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Аннотация 
Исследовали влияние высокотемпературного стресса на общую активность 

пероксидазы в тканях коры и листьях однолетних побегов яблони. Установлена более 
слабая активность в показателях экстинции ферментной системы в листьях в летний 
период по сравнению с этими показателями в тканях коры побега. Максимальное ее 
повышение (12…19 раз) наблюдается в листьях в условиях жесткой гипертермии и 
засухи (начало июля). Уровень активности фермента при искусственно-
моделированных стрессовых воздействиях зависел от сорта яблони. Полученные 
результаты указывают на вовлечение пероксидазы в ответ на действие высокой 
температуры и засухи, что позволяет быть дополнительным диагностическим 
показателем устойчивости плодовых растений к воздействию вышеназванных 
абиотических стрессов.  
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HYPERTHERMIA EFFECT ON THE ACTIVITY OF THE ENZYME SYSTEM  
OF PEROXIDASE IN TISSUES OF ANNUAL APPLE SHOOTS 

 
Abstract 
High temperature stress effect on the general activity of peroxidase in bark and leaf 

tissues of annual apple shoots has been investigated. Weaker activity in terms of extinction of 
enzyme system in the leaves compared to these parameters in the bark tissues of shoots was 
determined during the summer period. Its maximum increase (12…19 times) was observed in 
leaves under the conditions of hard hyperthermia and drought (early July). A level of enzyme 
activity under artificially modeled stress impacts depended upon an apple variety. The 
obtained results pointed out the peroxidase involving in response to high temperature and 
drought effect, therefore this enzyme system may serve as an additional diagnostic index of 
fruit plant resistance to the above mentioned abiotic stresses. 
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Введение 
В настоящее время во многих регионах возделывания сельскохозяйственных 

культур происходит резкое колебание метеорологических факторов. Повышенные 
температуры нарушают продукционный процесс и вызывают значительные потери 
урожая. Абиотические стрессы различной силы и длительности снижают 
интенсивность физиологических процессов, активируют одни и ингибируют другие 
ферментные системы, что отрицательно отражается на метаболизме и продуктивности 
растений [3, 10]. Целенаправленные исследования метаболизма растений при 
действии высокой температуры в основном касаются однолетних культур. На 
растениях было показано, что устойчивость сорта к стрессору – генетически 
наследуемый потенциальный признак, который реализуется лишь при действии 
экстремального фактора [14]. Поэтому изучение реакции плодовых растений на 
высокотемпературный стресс, что определяет степень адаптации культуры и сорта к 
этим стрессам, актуально в настоящее время. 

Одним из показателей, отражающих состояние обмена веществ является 
ферментная система пероксидаза – не просто биокатализатор, но и чувствительный 
механизм, направляющий ход обмена веществ. Активность этого фермента, в 
определенной степени, может отражать состояние растительного организма в целом, 
является одной из важнейших каталитических систем среди биохимических факторов 
защиты растений; принадлежит к числу полифункциональных ферментов; выступает в 
качестве одного из звеньев альтернативной дыхательной цепи, обладающая 
повышенной чувствительностью к внешним воздействиям [1, 4, 9, 12]. 

Фермент перекисного окисления пероксидаза является одним из компонентов 
системы защиты тканей растений от окислительной деструкции [7, 9, 13]. Ферментной 
системе пероксидазы древесных, в частности плодовых, посвящены работы ряда 
авторов [2, 7, 19]. Отмечено, что адаптивные изменения активности фермента могут 
иметь место только в границах нормы реакции организма. Превышение адаптивных 
возможностей ведет к утрате компенсаторных функций, выполняемых ферментом. 

Задачей настоящей работы явилось сравнительное изучение влияния высокой 
температуры и предполагаемой засухи на общую активность ферментной системы 
пероксидазы в тканях однолетних побегов различных сортов яблони.  

 
Материал и методы исследования 
Эксперименты проводили в 2012…2014 гг. Для опытов (конец мая и начало – 

конец июля) использовали 12 сортов яблони. Модельные опыты проведены с 
использованием термостата фирмы Binder по воздействию высоких температур. 
Активность ферментной системы пероксидазы определяли колориметрическим 
методом на ФЭКе типа KF 77 (Польша) при 590 нм [8]. Метод основан на определении 
скорости реакции окисления бензидина под действием фермента, содержащегося в 
тканях за определенный промежуток времени (1мин.). Выражали в единицах 
экстинции на 1 гр. сырой массы (Е/м). Содержание пролина определяли по методике 
ИФР [11]. Содержание малонового диальдегида (МДА) оценивали спектрофото-
метрическим методом по прописям [13]. 

