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ТЕМПЕРАТУРЫ

Âûðàùèâàíèå ïðîðîñòêîâ ìÿãêîé ïøåíèöû è ÿ÷-
ìåíÿ ïðè ýêñòðåìàëüíûõ êîëåáàíèÿõ òåìïåðàòóðû 
ïðèâîäèëî ê óìåíüøåíèþ îáùåãî ñîäåðæàíèÿ êèñëûõ
áåëêîâ â òêàíÿõ áîëåå ÷åì íà 25 % è ñíèæåíèþ
ñóììàðíîé àêòèâíîñòè ïåðîêñèäàç è ñóïåðîêñèääèñ-
ìóòàç. Ñóììàðíàÿ ôåíîëîêñèäàçíàÿ àêòèâíîñòü ïðè 
ýòîì íå èçìåíÿëàñü. Íà ôîíå èçìåíåíèÿ îáùåé ýêñ-
ïðåññèâíîñòè ôåðìåíòîâ ïðîèñõîäèëî ïåðåðàñïðåäå-
ëåíèå àêòèâíîñòåé ìåæäó èõ îòäåëüíûìè èçîôîð-
ìàìè. Ýêñòðåìàëüíûå òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðå-
äû íå ïðèâîäèëè ê äîñòîâåðíîìó èçìåíåíèþ â êëåòêàõ 
ïðîðîñòêîâ îòíîøåíèÿ ïåðîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè 
ê ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé, íî âûçûâàëè èçìåíåíèå 
îòíîøåíèÿ ïåðîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè ê îêñèäàçíîé 
â îòäåëüíûõ ôðàêöèÿõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî ñïåêò-
ðà. Çàâèñèìîñòü ýêñïðåññèâíîñòè ñòðóêòóðíûõ ãå-
íîâ îêñèäîðåäóêòàç îò ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíè-
ðîâàííîãî òèïà ðàçâèòèÿ (îçèìîñòè èëè ÿðîâîñòè)
îïðåäåëÿëàñü êîíêðåòíîé ñèòóàöèåé âî âçàèìî-
îòíîøåíèè «îðãàíèçì – ñðåäà». Ïðè âûðàùèâàíèè 
çëàêîâ ïðè ïîñòîÿííîé îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðå 
êîëè÷åñòâåííûå è êà÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè ñïåêò-
ðîâ îêñèäîðåäóêòàç íå êîððåëèðîâàëè ñ îçèìîñ-
òüþ èëè ÿðîâîñòüþ èññëåäóåìûõ çëàêîâ. Îäíàêî ïðè 
ôîðìèðîâàíèè îòâåòíîé ðåàêöèè íà ýêñòðåìàëüíûå 
êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû ñòåïåíü èçìåíåíèé ýêñïðåñ-
ñèâíîñòè îòäåëüíûõ èçîôîðì ôåðìåíòîâ ó îçèìûõ 
è ÿðîâûõ ãåíîòèïîâ áûëà ðàçëè÷íîé, ÷òî ñâèäå-
òåëüñòâóåò î çàâèñèìîñòè ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñ-
òîÿíèÿ èññëåäóåìûõ ôåðìåíòîâ îò àëëåëüíîãî ñîñ-
òàâà ëîêóñà Vrn1.

Ââåäåíèå. Â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå ðåçêî 
âîçðîñ èíòåðåñ ãåíåòèêîâ ê ìåõàíèçìàì ðåà-
ëèçàöèè ôóíêöèé ãåíîâ-ðåãóëÿòîðîâ è ãåíîâ-
èíòåãðàòîðîâ, èìåþùèõ îòíîøåíèå ê ñòàíîâ-
ëåíèþ ìîðôîôóíêöèîíàëüíûõ è çàùèòíûõ 
ðåàêöèé ðàñòèòåëüíûõ îðãàíèçìîâ â ïðîöåññå 
îíòîãåíåçà. Ê ÷èñëó óêàçàííûõ ãåíåòè÷åñêèõ 
äåòåðìèíàíò îòíîñèòñÿ ãðóïïà Rr- è Prr-
ãåíîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè îòâåòà (RR-áåëêè) – 
ïðåèìóùåñòâåííî ôàêòîðû òðàíñêðèïöèè äëÿ 
äðóãèõ ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî 
ê ÷èñëó Prr-ãåíîâ îòíîñÿòñÿ ãåíû, ðåãóëèðó-
þùèå öèðêàäíûå ðèòìû ðàñòåíèé [1–3], ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü ôîòîïåðèîäà (ëîêóñû Ppd1 
èëè pRR2) [4–9], ïîòðåáíîñòü â ÿðîâèçàöèè 
(ëîêóñû Vrn) [10, 11] è äð. 

Ê ñîæàëåíèþ, êðóã ãåí-ýíçèìíûõ ñèñòåì, 
êîíòðîëèðóåìûõ òåì èëè èíûì ãîìåîòè÷åñ-
êèì ãåíîì íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ðàñ-
òåíèÿ, îêîí÷àòåëüíî íå óñòàíîâëåí, è ýòî 
â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îãðàíè÷èâàåò ïîíè-
ìàíèå ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè èí-
äèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ. Ñêàçàííîå â ïîëíîé 
ìåðå îòíîñèòñÿ ê ìåõàíèçìàì ðåãóëÿòîðíîé 
ôóíêöèè ëîêóñà Vrn1, àëëåëüíûé ñîñòàâ êî-
òîðîãî îòâå÷àåò çà ïîòðåáíîñòü çëàêîâ â ÿðî-
âèçàöèè è çà èõ óñòîé÷èâîñòü ê íèçêîé òåì-
ïåðàòóðå. Ïî ðàñ÷åòàì Ñòåëüìàõà è ñîàâò. 
[12, 13] óïîìÿíóòàÿ ñèñòåìà ãåíîâ îïðåäåëÿåò 
îêîëî 70 % ãåíåòè÷åñêîãî âàðüèðîâàíèÿ ïî 
ñòåïåíè îòçûâ÷èâîñòè íà ÿðîâèçàöèþ è ïî 
ôîòîïåðèîäè÷åñêîé ðåàêöèè. Èçâåñòíî, ÷òî 
íåçàâèñèìî îò ãåíåòè÷åñêîãî ôîíà îçèìîñòü 
îïðåäåëÿåòñÿ ðåöåññèâíûì ñîñòîÿíèåì âñåõ 
ãåíîâ ëîêóñà Vrn1, à ãåíîòèïû ÿðîâûõ ôîðì 
ñîäåðæàò õîòÿ áû îäèí äîìèíàíòíûé ãåí â 
ýòîì ëîêóñå [12–15]. 

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èíòåíñèâíî èññëåäóþò-
ñÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå àñïåêòû âçàèìî-
äåéñòâèÿ ìåæäó ñèñòåìîé ãåíîâ Vrn1 è äðó-
ãèìè ãåíàìè, îïðåäåëÿþùèìè òèï ðàçâèòèÿ 
[10, 11, 15–25]. Îäíàêî ìíîãèå âîïðîñû ãå-
íåòèêî-áèîõèìè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ èíòåãðàëü-
íîé ðîëè  ãåíîâ ðàçâèòèÿ è èõ âëèÿíèÿ íà 
ýêñïðåññèâíîñòü ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ ôåðìåí-
òîâ ïðàêòè÷åñêè íå èçó÷åíû. 

Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâîäèìûå íàìè ðàíåå, ïî-
êàçàëè, ÷òî îäíèì èç ìåõàíèçìîâ àäàïòàöèè 
ðàñòåíèé ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì ÿâëÿ-
åòñÿ èçìåíåíèå ýêñïðåññèâíîñòè ãåí-ýíçèì-
íûõ ñèñòåì îêñèäîðåäóêòàç, âûðàæàþùååñÿ â 
èçìåíåíèè àêòèâíîñòè è óäåëüíîãî âåñà îò-
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äåëüíûõ èçîôîðì ôåðìåíòîâ [26–30]. Èçâåñò-
íî, ÷òî ðàçëè÷íûå àáèîòè÷åñêèå è áèîòè÷åñ-
êèå ñòðåññîâûå âîçäåéñòâèÿ ïðèâîäÿò ê óâå-
ëè÷åíèþ ñîäåðæàíèÿ â êëåòêàõ àêòèâíûõ ôîðì 
êèñëîðîäà, à òàêæå ê èçìåíåíèþ àêòèâíîñòè 
îêñèäîðåäóêòàç, èìåþùèõ îòíîøåíèå ê èõ 
îáðàçîâàíèþ è îáåçâðåæèâàíèþ [31]. Öåëüþ 
íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå ýêñïðåñ-
ñèâíîñòè íåêîòîðûõ àíòèîêñèäàíòíûõ îêñè-
äîðåäóêòàç è îáùåãî ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â 
òêàíÿõ îçèìûõ è ÿðîâûõ ôîðì çëàêîâ, àëü-
òåðíàòèâíûõ ïî ñîäåðæàíèþ äîìèíàíòíûõ è 
ðåöåññèâíûõ àëëåëåé â ëîêóñå Vrn1. 

