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Изучена динамика изменения активности карбоангидразы (КА), ферментов С3-
(рибулозобисфосфаткарбоксилаза-РБФК, НАД-малатдегидрогеназа-НАД-МДГ) и С4-цикла 
(фосфоенолпируваткарбоксилаза-ФЕПК, НАДФ-малатдегидрогеназа-НАДФ-МДГ) в листь-
ях амаранта. Также были исследованы внутриклеточная распределения, действия ин-
гибиторов (АТФ, ZnSO4), температуры и рН среды реакции на активность изученных 
ферментов фотосинтеза в условиях засухи. 
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 У культурных растений под действием засухи продуктивность сни-
жается на 35-50% по сравнению с нормальным водообеспечением [6]. Ко-
гда количество воды, всасываемое через корневую систему, меньше ко-
личества воды, испаряемого с поверхности листьев, растение оказывается 
подвергнутым водному стрессу. В этот момент в растении относительное 
количество воды, водный потенциал и тургор клеток уменьшаются. Кон-
центрация неорганических ионов и других растворимых соединений воз-
растает. Для уменьшения испарения воды устьица на поверхности листь-
ев постепенно закрываются. Таким образом, уменьшение испарения час-
тично снимает дефицит воды. Однако с закрытием устьиц проникновение 
углекислого газа в клетку затрудняется. А это в свою очередь приводит к 
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ослаблению фотосинтетической фиксации углерода (цикла Кальвина). 
Известно, что С4- и САМ-растения более устойчивы к неблагоприятным 
условиям среды (засуха, повышенная солнечная радиация, низкая кон-
центрация СО2, засоление), нежели С3-растения [19].  
 С4-путь фотосинтеза – форма комплексной адаптации С3-пути, ха-
рактерная для растений жарких и засушливых мест. У С4-растений в зе-
леных листьях, осуществляющих фотосинтез, встречаются два типа отли-
чающихся друг от друга хлоропластов, которые находятся в различных 
специализированных клетках: клетках мезофилла и клетках обкладки 
проводящих пучков. Ферменты С4-цикла, локализованные в мезофилле, 
действуя как биохимический насос, увеличивают концентрацию СО2  в 
центре карбоксилирования в обкладке проводящих пучков по сравнению 
с атмосферной в 10 раз. В результате оксигеназная активность РБФ-кар-
боксилазы/оксигеназы (Рубиско) подавляется, подавляя тем самым и фо-
тодыхание. Это является причиной более эффективной ассимиляции уг-
лекислого газа и эффективности С3-пути, в связи, с чем С4-растения про-
являют высокую фотосинтетическую активность при высокой интенсив-
ности солнечного света и высоких температурах [4].  
 КА (КФ 4.2.1.1) чрезвычайно важный биокатализатор, относящийся к 
числу самых активных ферментов. Этот фермент катализирует обрати-
мую реакцию гидратации СО2, в клетке несомненно играет важную роль  
в регуляции фотосинтетической деятельности растений [7]. 
 ФЕПК (КФ 4.1.1.31) играет роль первичного фермента в реакции пер-
вичной фиксации углерода в С4- и САМ-растениях [26]. Известно, что в 
С4-растениях ФЕПК локализована в цитозоле клеток мезофилла. Она ши-
роко распространена среди всех растений, включая С3-, С4- и САМ-виды 
[13, 30]. 
 Фермент МДГ катализирует обратимое восстановление ОАА в малат. 
Этот фермент играет важную роль в нескольких метаболических путях и 
в высших растениях содержится в виде множественных изоформ, отли-
чающихся друг от друга специфичным коферментом и субклеточной ло-
кализацией [16, 17].  
 В хлоропластах содержится НАДФ-МДГ, играющая ключевую роль в 
уравновешивании восстановительных эквивалентов между цитозолем и 
стромой. НАДФ-МДГ (КФ 1.1.1.82) осуществляет реакцию превращения 
с помощью НАДФН ОАА в малат. Активность фермента регулируется 
концентрацией субстрата, а также интенсивностью света [5].  
 Растения также содержат НАД-МДГ (КФ 1.1.1.37), которая обнару-
жена в: 1) митохондриях, где участвует в цикле трикарбоновых кислот; 2) 
цитозоле и пероксисомах, где вовлечена в малатно-аспартатный челноч-
ный механизм; 3) глиоксисомах, где принимает участие в β-окислении 
жирных кислот.  
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 Растения с С4-путем фотосинтеза произошли от С3-растений в ходе 
эволюции. Предполагается, что это произошло 20 млн. лет назад в резуль-
тате резкого увеличения в атмосфере Земли соотношения О2/СО2 [14].  
 Изучение физиологических, биохимических и молекулярных меха-
низмов устойчивости к неблагоприятным воздействиям окружающей 
среды в растениях, обитающих в естественных условиях засушливых и 
жарких мест, помогает получить с помощью биотехнологии и генной ин-
женерии более устойчивые к стрессовым условиям и высокопродуктив-
ные сорта культурных растений [24]. 
 Сравнительное изучение роли С4-ферментов в адаптации к стресс-
совым условиям на примере основного нетрадиционного растения ама-
ранта имеет важное научное и практическое значение. 
 

