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ВВЕДЕНИЕ

Лесные биоценозы Сибири в естественных 
условиях периодически подвергаются действию 
лесных пожаров, влияющих на древесные рас-
тения через изменение температурного режи-
ма. Хвоя и живые клетки прикамбиальной зоны 
ствола и корней деревьев в условиях пожара ис-
пытывают тепловой шок, индуцирующий стрес-
совое состояние дерева. Тепловой шок может 
индуцировать окислительный стресс, обуслов-
ленный накоплением активных форм кислорода 
(АФК), представляющих опасность для клетки 
(Hasanuzzaman et al., 2013).

В процессе метаболизма растений постоянно 
образуются активные формы кислорода. В нор-
мальных условиях негативное действие АФК 
уравновешивается системой антиоксидантной 
защиты. Под действием стресса АФК накапли-
ваются и развивается окислительный стресс, 
активирующий перекисное окисление липидов, 
что вызывает существенные изменения в струк-
туре и функциях клеточных мембран (Мерзляк, 
1989; Blokhina et al., 2003). Стресс, вызванный 
воздействием пожаров на древесные растения, 
сопровождается проявлениями окислительно-
го стресса (Судачкова и др., 2015). Обычно в 
стрессовых условиях активизируется система 
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Исследовали образцы хвои из средней части кроны и соскоб прикамбиальной зоны, включающий клетки 
камбия и нелигнифицированные клетки ксилемы, с пяти стволов 15-летних деревьев из насаждения сосны 
обыкновенной Pinus sуlvestris L. зеленомошно-разнотравной группы типов леса на дерново-подзолистой поч
ве в Красноярской лесостепи. Изучали термоустойчивость антиоксидантных ферментов: супероксиддисму-
тазы (СОД), пероксидазы, каталазы, глутатионредуктазы (ГР); ферментов углеводного и фенольного обмена: 
амилазы, инвертазы и фенилаланин-аммиак-лиазы (ФАЛ), участвующих в обеспечении ксилогенеза; и марке-
ров окислительного стресса: пероксида водорода и малонового диальдегида (МДА) в интервале температур 
20–80 ºС. Установлено, что положительный эффект от деятельности антиоксидантных ферментов в основном 
проявляется до 40 ºС. С повышением температуры антиоксидантная защита ослабевает. Механизмы возник-
новения окислительного стресса в прикамбиальной зоне и в хвое в условиях пирогенного теплового шока 
различаются в связи с различной термостойкостью антиоксидантных ферментов в этих тканях. Наиболее чув-
ствительна к повышению температуры каталаза как в прикамбиальной зоне, так и в хвое. В прикамбиальной 
зоне низкую устойчивость обнаруживают пероксидаза и ГР, тогда как СОД отличается более высоким уров-
нем термоустойчивости. В хвое, наоборот, пероксидаза и ГР обнаруживают высокую термоустойчивость, а 
СОД быстро снижает активность при повышении температуры. Амилаза, инвертаза и ФАЛ по термоустойчи-
вости превосходят исследованные антиоксидантные ферменты, что позволяет после пирогенного теплового 
шока быстро восстановить углеводный и фенольный обмены для обеспечения ксилогенеза.
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антиоксидантной защиты, важным компонентом 
которой является усиление активности анти
оксидантных ферментов: супероксиддисмутазы 
(СОД), пероксидазы, каталазы, глутатионредук-
тазы (ГР). Ферменты углеводного обмена ами-
лаза и инвертаза не участвуют непосредственно 
в нейтрализации АФК, но способствуют выходу 
растения из стрессового состояния путем увели-
чения уровня глюкозы, необходимой для обес
печения метаболизма любого растения (Kashefi 
et al., 2012) и дополнительно для ксилогенеза у 
древесных растений. Ферменты, участвующие 
в синтезе защитных веществ, такие как ФАЛ – 
ключевой фермент фенилпропаноидного мета-
болизма, ответственный за синтез вторичных 
метаболитов, усиливающих устойчивость рас-
тений к стрессам, также следует отнести к анти-
стрессовым ферментам. Поскольку температура 
в кроне и камбиальной зоне во время низового 
пожара превышает максимальные значения тем-
пературы естественной среды обитания древес-
ных растений Сибири, стрессовое состояние 
растений во время пожара сопряжено с высо-
котемпературным воздействием, изменяющим 
структуру белковых молекул и вызывающим 
тепловую денатурацию ферментов. Возника-
ет вопрос, насколько дееспособна антиокси-
дантная защита в условиях гипертермии при 
огневом воздействии. Уровень термостабиль-
ности ферментов, как показали исследования 
(McEldoon, Dordick, 1996; Thongsook, Barrett, 
2005; Plieth, Vollbehr, 2012), может сильно варь
ировать и зависит от многих факторов. Темпы 
снижения активности могут существенно раз-
личаться в зависимости от видовой принадлеж
ности и уровня устойчивости (Almeselmani et 
al., 2009). Термоустойчивости ферментов расте-
ний уделяется большое внимание, но, как прави-
ло, обсуждается устойчивость к температурам 
не выше 40–45 ºС. Устойчивость к экстремально 
высоким температурам, особенно у древесных 
растений, изучена недостаточно.

