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СОДЕРЖАНИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПИГМЕНТОВ  
И ПАРАМЕТРЫ ОКИСЛИТЕЛЬНОГО СТРЕССА В ЛИСТЬЯХ АМАРАНТА  

ПРИ НАРАСТАЮЩЕМ ВОДНОМ ДЕФИЦИТЕ

Аннотация. Изучена динамика содержания фотосинтетических пигментов и параметров окислительного стресса 
при нарастающем водном дефиците в листьях 40-дневных растений двух видов амаранта ‒ Amaranthus paniculatus L. 
(сорт Рубин) и Amaranthus caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит), выращенных в горшечной культуре. Обнаружены 
видовые особенности развития водного дефицита в листьях амаранта: у растений амаранта Amaranthus paniculatus L. 
уже через 4 дня почвенной засухи отмечалось более сильное развитие водного дефицита (WD), чем у Amaranthus 
caudatus L., а через 8 дней WD у двух видов возрастал до 73,7 и 55,7 % соответственно. При умеренной засухе коли-
чество фотосинтетических пигментов (хлорофилла (Хл) и каротиноидов) в пересчете на сухую массу листа увели- 
чивалось у двух видов амаранта, но через 8 дней почвенной засухи содержание Хл (а + b) было снижено в 2,0‒2,1 раза, 
а каротиноидов  ‒ в 1,8‒1,9 раза относительно физиологического уровня. В результате 4-дневной почвенной засухи  
в листьях Amaranthus paniculatus L. происходило существенное снижение содержания активных форм кислорода 
(АФК) и активности перекисного окисления липидов (ПОЛ), тогда как у Amaranthus caudatus L. наблюдалось повы-
шение уровней АФК и ПОЛ. При возрастании давления стрессового фактора в листьях амаранта двух изученных 
видов отмечалось снижение содержания АФК и активности ПОЛ относительно физиологических значений. Предпо-
лагается, что на разных этапах почвенной засухи в листьях изученных видов амаранта имеются различия в механиз-
мах генерации АФК и процессах ПОЛ.

Ключевые слова: водный дефицит, фотосинтетические пигменты, активные формы кислорода, перекисное 
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PHOTOSYNTHETIC PIGMENTS CONTENT AND PARAMETERS OF OXIDATIVE 
STRESS IN THE AMARANTH SPECIES WITH INCREASING WATER DEFICIENCY

Abstract. The dynamics of the photosynthetic pigments content and parameters of oxidative stress with an increasing 
water deficit in the leaves of 40-days-old plants of two amaranth species ‒ Amaranthus paniculatus L. (cv. Rubin) and 
Amaranthus caudatus L. (cv. Chyrvony aksamit), grown in a pot culture, was studied. Specific features of the development  
of water deficiency in amaranth leaves were revealed: amaranth plants Amaranthus paniculatus L. showed a stronger develop-
ment of water deficit in leaves than Amaranthus caudatus L. after 4-days soil drought, which after 8 days increased in two 
species to 73.7 and 55.7 %, respectively. Under moderate drought, the amount of photosynthetic pigments (chlorophyll (Chl) 
and carotenoids) based on dry leaf weight increased in two amaranth species, but after 8 days of soil drought, the content  
of Chl (a + b) was reduced by 2.0‒2.1 times, and carotenoids ‒ 1.8‒1.9 times relative to the physiological level. As a result  
of a 4-days soil drought in the leaves of Amaranthus paniculatus L., there was a significant decrease in the content of reactive 
oxygen species (ROS) and the activity of lipid peroxidation (LPO), while in Amaranthus caudatus L. an increase in the levels 
of ROS and LPO was observed. With an increase in the pressure of the stress factor in the leaves of amaranth of the two 
studied species, a decrease in the ROS content and LPO activity relative to physiological values was revealed. A conclusion 
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was made about the different mechanisms of ROS generation and the flow of LPO processes at different stages of soil drought 
in the leaves of different amaranth species.
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Введение. Для растительных организмов вода является физическим и биохимическим ком-
понентом, поэтому стратегии ее эффективного использования и повышения устойчивости куль-
турных растений к засухе имеют первостепенное значение. В течение своего жизненного цикла 
растения могут испытывать частые периоды дефицита воды даже за пределами засушливых  
и полузасушливых районов. Некоторые различия в росте и выживании растений можно отнести 
скорее к разной способности поглощать, транспортировать и сохранять воду, чем к различиям  
в метаболизме [1]. Ранние реакции растений на водный стресс можно рассматривать как первую 
линию защиты, позволяющую выживать в течение непродолжительного времени. Чтобы пере-
жить более длительные стрессовые периоды, растения должны пройти процесс акклиматиза-
ции, что в свою очередь приводит к изменениям метаболизма и/или структуры, опосредованным 
изменениями в регуляции экспрессии генов. Степень повреждения растительной клетки в резуль-
тате действия засухи зависит от вида, сорта растения, продолжительности времени обезвожива-
ния, стрессоустойчивости культуры.