 Анализы проводили в двух биологических и трех аналитических повторностях. 
В таблице и на рисунках приводятся средние значения.  

Ферментную активность исследовали в тканях и органах однолетних побегов 
(кора + камбий + флоэма + ксилема, листья) у сортообразцов яблони в различных 
вариантах опыта:  
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2012 г. : 
1 – контроль, конец мая – изолированные побеги растений в емкости с водой при 

нормальных условиях; 
2 – гипертермия – листья с черешками и побеги растений в емкости с водой в 

условиях действия высокой температуры +40°С, 2 ч.; 
3 – гипертермия – листья и побеги растений в емкости при +40°С, 2 ч. – перенос 

растительного материала в условия +28°С, 2 ч. – воздействие высокой температурой 
+40°С, 2 ч.; 

4 – начало июля, контроль; 
5 – гипертермия – листья и побеги растений в емкости с водой при +50°С, 1 ч.; 
6 – гипертермия – листья и побеги растений в емкости при +50°С, 1 ч. – перенос 

растительного материала в условия +28°С, 2 часа – воздействие высокой температурой 
+50°С, 1 ч.; 

2013 г. :  
1 – контроль, начало июля – изолированные побеги растений в емкости с водой 

при нормальных условиях; 
2 – гипертермия –листья с черешками и побеги растений в емкости с водой в 

условиях действия высокой температуры +50°С, 1,5 ч.; 
3 – засуха – листья и побеги растений в емкости с 50% раствором сахарозы без 

воздействия высокой температурой; 
4 – горячая засуха –листья и побеги растений в емкости с 50% раствором 

сахарозы в условиях действия высокой температуры +50°С, 1,5 ч. 
 2014 г. – варианты опыта 2013 г., конец июля, с повышенным раствором 

сахарозы до 70%. 
 
Результаты и обсуждение 
Общая пероксидаза, составная ее часть аскорбат пероксидаза – один из главных 

антиоксидантных ферментов, входящих в аскорбат/глутатионовый цикл, 
функционирование которого имеет существенное значение для детоксикации 
перекиси водорода [18]. 

Изучение общей активности антиоксидантного фермента пероксидазы в 
однолетних побегах и листьях яблони при действии высоких температур (+40°С, 2 часа, 
конец мая) и (+50°С, 1час, начало июля, 2012 г.) показало, что в неблагоприятных 
условиях у большинства сортов отмечалось значительное изменение ферментативной 
активности. Под действием высокой температуры +40°С активность фермента 
несколько повышалась в побегах у сортов Антоновка обыкновенная, Имрус, Августа, у 
таких как Свежесть, Мелба, Орлик, Синап орловский падала. В листьях тепловой стресс 
вызывал неоднотипные изменения активности фермента: резким повышением 
показателей экстинции в 3…4 раза у сортов Антоновка обыкновенная, Мелба, 
Саратони, Августа; у других сортов (Свежесть, Уэлси, Орлик) отмечена тенденция к 
падению активности (таблица 1, рисунки 1, 2). 

При нарастании июльского стресса (+50°С) активность фермента снизилась по 
сравнению с контролем у сортов Имрус, Саратони, у сорта Антоновка обыкновенная 
увеличилась на 14%, у которого, по-видимому, активировалась система ферментов 
антиоксидантной защиты. На отдельных сортах яблони в июле проведено 
дополнительное более жесткое воздействие температурой на ткани побега (рисунок 
2). Среди сортов по активности фермента в листьях при действии +50°С (вариант 
опыта 6) выделяется сорт Антоновка обыкновенная незначительным снижением 
активности пероксидазы. По количественным показателям более резко выражено 
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падение активности у сортов Имрус и Саратони в 4…5 раз. Эти данные позволяют 
предположить, что в условиях повторной прогрессирующей высокой температуры не 
наблюдается индукция синтеза, возможно угнетение активности ферментной системы. 
 