Цель работы – оценка возможностей эффек-
тивной антиоксидантной защиты и регенерации 
метаболических функций сосны обыкновенной 
в условиях теплового шока, аналогичного пиро-
генному воздействию.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом исследования служили образцы 
хвои из средней части кроны и соскоб прикам-
биальной зоны, включающий клетки камбия и 
нелигнифицированные клетки ксилемы, взя-

тые 8 июня 2015 г. со стволов пяти 15-летних 
деревьев из естественного насаждения сосны 
обыкновенной Pinus sylvestris L. зеленомошно-
разнотравной группы типов леса в Емельянов-
ском районе Красноярского края. Собранный 
материал гомогенизировали, развешивали по 2 г 
и до проведения химического анализа хранили 
в морозильной камере при температуре – 24 ºС. 
Образцы тканей оттаивали в течение 10 мин при 
комнатной температуре (19–21 ºС), после чего 
выдерживали в термостате 20 мин при темпе-
ратуре 20, 40, 60 или 80 ºС. Начальное значе-
ние температуры 20 ºС соответствует средней 
температуре камбиальной зоны ствола сосны 
в период вегетации (Судачкова и др., 2015). 
В  навесках тканей определяли содержание пе-
роксида водорода с йодидом калия (Velikova 
et al., 2000), малонового диальдегида (МДА) с 
тиобарбитуровой кислотой (Dipierro, Leonardis, 
1997). Активность ферментов, обеспечивающих 
антиоксидантную защиту, предварительно очи-
щенных на колонке с Sephadex-G-50, определя-
ли спектрофотометрическими методами: супе-
роксиддисмутазы (СОД) – по ингибированию 
фотохимического обесцвечивания нитросинего 
тетразолия в соответствии с методикой Kumar 
и Knowles (Kumar, Knowles, 1993), пероксида-
зы – по реакции окисления гваякола перекисью 
водорода (Putter, 1974) по несколько модифици-
рованной методике (состав реакционной сме-
си: 1.5 мл фосфатно-цитратного буфера pH 4.7, 
0.5  мл вытяжки, 0.5  мл 0.4 М гваякола, 0.5 мл 
0.05 М Н2О2), каталазы – по изменению концен-
трации Н2О2, фиксируемой по оптической плот-
ности при 240 нм (Aebi, 1974), глутатионредук-
тазы (ГР) – по методу Polle c соавторами (Polle et 
al., 1990). Определена также активность амила-
зы и кислой инвертазы с использованием 3,5-ди-
нитросалициловой кислоты для определения 
глюкозы с модификацией относительно рН (4.7) 
(Bergmeyer, 1974) и фенилаланин-аммиак–лиа-
зы (ФАЛ) (Запрометов, Шипилова, 1972), уча-
ствующих в обеспечении процесса ксилогенеза. 
Для анализа брали по три навески из среднего 
образца и каждую исследовали в трех химиче-
ских повторностях. Результаты рассчитывали на 
единицу абсолютно сухого вещества.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Как показали наши исследования (Судачко-
ва и др., 2015), температура камбиальной зоны 
при средней силе низового пожара колеблется 
от 37 до 95 ºС, при слабой – от 30 до 53 ºС, что 
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превышает максимальную температуру камби-
альной зоны сосны в данном районе и может 
быть причиной образования избыточного коли-
чества свободных радикалов. На переднем пла-
не антиоксидантной защиты выступает СОД, 
поскольку основная функция этого фермента – 
перевод агрессивной формы супероксидного 
анион-радикала (О2