Методика 
Объектом исследования является растения амаранта (Amaranthus 

cruentus L.). Амарант выращивали в открытых полях в естественных ус-
ловиях. Путем прекращением полива  создавали искусственная почвенная 
засуха.  

Для получения ферментного экстракта листья амаранта отделяли 
от стебля, промывали дистиллированной водой, высушивали между по-
лосками фильтровальной бумаги и гомогенизировали механическим де-
зинтегратором типа MPW-302 (Польша) в течение 2 мин в 0,1 М Трис-
HCl-буфере (рН 8,0) или 0,025 М Na2HPO4-NaH2PO4 буфере (рН 7,0), со-
держащем 0,001 М ЭДТА, 0,005 М ДТТ и 0,01 М MgCl2. На каждый 
грамм листьев добавляли 5 мл буфера. Гомогенат отжимали через двой-
ной слой полотна и центрифугировали 10 мин при 1000g, а затем 20 мин 
при 5000g для удаления неразрушенных клеток и их фрагментов. Полу-
ченный таким способом ферментный экстракт использовали для измере-
ния ферментативной активности. Во время гомогенизации были исполь-
зованы отдельные буферные растворы, принадлежащему отдельных изу-
чаемым ферментам. 

Для получения субклеточных фракций листьев кукурузы модифи-
цировали метод, разработанной Gardestrom и Edwards [15, 18].  
 Определение активности ФЕПК. Спектрофотометрическая кювета 
содержала реакционную смесь, состоящую из 50 мМ Трис-HCl буфера рН 
8,5, 5 мМ МgCl2, 10 мM  NaHCO3, 0,25 мM НАДH, 10 мM ФЕП и 50-100 
мкл ферментного раствора. Реакцию начинали добавлением ФЕП. Актив-
ность ФЕПК определялась по скорости изменения оптической плотности 
в ходе уменьшения содержания НАДН при длине волны 340 нм в спек-
трофотометре Ultrospec 3300 pro (Amersham, USA) [2]. 
 Определение активности НАД-МДГ. Реакционная среда в спектрофо-
тометрической кювете состояла из 0,3 М Трис-HCl буфера рН 8,1, 15 мМ 
ОАА, 12 мМ НАДH и 5-10 мкл ферментного раствора. Реакцию начинали 
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добавлением субстрата. Определение активности фермента основано на  
уменьшении оптической плотности раствора при расходовании в ходе ре-
акции НАДН [2]. 
 Определение активности НАДФ-МДГ. Реакционная среда в спектро-
фотометрической кювете состояла из  0,1 М 1-замещенного фосфатного 
буфера рН 6,3, 50 мМ ДТТ, 15 мМ ОАА, 12 мМ НАДH и 50 мкл фермент-
ного раствора. Реакцию начинали добавлением субстрата. Определение 
активности фермента основано на  уменьшении оптической плотности 
раствора при расходовании в ходе реакции НАДФН [2]. 
 Активность РБФК определяли спектрофотометрическим методом по 
Романову [2]. 
 Содержание НАДH и НАДФH в кювете определялось по уменьшаю-
щейся оптической плотности молярного значения этих соединений за ми-
нуту времени при 340 нм. Коэффициент экстинкции НАДH и НАДФH ра-
вен 6,22 mМ· см-1. 
 Активность ферментов в 1 мл исследуемого препарата на оптическом 
пути длиной в 1 см рассчитывали по формуле: 

А = ∆ОП ⋅ V/ε⋅b,   где 
А – активность по международной системе, ∆ОП – изменение оптической 
плотности за минуту времени, V – общий объем реакционной смеси в 
спектрофотометрической кювете (мл), ε – коэффициент миллимолярной 
экстинкции, который для НАД(Ф)Н при максимуме поглощения 340 нм 
равен 6,22 mМ см-1, b – содержание ферментного препарата в реакцион-
ной смеси (мл)  
 Активность КА определяли электрометрическим методом по [31]. 
 Определение количества белка проводили по методу Лоури с соавт. 
[21]. Опыты проводились в трех биологических повторности. Результаты 
экспериментов статистически обработаны. 