Род Amaranthus включает много ценных зерновых и овощных культур [2], которые по типу 
фотосинтеза относятся к С4-растениям. Зерна и листья растений амаранта богаты питательны-
ми веществами и минералами [3,4], которые не только используются в пищу, но и служат источ-
ником сырья для фармацевтического и биотехнологического производства биологически актив-
ных субстанций. С4-растения развивались 50‒60 млн лет назад, когда температура воздуха была 
выше на 8‒10 ºC, а концентрация CO2 в атмосфере была ниже, чем сейчас. Однако и в настоящее 
время эти растения, находясь в засушливых и полузасушливых условиях [5], относятся к числу 
наиболее продуктивных видов. Около 7500 видов C4-растений обеспечивают 23 % первичной 
продуктивности в наземной биосфере [6] и составляют основные продовольственные и кормо-
вые ресурсы во всем мире. Кроме того, рост населения планеты, а также прогнозируемое умень-
шение доступности воды в нескольких географических регионах в связи с изменением климата 
предполагает увеличение использования C4-растений в сельском хозяйстве [7]. С4-растения мо-
гут сохранять фотосинтетическую активность [8] и рост корней и побегов [9] при потенциале 
воды, который ингибирует большинство С3-растений, имеют более высокую устойчивость 
устьиц и эффективнее используют воду (water use efficiencies, WUE), чем их С3-аналоги.  Тем не 
менее все еще остается предметом спора вопрос, являются ли С4-растения более устойчивыми  
к недостаточному водообеспечению [10]. 

Известно, что стресс в результате засухи приводит к накоплению активных форм кислорода 
(АФК), которые могут инициировать деструктивные окислительные процессы, такие как пере-
кисное окисление липидов (ПОЛ), выцветание хлорофилла (Хл) и беталаина, а также окисление 
белка [11]. Растения развили как ферментативные, так и неферментативные защитные системы 
для удаления и детоксикации АФК, что привело к формированию антиоксидантной защитной 
системы [12]. В результате засухи происходит активное накопление ряда соединений (напри-
мер, пролина, α-токоферола и полифенолов), которые защищают растения от окислительного 
повреждения и позволяют сохранять положительное тургорное давление, что является обяза-
тельным условием для поддержания апертуры устьиц и газообмена [12]. Кроме того, нефермен-
тативные антиоксиданты, такие как пигменты листьев, аскорбиновая кислота, каротиноиды, 
фенолы и флавоноиды, играют защитную роль во избежание образования АФК [13]. Согласно 
заклю чению, представленному в работе [14], существует три основных типа реакции растений 
на стресс, вызванный засухой: предотвращение потери воды (например, осмотическая коррек-
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тировка); защита клеточных компонентов (например, качественные и количественные измене-
ния пигментов) и восстановление от окислительного повреждения (например, антиоксидантные 
системы). 