–), образующегося в различ-
ных физиологических процессах, в более ста-
бильное соединение Н2О2 (Potikha et al., 1999). 
Сравнение реакции СОД на повышение темпе-
ратуры различных видов растений обнаружива-
ет видоспецифичность термоустойчивости фер-
мента. По данным болгарских исследователей 
(Bakardjieva et al., 2000), температурный опти-
мум СОД из хвои сосны обыкновенной состав-
ляет 30 ºС, тисса ягодного – 50 ºС, из листьев 
кукурузы – 50  ºС, люцерны – 60 ºС, при 70 ºС 
в хвое сосны резко снижается активность, при 
90 ºС СОД полностью инактивируется у всех 
изученных видов. СОД из экстракта листьев 
пшеницы имеет температурный оптимум между 
25 и 35 ºС в зависимости от продолжительно-
сти температурного воздействия (1–5 ч), дейст
вие температуры 55  ºС в течение 1 ч снижает 
активность фермента на 80 % (Banowetz et al., 
2007). Активность СОД в экстрактах из корней 
проростков пшеницы после 10-минутного про-
грева при температуре 45 ºС составляла 45–47 % 
(Карпец и др., 2009), оптимум активности СОД в 
листьях салата отмечен при 30 ºС, при 35 ºС на-
блюдалось существенное снижение (Han et al., 
2013). В то же время сравнение активноcти СОД 
в листьях двух видов посконника показало, что 
при температуре 42 ºС в течение 24 ч активность 
фермента выше, чем при 35 и 38 ºС (Lu et al., 
2008). Повышение активности СОД при 40  ºС 
показано также для шелковицы (Chaitanya et al., 
2002). В хвое сосны Веймутова активность фер-

мента достигает максимальных значений зимой 
и опускается до минимума летом, что также мо-
жет свидетельствовать о низкой термостабиль-
ности фермента.

В нашем опыте в прикамбиальной зоне со-
сны обыкновенной максимум активности СОД 
наблюдался при 40 ºС (рис. 1). На рис. 1 и да-
лее на рис. 2–9 представлены средние значения 
и ошибки средних. При 60 ºС сохранялось 85 % 
активности, при 80 ºС – 45 %. В хвое сосны тер-
мостабильность фермента ниже: при 80 ºС со-
храняется лишь 18  % активности, а при 40 ºС 
пик активности отсутствует.

Пероксидаза – многофункциональный фер-
мент, присутствующий во всех наземных рас-
тениях (Passardi et al., 2005), но в стрессовых 
условиях его основная функция антиоксидант-
ная  – снижение уровня пероксида водорода в 
тканях. Термочувствительность этого фермен-
та видоспецифична, что показано для тканей 
различных таксономических групп растений 
(Civello et al., 1995; Lu et al., 2008; Живетьев и 
др., 2010; Suha et al., 2013; Романова и др., 2013). 
В условиях нашего опыта при 40 ºС активность 
пероксидазы в прикамбиальной зоне сосны со-
ставляет 86 % от исходной, при 60 ºС быстро 
снижается до 18 % и при 80 ºС сохраняется лишь 
11 % активности (рис. 2).