 
 Результаты и обсуждение 

В результате проведения серия экспериментов было выявлено, что  
активности ФЕПК и НАД-МДГ локализована в цитоплазматической 
фракции листьев амаранта (табл. 1). Показано, что основная активность 
ФЕПК в условиях нашего эксперимента обнаруживается в растворимой 
фазе ассимиляционных тканей (клеток мезофилла и клеток обкладки про-
водящих пучков) листьев. Хлоропластная фракция мезофиллных клеток 
также проявляла ФЕПК активность, но обладала лишь 6-7% от активно-
сти фермента.  
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Таблица 1 
Субклеточное распределение ферментов С4-цикла листьев амаранта 

Ферменты Активность, % 
Хлоропласт Цитоплазма Митохондри Гомогенат 

KA 8,0 90,2 1-2 100 
ФЕПК 6-7 90,0 3-4 100 
РБФК 90,0 10-15 0,0 100 
НАДФ-МДГ 94,0 4-5 1-2 100 
НАД-МДГ 9,0 60,0 31,0 100 
 

В литературе имеются различные мнения о внутриклеточной лока-
лизации ФЕПК в различных тканях высших растений. Большинство ис-
следователей показывают, что ФЕПК у С4-растений локализована в цито-
плазме. Не исключено, что у некоторых С4-растений в очень незначи-
тельной степени фермент может быть локализован и в хлоропластах или 
абсорбирован на их внешней оболочке [29]. Согласно последним литера-
турным источникам, во всех исследованных растениях независимо от ти-
па клеток и тканей фермент ФЕПК локализован в растворимом виде в ци-
тозоле [29]. В отличие от ФЕПК локализация фермента НАД-МДГ глав-
ным образом приходится на цитозоль и митохондрии, и в небольшой ме-
ре на пероксисомы и хлоропласты. Активность НАДФ-МДГ обнаружива-
лась главным образом (94%)  в хлоропластной фракции, и лишь незначи-
тельная ее часть (4-5%) – в надосадочной жидкости. Локализация фер-
мента НАДФ-МДГ также в большей степени приходится на строму хло-
ропластов [12]. КА и РБФК являются растворимыми ферментами и ак-
тивность этих ферментов меняется параллельно и они работают согласо-
ванно. Основная доля активности КА локализована растворимой фракции 
цитоплазмы клеток мезофилла, небольшая часть обшей активности КА в 
хлоропластах клеток обкладки. 
  В наших экспериментах, несмотря на то, что в некоторых генотипах 
растений, выращенных при засухе в естественных условиях, увеличение 
содержания общего количества белка и наблюдалось, но оно не было зна-
чительным (рис. 1). 
 Вообще, как видно из рис. 1, общее содержание белка под действием 
засухи сравнительно уменьшается. Однако, эксперименты с растениями, 
выращенными в естественных условиях, проводились на последней ста-
дии онтогенеза, то есть на фазе образования репродуктивных органов. В 
целом, общее количество растворимого белка в листьях растения во вре-
мя засухи сначала значительно увеличивается, и потом постепенно сни-
жается до конца вегетации. 
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Рис. 1. Содержание общего белка в листьях амаранта в условиях почвенной засухи 
 
  Тем не менее, полученные данные и обнаруженные при этом законо-
мерности могут помочь пониманию механизмов действия почвенная за-
суха на растения. 
 Изучены также ингибирующие действие АТФ и цинксульфата на ак-
тивность ферментов ФЕП-метаболизма в развивающихся листьях амаран-
та в онтогенезе (табл. 2). Было обнаружено, что они в той или иной мере 
ингибируют индуцируемое светом увеличение активности этих фермен-
тов. Изучая действие ингибиторов на активность ФЕПК при развитие ли-
стьев, было замечено, что АТФ и ZnSO4 не ингибировал активность 
ФЕПК  в течение 2 суток.  