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Èññëåäîâàíèÿ ïðî-
âîäèëè íà ýòèîëèðîâàííûõ ïðîðîñòêàõ ïÿòè 
îçèìûõ è ïÿòè ÿðîâûõ ôîðì çëàêîâ. Ïåðâàÿ
ãðóïïà ãåíîòèïîâ âêëþ÷àëà îçèìûå ñîðòà ïøå-
íèöû Îäåññêàÿ ïîëóêàðëèêîâàÿ, Äàëüíèöêàÿ, 
Äîíñêàÿ ïîëóèíòåíñèâíàÿ, ëèíèþ 628/10 (ëè-
íèÿ ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíà çàâåäóþùèì îò-
äåëîì ãåíåòè÷åñêèõ îñíîâ ñåëåêöèè ÑÃÈ 
À.È. Ðûáàëêî) è ñîðò îçèìîãî ÿ÷ìåíÿ Òàìàíü. 
ßðîâûå ãåíîòèïû ïðåäñòàâëåíû ñîðòàìè ïøå-
íèöû Æóðàâêà, Ïðàíêà, Gamut, Norin 29 è 
ñîðòîì ÿ÷ìåíÿ Æîçåôèí. Ãåíîòèïû îçèìûõ 
ôîðì ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ ñîäåðæàò òîëüêî 
ðåöåññèâíûå àëëåëè vrn1. Ó ÿðîâûõ ôîðì ïðè-
ñóòñòâóþò ñëåäóþùèå äîìèíàíòíûå àëëåëè 
ñîîòâåòñòâóþùåãî ëîêóñà: â ñîðòàõ Æóðàâêà è 
Gamut – VrnA1a è VrnB1a, ó Norin 29 – VrnB1a, 
ó ÿðîâîãî ÿ÷ìåíÿ Æîçåôèí – VrnH1. Ó âñåõ 
ñîðòîâ ëîêóñ Vrn1 íàõîäèòñÿ â õðîìîñîìå 5 
ãîìåîëîãè÷íûõ ãåíîìîâ [14].

Óñëîâèÿ âûðàùèâàíèÿ ïðîðîñòêîâ îïèñà-
íû â ïðåäûäóùåé ðàáîòå [32]. Ñóòü ýêñòðå-
ìàëüíûõ âîçäåéñòâèé ñîñòîÿëà â ðåçêèõ êîëå-
áàíèÿõ òåìïåðàòóðû âûðàùèâàíèÿ (îò +4 äî 
+40 °Ñ) íà ïðîòÿæåíèè 4 ñóò. Ïîëó÷åíèå ðàñ-
òèòåëüíûõ ýêñòðàêòîâ è ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå 
ðàçäåëåíèå áåëêîâ ïðîâîäèëè, êàê óêàçàíî â 
[27]. Àíàëèçèðîâàëè îáùèå ñïåêòðû áåëêîâ 
ïîñëå îêðàøèâàíèÿ êóìàññè R-250 ýëåêòðî-
ôîðåãðàìì, ïîëó÷åííûõ â íåäåíàòóðèðóþùèõ 
óñëîâèÿõ [33], à òàêæå ñïåêòðû áåëêîâ ñ ïåð-
îêñèäàçíîé, ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé (ÑÎÄ) è 
ôåíîëîêñèäàçíîé àêòèâíîñòüþ ïî ðàíåå óêà-
çàííîé ïðîïèñè [27]. Äëÿ ýëåêòðîôîðåòè÷å-
ñêîãî àíàëèçà ãîòîâèëè ñðåäíåâçâåøåííûå 
ïðîáû èç ãîìîãåíàòîâ ïðîðîñòêîâ, ïîëó÷åí-
íûõ â òðåõ íåçàâèñèìûõ ïîâòîðíîñòÿõ ýêñïå-

ðèìåíòà. Âñå ïðîáû ãîòîâèëè ïðè îäèíàêîâîì 
ñîîòíîøåíèè òêàíü : áóôåð è â îäèíàêîâûõ 
êîëè÷åñòâàõ âíîñèëè â ãåëü. Äëÿ êîëè÷åñòâåí-
íîãî àíàëèçà ýëåêòðîôîðåãðàìì èñïîëüçîâàëè 
êîìïüþòåðíóþ ïðîãðàììó ÀíàÈÑ (Ì.À. Ïîä-
æàðñêèé, Ä.Ã. Ðûáàëêà, podzharsky@ukr.net). 
Îáùåå êîëè÷åñòâî áåëêà â ïðîáå è àêòèâ-
íîñòü ôåðìåíòîâ ðàññ÷èòûâàëè â óñëîâíûõ
åäèíèöàõ îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè íà îñíîâàíèè 
äåíñèòîìåòðèðîâàíèÿ ïîëó÷åííûõ ýëåêòðî-
ôîðåãðàìì ñ ïîìîùüþ óêàçàííîé ïðîãðàììû. 
Ñîïîñòàâëÿëè ïîêàçàòåëè ðàñòåíèé ïðè 26–
27 °Ñ (êîíòðîëü) ñ ïîêàçàòåëÿìè, ïîëó÷åííûìè 
äëÿ ðàñòåíèé, êîòîðûå âûðàùåíû ïðè ýêñ-
òðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðàõ (îïûò). Èíòåíñèâ-
íîñòü îêðàñêè ïîëîñ íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ, 
êàê èçâåñòíî, çàâèñèò íå òîëüêî îò óäåëüíîé 
àêòèâíîñòè ñîîòâåòñòâóþùåãî ôåðìåíòà, íî è
îò êîëè÷åñòâåííîãî ñîäåðæàíèÿ åãî ìîëåêóë 
â êëåòêàõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì äåíñèòîìåòðè÷åñêè 
èçìåðÿåìàÿ ïëîòíîñòü îòäåëüíûõ ýëåêòðîôî-
ðåòè÷åñêèõ ïîëîñ è ïëîùàäü ïîä ïèêàìè, 
ñîîòâåòñòâóþùèìè ýòèì ïîëîñàì, íàìè ðàñöå-
íèâàëèñü êàê ýêñïðåññèâíîñòü ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ èçîôîðì äàííîãî ôåðìåíòà. Ðåçóëüòàòû 
èññëåäîâàíèé ïîäâåðãàëè ñòàòèñòè÷åñêîé îá-
ðàáîòêå ñ èñïîëüçîâàíèåì ïàêåòà ïðîãðàìì
Microsoft Excel. Îáúåì âûáîðîê ñîîòâåòñòâî-
âàë êîëè÷åñòâó àíàëèçèðóåìûõ ãåíîòèïîâ. 
Ïðîâåðêó ðàñïðåäåëåíèÿ ïîëó÷åííûõ äàííûõ
íà íîðìàëüíîñòü ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ êðè-
òåðèÿ Øàïèðî-Óèëêà [34]. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ
ðàñïðåäåëåíèå ñîîòâåòñòâîâàëî íîðìàëüíîìó. 
Äîñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé óñòàíàâëèâàëè â ñî-
îòâåòñòâèè ñ t-êðèòåðèåì Ñòúþäåíòà äëÿ çà-
âèñèìûõ âûáîðîê (ïðè îïðåäåëåíèè âëèÿ-
íèÿ óñëîâèé) èëè äëÿ íåçàâèñèìûõ âûáîðîê
(ïðè ñðàâíåíèè ïîêàçàòåëåé äëÿ îçèìûõ è 
ÿðîâûõ ðàñòåíèé). Ó÷èòûâàÿ ñðàâíèòåëüíî ìà-
ëûé îáúåì âûáîðîê (êîëè÷åñòâî èññëåäóå-
ìûõ ãåíîòèïîâ), äîïîëíèòåëüíî ïðîâîäèëè 
àíàëèç ñ ïîìîùüþ íåïàðàìåòðè÷åñêèõ êðèòå-
ðèåâ. Ïðè àíàëèçå íåçàâèñèìûõ âûáîðîê èñ-
ïîëüçîâàëè êðèòåðèé Óèëêîêñîíà (Ìàííà-
Óèòíè) è êðèòåðèé Âàíäåð Âàðäåíà (Õ), äëÿ 
çàâèñèìûõ âûáîðîê – êðèòåðèé Óèëêîê-
ñîíà (Ò). Àíàëèç ñâÿçåé ïîêàçàòåëåé îñóùå-
ñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ êîýôôèöèåíòà êîððåëÿ-
öèè Ïèðñîíà (r), à òàêæå íåïàðàìåòðè÷åñêî-
ãî êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè ðàíãîâ Ñïèðìåíà 
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(rs). Ðåçóëüòàòû ïàðàìåòðè÷åñêîé è íåïàðàìå-
òðè÷åñêîé ñòàòèñòèêè îêàçàëèñü ïîëíîñòüþ 
èäåíòè÷íûìè.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Ñðàâíåíèå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðîâ áåë-
êîâ è ôåðìåíòîâ îçèìûõ è ÿðîâûõ ãåíîòèïîâ ïðè 
âûðàùèâàíèè ðàñòåíèé ïðè ïîñòîÿííîé òåì-
ïåðàòóðå. Ðàñïðåäåëåíèå áåëêîâ íà ýëåêòðîôî-

