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Исследовали влияние пероксида водорода на солеустойчивость 5-недельных растений 

Arabidopsis thaliana L. дикого типа Columbia-0 (Col-0) и мутантов jin1 с нарушенным 

жасмонатным сигналингом. После воздействия 1 мМ пероксида водорода (H2O2) повышалась 

солеустойчивость растений дикого типа, что выражалось в уменьшении ингибирования их 

роста, вызываемого солевым стрессом (200 мМ NaCl). Обработка растений Col-0 H2O2 в 

обычных условиях индуцировала активность супероксиддисмутазы и гваяколпероксидазы, а 

при солевом  стрессе способствовала сохранению повышенной активности антиоксидантных 

ферментов и увеличению содержания пролина в листьях. Такие эффекты практически не 

проявлялись у мутантов jin1. Сделано заключение о причастности транскрипционного фактора 

JIN1/MYC2 к развитию у растений арабидопсиса защитных реакций, индуцируемых 

пероксидом водорода. 
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1 В последнее время накапливается ин-
формация о том, что транскрипционный фактор 
JIN1/MYC2 у растений является одним из клю-
чевых участников не только жасмонатного сиг-
налинга (Dombrecht et al., 2007), но и процессов 
передачи в генетический аппарат клетки сигна-
лов других фитогормонов и внутриклеточных 
мессенджеров. Так, установлено, что растения-
трансформанты, сверхэкспрессирующие ген 
AtMYC2, обладают повышенной чувствитель-
ностью к одному из основных стрессовых гор-
монов абсцизовой кислоте (АБК) и отличаются 
резистентностью к повреждающему действию 
агента осмотического стресса маннитола (Abe 
et al., 2003). Предполагается, что транскрипци-
онный фактор JIN1/MYC2 объединяет передачу 
                                                                 
Адрес для корреспонденции: Колупаев Юрий Евгеньевич, 

Харьковский национальный аграрный университет им. 
В.В. Докучаева, п/о «Докучаевское», Харьков, 62483, 

Украина;  

e-mail: plant_biology@ukr.net 

сигналов жасмоновой и абсцизовой кислот и 
участвует в перекрестной адаптации растений 
(Ton et al., 2009; Lackman et al., 2011). Более то-
го, методами биоинформатики были получены 
данные, свидетельствующие о возможном уча-
стии генов семейства MYC в регуляции реакций 
растений на действие доноров оксида азота 
(Palmieri et al., 2008). В исследованиях, прове-
денных нами ранее, показано усиление антиок-
сидантной защиты у растений арабидопсиса в 
ответ на обработку донором NO (Ястреб и др., 
2017).  

Оксид азота находится в тесной функци-
ональной связи с другими сигнальными по-
средниками, в частности, с пероксидом водоро-
да (Kolupaev et al., 2015). Получены экспери-
ментальные данные, свидетельствующие о том, 
что АФК принимают участие в реализации фи-
зиологических эффектов NO и наоборот 
(Wilson et al., 2008). Показано, что при обра-
ботке растений Hypericum perforatum и про-
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ростков пшеницы экзогенным пероксидом во-
дорода увеличивалась генерация NO, а под 
влиянием донора оксида азота нитропруссида 
натрия (НПН) повышалось содержание эндо-
генного Н2О2 (Xu et al., 2008; Карпец и др., 
2015).  

Известно, что пероксид водорода как 
сигнальный посредник задействован в индуци-
ровании многих адаптивных реакций растений, 
в том числе необходимых для развития устой-
чивости к солевому стрессу (Leshem et al., 2007; 
Ma et al., 2012). В частности, Н2О2 участвует не 
только в активации системы антиоксидантной 
защиты, но и в индуцировании накопления 
совместимых осмолитов, а также в регуляции 
Na

+
/K

+
-гомеостаза в растительных клетках (Ma 

et al., 2012; Yang et al., 2013).  

На основании упомянутых сведений об 
участии транскрипционного фактора 
JIN1/MYC2 в передаче сигналов NO, а также 
жасмоновой и абсцизовой кислот, функцио-
нально связанных с АФК (Dai et al., 2015; Ко-
лупаев и др., 2016), можно предположить, что 
этот белок задействован в трансдукции в гене-
тический аппарат и сигналов пероксида водо-
рода, в том числе тех, которые регулируют со-
стояние стресс-протекторных систем.  