Таблица 1 – Активность пероксидазы в тканях и листьях однолетних побегов яблони 
при гипертермии (конец мая), 2012, (Е/м) 

Побеги Листья Сорт контроль +40°С, 2 часа контроль +40°С, 2 часа 
Антоновка обыкновенная 5,47 6,31 1,96 8,41* 
Имрус 5,14 5,47 1,18 1,46 
Саратони 5,81 5,14 1,23 3,48* 
Орловим 5,64 5,31 2,36 1,41* 
Болотовское 5,31 4,65 1,36 1,26 
Свежесть 6,30 1,36* 1,76 1,39 
Уэлси 6,26 5,60 1,66 1,43 
Рождественское 6,14 4,81* 1,60 1,65 
Мелба 4,64 2,49* 1,97 6,98* 
Орлик 5,97 4,06* 1,72 1,48 
Синап орловский 5,82 4,15 1,65 1,40 
Августа 4,86 5,97 2,19 8,13* 
*разница между вариантами (контроль-стресс) достоверна при Р= 0,95 
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Рисунок 1 – Активность пероксидазы в листьях однолетних побегов яблони  

при действии высоких температур, 2012 г. (Е/м) 
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Рисунок 2 – Активность пероксидазы в тканях однолетних побегов яблони  

при действии высоких температур, 2012 г. (Е/м) 
 
В продолженных исследованиях в 2013 г. на тех же сортах отмечено резкое 

повышение активности общей пероксидазы в листьях (8…10 раз) при жестких 
стрессовых воздействиях по сравнению с контролем (вариант 4), у сорта Антоновка 
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обыкновенная, количественные показатели были идентичны в вариантах 2 и 4 
(рисунок  3). В побегах при тех же стрессорных режимах у одних сортов, как Орловим, 
Саратони повышается активность пероксидазы при действии высокой температуры и 
остается без изменения при воздействии слабой засухи (2, 3 варианты опыта). У сортов 
Синап орловский и Антоновка обыкновенная по вариантам опыта незначительно 
изменялась активность фермента в показателях экстинции в сторону повышения или 
уменьшения (рисунок 4).  
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1 – контроль, 2 – 50°С, 1,5 ч., 3 – 50 % сахароза, 4 – 50°С+50% сахароза 

Рисунок 3 – Активность пероксидазы в листьях однолетних побегов яблони  
при гипертермии и засухе (июль, 2013 г.) 
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Рисунок 4 – Активность пероксидазы в тканях коры побегов яблони  
при гипертермии и засухе (июль, 2013 г.) 

 
На примере сорта Имрус изучалась активность данного фермента на различных 

вставочных подвоях. Активность общей пероксидазы в листьях контрольных растений 
всех исследованных образцов яблони была практически на одном уровне, 
количественные показатели были ниже по сравнению с тканями побега (рисунки 5, 6). 

При действии высокой температуры (+50°С, 1,5 ч.) активность фермента в 
листьях увеличивалась в 1,4…2,0 раза, при моделировании засухи (50% сахарозы, 1,5 ч.) 
– на 8…14%, оставаясь у всех сортоподвойных комбинаций при совместном действии 
(засуха + гипертермия) на высоком уровне. 
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Рисунок 5 – Активность пероксидазы в листьях однолетних побегов яблони  

при действии высоких температур, 2013 г. (Е/м) 
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Рисунок 6 – Активность пероксидазы в тканях однолетних побегов яблони  

при действии высоких температур, 2013 г. (Е/м) 
 
Такое значительное повышение активности пероксидазы, возможно, связано с 

разрушением пероксида водорода и ограничением свободнорадикальных процессов. В 
отличие от листьев количественные показатели активности фермента в тканях побега 
были выше. При более продолжительном действии стресса активность фермента у 
многих образцов снижалась, у других как Имрус 6-9-76, Имрус 3-17-38 оставалась без 
изменения. Возможно, одной из причин уменьшения общей активности фермента 
может являться снижение уровня субстрата фермента, на что указывает Bartoli e.a. [16]. 
С другой стороны, для пероксидазы у яблони установлен изоферментный 
полиморфизм как выражение генетического разнообразия [2, 5]. Ранее при изучении 
изоферментного состава пероксидазы у сортов яблони селекции ВНИИСПК при 
действии низких температур отмечено, что они гетерогенны, функционально активны 
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и отличались некоторой подвижностью структурного состояния [6]. Адаптация 
растений к повышенным температурам у яблони, по-видимому, может быть 
достигнута и путем изменения пространственной структуры фермента (появление 
новых изоформ), позволяющей функционировать при высоких до +50°С, что было 
показано на других видах растений [15, 20].  