ðåãðàììàõ ïîñëå îêðàøèâàíèÿ êóìàññè ïðåä-
ñòàâëåíî íà ðèñóíêå, à. Äåíñèòîìåòðèðîâà-
íèå è ìàòåìàòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà ïîëó÷åííûõ 
äàííûõ (êîíêðåòíûå çíà÷åíèÿ íå ïðåäñòàâ-
ëåíû) ïîêàçàëè, ÷òî ïðè ïîñòîÿííîé òåìïå-
ðàòóðå âûðàùèâàíèÿ (26–27 °Ñ) ïðîðîñòêè 
ÿðîâûõ è îçèìûõ çëàêîâ ïðèíöèïèàëüíî íå 
ðàçëè÷àëèñü íè ïî îáùåìó ñîäåðæàíèþ áåë-

Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå ñïåêòðû áåëêîâ ïðè îêðàøèâàíèè êóìàññè (à), íà ïåðîêñèäàçíóþ (á), ôåíîëîêñè-
äàçíóþ (â), ñóïåðîêñèääèñìóòàçíóþ (ã) àêòèâíîñòè; ýêñòðàêòû ïîëó÷åíû èç ïðîðîñòêîâ: 1, 2 – îçèìîãî 
ÿ÷ìåíÿ ñîðòà Òàìàíü, 3, 4 – ÿðîâîãî ÿ÷ìåíÿ ñîðòà Æîçåôèí, 5, 6 – îçèìîé ïøåíèöû ñîðòà Îäåññêàÿ 
ïîëóêàðëèêîâàÿ, 7, 8 – ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Æóðàâêà, 9, 10 – îçèìîé ïøåíèöû ñîðòà Äàëüíèöêàÿ, 11, 
12 – ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Gamut, 13, 14 – îçèìîé ïøåíèöû ñîðòà Äîíñêàÿ ïîëóèíòåíñèâíàÿ, 15, 16 – 
ÿðîâîé ïøåíèöû ñîðòà Norin 29; íå÷åòíûå âàðèàíòû – âûðàùèâàíèå ðàñòåíèé â êîíòðîëüíûõ óñëîâèÿõ, 
÷åòíûå âàðèàíòû – âûðàùèâàíèå ðàñòåíèé ïðè ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ; èçîáðàæåíèå 
ãåëÿ ñ ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé àêòèâíîñòüþ èíâåðòèðîâàíî; öèôðû ïî âåðòèêàëè – îòíîñèòåëüíàÿ 

ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ ïîäâèæíîñòü (Rf)
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êîâ â ýêñòðàêòàõ, íè ïî èõ ðàñïðåäåëåíèþ â 
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîì ñïåêòðå. 

Îêðàøèâàíèå áåëêîâ ñ ïîìîùüþ êóìàññè 
íå ÿâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷íûì è ïîçâîëÿåò îöå-
íèòü òîëüêî îáùåå ñîñòîÿíèå áåëêîâîãî îá-
ìåíà. Äëÿ îöåíêè àäàïòèâíîñòè òêàíåé îñî-
áîå çíà÷åíèå èìååò èçó÷åíèå ýêñïðåññèè îêèñ-
ëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûõ ôåðìåíòîâ, ïðÿìî 
èëè îïîñðåäîâàííî âëèÿþùèõ íà êîíöåíòðà-
öèþ â òêàíÿõ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà [31, 
35, 36]. Àíàëèç ýëåêòðîôîðåãðàìì ïåðîêñè-
äàç, ÑÎÄ è ôåíîëîêñèäàç èç òêàíåé êîíòðîëü-
íûõ ðàñòåíèé èññëåäóåìûõ ôîðì çëàêîâ íå 
âûÿâèë äîñòîâåðíîé ñâÿçè ýêñïðåññèâíîñòè 
óêàçàííûõ ôåðìåíòîâ ñ ãåíåòè÷åñêè äåòåðìè-
íèðîâàííûì òèïîì ðàçâèòèÿ (ðèñóíîê, á–ã).

Îáùèå äëÿ ÿðîâûõ è îçèìûõ ãåíîòèïîâ èçìå-
íåíèÿ â áåëêîâîì îáìåíå è ñïåêòðàõ ôåðìåíòîâ, 
ïðîèñõîäÿùèå ïðè ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ. Ïîñ-
ëå âîçäåéñòâèÿ ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð â 
òêàíÿõ ïðîðîñòêîâ íà ôîíå ñíèæåíèÿ èõ ìàññû 
ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå îòíîñèòåëüíîãî ñîäåð-
æàíèÿ ÐÍÊ è òàêîãî âàæíîãî ôóíêöèîíàëü-
íîãî ïîêàçàòåëÿ, êàê îòíîøåíèå ÐÍÊ : ÄÍÊ 
[32]. Ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïåðå-
ïðîãðàììèðîâàíèè ïðè ýòèõ óñëîâèÿõ îáìåíà 

âåùåñòâ, â ïåðâóþ î÷åðåäü ñèíòåçà áåëêîâ. 
Âûñêàçàííîå ïðåäïîëîæåíèå ñîãëàñóåòñÿ ñ 
ìíåíèåì àâòîðîâ, ñîãëàñíî êîòîðîìó àäàïòà-
öèÿ ðàñòåíèé ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì 
ñîïðîâîæäàåòñÿ äèôôåðåíöèàëüíûì èçìåíå-
íèåì àêòèâíîñòè ãåíîâ [37–41], ñäâèãîì áà-
ëàíñà ìåæäó ñèíòåçîì è ðàñïàäîì áåëêîâ, 
ìîäèôèêàöèåé ïîëèïåïòèäîâ [42–44], èçìå-
íåíèåì òðàíñëÿöèîííîé àêòèâíîñòè ïîëèñîì 
[45, 46] è ò.ï.

