVA, критерий Дункана, n = 9−12, P ≤ 0.05).
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МАСЛОВА и др.

ферментов (табл. 2). В ходе морфогенетических
преобразований в конусе нарастания корневища,
при переходе от фотофобного к фотофильному
этапу развития, отмечено усиление процессов пе-
рекисного окисления липидов и накопления пе-
роксида водорода (табл. 2). Концентрация ТБК-РП
и Н2О2 возрастала в 1.3 и 2.5 раза соответственно.
Повышению содержания прооксидантов в вер-
хушках зеленеющих сарментов соответствовало
усиление активности антиоксидантных ферментов.
Уровень активности SOD, CAT и GPX увеличи-
вался в среднем на 38, 87 и 24% соответственно. В
процессе формирования молодых листьев сар-
ментов содержание прооксидантов и активность
SOD и GPX снижались до значений, отмеченных
для этиолированных верхушек корневищ, а ак-
тивность САТ продолжала повышаться.

На основе изоферментного анализа антиокси-
дантных ферментов нами идентифицированы
три изоформы SOD, одна изоформа GPX и одна

изоформа САТ в этиолированных верхушках кор-
невищ и в процессе их перехода на фотофильный
этап развития (рис. 3). Ингибиторный анализ изо-
форм SOD выявил наличие одной Mn-SOD и двух
Cu/Zn-SOD (рис. 3а). Следует отметить, что наибо-
лее активной изоформой SOD в верхушках подзем-
ных побегов была цитозольная Cu/Zn-SOD-1
(рис. 4). Активность Cu/Zn-SOD-2 была наи-
большей в молодых листьях сарментов. В целом,
изменение относительной активности разных
изоформ антиоксидантных ферментов на разных
этапах развития корневищ соответствовало их
общей активности.

ОБСУЖДЕНИЕ
Рост и ветвление корневищ, формирование

новых меристематических зон происходит во вто-
рой половине вегетации после прекращения роста
надземных побегов. Корневища Achillea millefolium
на этой стадии развития характеризовались срав-

Таблица 2. Активность антиоксидантных ферментов, содержание ТБК-РП и пероксида водорода в верхушках
подземных побегов Achillea millefolium на разных этапах морфогенеза

Примечание. Активность супероксиддисмутазы (SOD), гваяколпероксидазы (GPX), каталазы (CAT), содержание МДА
(ТБК-РП) и H2O2 представлены как средние значения ± стандартная ошибка. Разные буквенные символы обозначают ста-
тистическую значимость различий изменения показателей в зависимости от этапа развития верхушек подземных побегов
(ANOVA, критерий Дункана, Р ≤ 0.05).

Этап морфогенеза
ТБК-РП,

нмоль/г сухой 
массы

Н2О2,
мкМ/г сухой 

массы

SOD
Ед/мг белка

GPX, мкМ 
гваякола/мг 
белка мин

CAT, мкМ 
Н2О2/мг белка 

мин

Верхушки корневищ 205.2 ± 8.5a 34.3 ± 3.8a 26.6 ± 1.3a 160.0 ± 1.5a 5.3 ± 0.1a

Верхушки зеленеющих сарментов 268.9 ± 18.8b 84.0 ± 2.6c 36.1 ± 0.3b 299.4 ± 6.2b 6.6 ± 0.2b

Молодые листья сарментов 217.8 ± 8.1a 54.2 ± 4.8b 28.3 ± 0.2a 207.1 ± 32.9a 8.4 ± 0.1c

Рис. 3. Электрофореграммы изоформ супероксиддисмутазы (а), гваяколпероксидазы (б) и каталазы (в) в верхушках
подземных побегов Achillea millefolium на разных этапах морфогенеза: 1 – верхушки корневищ, 2 – верхушки зеленею-
щих сарментов, 3 – молодые листья сарментов.
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нительно высокой интенсивностью дыхания,
значительным содержанием неструктурных угле-
водов и повышенной активностью фитогормонов
ИУК, цитокининов и АБК [8]. В этот период 25%
корневищ осуществляют переход от фотофобно-
го к фотофильному этапу развития верхушечной
почки, формируя надземные ассимилирующие
побеги.