Наоборот, активность ФЕПК листьев срезанных растений, которым 
был введен АТФ и ZnSO4, во всех опытах была выше, чем в контрольном 
варианте. Возможно, что полученные результаты объясняются также на-
личием множественных форм ФЕПК листьев амаранта. 

 Данные, полученные при нормальном поливе листьев амаранта по-
казало, что оба ингибитора не подавляли индуцированное светом увели-
чение активности НАД-МДГ. Наоборот, активность фермента при дейст-
вии АТФ и ZnSO4 через 2 суток увеличивалась приблизительно в 1,5-2 
раза по сравнению с контролем. Вероятно, такое явление может возни-
кать вследствие подавления ингибиторами белкового синтеза НАД-МДГ. 

 На стадии формирования репродуктивных органов зерновых куль-
тур водообеспечение является важным фактором получения высокого 
урожая. У растений, подвергнутых в этот период водному стрессу, уро-
жай снижается.  
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Таблица 2                                                                                                                                 
Ингибирующие действие АТФ и ZnSO4 на активность ферментов  

C3- и С4-цикла листьев амаранта в условиях почвенной засухи 
Варианты Активность ферментов 

через 1 сутки через 2 суток 
мкмоль/мин мг белка % мкмоль/мин мг белка % 

ФЕП-карбоксилаза 
Контроль 344,1 100,0 654,1 100,0 

АТФ 412,3 119,8 610,0 93,27 
ZnSO4 437,0 127,03 707,7 108,0 
Засуха 362,5 100,0 495,7 100,0 
АТФ 420,1 115,9 430.1 86,8 

ZnSO4 451,9 124,7 436,2 87,9 
 НАДФ-малатдегидрогеназа 

Контроль 88,6 100,0 47,9 100,0 
АТФ 58,6 65,91 17,7 36,17 

ZnSO4 59,4 67,05 13,9 27,66 
Засуха 69,8 100,0 33,2 100,0 
АТФ 68,5 98,1 10,9 32,8 

ZnSO4 66,6 95.4 6,7 20,2 
 НАД-малатдегидрогеназа 

Контроль 77,7 100,0 174,3 100,0 
АТФ 151,1 196,1 221,7 127,01 

ZnSO4 140,8 181,82 174,0 100,00 
Засуха 112,4 100,0 166,6 100,0 
АТФ 198,7 176,8 180,8 108,5 

ZnSO4 186,6 166,0 155,7 93,5 
 Карбоангидраза 

Контроль 1244,0 100,0 2150,4 100,0 
АТФ 1310,5 105,3 2382,6 110,77 

ZnSO4 810,2 65,08 843,4 39,23 
Засуха 1267,8 100,0 2099,0 100,0 
АТФ 1540.1 121,5 2000.1 95,3 

ZnSO4 900,0 71,0 768,3 36,6 
Рибулозобисфосфаткарбоксилаза 

Контроль 121,2 100,0 93,3 100,0 
АТФ 145,9 120,4 85,1 91,2 

ZnSO4 111,5 92,0 83,6 89,6 
Засуха 120,7 100,0 69,3 100,0 
АТФ 153,6 127,3 52,8 76,2 

ZnSO4 140,4 116,3 45,7  

*период инкубации 1 час, концентрация ингибиторов 1 мг/мл 

 
 На основе полученных данных можно предположить, что с повы-

шением активности основных ферментов С4-цикла в тканях растения в 
условиях засухи увеличивается и синтез С4-кислоты-малат и аспартат. 
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Вероятно, эти кислоты могут служить дополнительным источником СО2 
для цикла Кальвина в период засухи, когда в результате повышения со-
противления устьиц уменьшается газообмен [1, 3].  

Таким образом, повышение активности ферментов С4-цикла под 
действием засухи неоднозначно и в большей степени зависит от продол-
жительности воздействия стресса. 