Ïî óñðåäíåííûì äëÿ âñåõ ãåíîòèïîâ äàí-
íûì êîëè÷åñòâî áåëêà, êîòîðîå âûÿâëÿëîñü 
íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ ýêñòðàêòîâ ðàñòåíèé,
âûðàùåííûõ ïðè ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð-
íûõ óñëîâèÿõ, áûëî ìåíüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ 
íîðìîé áîëåå ÷åì íà 25 % (Ð < 0,001) (òàáë. 1). 
Ïðèìåíåííàÿ â ðàáîòå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ 
ñèñòåìà Äýâèñà ïîçâîëÿåò ðàçäåëÿòü òîëüêî 
êèñëûå áåëêè. Êàòèîííûå, ïîëîæèòåëüíî çà-
ðÿæåííûå ïðîòåèíû âûïàäàþò èç àíàëèçà. 
Òåì íå ìåíåå ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî èçìåíåíèå 
ñîäåðæàíèÿ êèñëûõ áåëêîâ àäåêâàòíî îòðàæà-
åò îáùåå ñîñòîÿíèå áåëêîâîãî îáìåíà. Óìåíü-
øåíèå ñîäåðæàíèÿ áåëêà â òêàíÿõ ðàñòåíèé, 
íàáëþäàåìîå ïîñëå äåéñòâèÿ íà íèõ ýêñòðå-
ìàëüíûõ òåìïåðàòóð, çàòðàãèâàëî ïî÷òè âåñü 

Èçìåíåíèå ñîäåðæàíèÿ áåëêà â ðàçëè÷íûõ ôðàêöèÿõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî

Ïîêàçàòåëè
Îòíîñèòåëüíàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ

0,01 0,03–0,07 0,10–0,11 0,015 0,18–0,19 0,21–0,23

Âñå ãåíî-
òèïû *

Îçèìûå ãå-
íîòèïû *

ßðîâûå ãå-
íîòèïû *

Ñðàâíåíèå 
îçèìûõ è 
ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî 
èçìåíåíèþ 
ïîêàçàòåëÿ

–32,12 ± 10,06
 0,02

–40,96±8,41
 0,03

–

–

–

–

–42,52 ± 7,05
 0,05
–

–40,37 ± 7,66
 0,03

–

–52,91 ± 2,40
 0,01
–

–37,37 ± 4,15
 0,0005

–27,05 ± 2,94
 0,007

–47,68 ± 0,85
 0,02

0,007 **
r = – 0,94

–34,72 ± 4,26
 0,003

–

–37,16 ± 5,98
 0,02
–

–

–

–

–

Ïðèìå÷àíèå. Â òàáë. 1–7: * – ïðèâåäåíû çíà÷åíèÿ èçìåíåíèé èññëåäóåìîãî ïîêàçàòåëÿ, ðàññ÷èòàí
,  – íàïðàâëåíèå èçìåíåíèé ïîêàçàòåëÿ â îïûòå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì ñ óêàçàíèåì çíà÷åíèÿ äî

ñðàâíåíèÿ ÿðîâûõ è îçèìûõ ðàñòåíèé ñ ïîìîùüþ ìåòîäà ðàñ÷åòà äëÿ íåñîïðÿæåííûõ ñîâîêóïíîñ
ñòâèå äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ìåæäó ñðàâíèâàåìûìè âàðèàíòàìè; â ýòîì ñëó÷àå êîíêðåòíûå çíà÷åíèÿ
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áåëêîâûé ñïåêòð. Äîñòîâåðíî íå èçìåíÿëîñü 
êîëè÷åñòâî ëèøü íåáîëüøîãî ÷èñëà ôðàêöèé 
ñ Rf 0,03–0,07; 0,21–0,25 è 0,85–0,90. Íå-
ñìîòðÿ íà óìåíüøåíèå îáùåãî êîëè÷åñòâà 
áåëêà â òêàíÿõ ðàñòåíèé, âûðàùèâàåìûõ ïðè 
ýêñòðåìàëüíûõ êîëåáàíèÿõ òåìïåðàòóðû, ðàñ-
ïðåäåëåíèå ðàçëè÷íûõ ôðàêöèé â áåëêîâûõ 
ñïåêòðàõ ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿëîñü: äîñòî-
âåðíî ñíèæàëñÿ òîëüêî óäåëüíûé âåñ ãðóï-
ïû áåëêîâ, ðàñïîëîæåííûõ â çîíå ñ îòíî-
ñèòåëüíîé ïîäâèæíîñòüþ 0,10–0,15 (òàáë. 2). 

Òàêèì îáðàçîì, âûðàùèâàíèå ðàñòåíèé â 
ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ ïðè
âîäèëî ê óìåíüøåíèþ îáùåãî ñîäåðæàíèÿ 
áåëêà â òêàíÿõ. Îäíàêî êîëè÷åñòâî áåëêà â 
îòäåëüíûõ ôðàêöèÿõ, ñîñòàâëÿþùèõ îêîëî 
20 % âñåõ àíèîííûõ áåëêîâ, ïðàêòè÷åñêè íå 
èçìåíÿëîñü.

Âûÿñíèëîñü, ÷òî â îòâåò íà ñòðåññîâîå âîç-
äåéñòâèå â òêàíÿõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäÿò ñó-
ùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ ýêñïðåññèâíîñòè èñ-
ñëåäóåìûõ îêñèäîðåäóêòàç (ðèñóíîê, á–ã è 
òàáë. 3–5). Òàê, ïðè âûðàùèâàíèè ðàñòåíèé 
â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû 
ñóììàðíàÿ àêòèâíîñòü ïåðîêñèäàç â íèõ ñíè-
æàëàñü ïî÷òè íà 20 %. Ïðè ýòîì ïðîèñ-

õîäèëî êîëè÷åñòâåííîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå àê-
òèâíîñòè ìåæäó ôðàêöèÿìè ôåðìåíòà: àêòèâ-
íîñòü áûñòðîïîäâèæíîé ìîëåêóëÿðíîé ôîð-
ìû ôåðìåíòà óâåëè÷èëàñü ïðèìåðíî íà 40 %, 
çàòî íà ñòîëüêî æå ñíèæàëàñü àêòèâíîñòü 
èçîôîðì ñî ñðåäíåé ïîäâèæíîñòüþ. Ñîîòâåò-
ñòâåííî óäåëüíûé âåñ áûñòðîé ôðàêöèè ïåð-
îêñèäàçû âîçðàñòàë ïî÷òè âäâîå, à äîëÿ åå
èçîôîðì ñ îòíîñèòåëüíîé ýëåêòðîôîðåòè÷åñ-
êîé ïîäâèæíîñòüþ îò 0,13 äî 0,26 ïàäàëà 
(òàáë. 3).

Â îòâåò íà ýêñòðåìàëüíîå âîçäåéñòâèå òåì-
ïåðàòóðû â ïðîðîñòêàõ èññëåäóåìûõ ôîðì çëà-
êîâ ïîíèæàëàñü òàêæå ýêñïðåññèâíîñòü ñòðóê-
òóðíûõ ãåíîâ ñóïåðîêñèääèñìóòàç (òàáë. 4). 
Ýòî ïðîèñõîäèëî çà ñ÷åò óìåíüøåíèÿ àê-
òèâíîñòè â ìåäëåííîé (Rf = 0,01–0,18) è áû-
ñòðîé (Rf = 0,84) çîíàõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî 
ñïåêòðà. Ñíèæåíèå ñóììàðíîé àêòèâíîñòè 
ÑÎÄ ñîïðîâîæäàëîñü èçìåíåíèåì åå ðàñïðå-
äåëåíèÿ â ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîì ñïåêòðå: ïðè 
ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ âûðàùèâàíèÿ óäåëü-
íûé âåñ ìåäëåííûõ ôîðì ôåðìåíòà (Rf =
= 0,01–0,18) â òêàíÿõ ïðîðîñòêîâ óìåíü-
øàëñÿ íà 20 % è óâåëè÷èëàñü äîëÿ ôðàêöèè ñ 
Rf = 0,30–0,77. Óäåëüíûé âåñ ñóïåðîêñèääèñ-

Òàáëèöà 1
ñïåêòðà ïðè âûðàùèâàíèè ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

ïîäâèæíîñòü ôðàêöèé, Rf
Âñåãî

0,24–0,25 0,28–0,30 0,33–0,37 0,40–0,41 0,46–0,53 0,58–0,82 0,85–0,89

–

–

–

–

–22,00 ± 8,14
 0,05

–

–

–

–22,45 ± 4,97
 0,01

–

–21,21 ± 5,91
 0,05

–

–17,98 ± 4,32
 0,01

–19,48 ± 2,09
 0,06

–

–

–15,44 ± 5,89
 0,03

–

–

–

–23,39 ± 9,91
 0,05

–

–

–

–

–

–

–

–25,65 ± 3,99
 0,0004

–19,81±5,35
 0,01

–31,50±4,80
 0,02

íûå ïî ôîðìóëå (îïûò – êîíòðîëü)/êîíòðîëü, %, è ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà ñðåäíåãî àðèôìåòè÷åñêîãî; 
ñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èé, âû÷èñëåííîãî ìåòîäîì ñðàâíåíèÿ ñîïðÿæåííûõ ñîâîêóïíîñòåé; ** – ðåçóëüòàòû
òåé; r – çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè ìåæäó èçìåíåíèåì ïîêàçàòåëÿ è îçèìîñòüþ; «–» îòñóò-
íå ïðèâåäåíû.
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ìóòàçíîé àêòèâíîñòè â áûñòðîé çîíå ñïåêòðà 
(Rf = 0,84) ïðè ýòîì äîñòîâåðíî íå èçìåíÿëñÿ 
(ïî âûáîðêå èç âñåõ ãåíîòèïîâ).