Выделение тепла клетками является инте-
гральным показателем активности метаболизма.
Калориметрические определения показали, что
теплопродукция этиолированных верхушек кор-
невищ A. millefolium была сравнительно высокой и
составляла около 25 мкВт/мг сухой массы (рис. 1).
Сведения о теплопродукции почек корневищ в
литературе единичны. Ранее нами было показа-
но, что теплопродукция верхушек корневищ
A. millefolium возрастала с 5 до 25 мкВт/мг сухой
массы с увеличением температуры от 5 до 25°С
[8]. Величина этого показателя для верхушек кор-
невищ Mentha arvensis и Pyrola rotundifolia при
20°С составляла 13 и 2.5 мкВт/мг сухой массы, со-
ответственно [23].

В процессе зеленения верхушки подземного
побега отмечали тенденцию к снижению скорости
тепловыделения и выделения CO2, измеренного
калориметрически (рис. 1). Расчеты показали, что
скорость роста, отражающая количество запасен-
ной энергии в биомассе, была максимальной в
этиолированных верхушках корневища, значи-
тельно снижалась при фотоморфогенетическом
переходе и была низкой в молодых листьях сар-
ментов.

Сведений об интенсивности дыхания и соот-
ношении дыхательных путей в почках корневищ
многолетних трав мы не обнаружили. Нами пока-
зано, что на фотофобном этапе развития этиоли-
рованные верхушки корневищ A. millefolium харак-
теризовались сравнительно высокой скоростью
поглощения О2 (табл. 1). Дыхательная активность
этиолированных верхушек подземных корневищ
была в 1.5–2 раза выше по сравнению с пророст-
ками пшеницы [10] или почками черники при
выходе из состояния покоя [24]. Высокая ско-
рость поглощения О2 и трехкратное превышение
способности Vcyt, сопряженного с образованием
энергии, над способностью энергетически мало-
эффективного Valt указывают на запрос энергии
для роста, деления и дифференциации клеток и
тканей в верхушечных меристемах этиолирован-
ных корневищ в этот период развития. Показано,
что рост корневищ осуществлялся за счет увели-
чения числа и длины метамеров, что обеспечива-
ется значительной активностью гормонов роста в
тканях верхушечных и латеральных меристем в
это время [8].

В процессе фотоморфогенеза апикальной поч-
ки подземного побега A. millefolium, при переходе

от фотофобного к фотофильному этапу развития,
выявлено снижение метаболической активности
тканей. Верхушки сарментов на фотофильном
этапе характеризовались снижением скорости
дыхания и запасали в три раза меньше энергии по
сравнению с этилированными верхушками кор-
невищ (рис. 1). В верхушках зеленеющих сармен-
тов усиливалось вовлечение АП, доля которого в
общем дыхании составляла 50% (рис. 2). В этот
период в конусе нарастания формируется фото-
фильный гистологический комплекс – листовые
примордии, и осуществляется подготовка к пере-
ходу от гетеротрофного к автотрофному способу
питания. В тканях зеленеющей верхушки сармен-
тов формируются хлоропласты с развитой граналь-
ной системой, происходит накопление фотосинте-
тических пигментов [3], что говорит об активном
формировании компонентов фотосинтетического
аппарата при фотоморфогенетическом переходе.