В опытах 2014 г. активность пероксидазы в контрольных листьях летних сортов 
Яблочный спас, Орлинка значительно превышала по количественным показателям по 
сравнению с позднеосенним сортом Память Исаева (рисунок 7). Под влиянием 
стрессовых факторов активность фермента увеличилась у летних сортов на 8…10%, у 
сорта Память Исаева проявлялись незначительные колебания активности фермента по 
вариантам опыта. Однако определение малонового диальдегида у этого сорта, как 
конечного продукта перекисного окисления мембранных липидов, показало 
превышение уровня МДА в 1,6…1,7 раза по сравнению с контролем (варианты 2 и 4), 
что может указывать на повреждение клеточных мембран. У летних сортов в условиях 
стрессов также наблюдалось повышение МДА до 50% (таблица 2). В условиях наших 
опытов во всех сортах шло и накопление свободного пролина, как стрессового 
метаболита, имеющего особое значение в осморегуляции. В некоторых исследованиях 
способность клеток накапливать пролин рассматривается как селективный признак, 
используемый при оценке засухоустойчивости растений [17]. 
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1 – контроль, 2 – 50°С, 1,5 ч., 3 – 70 % сахароза, 4 – 50°С+70% сахароза 

Рисунок 7 – Активность пероксидазы в листьях однолетних побегов яблони  
при гипертермии и засухе (конец июля, 2014 г.) 

   
Таблица 2 – Содержание пролина и малонового диальдегида в листьях однолетних 
побегов яблони при гипертермии и засухе (конец июля 2014 г.) 

Пролин, мкМоль/г Малоновой диальдегид, мкМоль/г Сорт 1* 2 3 4 1 2 3 4 
Яблочный Спас 8,00 10,32 4,38 27,16 1,25 2,11 2,38 1,99 
Орлинка 4,32 11,10 13,66 11,52 1,24 1,78 1,68 1,96 
Память Исаева 5,48 9,15 7,21 7,36 1,33 2,24 2,02 2,39 
* 1 – контроль; 2 – +50°С – 1,5 ч.; 3 – 70% сахарозы; 4 – +50°С, 1,5 ч. + 70% сахарозы. 

 
Наши данные о возрастании активности фермента антиоксидантной защиты 

пероксидазы при действии гипертермии согласуются с результатами других авторов 
[1, 9, 15]. Однако анализ литературы показывает, что ответ ферментов антиоксидант-
ной защиты у разных объектов на разных этапах воздействия зависит от 
чувствительности сорта растений [3, 9, 10]. Показано, что активность антиоксидант-
ных ферментов в стрессорных условиях может изменяться разнонаправлено [7, 9, 16]. 
Этот факт подтверждает наши результаты, показавшие, что активность пероксидазы в 
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листьях побега разных сортов и сорта Имрус в зависимости от подвоя при действии 
высокой температуры и засухи различается по сравнению с контролем. 

 
Заключение 
Проведенные исследования показали, что в тканях однолетних побегов яблони в 

условиях прогрессирующей гипертермии и наведенной засухи изменялся метаболизм. 
Известно, что устойчивость к вышеназванным абиотическим факторам является 
сложным явлением, включающим множественные защитные механизмы. У 
исследованных сортов и сорта Имрус на разных подвоях (карликовые и 
полукарликовые), реакция систем, обеспечивающих защиту от повреждающего 
действия данных стрессоров, была разной. Ткани побега были относительно 
устойчивее к стрессу по сравнению с листовым аппаратом. В условиях высокой 
температуры и засухи в основном в листьях активировалась общая пероксидаза. 
Вероятно, у разных сортов яблони механизм защиты от стрессов различается в 
количественных показателях. Защитные свойства проявляются в сохранении баланса 
этих метаболитов в период вегетации, обеспечивающего в дальнейшем нормальное 
прохождение процессов жизнедеятельности. 

Выделяются сорта активно реагирующие на стрессы абиотического фактора, как 
Антоновка обыкновенная, Августа, Яблочный Спас, Орлик, Мелба и др. Среди сорта 
Имрус на разных подвоях выделяются сортоподвойные комбинации Имрус 3-17-38, 
Имрус 6-9-76, у которых при действии высокой температуры + засуха отмечено 
незначительное снижение активности фермента в тканях побега. Таким образом, 
полученные результаты по индукции и репрессии ферментативной активности общей 
пероксидазы представляют интерес для использования их в качестве дополнительного 
диагностического показателя степени стрессорности для плодовых, характеризующего 
антиокислительный потенциал, как барьеров на пути разрушающего действия 
свободных радикалов.  
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