В ряде работ, выполненных на растениях амаранта в качестве объектов исследования, были 
изучены некоторые антиоксидантные показатели высокоурожайных сортов [14‒17]. Обнаружено, 
что в растениях A. tricolor стресс в условиях засухи приводил к снижению общей биомассы рас-
тений, удельной площади листьев, относительного содержания воды (RWC), фотосинтетических 
пигментов (Хл a, Хл b, Хл (a + b)) и растворимого белка, но вызывал увеличение содержания 
малонового диальдегида (МДА), H2O2, пролина, каротиноидов, аскорбиновой кислоты, полифе-
нолов, флавоноидов и общей антиоксидантной активности [18]. Изученные параметры, диффе-
ренциальные по отношению к сортам и степени стрессового воздействия засухи, были предло-
жены для использования в новых программах создания сортов и в разрабатываемых программах 
их размножения. Положительно значимые корреляции между MДA, H2O2, осмопротекторами  
и неферментативными антиоксидантами (пролин, фенолы, флавоноиды, общая антиоксидантная 
способность) позволили авторам предположить, что эти соединения играют жизненно важную 
роль в детоксикации АФК в растениях A. tricolor. 

В Беларуси внедрение культуры амаранта ограничено недостаточными знаниями о ее эколо-
гии и физиологии, что препятствует широкому распространению этой ценной овощной культу-
ры, особенно в северных регионах с низкой весенней температурой [19]. Проведенный анализ 
научной литературы свидетельствует об актуальности исследований, направленных на изучение 
окислительного статуса растений амаранта путем сравнения сортов разных видов в условиях поч-
венной засухи, что имеет важное значение для выявления видовых особенностей развития оки с-
лительного стресса и маркеров, определяющих засухоустойчивость разных генотипов амаранта. 

Цель данного исследования ‒ изучение особенностей развития окислительного стресса в ли-
стьях двух видов амаранта при водном дефиците, вызванном почвенной засухой.

Объекты и методы исследования. В исследованиях использовали растения амаранта двух 
видов ‒ Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин) и Amaranthus caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит). 
Вид Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин) декоративного назначения, районирован в Республике 
Беларусь в 2002 г., имеет ветвистый округлый стебель высотой до 2 м, ярко-красной или зеленой 
окраски [20]. Листья яйцевидно-ромбические, заостренные, шершавые, расположены на длин-
ных черешках, красно-зеленого цвета. Мелкие цветки собраны в кисти, образующие в верхней 
части крупную (длиной до 70‒80 см) ветвистую прямостоячую, иногда с наклонной верхушкой, 
ярко-красную, бордовую или зеленую метелку. Семена очень мелкие, округлые, блестящие, 
окраска их может быть черной, масса 1000 семян составляет 0,5–0,9 г. Вид Amaranthus cauda- 
tus L. (сорт Чырвоны аксамит) декоративного назначения, создан в ГНУ «Центральный ботани-
ческий сад НАН Беларуси», районирован в 2020 г., имеет стебель и листья зеленого цвета и соцве-
тия красного цвета, высота растений ‒ 130‒140 см, масса 1000 семян ‒ 0,6 г.

Растения амаранта выращивали в горшечной культуре на торфо-песчаном субстрате (4:1) до 
40-дневного возраста в условиях климатокамеры, при температуре 22‒24 оС, на полихроматиче-
ском белом свету (120 мкМ квантов м‒2‧с‒1) при 14-часовом фотопериоде. Затем растения в опыте 
переставали поливать в течение 4 или 8 дней до появления первых признаков увядания. Кон троль-
ные растения поливали  каждые 4 дня до увлажнения почвы. Для анализа использовали листья 
среднего яруса 44- и 48-дневных растений амаранта. 

Параметры водного обмена в листьях амаранта определяли по содержанию сухого вещества 
(DMC), относительному содержанию воды (RWC) и водному дефициту (WD), которые вычисляли 
с использованием параметра TW (биомасса листа при достижении его клетками состояния пол-
ного тургора в результате 24-часовой инкубации в дистиллированной воде) по формулам, при-
веденным в работе [21]. Для этого отбирали три навески из средней пробы измельченных ли-
стьев, взвешивали, затем высушивали до постоянного веса при 105 оС. Сырую (FW) и сухую (DW) 
биомассу определяли на весах Ohaus AR2140 (Япония). 