Активация АП в зеленеющих верхушках сар-
ментов может свидетельствовать об участии аль-
тернативной оксидазы (AOX) в защите фотосин-
тетического аппарата (ФСА), когда собственные
защитные системы хлоропласта находятся в ста-
дии формирования. Известно, что при переходе
растений от роста в темноте к росту на свету в хло-
ропластах образуется избыток восстановитель-
ных эквивалентов, который может транспорти-
роваться и окисляться в ЭТЦ митохондрий [11,
25, 26]. Усиление интенсивности дыхания по АП
отмечали при переходе от роста в темноте к фор-
мированию на свету у семядольных листьев сои
[27] и первого листа пшеницы [10]. В первые часы

Рис. 4. Относительная активность разных изоформ
супероксиддисмутазы (SOD) в подземных побегах
Achillea millefolium в процессе фотоморфогенеза (1 –
Mn-SOD, 2 – Cu/Zn-SOD-1, 3 – Cu/Zn-SOD-2). Раз-
ные буквенные символы на столбцах обозначают ста-
тистическую значимость различий между показате-
лями на разных стадиях развития верхушек корневищ
(ANOVA, критерий Дункана, n = 4, P ≤ 0.05).

14000

b

b

b

a

a

a

a

a

a
1

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ая
 а

кт
ив

но
ст

ь 
из

оф
ор

м
су

пе
ро

кс
ид

ди
см

ут
аз

ы
, о

тн
. е

д.

Верхушки
корневищ

Зеленеющие
верхушки
сарментов

Молодые
листья

сарментов
Этап морфогенеза

10000

6000

2000

0

2

3



672

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 69  № 6  2022

МАСЛОВА и др.

деэтиоляции проростков риса и пшеницы пока-
зано усиление экспрессии генов, кодирующих
белок AOX [28, 29]. Активация дыхания по АП у
зеленеющих верхушек сарментов свидетельствует
в пользу современной гипотезы о прямой свето-
зависимой регуляции компонентов митохондри-
альной дыхательной сети растений через систему
фоторецепторов [11, 30, 31].

В ходе фотоморфогенетических преобразова-
ний в конусе нарастания корневища A. millefolium
выявлено усиление процессов перекисного окис-
ления липидов, увеличение содержания Н2О2 и
повышение активности антиоксидантных фер-
ментов (табл. 2). На этапе зеленения верхушки
подземного побега – сармента – формируется
фотосинтетический аппарат и устанавливается но-
вый уровень про-/антиоксидантного баланса. При
этом активация антиоксидантной системы пре-
пятствует развитию окислительного стресса при
фотоморфогенетическом переходе, что способ-
ствует поддержанию гомеостаза. Н2О2 считают
сигнальной молекулой, которая участвует в адап-
тации роста растений на свету [32] и играет важ-
ную роль в запуске экспрессии генов антиокси-
дантных ферментов для фотозищиты [33].

Следует отметить, что совместное усиление
активности антиоксидантных ферментов и спо-
собности АП в зеленеющих верхушках сарментов
свидетельствует в пользу полифункциональности
АОХ в растительной клетке и позволяет рассматри-
вать АП в качестве компонента антиоксидантной
системы растений [34]. Однонаправленный ха-
рактер экспрессии генов, кодирующих ферменты
антиоксидантной системы и белок AOX, ранее
был выявлен в эксперименте с деэтиоляцией про-
ростков пшеницы [7]. Полученные нами резуль-
таты указывают на универсальность некоторых
физиологических механизмов адаптации расте-
ний в период перехода от гетеротрофного к фото-
автотрофному типу питания как в условиях экс-
перимента, так и в природе.

В молодых листьях сарментов отмечали сни-
жение содержания ТБК-РП и Н2О2 (табл. 2), что
может быть обусловлено активацией антиокси-
дантных ферментов и собственных систем защиты
сформировавшегося ФСА. Усиление на этом фоне
способности ЦП и снижение АП отражает успеш-
ную адаптацию верхушки подземных побегов
A. millefolium к росту на свету (табл. 1, рис. 2).