В хвое активность фермента медленно уве-
личивается до 108 % от исходной при 60 ºС и 
резко снижается до 62 % при 80 ºС. Различия 
термоустойчивости тканей камбиальной зоны 
и хвои могут зависеть от множества факторов. 
Известно, что термостабильность пероксидазы 
сильно зависит от рН ткани, присутствия каль-
ция, состава изоферментов (Anthon, Barrett, 
2002; Plieth, Vollbehr, 2012; Кузнецова, 2012; 
Suha et al., 2013). Сведения о термоустойчивости 
пероксидазы тканей хвойных к высоким темпе-

Рис. 1. Влияние температуры на активность СОД из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны обыкновенной.
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ратурам ограничены. Исследование термоста-
бильности пероксидазы из хвои ели обыкно-
венной показало, что температурный оптимум 
фермента соответствует 50 ºС, при 70 ºС сохра-
няется около 45 % активности, а при 80 ºС ак-
тивность отсутствует (Polle et al., 1990). Перок-
сидаза из хвои засухоустойчивой сербской ели 
при температуре 60 ºС за 20 мин снижает актив-
ность на 40 %, при 85 ºС активность фермента 
уменьшается в 8 раз за 5 мин и поддерживает 
этот уровень до конца опыта (20 мин) (Laketa et 
al., 2009). Есть сведения о снижении активности 
фермента в хвое сосны обыкновенной зимой 
и повышении – весной (Романова и др., 2013). 
Не исключено, что ткани прикамбиальной зоны 
и хвои отличаются набором изоферментов, по-
скольку температура прикамбиальной зоны ни-
когда не поднимается выше температуры хвои, 
непосредственно подверженной действию сол-
нечной инсоляции, вследствие чего в камбиаль-
ной зоне могут отсутствовать термоустойчивые 
изоформы фермента. Есть сведения об измене-
нии изоферментного состава пероксидаз и со-
хранении 25 % исходной активности при 200 ºС 
в семенах сои (Кузнецова, 2012).

Каталаза наряду с пероксидазой входит в 
систему антиоксидантной защиты, корректируя 
концентрацию пероксида водорода (Mhamdi 
et  al., 2010). Фермент не отличается высокой 
термоустойчивостью. Критическое значение 
для активности каталазы в листьях кукурузы 
соответствует 55 ºС (Eyster, 1950), в листьях 
мальвы  – 60 ºС при оптимуме 30 ºС (Arabaci, 
Usluoglu, 2013), в листьях шпината – 50–60 ºС 
в зависимости от степени очистки фермента 
(Sapers, Nickerson, 1962). Оптимум для каталазы 
листьев фасоли отмечен при дневной температу-

ре 40 ºС, при 45 ºС активность снижается почти 
вдвое (Kumar et al., 2011), для культуры ткани 
женьшеня температурный оптимум составляет 
20–25 ºС, при 40 ºС активность также снижается 
вдвое. Отмечено снижение активности каталазы 
в хвое сосны приморской под влиянием засухи 
(Schwanz et al., 1996). В нашем опыте каталаза в 
прикамбиальной зоне и хвое сосны обыкновен-
ной обнаруживает максимальную активность 
при 20 ºС, снижает активность при 40 ºС до 
30–50 % от исходной и сохраняет лишь 10–12 % 
активности при 60 ºС и 3–4 % – при 80 ºС (рис. 3).

Повышение активности ГР также считается 
индикатором окислительного стресса (Gill et al., 
2013). Этот фермент контролирует уровень ан-
тиоксидантов в клетках, превращая окисленную 
форму глутатиона в восстановленную, способ-
ную обезвреживать активные формы кислорода, 
вызывающие окислительный стресс.

Анализ имеющихся сведений показал низ-
кий уровень термостабильности фермента в 
тканях травянистых растений. ГР в листьях фа-
соли проявляет максимум активности при тем-
пературе 40/30 ºС (день/ночь) и резко ее снижает 
при температуре 45/35 ºС (Kumar et al., 2011), в 
листьях кукурузы фермент обнаруживает высо-
кую активность при 5 ºС, а при повышении тем-
пературы она существенно снижается (Kocsy 
et al., 2002), снижение активности глутатионре-
дуктазы при повышении температуры от 0 до 
30 ºС зафиксировано для мятлика и овсяницы 
(Jiang, Huang, 2001). Исследование активности 
фермента в годичной динамике в тканях хвой-
ных однозначно показало, что ее максимум на-
блюдается зимой, а в летние месяцы снижается 
до минимума (Esterbauer, Grill, 1978; Anderson et 
al., 1992; Taulavuori et al., 1999).