Îáùåå ñîñòîÿíèå ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê è 
èõ ðåàêòèâíîñòü çàâèñÿò îò êîíöåíòðàöèè â 
íèõ ïåðîêñèäà âîäîðîäà, êîòîðàÿ îïðåäåëÿ-
åòñÿ ñîîòíîøåíèåì ìåæäó ìîëåêóëÿðíî-áèî-
ëîãè÷åñêèìè ñèñòåìàìè, ñïîñîáñòâóþùèìè 
îáðàçîâàíèþ ïåðîêñèäà âîäîðîäà (ðÿä îêñèäàç,
ÑÎÄ), è ôóíêöèîíèðîâàíèåì êîìïîíåíòîâ, 
ðàçðóøàþùèõ ýòîò ïåðîêñèä (â ÷àñòíîñòè ïå-
ðîêñèäàç) [35, 47, 48]. Â ñâÿçè ñ ýòèì îïðå-
äåëÿëè îòíîøåíèå ïåðîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè 
ê ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé, âûÿâëÿåìûõ íà 
ýëåêòðîôîðåãðàììàõ. Îêàçàëîñü, ÷òî ýêñòðå-
ìàëüíûå êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû ïðè âûðà-
ùèâàíèè ïðîðîñòêîâ íå ïðèâîäèëè ê äîñòî-
âåðíûì èçìåíåíèÿì óêàçàííîãî ñîîòíîøåíèÿ.

Ñóììàðíàÿ ôåíîëîêñèäàçíàÿ àêòèâíîñòü 
ïðîðîñòêîâ â îòëè÷èå îò àêòèâíîñòè ôåð-
ìåíòîâ ïðè âûðàùèâàíèè ðàñòåíèé â íå-
áëàãîïðèÿòíûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ ñó-
ùåñòâåííî íå èçìåíÿëàñü. Âûÿâëåíî óìåíü-
øåíèå àêòèâíîñòè è óäåëüíîãî âåñà ôîðì, 
ñîñòàâëÿþùèõ ÷óòü áîëåå 1/5 âñåãî ñïåêòðà 
ôåíîëîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè (òàáë. 5).

Ïåðîêñèäàçíàÿ è ôåíîëîêñèäàçíàÿ àêòèâ-
íîñòè òåñíî ñîïðÿæåíû äðóã ñ äðóãîì è, 
âîçìîæíî, îïðåäåëÿþòñÿ îäíèì áåëêîì [49]. 
Â ñâÿçè ñ ýòèì ðàññ÷èòûâàëè îòíîøåíèå ïåð-
îêñèäàçíîé àêòèâíîñòè, âûÿâëÿåìîé íà ýëåê-
òðîôîðåãðàììàõ, ê ôåíîëîêñèäàçíîé. Àíàëî-

ãè÷íûå ðàñ÷åòû ïðîâîäèëè òàêæå äëÿ îò-
äåëüíûõ îáëàñòåé ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåê-
òðîâ óêàçàííûõ ôåðìåíòîâ. Íåñìîòðÿ íà òî, 
÷òî îòíîøåíèå ñóììàðíûõ àêòèâíîñòåé ïðè 
ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðàõ âûðàùèâàíèÿ 
ðàñòåíèé îñòàâàëîñü ïîñòîÿííûì, îòíîøåíèÿ 

Èçìåíåíèå óäåëüíîãî âåñà áåëêîâûõ ôðàêöèé â ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðàõ 

Ïîêàçàòåëè
Îòíîñèòåëüíàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ

0,01 0,03–0,07 0,10–0,11 0,015 0,18–0,19 0,21–0,23

Âñå ãåíîòèïû *

Îçèìûå ãåíîòèïû *

ßðîâûå ãåíîòèïû

Ñðàâíåíèå îçè-
ìûõ è ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî èçìå-
íåíèþ ïîêàçàòåëÿ

–

–27,33 ± 6,23
 0,04

–

–

–

–

–

–

–21,13 ± 7,80
 0,03

–

–31,60 ± 4,26
 0,02

–

–15,78 ± 4,96
 0,02

–

–23,81 ± 4,38
 0,03

0,05**
r = 0,61

–

–

–

–

–

–

–

–

Èçìåíåíèå ýêñïðåññèâíîñòè ïåðîêñèäàç â 

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãåíî-
òèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêàçàòåëÿ

–

–

+8,09 ± 1,50
 0,05
–

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãåíî-
òèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêàçàòåëÿ **

–

–

–

Ïîêàçàòåëè
Îòíîñèòåëü

0,03–0,07
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àêòèâíîñòåé îòäåëüíûõ ôðàêöèé ôåðìåíòîâ 
ïðè ýòîì èçìåíÿëèñü (òàáë. 6). Ñòàòèñòè÷åñ-
êè äîñòîâåðíûì áûëî îòíîñèòåëüíîå óñèëå-
íèå îêñèäàçíîé ðåàêöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïåðîêñèäàçíîé â îáëàñòè ñïåêòðà ñ ïîäâèæ-
íîñòüþ 0,28–0,39.

Ñâÿçü ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííîãî òèïà 
ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé ñ èçìåíåíèÿìè ñîäåðæàíèÿ 
áåëêà è àêòèâíîñòè ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ ôåð-
ìåíòîâ â òêàíÿõ ïðîðîñòêîâ ïðè ýêñòðå-
ìàëüíûõ òåìïåðàòóðàõ èõ âûðàùèâàíèÿ. Â öå-
ëîì èçìåíåíèÿ â ñóììàðíîì ñîäåðæàíèè áåë-

Òàáëèöà 2
ýêñòðàêòîâ ïðîðîñòêîâ ïðè èõ âûðàùèâàíèè â ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ

ïîäâèæíîñòü ôðàêöèé, Rf

0,24–0,25 0,28–0,30 0,33–0,37 0,40–0,41 0,40–0,53 0,58–0,82 0,85–0,89

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

+13,63 ± 5,83
 0,05

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

Òàáëèöà 3
ïðîðîñòêàõ çëàêîâ, âûðàùèâàåìûõ â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

íàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ ïîäâèæíîñòü ôðàêöèé, Rf
Âñåãî

0,10–0,12 0,13–0,18 0,20–0,26 0,28–0,39 0,78–0,83

Àêòèâíîñòü

–

–

–

–

–30,25 ± 5,71
 0,04
–

–53,29 ± 5,28
 0,03
–

–41,81 ± 7,13
 0,01

–55,98 ± 10,97
 0,05
–

–

–38,98 ± 4,89
 0,04

–36,91 ± 7,66
 0,04
–

–

+38,40 ± 3,95
 0,05
–

–

–

–19,86 ± 3,55
 0,05
–

–

–

Óäåëüíûé âåñ ôðàêöèé

–

–

–

–

–23,58 ± ,58
 0,05
–

–42,68 ± 1,54
 0,05

0,05 **
r = 0,60

–31,79 ± 1,26
 0,01

–33,83 ± 1,98
0,05
–

–

–

–51,94 ± 1,43
 0,05
–

0,04 **
r = –0,68

+80,58 ± 1,45
 0,01

+98,39 ± 1,54
 0,05

+106,65 ± 2,61
 0,05
–
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êîâ, ïðîèñõîäèâøèå ïîñëå âëèÿíèÿ ýêñòðå-
ìàëüíûõ òåìïåðàòóð, ó ðàñòåíèé ñ ðàçíûì 
òèïîì ðàçâèòèÿ áûëè ñõîäíû (òàáë. 1 è 2). 
Îäíàêî äëÿ ôðàêöèè îáùèõ áåëêîâ ñ Rf =
= 0,15 âûÿâëåíà ñèëüíàÿ ñâÿçü ìåæäó ñòå-
ïåíüþ îòâåòíûõ èçìåíåíèé â ñîäåðæàíèè 
áåëêîâ ñ ïðèñóòñòâèåì â ãåíîòèïå àëëåëåé, 
îïðåäåëÿþùèõ ïîòðåáíîñòü â ÿðîâèçàöèè: êî-
ýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ñ îçèìîñòüþ (ïðèñóò-
ñòâèåì ðåöåññèâíûõ àëëåëåé ëîêóñà Vrn1) â 
ýòîì ñëó÷àå ñîñòàâèë 0,94.