DMC, RWC и WD вычисляли по следующим формулам:
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 DMC = DW/FW·100 %,

 RWC = (FW ‒ DW)/(TW‒DW)·100 %,

 WD = (TW ‒ FW)/TW·100 %.

Для экстракции пигментов использовали высечки из мезофилла листа. Экстракцию Хл и ка-
ротиноидов производили в трехкратной биологической повторности, используя 99,5 %-ный аце-
тон. Количество пигментов в экстрактах определяли по спектрам поглощения на спектрофото-
метре Shimadzu UV-2401PC (Shimadzu, Япония). Cодержание пигментов рассчитывали по фор-
мулам, предложенным в работе [22]:

 Са = 9,784Е662 – 0,99Е644,

 Сb = 21,426Е644 – 4,65Е662,

 Сcar = 4,695Е440,5 – 0,268(Са + Сb),

где Са – концентрация Хл а, мкг/мл; Сb – концентрация Хл b, мкг/мл; Сcar – концентрация кароти-
ноидов, мкг/мл; Е – экстинкция при соответствующей длине волны.

Содержание фотосинтетических пигментов рассчитывали на 1 г сухой массы листа. 
Для анализа активности ПОЛ определяли количество активных продуктов, взаимодействую-

щих с  тиобарбитуровой кислотой (ТБК) по методу, приведенному в работе [23]. Растительный 
материал гомогенезировали в 5 мM фосфатном буфере (рН 7,2). К гомогенату добавляли равный 
объем 0,5 %-ной ТБК в 20 %-ной трихлоруксусной кислоте. Полученные образцы нагревали на 
кипящей бане в течение 20 мин, охлаждали и центрифугировали при 3000 об/мин. Супернатант 
измеряли фотометрически при 532 нм. Количество МДА рассчитывали с учетом миллимолярно-
го коэффициента экстинкции комплекса МДА-ТБК, который с поправкой на неспецифическое 
поглощение при λ = 600 нм (1,5 М–1·см–1) составил 155·105 М–1‧см–1 [24]. 

Общий уровень АФК оценивали с помощью флуоресцентного теста, в основе которого ле-
жит образование дихлорфлуоресцеина (ДХФ) из нефлуоресцирующего дихлорфлуоресцеин-
диацетата (ДХФДА) в экстрактах листьев. Навески листьев по 0,25 г гомогенизовали в 2 мл  
0,2 н HClO4. Гомогенат центрифугировали в течение 10 мин при 13 000 g. Для нейтрализации 
кислотности к 500 мкл суспензии добавляли 37–38 мкл 4 М КОН (конечное значение рН – 7,5–
8,0) и центрифугировали 5 мин при 13 000 g. Для определения АФК к 950 мкл 0,15 М Трис-
HCL буфера (рН 7,5) последовательно добавляли 25 мкл нейтрализованного супернатанта  
и 25 мкл 0,15 мМ раствора ДХФДА. Контролем служит проба, состоящая из 975 мкл 0,15 М 
Трис-HCL буфера и 25 мкл 0,15 мМ ДХФДА. Все пробы инкубировали в течение 20 мин в тер-
мостате при 37 оС в темноте. Уровень АФК определяли по калибровочной кривой, регистрируя 
флуоресценцию ДХФ (λвозб = 496, λрег = 524) с помощью спектрофлуориметра «СОЛАР СМ 
2203» («СОЛАР», Беларусь) [25].

Для статистической обработки данных использовали стандартные пакеты программ Excel 
2016, SigmaPlot 12.0 и статистические методы, принятые в области биологических исследова-
ний [26]. Приведены средние значения из трех независимых экспериментов и их стандартные 
ошибки. Различия по сравнению с контролем считали достоверными при уровне значимости  
p ≤ 0,05.