Рис. 2. Влияние температуры на активность пероксидазы из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны 
обыкновенной.
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В нашем опыте в прикамбиальной зоне со-
сны активность фермента при 80 ºС составляет 
лишь 13 % от исходной (при 20 ºС). В хвое при 
общей низкой активности термоустойчивость 
фермента кардинально отличается от зафикси-
рованной в камбиальной зоне: активность при 
повышении температуры растет, достигая мак-
симума при 80 ºС (рис. 4).

Столь существенные различия термоустой-
чивости тканей хвои и прикамбиальной зоны 
могут быть следствием различий изофермент-
ного состава этих объектов, поскольку известно, 
что в листьях преобладают изоформы ГР, лока-
лизованные в хлоропластах и отличающиеся по 
своим характеристикам от митохондриальных 
(Edwards et al., 1990). Отсутствие хлоропластов 
в прикамбиальной зоне свидетельствует о пра-
вомерности этого предположения.

Амилаза и инвертаза – ключевые ферменты, 
обеспечивающие растения материалом для по-
строения клеточных структур различных тканей. 
Температурный оптимум активности амилазы 
для сельскохозяйственных культур колеблется в 

диапазоне 30–50 ºС в зависимости от вида и со-
става изоферментов (пшеница, просо, рис, куку-
руза), инактивация фермента в листьях пшени-
цы происходит при 70 ºС (Mohamed et al., 2009). 
Максимальная активность амилазы в хвое и лубе 
сосны обыкновенной и лиственницы сибирской 
обнаруживается в летний период (Sudachkova 
et al., 2004). Сравнение термоустойчивости ами-
лазы из прикамбиальной зоны и хвои показало 
синхронность изменения активности фермента 
при повышении температуры (рис. 5).

Пока нет удовлетворительного объяснения 
снижению активности при 40 ºС и последую-
щему повышению при 60 ºС. В целом фермент 
показал высокую термостабильность, сохраняя 
при 80 ºС 74 % активности в прикамбиальной 
зоне и 54 % – в хвое. Известна a-амилаза повы-
шенной термостойкости, выделенная из семян 
корейского кедра, которая имеет оптимум актив-
ности при 65 ºС (Azad et al., 2009).

Инвертаза также обнаруживает более высо-
кую термостабильность по сравнению с анти- 
оксидантными ферментами. Оптимум актив-

Рис. 3. Влияние температуры на активность каталазы из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны 
обыкновенной.

Рис. 4. Влияние температуры на активность ГР из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны обыкновенной.

Н. Е. Судачкова, Л. И. Романова, Н. В. Астраханцева, М. В. Новоселова
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ности инвертазы сахарного тростника соответ-
ствует 40–55 ºС (Bhatia et al., 2012), томатов  – 
50  ºС (Yucekan, Onal, 2012), винограда – 80 ºС 
(Porntaveewat et al., 1994), цветов тропического 
дерева мадука – 40 ºС, при 80 ºС фермент инак-
тивируется (Weerasooriya, Yatawara, 2003). По 
нашим данным, если в прикамбиальной зоне 
активность фермента плавно снижается при по-
вышении температуры, сохраняя 52 % исход-
ной активности при 80 ºС, то в хвое активность 
остается постоянной до 60 ºС, резко снижаясь до 
36 % от исходной при 80 ºС (рис. 6).