Закрывание устьиц в качестве контроля потерь воды является, как 
установлено Чавесом с соавт. [9], самым первым действием в реакции 
растений на возникновение в полевых условиях водного дефицита, что в 
свою очередь приводит к сокращению количества поглощаемого листья-
ми CO2 [8,10]. Устьица закрываются в ответ как на снижение тургора ли-
стьев и/или водного потенциала [22], так и на снижение атмосферной 
влажности [23]. Как утверждает Корник [11], некоторые из метаболиче-
ских изменений, происходящих в результате засухи, сами являются по-
следствием устойчивости фотосинтетического аппарата к обезвожива-
нию. Эти изменения могут вносить свой вклад в поддержание осмотиче-
ского давления внутри фотосинтетических клеток путем увеличения кон-
центрации нитрата и уменьшения экспорта углеводов. Прямое ингибиро-
вание роста побегов водным дефицитом также способствует аккумуляции 
растворимых веществ и, в итоге, приспосабливаемости к осмосу [27]. 

На последней стадии онтогенеза в подвергнутых сильной засухе 
растениях активность обоих ферментов ФЕПК и НАД-МДГ возрастает. 
Видимо, в растениях, растущих в естественных условиях в течение долго-
го времени, влияние засухи проявляется постепенно и у этих растений 
появляется механизм приспосабливания к неблагоприятным условиям 
окружающей среды (почвенной засухе). Лоджини с сотр. [20] в результа-
те проведенных с двумя отличающимися по  засухоустойчивости  сорта-
ми твердой пшеницы экспериментов показали, что из подверженных цик-
лической водной недостаточности сортов в более засухоустойчивом сорте 
Ofanto содержание перекиси водорода (H2O2) не изменялось по сравне-
нию с растениями с нормальной водообеспеченностью. Они предполага-
ют, что в то время, когда условия почвенной засухи создаются постепен-
но, растение приспосабливается и может противостоять повышению 
уровня активных кислородных радикалов. В наших экспериментах актив-
ность ФЕПК и НАД-МДГ в листьях и элементах колоса растения изменя-
ется параллельно. Это указывает на то, что оба фермента работают совме-
стно. В С4-пути фотосинтетической ассимиляции СО2 ферменты ФЕПК и 
НАД - или НАДФ-МДГ работают совместно. Так, образованный с помо-
щью ФЕПК ОАА превращается в кислоту малат с помощью ферментов 
НАД- или НАДФ-МДГ. Малат по сравнению с ОАА легче транспортиру-
ется из клетки в клетку или внутриклеточные органеллы. В наших экспе-
риментах активность НАД-МДГ всегда была выше, чем активность 
НАДФ-МДГ. Фермент НАДФ-МДГ локализован, в основном, в хлоропла-
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стах и его активность регулируется с помощью сложного механизма [25]. 
Так, наличие в активном центре фермента SH-группы становится причи-
ной его окисления активными кислородными радикалами. Однако фер-
мент НАД-МДГ устойчив к действию таких окислителей. Видимо, в ре-
зультате увеличения численности активных радикалов во время засухи в 
растениях возрастает синтез ферментов, устойчивых к этим окислителям. 
Так, фермент ФЕПК также устойчив к действию кислорода. Оба этих 
фермента в основном локализованы в цитоплазме. Рикарди с сотр. [28] 
показали, что во время засухи у двух генотипов кукурузы содержание 
большинства белков, локализованных в хлоропласте, уменьшается, одна-
ко количество цитоплазматических белков возрастает. Наравне с другими 
цитоплазматическими белками в различных генотипах кукурузы возрас-
тает содержание и этих ферментов (ФЕПК и НАД-МДГ). Судя по резуль-
татам экспериментов, содержание фермента НАД-МДГ при засухе резко 
возрастает. 

Поэтому можно предположить, что в листьях амаранта, подвергну-
тых почвенной засухе, увеличение активности ФЕПК, а также НАД - и 
НАДФ-МДГ и других ферментов С4-цикла происходит для повышения 
концентрации СО2 вокруг Рубиско в карбоксилирующем центре хлоро-
пласта в связи с тем, что из-за закрытия устьиц на поверхности листьев 
возникает затруднение для проникновения в фотосинтезирующие клетки 
углекислого газа. Увеличение во время стресса активности ФЕПК, осу-
ществляющей рефиксацию СО2, выделившегося в результате усиления 
процесса дыхания, а также других ферментов С4-цикла, дает возможность 
увеличения под влиянием неблагоприятных условий окружающей среды 
в С3-растениях концентрации СО2 в карбоксилирующем центре. Так, уве-
личение в ходе засухи активности ферментов ФЕПК, НАД-МДГ и АсАТ, 
создавая изменения в синтезе углеродных соединений, усиливает синтез 
органических дикарбоновых кислот по сравнению с аминокислотами. А 
это в свою очередь играет роль дополнительного источника СО2 для ком-
пенсации уменьшения содержания углекислого газа, поступавшего из ат-
мосферы, в результате частичного закрытия на поверхности листа усть-
ичных клеток. 