Результаты и их обсуждение. Параметры водного обмена в листьях амаранта через 4 и 8 дней 
почвенной засухи представлены в табл. 1, 2. Обнаружено, что у вида Amaranthus paniculatus L. 
(сорт Рубин) недостаток влаги вызывал снижение RWC в листьях на 33,1 % через 4 дня почвен-
ной засухи, а через 8 дней ‒ на 68,7 % по сравнению с контролем. Соответственно, в условиях 
засухи в листьях Amaranthus paniculatus L. водный дефицит через 4 дня возрастал в 2,6 раза, че-
рез 8 дней ‒ в 5,2 раза, а DMC увеличилось в 1,6 и 4,3 раза соответственно. Для Amaranthus 
caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит) признаки обезвоживания листьев через 4 дня засухи были 
слабо выражены, а через 8 дней параметр RWC снизился на 36,6 % относительно контроля, что 
вызывало увеличение показателей WD и DMC в 2,1 и 2,4 раза соответственно.
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Т а б л и ц а 1. Параметры водного обмена в листьях двух видов амаранта (Amaranthus caudatus L.  
и Amaranthus paniculatus L.) через 4 дня почвенной засухи

T a b l e 1. Parameters of water deficit in leaves of two amaranth species (Amaranthus caudatus L.   
and Amaranthus paniculatus L.) under 4-days of  soil drought

Параметр
Amaranthus caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит) Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин)

Контроль Засуха Контроль Засуха

RWC, % 71,9 ± 6,8 66,0 ± 5,8 78,2 ± 0,7 45,1 ± 3,5*

WD, % 25,4 ± 1,5 30,1 ± 2,7* 18,1 ± 1,3 46,2 ± 2,7*

DMC, % 12,4 ± 0,9 16,3 ± 1,1 13,5 ± 0,9 22,1 ± 1,6*

П р и м е ч а н и е. * ‒ достоверность различий с соответствующим контролем при p < 0,05. 
То же в табл. 2 и на рис. 1–3.

Т а б л и ц а 2. Параметры водного обмена в листьях двух видов амаранта  
(Amaranthus caudatus L. и Amaranthus paniculatus L.) через 8  дней почвенной засухи

T a b l e 2.  Parameters of water deficit in leaves of two amaranth species  
(Amaranthus caudatus L.  and Amaranthus paniculatus ) under 8-days of  soil drought

Параметр
Amaranthus caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит) Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин)

Контроль Засуха Контроль Засуха

RWC, % 70,4 ± 5,7 33,8 ± 2,1* 84,4 ± 6,4 15,7 ± 0,8*

WD, % 26,4 ± 1,4 55,7 ± 4,2* 14,1 ± 0,8 73,7 ± 5,6*

DMC, % 14,6 ± 0,9 35,7 ± 2,1* 11,2 ± 0,5 47,8 ± 2,0*

После 4-дневной почвенной засухи количество фотосинтетических пигментов (Хл и кароти-
ноидов) в пересчете на сухую массу листа увеличивалось у двух видов амаранта, причем наибо-
лее существенно у вида Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин) (рис. 1, a). При этом соотноше- 
ние  Хл а/Хл b в листьях Amaranthus caudatus L. несколько возрастало относительно контроля,  
а в листьях Amaranthus paniculatus L. ‒ уменьшалось на фоне сниженного соотношения Хл (a + b)/ 
каротиноиды  у двух изученных видов. Через 8 дней в физиологических условиях наблюдалось 
онтогенетическое увеличение содержания фотосинтетических пигментов в листьях двух видов 
амаранта, причем у вида Amaranthus paniculatus L.  более значительное, чем у вида Amaranthus 
caudatus L. В условиях засухи в этот период в листьях двух видов амаранта происходило сниже-
ние содержания Хл (а + b) в 2,0‒2,1 раза относительно контроля (рис. 1, b). Содержание фракций 
отдельных пигментов (Хл а и Хл b) изменялось аналогичным образом, в результате чего соот-
ношение Хл а/Хл b в опыте и контроле практически не изменялось. При усилении почвенной 
засухи общее количество каротиноидов в листьях амаранта двух изученных видов снижалось  
в 1,8‒1,9 раза по сравнению с контролем, без существенного изменения соотношения Хл (а + b)/
каротиноиды в листьях. В целом, полученные результаты свидетельствуют о негативном влия-
нии засухи на накопление основных фотосинтетических пигментов (Хл и каротиноидов) в ли-
стьях двух видов амаранта. Следует отметить, что величина снижения содержания фотосинте-
тических пигментов (Хл (а + b) и каротиноидов) для Amaranthus paniculatus L. и Amaranthus 
caudatus L. оказалась практически одинаковой, несмотря на разную степень водного дефицита  
в листьях этих видов.