Òèïè÷íîé îñîáåííîñòüþ èçìåíåíèé â ýêñ-
ïðåññèâíîñòè èññëåäóåìûõ ôåðìåíòîâ, âûç-
âàííûõ ðåçêèìè êîëåáàíèÿìè òåìïåðàòóðû, 
áûëî êîëè÷åñòâåííîå ïåðåðàñïðåäåëåíèå àê-
òèâíîñòè ìåæäó ðàçëè÷íûìè ôðàêöèÿìè 
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðîâ. Â öåëîì (ïðè 
àíàëèçå âñåõ ãåíîòèïîâ) äëÿ îòâåòíîé ðåàêöèè 
ðàñòåíèé íà ýêñòðåìàëüíûå òåìïåðàòóðû õà-
ðàêòåðíûì ÿâëÿëîñü óìåíüøåíèå óäåëüíîãî 
âåñà ôîðì ïåðîêñèäàç ñ Rf = 0,13–0,18 è Rf = 

= 0,20–0,26 (òàáë. 3). Ïðè ýòîì ñòåïåíü èçìå-
íåíèé ýêñïðåññèâíîñòè îòäåëüíûõ ôðàêöèé 
ïåðîêñèäàç ó îçèìûõ è ÿðîâûõ ãåíîòèïîâ ñó-
ùåñòâåííî ðàçëè÷àëàñü. Ñíèæåíèå äîëè ôîðì 
ñ Rf = 0,13–0,18 â ñïåêòðå ïåðîêñèäàç ñòàòè-
ñòè÷åñêè äîñòîâåðíî òîëüêî äëÿ ÿðîâûõ ôîðì 
ïðè êîýôôèöèåíòå êîððåëÿöèè ñ îçèìîñòüþ 
r = 0,60, èçìåíåíèÿ â îáëàñòè ñïåêòðà ñ 
Rf = 0,20–0,26 äîñòîâåðíû òîëüêî äëÿ îçèìûõ 
çëàêîâ. Êðîìå òîãî, ó îçèìûõ ôîðì çëàêîâ 
ñóùåñòâåííî óìåíüøàëàñü äîëÿ ïåðîêñèäàç ñ 
ïîäâèæíîñòüþ 0,28–0,39 (êîððåëÿöèÿ ñ îçè-
ìîñòüþ r = –0,68). 

Èçìåíåíèÿ ýêñïðåññèâíîñòè ÑÎÄ â ïðî-
ðîñòêàõ ïðè äåéñòâèè ýêñòðåìàëüíûõ êîëå-
áàíèé òåìïåðàòóðû ñèëüíåå ïðîÿâëÿëèñü ó 
îçèìûõ ãåíîòèïîâ (òàáë. 4). Êðîìå òîãî, 
òîëüêî ó îçèìûõ ïîâûøàëñÿ óäåëüíûé âåñ 
áûñòðîïîäâèæíîé (Rf = 0,84) ôîðìû óïîìÿ-
íóòîãî ôåðìåíòà (êîððåëÿöèÿ ñ îçèìîñòüþ 
r = 0,71). 

Òàáëèöà 4
Èçìåíåíèå ýêñïðåññèâíîñòè ñóïåðîêñèääèñìóòàç â ïðîðîñòêàõ çëàêîâ, âûðàùèâàåìûõ 

â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

Ïîêàçàòåëè

Îòíîñèòåëüíàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ ïîäâèæíîñòü 
ôðàêöèé, Rf Âñåãî

0,01–0,18 0,22–0,27 0,30–0,77 0,84

Àêòèâíîñòü

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêà-
çàòåëÿ**

–61,52 ± 5,49
 0,03
–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–16,65 ± 2,11
 0,05
–

–

–

–27,70 ± 8,72
 0,05

–40,16 ± 14,77
 0,05
–

–

Óäåëüíûé âåñ ôðàêöèé

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ 
ãåíîòèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïî-
êàçàòåëÿ

–21,52 ± 2,16
 0,01

–28,88 ± 2,31
 0,02
–

–

–

–

–

–

+18,11 ± 0,71
 0,04

+18,93 ± 0,71
 0,05
–

–

–

+16,13 ± 1,14
 0,003

–

0,03 **
r = 0,71
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×òî êàñàåòñÿ ôåíîëîêñèäàçû è åå èçîôîðì, 
òî îçèìîñòü èëè ÿðîâîñòü çëàêîâ (àëëåëüíûé 
ñîñòàâ ëîêóñîâ Vrn1) äîñòîâåðíî íå âëèÿëè 
íà ïîêàçàòåëè èõ ýêñïðåññèâíîñòè (òàáë. 5). 

Îòíîøåíèå ïåðîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè ê 
ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé, êàê óêàçûâàëîñü ðà-
íåå, ó îçèìûõ è ÿðîâûõ ôîðì çëàêîâ áûëî 
êîíñòàíòíûì è íå èçìåíÿëîñü ïîä âëèÿíèåì
âíåøíèõ óñëîâèé. Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî ñîîò-
íîøåíèå óêàçàííûõ ôåðìåíòàòèâíûõ àêòèâ-
íîñòåé ÿâëÿåòñÿ î÷åíü âàæíûì äëÿ ïîääåðæà-
íèÿ ãîìåîñòàçà ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà è ìà-
ëî èçìåíÿåòñÿ äàæå â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ. 
Îòíîøåíèå ïåðîêñèäàçíîé àêòèâíîñòè ê ôå-
íîëîêñèäàçíîé îêàçàëîñü áîëåå ëàáèëüíûì è 
çàìåòíî èçìåíÿëîñü ïðè ýêñòðåìàëüíûõ òåì-
ïåðàòóðíûõ óñëîâèÿõ. Ïî äèíàìèêå ýòîãî ïî-
êàçàòåëÿ ÿðîâûå è îçèìûå ãåíîòèïû çëàêîâ 
äîñòîâåðíî ðàçëè÷àëèñü (òàáë. 6).

Èç ïðåäñòàâëåííûõ â ðàáîòå äàííûõ ìîæíî 
çàêëþ÷èòü, ÷òî çàâèñèìîñòü ýêñïðåññèâíîñòè 

ãåíîâ èññëåäóåìûõ îêñèäîðåäóêòàç îò òèïà 
ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé îïðåäåëÿåòñÿ êîíêðåòíîé 
ñèòóàöèåé âî âçàèìîîòíîøåíèè «îðãàíèçì – 
ñðåäà» è, âîçìîæíî, ñâÿçàíà ñ ôóíêöèîíè-
ðîâàíèåì îïðåäåëåííîé ðåãóëÿòîðíîé ñèñ-
òåìû â êëåòêå. Òàê, êîëè÷åñòâåííûå è êà-
÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè ñïåêòðîâ èññëåäóå-
ìûõ îêñèäîðåäóêòàç çëàêîâ, âûðàùåííûõ ïðè 
ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå, ïðèíöèïèàëüíî íå 
çàâèñåëè îò àëëåëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ëîêóñà Vrn1. 
Îäíàêî ïðè äåéñòâèè íà ðàñòåíèÿ ýêñòðåìàëü-
íûõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû îáíàðóæèâàëèñü 
ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â ýêñïðåññèè èññëå-
äóåìûõ îêñèäîðåäóêòàç ó îçèìûõ è ÿðîâûõ 
ãåíîòèïîâ (òàáë. 1–6).

Â ïðåäûäóùåé ðàáîòå [32] áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ïðè ýêñòðåìàëüíûõ êîëåáàíèÿõ òåìïåðà-
òóðû âûðàùèâàíèÿ â ïðîðîñòêàõ âñåõ ãåíî-
òèïîâ óâåëè÷èâàëîñü îòíîøåíèå ÐÍÊ : ÄÍÊ, 
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñèëåíèè ôóíêöèî-
íàëüíîé àêòèâíîñòè ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà. 