Для проверки этой рабочей гипотезы 
сравнивали реакцию антиоксидантной системы 
растений арабидопсиса дикого типа (Col-0) и 
мутантов jin1 на обработку пероксидом водо-
рода и последующее действие солевого стресса.  

МЕТОДИКА  

В экспериментах использовали 5-
недельные растения Arabidopsis thaliana L. ди-
кого типа (Col-0) и мутантной линии jin1, де-
фектных по гену JIN1, кодирующему белок 
транскрипционный фактор JIN1/MYC2. Расте-
ния выращивали в водной культуре на среде 
Хогланда с модификациями (Gibeaut et al., 
1997) при температуре 22/17°С (день/ночь), 
освещении 6000 лк и фотопериоде 10 ч.  

Пероксид водорода в конечной концен-
трации 1 мМ вносили в питательную среду и 
инкубировали на ней растения в течение 24 ч. 
Концентрацию H2O2, оказывающую наиболее 
заметное положительное влияние на рост рас-
тений арабидопсиса дикого типа, выбирали на 
основании предварительных опытов (результа-
ты не приводятся).  

После инкубации на среде с пероксидом 
водорода растения переносили на питательную 
смесь без H2O2 и часть из них подвергали соле-
вому стрессу добавлением 200 мМ NaCl. Через 

24 ч после инкубации в присутствии хлорида 
натрия растения переносили на обычную пита-
тельную среду.  

Биомассу растений определяли обычным 
гравиметрическим методом перед началом об-
работки пероксидом водорода, через 1 сут по-
сле прекращения экзогенного воздействия H2O2 
и/или через 1 сут после солевого стресса.  

Для биохимических анализов использо-
вали пластинки зрелых листьев прикорневой 
розетки.  

Содержание пролина анализировали с 
использованием нингидринового реактива по 
методу Бейтса и соавт. (Bates et al., 1973).  

Активность антиоксидантных ферментов 
определяли по методикам, подробно описан-
ным ранее (Ястреб и др., 2017). Навески листь-
ев гомогенизировали при температуре не выше 
4°С в 0,15 М K,Na-фосфатном буфере (pH 7,6), 
содержащем ЭДТА (0,1 мМ) и дитиотрейтол (1 
мМ). Для анализа использовали супернатант 
после центрифугирования гомогената при 8000 
g в течение 10 мин при 4°С. Активность цито-
зольной супероксиддисмутазы (СОД, КФ 
1.15.1.1), представляющей собой Cu/Zn-СОД 
(Alscher et al., 2002), определяли при pH 7,6, 
используя метод, основанный на способности 
фермента конкурировать с тетразолием нитро-
синим за супероксидные анионы, образующие-
ся вследствие аэробного взаимодействия НАДН 
и феназинметосульфата. Активность каталазы 
(КФ 1.11.1.6) анализировали при рН 7,0 по ко-
личеству разложившегося пероксида водорода 
за единицу времени. Активность гваяколперок-
сидазы (ГПО, КФ 1.11.1.7) определяли, исполь-
зуя в качестве донора водорода гваякол, в каче-
стве субстрата – пероксид водорода. рН реак-
ционной смеси доводили до 6,2.  

Активность СОД и ГПО выражали в 
условных единицах /(г сухой массы • мин), ак-
тивность каталазы – в ммоль H2O2/(г сухой 
массы • мин).  

Эксперименты проводили в трехкратной 
биологической повторности и каждый опыт 
воспроизводили независимо не менее трех раз. 
На рисунках и в таблице приведены средние 
величины и их стандартные ошибки. Кроме 
специально оговоренных случаев, обсуждаются 
различия, достоверные при P ≤ 0,05.  

РЕЗУЛЬТАТЫ  

В обычных условиях ростовые характе-
ристики растений арабидопсиса дикого типа и 
мутантов jin1 почти не отличались (рис. 1). 
Внесение пероксида водорода в питательную 
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среду увеличивало прирост надземной части 
растений дикого типа и вызывало похожую 
тенденцию у растений jin1 (рис. 1).  