Ферменты, участвующие в синтезе защит-
ных веществ, также следует отнести к стрес-
совым (Dixon, Paiva, 1995). ФАЛ – ключевой 
фермент фенилпропаноидного метаболизма, 
ответственный за синтез вторичных метабо-
литов, усиливающих устойчивость растений к 
стрессам. Фермент довольно термоустойчив: в 
клубнях топинамбура оптимум активности ФАЛ 
наблюдался при 50 ºС, период полуинактивации, 

равный 10 мин, достигается после инкубации 
фермента при 65 ºС (Амбарцумян и др., 2000), 
в очищенном препарате фермента из прикамби-
альной зоны ксилемы сосны обыкновенной оп-
тимум активности отмечен при 50 ºС, при 60 ºС 
в течение 20 мин сохраняется 99 % активности 
(Судачкова, 1977). В нашем опыте в прикамби-
альной зоне при 60 ºС в течение 20 мин сохраня-
ется 68 % активности, при 80 ºС за то же время – 
55 % исходной активности (рис. 7).

В хвое фермент при низкой активности об-
наруживает высокую термостойкость: пик ак-
тивности наблюдается при 40–60 ºС, при 80 ºС 
активность остается близкой к исходной (нагре-
вание при 20 ºС).

Показателями интенсивности окислитель
ного стресса служит накопление в тканях перок-
сида водорода (Cheeseman, 2007) и МДА – про-
дукта окисления полиненасыщенных жирных 
кислот, характеризующее степень окислительно-
го повреждения липидов (Blokhina et al., 2003). 

Рис. 5. Влияние температуры на активность амилазы из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны 
обыкновенной.

Рис. 6. Влияние температуры на активность инвертазы из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны 
обыкновенной.
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Поскольку отмечено существенное повышение 
содержания пероксида водорода и МДА в ответ 
на повышение температуры до 35–42 ºС в тканях 
различных видов растений (Jiang, Huang, 2001; 
Сheeseman, 2007; Savicka, Škute, 2010; Hossain et 
al., 2013), проверили реакцию этих соединений 
на экстремальные для растений значения темпе-
ратуры. В результате обнаружили, что в прикам-
биальной зоне содержание пероксида водорода 

медленно снижается при повышении температу-
ры и составляет 81 % от исходной концентрации 
при 80 ºС, в хвое наблюдается противополож-
ный температурный градиент: при 80 ºС содер-
жание перекиси повышается в 1.5 раза (рис. 8).

На примере МДА показано, что ткани раз-
ных органов растения неоднозначно реагируют 
на тепловой шок (Savicka, Škute, 2010). Напри-
мер, в листьях тропического дерева Сonocarpus 

Рис. 7. Влияние температуры на активность ФАЛ из прикамбиальной зоны (А) и хвои (Б) сосны обыкновенной.

Рис. 8. Влияние температуры на содержание пероксида водорода в прикамбиальной зоне (А) и хвое (Б) сосны 
обыкновенной.

Рис. 9. Влияние температуры на содержание МДА в прикамбиальной зоне (А) и хвое (Б) сосны обыкновенной.

Н. Е. Судачкова, Л. И. Романова, Н. В. Астраханцева, М. В. Новоселова
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lancifolius повышение температуры до 40–50  ºС 
существенно снижало содержание МДА по срав-
нению с его содержанием при 10  ºС (Suleman 
et al., 2013), в листьях салата, напротив, содер-
жание МДА увеличивалось при повышении 
температуры с 25 до 42 ºС (Han et al., 2013). 
В  прикамбиальной зоне сосны процесс пере-
кисного окисления липидов, оцениваемый по 
содержанию МДА, очевидно, мало зависит от 
температуры в пределах исследуемого диапазо-
на (рис. 9).

В хвое содержание МДА при повышении 
температуры плавно снижается и при 80 ºС со-
ставляет 71 % от исходного.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В связи с тем что максимальные значения 
температуры естественной среды обитания 
растений Сибири, как правило, не превышают 
40–45 ºС, в большинстве работ влияние этого 
интервала температуры интерпретируется как 
тепловой шок и последствия дальнейшего повы-
шения температуры не исследуются. Между тем 
для древесных растений актуально знание по-
следствий влияния более высоких температур, 
действующих на растения во время пожаров. 
Поскольку тепловой шок сопровождается окис-
лительным стрессом, важно знать состояние 
защитных систем растения, противостоящих 
стрессу, вызванному пирогенным воздействием.