Òàáëèöà 5
Èçìåíåíèå ýêñïðåññèâíîñòè ôåíîëîêñèäàç â ïðîðîñòêàõ çëàêîâ, âûðàùèâàåìûõ

 â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

Ïîêàçàòåëè
Îòíîñèòåëüíàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ ïîäâèæíîñòü 

ôðàêöèé, Rf Âñåãî

0,03–0,07 0,10–0,12 0,13–0,18 0,20–0,26 0,28–0,39

Àêòèâíîñòü

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêà-
çàòåëÿ**

–

–

–

–

–18,28 ± 2,40
 0,03
–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

Óäåëüíûé âåñ ôðàêöèé

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêà-
çàòåëÿ

–

–

–

–

–16,81 ± 1,09
 0,01
–

–16,02 ± 1,24
 0,05

–

–

–

–

–

–46,60 ± 0,34
 0,03
–

–45,49 ± 0,27
 0,02
–

–

–

–

–
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Â ñâÿçè ñ ýòèì ñóùåñòâåííûé èíòåðåñ ïðåä-
ñòàâëÿåò âîïðîñ îá îñîáåííîñòÿõ ãåíåòè÷åñ-
êîãî êîíòðîëÿ íàä ýêñïðåññèâíîñòüþ ñòðóê-
òóðíûõ ãåíîâ ôåðìåíòîâ ó îçèìûõ è ÿðîâûõ 
ôîðì çëàêîâ ïðè ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ 
îêðóæàþùåé ñðåäû. Äëÿ ðåøåíèÿ ýòîé çàäà÷è 
ïðèìåíèëè ñïåöèàëüíûé èíòåãðàëüíûé ïîêà-
çàòåëü âíóòðåííåãî ðàçíîîáðàçèÿ ýëåêòðîôî-
ðåòè÷åñêîãî ñïåêòðà KD [50]. Ïîñêîëüêó íàè-
áîëåå ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ âûÿâëåíû 
äëÿ ñïåêòðîâ ïåðîêñèäàç è ñóïåðîêñèääèñìó-
òàç, àíàëèçó ïîäâåðãëè èçìåíåíèÿ èìåííî â 
ýòèõ ôåðìåíòíûõ ñèñòåìàõ (òàáë. 7).

Äâà ïåðâûõ îñíîâíûõ çàêîíà êèáåðíåòèêè 
ãëàñÿò: 1) ñëîæíîñòü ñèñòåìû óïðàâëåíèÿ äîë-
æíà áûòü àäåêâàòíà ñëîæíîñòè óïðàâëÿåìîé 
ñèñòåìû; 2) ïðîöåññ óïðàâëåíèÿ ïðèâîäèò ê 

ïîíèæåíèþ óðîâíÿ íåîïðåäåëåííîñòè óïðàâ-
ëÿåìîé ñèñòåìû, ò.å. óìåíüøåíèþ åå ðàçíî-
îáðàçèÿ [51]. Ïîïàðíî ñðàâíèâàåìûå êîíò-
ðîëüíûå è îïûòíûå ãðóïïû ðàñòåíèé ãåíå-
òè÷åñêè ñõîäíû, ïîñêîëüêó îòíîñÿòñÿ ê îä-
íîìó ñîðòó èëè ëèíèè. Ñëåäîâàòåëüíî, ìîæíî 
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàáëþäàåìîå â îïûòå 
óìåíüøåíèå âåëè÷èíû ïîêàçàòåëÿ KD ñâÿçàíî 
íå ñ èçìåíåíèåì ñëîæíîñòè óïðàâëÿþùåé ñèñ-
òåìû (ãåíîìà), à îáóñëîâëåíî àêòèâèçàöèåé 
ôóíêöèè ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, ïðèâîäÿùåé â 
ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ ê óñòàíîâëåíèþ ñî 
ñòîðîíû ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà áîëåå æåñò-
êîãî êîíòðîëÿ íàä ýêñïðåññèåé èññëåäóåìûõ 
îêñèäîðåäóêòàç. Èç äàííûõ, ïðåäñòàâëåííûõ â 
òàáë. 7, âèäíî, ÷òî ó ÿðîâûõ ãåíîòèïîâ, íå-
ñóùèõ äîìèíàíòíûå àëëåëè â ëîêóñå Vrn1, ïðè 

Òàáëèöà 6
Èçìåíåíèå ñîîòíîøåíèÿ ïåðîêñèäàçíîé è ôåíîëîêñèäàçíîé àêòèâíîñòåé â ïðîðîñòêàõ çëàêîâ, 

âûðàùèâàåìûõ â óñëîâèÿõ ðåçêèõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

Ïîêàçàòåëè
Îòíîñèòåëüíàÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêàÿ ïîäâèæíîñòü 

ôðàêöèé, Rf Âñåãî

0,03–0,07 0,10–0,12 0,13–0,18 0,20–0,26 0,28–0,39

Âñå ãåíîòèïû*

Îçèìûå ãåíîòèïû*

ßðîâûå ãåíîòèïû*

Ñðàâíåíèå îçèìûõ è ÿðîâûõ ãå-
íîòèïîâ ïî èçìåíåíèþ ïîêà-
çàòåëÿ**

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–

–94,56 ± 54,80
 0,05

–96,00 ± 37,27
 0,05
–

0,05**
r = –0,64

–

–

–

–

Òàáëèöà 7
Èçìåíåíèå ïîêàçàòåëåé âíóòðåííåãî ðàçíîîáðàçèÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðîâ ïåðîêñèäàçû è 

ñóïåðîêñèääèñìóòàçû ïðè äåéñòâèè íà ðàñòåíèÿ ýêñòðåìàëüíûõ êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû

Ïîêàçàòåëè
Ãåí-ýíçèìíûå ñèñòåìû

ÏÎ + ÑÎÄ ÏÎ ÑÎÄ

Âñå ãåíîòèïû *

Îçèìûå ãåíîòèïû *

ßðîâûå ãåíîòèïû *

–6,74 ± 3,00
 0,01
–

–5,65 ± 2,80
 0,03

–

–

–8,85 ± 3,61
 0,03

–5,82 ± 3,65
 0,04

–9,18 ± 6,09
 0,04
–
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ñòðåññå â ïåðâóþ î÷åðåäü óñèëèâàåòñÿ ðåãó-
ëÿöèÿ ïåðîêñèäàçíîé ñèñòåìû ðàñòèòåëüíûõ 
êëåòîê. Â îòëè÷èå îò ýòîãî ðåöåññèâíûå àë-
ëåëè ëîêóñà Vrn1, ñâîéñòâåííûå îçèìûì ôîð-
ìàì çëàêîâ, îïðåäåëÿþò ïðåèìóùåñòâåííî 
êîíòðîëü íàä ýêñïðåññèåé ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ 
ñóïåðîêñèääèñìóòàç. Ïðåäñòàâëåííûå â ðàáî-
òå äàííûå (òàáë. 4 è 7) îá àêòèâíîì ðåãóëè-
ðîâàíèè ïðè ñòðåññå ñóïåðîêñèääèñìóòàçíîé 
ãåí-ýíçèìíîé ñèñòåìû ó îçèìûõ çëàêîâ ïðèí-
öèïèàëüíî ñîãëàñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè, ïîëó-
÷åííûìè äðóãèìè àâòîðàìè. Â ýòîì ïëàíå 
ìîæíî óêàçàòü íà ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ýêñ-
ïðåññèè ãåíîâ ñóïåðîêñèääèñìóòàçû, ñîäåðæà-
ùåé ìàðãàíåö ïðè õîëîäîâîé àêêëèìàöèè 
ïî÷òè èçîãåííûõ îçèìûõ è ÿðîâûõ ëèíèé 
ïøåíèöû [52, 53]. Â ïðèâåäåííûõ ðàáîòàõ 
ïîêàçàíà âàæíàÿ ðîëü ñòèìóëÿöèè ôóíêöèè 
ÑÎÄ äëÿ îáåñïå÷åíèÿ àäàïòèâíûõ âîçìîæ-
íîñòåé ðàñòåíèé è óñòàíîâëåíà áîëåå ïðî-
äîëæèòåëüíàÿ ãèïåðôóíêöèÿ ãåíîâ ÑÎÄ ïðè 
ñòðåññå ðàñòåíèé îçèìûõ ëèíèé.