Переход от фотофобного этапа развития к фо-
тофильному не приводил к появлению новых
изоформ антиоксидантных ферментов. По-види-
мому, основные ферменты антиоксидантной си-
стемы защиты присутствовали и участвовали в
регуляции содержания АФК уже на гетеротроф-
ном этапе развития верхушек корневищ. Мы не
обнаружили Fe-SOD в зеленеющих верхушках и
молодых листьях сарментов, хотя известно, что

данная изоформа локализована в хлоропластах
растительных клеток [35]. Наиболее активной
изоформой SOD в верхушках подземных побегов
на разных этапах развития была Cu/Zn-SOD-1
(рис. 3). В молодых листьях сарментов отмечено
повышение активности Cu/Zn-SOD-2. Это со-
гласуется с представлениями о локализации дан-
ных изоферментов в цитозоле и хлоропластах
растительной клетки [35]. Активность митохон-
дриальной изоформы Mn-SOD не изменялась в
ходе зеленения на фоне увеличения содержания
АФК. Вероятно, активации АП дыхания в процессе
фотоморфогенеза верхушки корневища было до-
статочно для контроля уровня образования АФК
в митохондриях. При изоферментном анализе
GPX и САТ идентифицировали по одной изофор-
ме исследуемых ферментов. В целом, общая ак-
тивность антиоксидантных ферментов совпадала
с активностью их изоформ.

Выявлено, что этиолированные верхушки кор-
невищ A. millefolium накапливали значительное ко-
личество Н2О2 и характеризовались относительно
высокой активностью GPX и SOD (табл. 2). Напри-
мер, в этиолированных проростках пшеницы ис-
следуемые показатели были существенно ниже
[7]. Это может быть связано с высокой функцио-
нальной активностью верхушек корневищ на фо-
тофобном этапе развития и вовлечением компо-
нентов про-/антиоксидантного метаболизма в
регуляцию процессов роста и дифференцировки
клеток и тканей в конусе нарастания во время
подземного роста и формирования вегетативных
меристем. Компоненты про-/антиоксидантного
метаболизма могут служить сигнальными моле-
кулами, модулируя процессы роста и развития
растений [36–39], и участвовать в регуляции ор-
ганогенеза, поддерживая баланс между клеточ-
ной пролиферацией и дифференцировкой в апи-
кальных меристемах [40].

Итак, нами получены оригинальные данные о
дыхании, запасании энергии и компонентах про-/
антиоксидантного метаболизма в верхушках кор-
невищ A. millefolium при фотоморфогенетическом
переходе. Выявлена высокая скорость запасания
энергии и поглощения О2, трехкратное превыше-
ние способности ЦП, сопряженного с образова-
нием энергии, над способностью энергетически
малоэффективного АП в тканях этиолированных
верхушек корневищ. Это обусловлено запросом
энергии для роста, деления и дифференциации
клеток и тканей в верхушечных меристемах этио-
лированных корневищ в этот период развития.
Обнаружены значительные количества проокси-
дантов и сравнительно высокая активность гвая-
колпероксидазы и супероксиддисмутазы, что мо-
жет быть связано с вовлечением компонентов
про-/антиоксидантного метаболизма в регуля-
цию процессов роста и дифференцировки клеток
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и тканей в конусе нарастания во время фотофоб-
ного развития. При зеленении верхушки подзем-
ного побега, когда собственные защитные систе-
мы фотосинтетического аппарата находятся в
стадии формирования, обнаружена активация
энергетически малоэффективного АП: его доля
составляла 50% общей дыхательной активности.
На этапе зеленения происходит значительное сни-
жение скорости запасания энергии, устанавливает-
ся новый уровень про-/антиоксидантного баланса.
Показано усиление процессов ПОЛ, увеличение
содержания Н2О2 и повышение активности анти-
оксидантных ферментов. В листьях сарментов от-
мечали снижение содержания прооксидантов и
усиление активности энергетически эффектив-
ного цитохромного пути дыхания, что отражает
успешную адаптацию подземных побегов A. mille-
folium к росту на свету.

Работа выполнена в рамках темы госбюджетных
НИОКТР “Фотосинтез, дыхание и биоэнергетика
растений и фототрофных организмов (физиоло-
го-биохимические, молекулярно-генетические и
экологические аспекты)” (регистрационный но-
мер 122040600021-4).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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