Как известно, процесс фотосинтеза в растительных организмах сопровождается образовани-
ем молекулярного кислорода (О2), что необходимого для нормального функционирования био-
логических систем. Однако О2 несет потенциальную угрозу развития в клетках фотодеструктив-
ных процессов, связанных с образованием АФК, таких как молекулярный синглетный кислород 
(1О2), супероксидный анион-радикал (О2

•‒), пероксид водорода (Н2О2), гидроксильный радикал 
(•ОН),) и др. [27]. В процессе жизнедеятельности растений ликвидация АФК происходит за счет 
защитной антиоксидантной системы, включающей низкомолекулярные антиоксиданты, антиок-
сидантные ферменты и защитные белки. В стрессовых условиях образование АФК усиливается, 
что в ряде случаев приводит к усилению деструктивных процессов в растениях и даже к гибели 
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наиболее чувствительных видов. В частности, засуха, как и другие абиотические факторы, при-
водит к многократному увеличению в клетках уровня АФК, таких как О2

•‒, Н2О2 и •ОН. 
Повышение уровня АФК при стрессе действует как сигнал тревоги, который запускает акклима-
тизационные/защитные реакции посредством определенных путей передачи сигналов, которые 
включают H2O2 в качестве вторичного мессенджера. Передача сигналов АФК в условиях засухи 
связана с сигнальными путями, в которых участвуют абсцизовая кислота (АБК), ионы Ca2 +  
и сахара, и вызывает как активацию, так и подавление АБК-зависимых сигнальных путей [28].  
В литературе накоплены сведения об участии различных АФК в трансдукции сигналов, приво-
дящих к активации ферментов-антиоксидантов и экспрессии их генов [27].  

Проведен анализ общего содержания АФК как показателя окислительного потенциала в клет-
ках мезофилла листа у двух видов амаранта ‒ Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин) и Amaranthus 
caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит) в физиологических условиях и при водном дефиците. В ус-
ловиях прогрессирующей почвенной засухи выявлена разная динамика изменения содержания 
АФК и развития водного дефицита в листьях амаранта Amaranthus caudatus L. Так, через 4 сут  
в результате засухи зарегистрировано повышение содержания АФК в 1,58 раза относительно 
контроля (рис. 2, a), тогда как RWC практически не изменялось (см. табл. 1), а значения водного 

Рис. 1. Влияние 4-дневной (a) и 8-дневной (b) почвенной засухи на содержание фотосинтетических пигментов  
в листьях Amaranthus caudatus L., сорт Чырвоны аксамит (1 ‒ контроль, 2 ‒ засуха) и Amaranthus paniculatus L.,  

сорт Рубин (3 ‒ контроль, 4 ‒ засуха)

Fig. 1. Effect of 4-days (a) and 8-days (b) soil drought on photosynthetic pigments content in amaranth leaves  
of species  Amaranthus caudatus L., Chyrvony aksamit (1 ‒ control, 2 ‒  drought) аnd Amaranthus paniculatus L., Rubin  

(3 ‒ control, 4 ‒  drought)
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дефицита увеличивались на 4,7 %, что указывает на слабое развитие водного дефицита в ли-
стьях. При усилении засухи в листьях амаранта Amaranthus caudatus L. отмечено снижение со-
держания АФК в 2,27 раза относительно контроля (рис. 2, b) на фоне возрастания водного дефи-
цита в 2,1 раза (табл. 2).