Íà îñíîâàíèè ïðîâåäåííûõ èññëåäîâà-
íèé ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî çàâèñèìîñòü ýêñ-
ïðåññèâíîñòè ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ èññëåäóå-
ìûõ îêñèäîðåäóêòàç îò ãåíåòè÷åñêè äåòåðìè-
íèðîâàííîãî òèïà ðàçâèòèÿ (îçèìîñòè èëè 
ÿðîâîñòè) ïðîÿâëÿåòñÿ èìåííî â ýêñòðåìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ âûðàùèâàíèÿ çëàêîâ. Ýòî âëè-
ÿíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì óñèëåíèÿ ãåíåòè-
÷åñêîãî êîíòðîëÿ íàä ýêñïðåññèåé èçîôîðì 
ïåðîêñèäàç è ñóïåðîêñèääèñìóòàç. Ðàçëè÷èÿ 
â ðåãóëèðîâàíèè àêòèâíîñòè ñòðóêòóðíûõ 
ãåíîâ îêñèäîðåäóêòàç äîìèíàíòíûìè è ðå-
öåññèâíûìè àëëåëÿìè ëîêóñîâ Vrn1 ÿâëÿþò-
ñÿ, âîçìîæíî, îäíîé èç ïðè÷èí ôîðìèðîâà-
íèÿ íåîäèíàêîâûõ àäàïòèâíûõ âîçìîæíîñ-
òåé îçèìûõ è ÿðîâûõ ôîðì çëàêîâ ê äåéñòâèþ 
òåìïåðàòóðíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû.

Â ñâåòå ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé ëî-
êóñ Vrn1 (WAP1) ðàññìàòðèâàåòñÿ â êà÷åñ-
òâå ãîìåîòè÷åñêîãî ãåíà, ïðîäóêò êîòîðîãî 
îñóùåñòâëÿåò ðåãóëÿöèþ ýêñïðåññèè ìíîãèõ 
äðóãèõ ãåíîâ [54]. Èñõîäÿ èç ïîëó÷åííûõ íàìè 
ðåçóëüòàòîâ, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî àëëåëè 
óïîìÿíóòîãî ëîêóñà âëèÿþò (ïðÿìî èëè îïîñ-
ðåäîâàííî ÷åðåç äðóãèå ðåãóëÿòîðíûå ñèñ-
òåìû) íà ýêñïðåññèâíîñòü ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ 
îêñèäîðåäóêòàç.

V.A. Toptikov, L.F. Diachenko, V.M. Totsky

OXIDOREDUCTASES EXPRESSION 
AND PROTEINS STORAGE IN WHEAT AND 

SPRING CEREALS UNDER EXTREMAL 
TEMPERATURE CONDITION

 Cultivation of wheat and barley plants under tem-
perature stress fluctuations was the reason of reduction 
of acid protein common storage in the tissues more 
then 25 % and the reason of reduction of peroxidase 
and superoxiddismutase common activities. There were 
no changes of common phenoloxidase activity. Activ-
ity redistribution between separate fractions of enzyme 
spectra were linked with enzyme expression changes. 
Alteration of peroxidase/oxidase ratio for separate 
fractions of electrophoretical spectra has been defined 
as a result of extreme temperature influence over a 
period of plant growing.  At the same time there were 
no alterations in peroxidase/superoxidoreductase frac-
tion ratio in seedlings. The Vrn1-loci did not have a 
single meaning for expression of investigated oxidore-
ductases because their influence was determined by the 
«organism–environment» definite situation. In «nor-
mal» growth circumstances there was no correlation 
between the type of development and qualitative and 
quantitative characteristics of oxidoreductase spectra. 
The alteration of definite enzyme izoform degree in 
forming of plant stress response was different for spring 
and winter genotypes that testifies dependence of the 
functional state of the probed enzymes on allelic com-
position of locus Vrn1.

Â.À. Òîïò³êîâ, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, Â.Ì. Òîöüêèé

ÅÊÑÏÐÅÑÈÂÍ²ÑÒÜ ÀÍÒÈÎÊÑÈÄÀÍÒÍÈÕ 
ÎÊÑÈÄÎÐÅÄÓÊÒÀÇ ² Á²ËÊÎÂÈÉ ÏÐÎÔ²ËÜ 
ÒÊÀÍÈÍ ÏÀÐÎÑÒÊ²Â ÎÇÈÌÈÕ ÒÀ ßÐÈÕ 

ÔÎÐÌ ÇËÀÊ²Â ÇÀ ÅÊÑÒÐÅÌÀËÜÍÈÕ 
ÊÎËÈÂÀÍÜ ÒÅÌÏÅÐÀÒÓÐÈ

Âèðîùóâàííÿ ðîñëèí ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ³ ÿ÷ìå-
íþ çà åêñòðåìàëüíèõ êîëèâàíü òåìïåðàòóðè ïðè-
âîäèëî äî çìåíøåííÿ çàãàëüíîãî âì³ñòó êèñëèõ
á³ëê³â ó òêàíèíàõ íà ïîíàä 25 % òà çíèæåííÿ 
ñóìàðíî¿ àêòèâíîñò³ ïåðîêñèäàç ³ ñóïåðîêñèääèñ-
ìóòàç. Çàãàëüíà ôåíîëîêñèäàçíà àêòèâí³ñòü ïðè 
öüîìó íå çì³íþâàëàñü. Íà òë³ çì³í çàãàëüíî¿ åêñ-
ïðåñèâíîñò³ ôåðìåíò³â â³äáóâàâñÿ ïåðåðîçïîä³ë àê-
òèâíîñòåé ì³æ ¿õí³ìè îêðåìèìè ³çîôîðìàìè. 
Åêñòðåìàëüí³ òåìïåðàòóðè äîâê³ëëÿ íå ïðèçâîäè-
ëè äî äîñòîâ³ðíî¿ çì³íè ó êë³òèíàõ ïàðîñòê³â 
â³äíîøåííÿ ïåðîêñèäàçíî¿ àêòèâíîñò³ äî ñóïåð-
îêñèääèñìóòàçíî¿, àëå âèêëèêàëè çì³íó â³äíîøåí-
íÿ ïåðîêñèäàçíî¿ àêòèâíîñò³ äî ôåíîëîêñèäàçíî¿ â 
îêðåìèõ ôðàêö³ÿõ åëåêòðîôîðåòè÷íîãî ñïåêòðà. Çà-
ëåæí³ñòü åêñïðåñèâíîñò³ ñòðóêòóðíèõ ãåí³â îêñèäî-
ðåäóêòàç â³ä ãåíåòè÷íî äåòåðì³íîâàíîãî òèïó ðîç-
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âèòêó (îçèì³ñòü ÷è ÿð³ñòü) âèçíà÷àëàñü êîíêðåò-
íèìè îáñòàâèíàìè ó âçàºìîâ³äíîøåíí³ «îðãà-
í³çì – ñåðåäîâèùå». Çà âèðîùóâàííÿ ðîñëèí 
ïðè ïîñò³éí³é îïòèìàëüí³é òåìïåðàòóð³ ê³ëüê³ñí³ 
òà ÿê³ñí³ ïîêàçíèêè ñïåêòð³â îêñèäîðåäóêòàç íå 
êîðåëþâàëè ç îçèì³ñòþ ÷è ÿð³ñòþ äîñë³äæóâàíèõ 
çëàê³â. Îäíàê çà ôîðìóâàííÿ ðåàêö³¿ ó â³äïîâ³äü 
íà åêñòðåìàëüí³ êîëèâàííÿ òåìïåðàòóðè ñòóï³íü 
çì³í åêñïðåñèâíîñò³ îêðåìèõ ³çîôîðì ôåðìåíò³â ó 
ÿðèõ òà îçèìèõ ãåíîòèï³â â³äð³çíÿâñÿ, ùî ñâ³ä÷èòü 
ïðî çàëåæí³ñòü ôóíêö³îíàëüíîãî ñòàíó ëîêóñ³â 
äîñë³äæóâàíèõ ôåðìåíò³â â³ä àëåëüíîãî ñêëàäó 
ëîêóñó Vrn1.
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