Воздействие солевого стресса ингибиро-
вало прирост биомассы растений обоих геноти-
пов, при этом негативное влияние засоления на 
растения генотипа jin1 было более выражен-
ным по сравнению с растениями дикого типа 
(рис. 1). Предварительная обработка растений 
Col-0 пероксидом водорода заметно уменьшала 
последующее ростингибирующее действие со-
ли. В то же время пероксид водорода не оказы-
вал существенного влияния на рост мутантов 
jin1 при солевом стрессе (рис. 1).  

Активность СОД у растений jin1 в обыч-
ных условиях была немного ниже, чем у расте-
ний дикого типа (таблица). Под влиянием об-
работки H2O2 у растений дикого типа актив-
ность фермента повышалась. Этот эффект 
наблюдался и через 24 ч после переноса на пи-
тательную среду без пероксида водорода. В то 
же время обработка пероксидом водорода не 
оказывала достоверного влияния на активность 
СОД у мутантов jin1.  

Солевой стресс вызывал снижение актив-
ности СОД, особенно заметное у растений jin1. 
Предварительная обработка пероксидом водо-
рода существенно уменьшала проявление эф-

фекта снижения активности СОД при стрессе у 
растений дикого типа, но не у мутантов jin1 
(таблица).  

Активность каталазы в розеточных ли-
стьях в обычных условиях у растений двух ге-
нотипов существенно не отличалась (таблица). 
В отсутствие солевого стресса пероксид водо-
рода не влиял на активность фермента у расте-
ний дикого типа и мутантов jin1.  

После солевого стресса проявлялась тен-
денция к небольшому снижению активности 
каталазы у растений дикого типа и достоверное 
уменьшение активности фермента у мутантов 
jin1. Предобработка пероксидом водорода спо-
собствовала сохранению близких к значениям 
контроля величин активности каталазы у рас-
тений дикого типа при солевом стрессе и не 
оказывала влияния на этот показатель у расте-
ний генотипа jin1 (таблица).  

Активность гваколпероксидазы в листьях 
растений обоих генотипов в обычных условиях 
почти не отличалась (таблица). Обработка пе-
роксидом водорода вызывала повышение ак-
тивности фермента у растений дикого типа в 
1,5 раза. У мутантов jin1 под влиянием H2O2 
также отмечалось повышение активности гвая-
колпероксидазы, однако оно было менее суще-
ственным по сравнению с таковым у растений 
дикого типа. Похожая картина наблюдалась и 

  

Рис. 1. Прирост биомассы растений араби-

допсиса (мг сырой массы/растение). 

I – без солевого стресса; II – солевой стресс 

(200 мМ NaCl); 1 – Col-0 (контроль); 2 – Col-0 

(H2O2, 1 мМ); 3 – jin1 (контроль); 4 – jin1 (H2O2, 

1 мМ).  

Рис. 2. Содержание пролина (мкмоль/г сухой 

массы) в листьях растений арабидопсиса че-

рез 24 ч после обработки 1 мМ пероксидом 
водорода (I), через 24 ч после переноса на пи-

тательную среду без пероксида водорода (II) 

и через 24 ч после переноса на питательную 
среду без пероксида водорода с добавлением 
200 мМ NaCl (III).  

1 – Col-0 (контроль); 2 – Col-0 (H2O2, 1 мМ); 3 – 
jin1 (контроль); 4 – jin1 (H2O2, 1 мМ).  
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через 24 ч после переноса растений на среду 
без пероксида водорода.  

У растений дикого типа после солевого 
стресса наблюдалось повышение активности 
гваяколпероксидазы, а у мутантов jin1 такого 
эффекта не проявлялось (таблица). У растений 
Col-0, предварительно обработанных перокси-
дом водорода, при солевом стрессе активность 
фермента была значительно выше, чем у необ-
работанных. В то же время у растений jin1, об-
работанных пероксидом водорода, активность 
гваяколпероксидазы при солевом стрессе слабо 
отличалась от таковой у необработанных.  