У растений Amaranthus paniculatus L. отмечено более сильное развитие водного дефицита  
в листьях уже через 4 дня почвенной засухи, чем у Amaranthus caudatus L. (см. табл. 1). Таким 
стрессовым условиям соответствовало уменьшение содержания АФК на 20 % по сравнению с их 
уровнем при нормальным поливе (рис. 2, a). Через 8 дней усиление действия стрессового факто-
ра привело к росту водного дефицита в 5,2 раза по сравнению с контролем, при этом содержание 
АФК в листьях этого вида снизилось на 37,7 % от контрольного уровня (рис. 2, b). Повышение 
уровня АФК в листьях Amaranthus caudatus L. при умеренном водном дефиците можно рассмат-
ривать как сигнальный процесс, обеспечивающий формирование защитных реакций при недо-

 
Рис. 2. Влияние 4-дневной (a) и 8-дневной (b) почвенной засухи на содержание АФК в листьях Amaranthus caudatus L., 

сорт Чырвоны аксамит (1 ‒ контроль, 2 ‒ засуха) и Amaranthus paniculatus L., сорт Рубин (3 ‒ контроль, 4 ‒ засуха)

Fig. 2. Effect of 4-days (a) and 8-days (b) soil drought on common content  of reactive oxygen species in amaranth leaves  
of species  Amaranthus caudatus L., Chyrvony aksamit (1 ‒ control, 2 ‒  drought) аnd Amaranthus paniculatus L., Rubin  

(3 ‒ control, 4 ‒  drought)
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статочном водоснабжении растительных клеток [28].  Вместе с тем при возрастании давления 
стрессового фактора в листьях амаранта двух видов наблюдалось снижение уровня АФК относи-
тельно физиологических значений. Механизмы уменьшения продукции АФК в данном случае 
требуют специального исследования, однако в целом полученные данные свидетельствуют о раз-
личных механизмах генерации АФК в листьях амаранта на разных этапах почвенной засухи.

Полиненасыщенные жирные кислоты, присутствующие в мембранах растений, реагируют  
с АФК, что вызывает развитие процессов ПОЛ. В результате образуются высокореактивные хими-
ческие соединения на основе липидов, которые могут подвергаться дальнейшему ферментатив-
ному или неферментативному разложению с образованием новых компонентов, таких как реак-
тивные карбонильные соединения (РКС) [29].  Такие РКС способны избирательно взаимодей-
ствовать с белками, часто вызывая потерю их функциональной активности в результате реакций 
липоокисления. Хотя у растений существует базовая концентрация продуктов липоксидации 
(вероятно, участвующих в передаче сигналов), их концентрация и изменчивость возрастают экс-
поненциально, когда растения подвергаются биотическим/абиотическим стрессам. Такие усло-
вия обычно увеличивают присутствие АФК и экспрессию антиоксидантных ферментов вместе  
с РСК, а также метаболитов, возникающих в результате реакции последних с белками. Напротив, 
растения, обладающие определенной устойчивостью, могут  демонстрировать повышенные уров-
ни АФК и антиоксидантных ферментов, тогда как уровни маркеров окисления липидов в них, 
таких как МДА, обычно снижены [29].

Для характеристики активности ПОЛ в листьях амаранта в условиях засухи определяли со-
держание МДА, количество которого является одним из важнейших показателей засухоустой-
чивости растений [30]. Установлено, что динамика изменений содержания МДА в расчете на 
единицу сухой массы листа полностью соответствует динамике изменений содержания АФК  
в листьях двух видов амаранта (рис. 3, a, b). Так, для Amaranthus caudatus L. зарегистрировано 
увеличение количества МДА в 1,6 раза после 4-дневной засухи и снижение этого показателя  
в 2,7 раза при возрастании водного дефицита по отношению к соответствующим контрольным 
значениям. В листьях Amaranthus paniculatus L. при умеренном водном дефиците наблюдалось 
снижение продуктов ПОЛ в 1,9 раза по сравнению с физиологическим уровнем, а при продолже-
нии засухи количество ТБК-активных продуктов снижалось в 1,6 раза относительно соответ-
ствующих контрольных значений. Таким образом, установлено, что в условиях почвенной засу-
хи в листьях амаранта происходит изменение состояния липидного бислоя цитоплазматиче- 
ских мембран, тесно связанное со степенью оводненности листьев и видовыми особенностями 
растений.