Было обнаружено, что как ФЕПК, так и НАДФ-МДГ листьев нута, 
обладая широким рН-оптимумом, сходны с ферментами, выделенными и 
изученными из других растений. Ингибиторы катализа поначалу снижали 
активность ферментов ФЕПК, НАД- и НАДФ-МДГ, однако с течением 
времени их воздействие уменьшалось. Изучено также действие темпера-
тур и света на активность ферментов С4-цикла. Показано, что ФЕПК зна-
чительно более чувствительна к действию высоких температур, нежели 
другие ферменты. Обнаружено также, что из всех ферментов С4-цикла 
только НАДФ-МДГ является свет активируемым. По-видимому, рост ак-
тивности ферментов ФЕП-метаболизма при неблагоприятных условиях, 
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какими является водный стресс, позволяет повысить концентрацию СО2 в 
центре карбоксилирования и таким образом частично компенсировать 
снижение поступления углекислого газа в фотосинтетические клетки в 
результате частичного закрывания устьиц при водном дефиците. СO2, об-
разованный в результате повышения из-за засухи активности ферментов 
основных метаболических путей (в особенности цикла Кребса) также мо-
жет подвергаться рефиксации. 

В результате наших исследований можно сделать вывод, что возрас-
тание активности ферментов ФЕП-цикла в амаранте в ходе водного стресса 
частично приводит в действие СО2-концентрирующий механизм. Известно, 
что сродство ФЕПК к СО2 по сравнению с Рубиско выше. А это свидетель-
ствует о его более эффективной работе в условиях снижения концентрации 
СО2 из-за частичного в целях снижения испарения влаги закрытия устьиц. 
Повышение активности НАД-МДГ и АсАТ в ходе засухи свидетельствует 
об их ведущей роли в синтезе и обмене дикарбоновых кислот. 
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TORPAQ QURAQLIĞININ AMARANT YARPAQLARINDA KARBOANHİDRAZA, 

C3- VƏ C4-TSİKLİN BƏZİ FERMENTLƏRİNİN AKTİVLİYİNƏ, 
LOKALİZASİYASINA VƏ AKTİVLİYİN TƏNZİMLƏNMƏSİNƏ TƏSİRİ 

 
H.H.BABAYEV, İ.M.ƏLİMƏMMƏDZADƏ,  

T.Y.ORUCOVA, U.A.QURBANOVA 
 

XÜLASƏ 
 

Amarant yarpaqlarında karboanhidraza (KA), C3- (RBFK, NAD-MDH) və C4-tsiklin 
(FEPK, NADF-MDH) bəzi fermentlərinin aktivliyinin dəyişmə dinamikası öyrənilmişdir. Bu 
fermentlərin subhüceyrə paylanması, inhibitorların, temperaturun və reaksiya mühitinin pH-nın 
ayrı-ayrı fermentlərin aktivliklərinin tənzim olunmasına təsiri quraqlığın təsiri şəraitində tədqiq 
edilmişdir. 
 

Açar sözlər: amarant-C3- və C4-fermentlər-aktivlik-lokalizasiya-requlyasiya-quraqlıq  
 

EFFECT OF SOIL DROUGHT ON THE CARBONIC ANHYDRASE ACTIVITY,  
LOCALIZATION AND REGULATION OF THE ACTIVITY OF SOME OF C3- and  

C4-CYCLE ENZYMES OF THE AMARANTH LEAVES 
 

H.H.BABAYEV, I.M.ALIMAMMADZADEH,  
T.Y.ORUJOVA, U.A.GURBANOVA 

 
SUMMARY 

 
The dynamics of the activity changes of carbonic anhydrase (CA), C3-(RBPK, NAD-

MDH) and C4-cycle enzyme (PEPC, NADP-MDH) was studied in the leaves of amaranth 
plants. Subcellular distribution of these enzymes, the influence of inhibitors (ATP, ZnSO4), and 
the influence of temperature and pH reaction medium on some enzyme activities were investi-
gated under drought. 

 
Key words: amaranth, C3- and C4-enzymes, activity, localization, regulation, drought 
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