Содержание пролина в листьях растений 
двух генотипов в обычных условиях почти не 
отличалось (рис. 2). Обработка пероксидом во-
дорода не оказывала существенного влияния на 
этот показатель в отсутствие стресса.  

Солевой стресс вызывал существенное 
(более чем в 7 раз) увеличение содержания 
пролина как у растений дикого типа, так и у 
мутантов jin1 (рис. 2). У растений Col-0, пред-
варительно обработанных пероксидом водоро-
да, содержание пролина при солевом стрессе 
было намного больше, чем у необработанных. 
В то же время у мутантов jin1 эти различия бы-
ли не столь существенными.  

ОБСУЖДЕНИЕ  

Растения мутантной линии jin1, дефект-
ные по гену JIN1, кодирующему белок тран-
скрипционный фактор JIN1/MYC2, отличались 
по реакции на обработку пероксидом водорода 
от растений дикого типа. У растений jin1 фак-

тически не происходило заметного индуциро-
вания солеустойчивости после обработки пе-
роксидом водорода, в то время как у растений 
дикого типа обработка H2O2 значительно смяг-
чала ростингибирующий эффект солевого 
стресса (рис. 1).  

Под влиянием пероксида водорода у рас-
тений дикого типа происходило повышение ак-
тивности СОД и ГПО, в то время как у мутан-
тов jin1 такой эффект почти не проявлялся 
(таблица). Еще более заметными различия 
между растениями арабидопсиса двух геноти-
пов были после действия солевого стресса. Так, 
предварительно обработанные пероксидом во-
дорода растения дикого типа отличались от та-
ковых jin1 значительно более высокими вели-
чинами активности СОД, каталазы и ГПО (таб-
лица), а также заметно большим содержанием 
пролина (рис. 2). Иными словами, обработка 
растений арабидопсиса дикого типа перокси-
дом водорода способствовала более эффектив-
ному функционированию в условиях стресса 
компонентов антиоксидантной и осмопротек-
торной систем, в то время как действие H2O2 на 
протекторные системы мутантов jin1 было вы-
ражено очень слабо.  

Полученные нами результаты свидетель-
ствуют о причастности  транскрипционного 
фактора JIN1/MYC2 к трансдукции сигнала пе-
роксида водорода в генетический аппарат клет-
ки. В то же время они не позволяют говорить о 
механизмах реализации этих эффектов. Более 
того, неясно, влияет ли пероксид водорода на 
состояние JIN1/MYC2 прямо или опосредован-

Активность антиоксидантных ферментов в листьях растений арабидопсиса 

Вариант 
Через 24 ч после  

обработки H2O2 

Через 24 ч после пере-

носа на питательную 

среду без H2O2 

Через 24 ч после пере-

носа на питательную 

среду без H2O2 с добав-

лением 200 мМ NaCl 

Супероксиддисмутаза (усл. ед./г сухой массы мин)  

Col-0 (контроль) 82,2 ± 3,2 85,5 ± 2,8 53,3 ± 2,4 

Col-0 (H2O2, 1 мМ) 111,7 ± 3,5 127,0 ± 3,9 86,5 ± 3,4 

jin1 (контроль) 72,2 ± 2,8 73,3 ± 3,1 39,0 ± 1,8 

jin1 (H2O2, 1 мМ) 81,1 ± 3,1 62,2 ± 2,6 39,6 ± 2,4 

Каталаза (мМ H2O2/ г сухой массы мин) 

Col-0 (контроль) 35,1 ± 1,7 35,8 ± 1,4 30,2 ± 1,2 

Col-0 (H2O2, 1 мМ) 36,1 ± 2,1 36,7 ± 2,1 36,8 ± 1,4 

jin1 (контроль) 36,2 ± 1,6 35,7 ± 1,5 28,5 ± 1,6 

jin1 (H2O2, 1 мМ) 32,6 ± 1,6 32,7 ± 1,6 27,8 ± 1,4 

Гваяколпероксидаза (усл. ед./г сухой массы мин) 