Следует отметить, что для выяснения причин, лежащих в основе видовых особенностей 
развития окислительного стресса в листьях амаранта в условиях почвенной засухи, требуется 
проведение специальных исследований. Исходя из имеющихся в литературе данных, можно 
предположить, что важным фактором, определяющим при обезвоживании характер протека-
ния окислительных процессов в листьях амаранта двух видов, является разное содержание низ-
комолекулярных антиоксидантов. Известно, что низкомолекулярные фенольные соединения  
в листьях этих растений представлены флавоноидами, доминирующими компонентами которых 
являются рутин, кверцетин и трифолен [31, 32]. Листья этого рода содержат также комплекс во-
дорастворимых витаминов: аскорбиновую кислоту, ниацин, витамины группы В. Антиоксидант-
ное действие флавоноидных соединений обусловлено их способностью связывать свободные ра-
дикалы и образовывать соединения с ионами металлов (меди, железа), что ингибирует их ката-
литическое действие в процессах окисления [33]. В работе [34] при анализе водных экстрактов из 
стеблевых листьев двух сортов (Валентина и Early Splendor) вида Аmarantus tricolor L. были об-
наружены водорастворимые антиоксиданты – амарантин и аскорбиновая кислота, содержание 
которых у сорта Валентина было значительно выше, чем у сорта Early Splendor, в то время как  
у последнего отмечалось максимальное количество фотосинтезирующих пигментов. Известно, 
что важную роль в защите растительных клеток от окислительного стресса выполняют фото-
синтетические пигменты  ‒ каротиноиды, содержание которых, по нашим данным, в листьях 
двух изученных видов также существенно различалось (см. рис. 1). На наш взгляд, дальнейшее 
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изучение содержания низкомолекулярных антиоксидантов в листьях разных видов амаранта по-
зволит установить основные причины видовых особенностей развития окислительного стресса  
в листьях этих растений в условиях почвенной засухи.

Заключение. Обнаружены видовые особенности развития водного дефицита в листьях ама-
ранта в результате почвенной засухи: у растений Amaranthus paniculatus L. (сорт Рубин) уже че-
рез 4 дня недостаточного водообеспечения отмечалось более сильное развитие водного дефици-
та в листьях, чем у Amaranthus caudatus L. (сорт Чырвоны аксамит). После 4-дневной почвенной 
засухи количество фотосинтетических пигментов (Хл и каротиноидов) в пересчете на сухую 
массу листа увеличилось у двух видов амаранта, причем наиболее существенно у вида Ama-
ranthus paniculatus L. (сорт Рубин). Через 8 дней в физиологических условиях наблюдалось онто-
генетическое увеличение содержания фотосинтетических пигментов в листьях двух видов ама-
ранта, причем у Amaranthus paniculatus L. более значительное, чем у  Amaranthus caudatus L., но 
в результате засухи содержание Хл и каротиноидов в листьях двух видов амаранта снижалось 
практически одинаково относительно физиологического уровня. В листьях Amaranthus panicu-
latus L. в условиях засухи происходило существенное снижение содержания АФК и активности ПОЛ, 
тогда как у Amaranthus caudatus L. при умеренном водном дефиците отмечалось повышение 

 
Рис. 3. Влияние 4-дневной (a) и 8-дневной (b) почвенной засухи на содержание МДА в листьях Amaranthus caudatus 
L., сорт Чырвоны аксамит (1 ‒ контроль, 2 ‒ засуха) и Amaranthus paniculatus L., сорт Рубин (3 ‒ контроль, 4 ‒ засуха)

Fig. 3. Effect of 4-days (a) and 8-days (b) soil drought on MDA content  in amaranth leaves of species  Amaranthus caudatus L., 
Chyrvony aksamit (1 ‒ control, 2 ‒  drought) аnd Amaranthus paniculatus L., Rubin (3 ‒ control, 4 ‒  drought)
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этих показателей.  Вместе с тем при возрастании давления стрессового фактора в листьях ама-
ранта этих двух видов наблюдалось снижение как уровней АФК, так и активности ПОЛ относи-
тельно физиологических значений. 

На основании полученных данных можно предположить, что на разных этапах почвенной 
засухи в листьях изученных видов амаранта имеются различия в механизмах генерации АФК  
и процессах ПОЛ.
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