Установлено, что положительный эффект 
от деятельности антиоксидантных ферментов в 
тканях сосны в основном проявляется до 40 ºС. 
С повышением температуры антиоксидантная 
защита ослабевает. В целом механизмы воз-
никновения окислительного стресса в прикам-
биальной зоне и в хвое различаются в связи с 
различной термостойкостью антиоксидантных 
ферментов в этих тканях. Наиболее чувстви-
тельна к повышению температуры каталаза как 
в прикамбиальной зоне, так и в хвое. В прикам-
биальной зоне низкую устойчивость обнаружи-
вают пероксидаза и ГР, тогда как СОД отличает-
ся более высоким уровнем термоустойчивости, 
способствующим накоплению пероксида водо-
рода в условиях пирогенного теплового шока и 
усилению окислительного стресса. В отличие от 
прикамбиальной зоны в хвое пероксидаза и ГР 
обнаруживают высокую термоустойчивость и 
способны нейтрализовать негативное действие 
пероксида водорода и частично активных форм 
кислорода. Но поскольку СОД в хвое быстро те-
ряет активность при повышении температуры и 

не способна переводить супероксидный анион-
радикал (О2

– ) в пероксид водорода, окислитель-
ный стресс может быть обусловлен накоплени-
ем этого свободного радикала.

Пероксид водорода устойчив к действию по-
вышенных температур как в прикамбиальной 
зоне, так и в хвое, содержание МДА в прикам-
биальной зоне также остается стабильным, но 
снижается в хвое. Очевидно, что концентрация 
пероксида водорода в тканях в условиях пиро-
генного теплового шока является более надеж-
ным маркером окислительного стресса. Ами-
лаза, инвертаза и ФАЛ по термоустойчивости 
превосходят исследованные антиоксидантные 
ферменты, что позволяет после пирогенного 
теплового шока быстро восстановить углевод-
ный и фенольный обмен для обеспечения про-
цесса ксилогенеза.
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THERMOSTABILITY  OF  ANTIOXIDANT  ENZYMES  IN  TISSUES 
OF  SCOTS  PINE  IN  HEAT  SHOCK  CONDITIONS

N. E. Sudachkova, L. I. Romanova, N. V. Astrakhantseva, M. V. Novoselova
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Samples of needles from the middle part of the crown and cambial zone scrapings, which includes cambium cells and 
nonlignified xylem cells from five stems of 15 years old Scots pine Pinus sylvestris L. trees from green moss-forb 
groups stands on sod-podzolic soil in Krasnoyarsk forest steppe were investigated. Thermal stability of the antioxidant 
enzymes: superoxide dismutase (SOD), peroxidase, catalase, glutathione reductase (GR); enzymes of carbohydrate 
and phenolic metabolism: amylase, invertase and phenylalanine ammonia-lyase (PAL) which are involved in 
providing the xylogenesis process; and markers of oxidative stress: peroxide hydrogen and malondialdehyde 
(MDA) were studied in the temperature interval 20–80 °C. It was found that the positive effect on the antioxidant 
enzymes activity mainly manifested up to 40 °C. As the temperature increases, antioxidant protection weakens. The 
mechanisms of oxidative stress in cambium zone and needles in condition of pyrogenic heat shock are distinguished 
due to different thermal stability of antioxidant enzymes in these tissues. The most sensitive to elevated temperatures 
was catalase both in cambium zone and needles. In the cambium zone, peroxidase and GR detect low resistance to 
high temperature, while SOD has a higher level of. In the needles on the contrary, peroxidase and GR exhibit high 
thermal stability, whereas SOD activity rapidly reduces at higher temperatures. Amylase, invertase and PAL exceed, 
according to the thermal stability of examined antioxidant enzymes, what allow quick restoration of carbohydrate and 
phenolic metabolism after pyrogenic heat shock to providing of xylogenesis process.

Keywords: Scots pine, needles, cambium, heat shock, oxidative stress, antioxidative enzymes, thermal stability.
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