Col-0 (контроль) 413 ± 9 461 ± 11 613 ± 15 

Col-0 (H2O2, 1 мМ) 604 ± 11 619 ± 14 817 ± 17 

jin1 (контроль) 373 ± 9 362 ± 10 356 ± 11 

jin1 (H2O2, 1 мМ) 455 ± 12 408 ± 12 409 ± 14 
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но – путем изменения содержания жасмоновой 
кислоты и (или) других сигнальных и гормо-
нальных посредников. Так, в ряде работ сооб-
щается о повышении в растительных клетках в 
ответ на действие стрессоров как содержания 
пероксида водорода, так и жасмоната и его 
производных. Например у Cistus albidus уста-
новлено повышение содержания пероксида во-
дорода, предшествовавшее увеличению коли-
чества метилжасмоната (Jubani-Mari et al., 
2010). Однако эти эффекты изучались в долго-
временных экспериментах, что не позволяет 
говорить однозначно о причинно-следственных 
связях между ними. С другой стороны, показа-
но повышение содержания пероксида водорода 
у растений пшеницы после действия на них эк-
зогенной жасмоновой кислоты (Dai et al., 2015; 
Карпец и др., 2016). У соевых бобов, инфици-
рованных фитофторой, происходило практиче-
ски одновременное повышение содержания пе-
роксида водорода, оксида азота и жасмоновой 
кислоты (Li et al., 2013). Похожие эффекты од-
новременного повышения содержания перок-
сида водорода и жасмоновой кислоты в ответ 
на обработку элиситорами выявлены у батата 
(Li et al., 2016). У растений вигны при обработ-
ке УФ В зарегистрировано увеличение содер-
жания как пероксида водорода, так и жасмоно-
вой и салициловой кислот (Choudhary, Agrawal, 
2014). В клетках каучукового дерева в ответ на 
дегидратацию происходило достаточно быст-
рое (через 20 мин) увеличение содержания пе-
роксида водорода и последующее (через 2 и 4 
ч, соответственно) повышение количества 
жасмоновой и абсцизовой кислот (Trian et al., 
2015).   

Таким образом, между АФК и стрессо-
выми фитогормонами, по-видимому, суще-
ствуют прямые и обратные связи, что усложня-
ет выяснение роли тех или иных белковых по-
средников (в частности, транскрипционных 
факторов) в реализации физиологических эф-
фектов индивидуальных соединений. В связи с 
этим в нашем случае представляется целесооб-
разным исследование реакции на пероксид во-
дорода наряду с мутантами jin1 других геноти-
пов арабидопсиса, дефектных по иным звеньям 
передачи жасмонатного сигнала. Исследования 
в этом направлении уже проводятся и можно 
надеяться, что они позволят объяснить причи-
ны выявленной в настоящей работе низкой чув-
ствительности растений арабидопсиса jin1 к эк-
зогенному пероксиду водорода.  
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gated. After exposure to 1 mM hydrogen peroxide (H2O2) salt tolerance of wild type plants was in-

creased, which manifested in reducing their growth inhibition caused by salt stress (200 mM NaCl). 
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manifested in jin1 mutants. The conclusion was made about involvement of the transcription factor 

JIN1/MYC2 to development of defense responses induced by hydrogen peroxide in Arabidopsis 

plants. 
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Досліджували вплив пероксиду водню на солестійкість 5-тижневих рослин Arabidopsis 

thaliana L. дикого типу Columbia-0 (Col-0) і мутантів jin1 з порушеним жасмонатним сигналі-

нгом. Після впливу 1 мМ пероксиду водню (H2O2) підвищувалася солестійкість рослин дико-

го типу, що виявлялося у зменшенні інгібування їх росту, спричинюваного сольовим стресом 

(200 мМ NaCl). Обробка рослин Col-0 H2O2 за звичайних умов індукувала активність суперо-

ксиддисмутази і гваяколпероксидази, а при сольовому стресі сприяла збереженню підвищеної 

активності антиоксидантних ферментів і збільшенню вмісту проліну в листках. Такі ефекти 

практично не виявлялися у мутантів jin1. Зроблено висновок про причетність транскрипцій-

ного фактора JIN1/MYC2 до розвитку у рослин арабідопсису захисних реакцій, індукованих 

пероксидом водню. 
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