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Показано, что растения мягкой пшеницы изученных образцов устойчивы к дефициту цинка в корнео-
битаемой среде. Обнаружены различные пути адаптации к этим условиям со стороны антиоксидантной 
системы у растений, имеющих функциональный аллель гена GPC-B1. Так, у растений линии 15-7-1 со-
хранение окислительно-восстановительного баланса клеток связано с возрастанием экспрессии гена 
Cu/ZnSOD и снижением экспрессии генов FeSOD и CAT1, а у растений линии 13-3, помимо повышения 
количества транскриптов гена Cu/ZnSOD, – с высокой конститутивной активностью супероксиддис-
мутазы (СОД) и каталазы (КАТ). Полученные данные могут быть использованы при создании сортов 
(линий) пшеницы, способных при выращивании в условиях дефицита цинка в почве формировать 
семена с относительно высоким содержанием этого микроэлемента.
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Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.)  – одна 
из главных зерновых культур, которая обеспечи-
вает до 20% потребности человека в белках и энер-
гии, а также является важным источником микро-
элементов (Velu et al., 2019). Поэтому улучшению 
состава и питательной ценности зерна этой культу-
ры во всем мире уделяется повышенное внимание. 
Вместе с  тем проводимая в  течение длительного 
времени интенсивная селекция пшеницы, направ-
ленная на повышение ее семенной продуктивности, 
сопровождалась постепенным ухудшением качества 
зерна, и прежде всего обеднением его микроэле-
ментного состава (Tabbita et al., 2017). В результате, 
по  оценкам Всемирной организации здравоох-
ранения более 2 млрд. человек в  мире страдают 
от дефицита микроэлементов, в особенности цин-
ка и железа, что проявляется в общем ухудшении 
здоровья, увеличении заболеваемости и  уровня 
смертности, низкой производительности труда 
(WHO, 2017). Исходя из этого, проблема дефицита 
микроэлементов (так называемый «скрытый голод») 
уже на протяжении нескольких десятилетий является 
приоритетным направлением исследований в разных 
областях науки (Velu et al., 2014; Cakmak et al., 2017).

Согласно литературным данным, наиболее эф-
фективным и  экономически оправданным под-
ходом к решению этой проблемы является био-
фортификация – повышение концентрации ми-
кроэлементов в  зерне злаков путем улучшения 
их генетических качеств, в том числе с использо-
ванием методов селекции (Velu et al., 2014). В част-
ности, значительные успехи в этом направлении 
были достигнуты благодаря использованию метода 
отдаленной гибридизации, целью которого являет-
ся создание сортов, сочетающих признаки и свой-
ства разных видов. Так, было обнаружено, что не-
которые виды дикорастущих пшениц способны 
накапливать в  зерновках гораздо больше белка 
и микроэлементов, чем современные сорта мягкой 
пшеницы(Guzman et al., 2014; Митрофанова, Хаки-
мова, 2016; Saini et al., 2023). Во многом это связано 
с наличием в их геноме функционального аллеля 
гена GPC-B1(grain protein content) (или NAM-B1), от-
носящегося к NAC семейству транскрипционных 
факторов. Кодируемый этим геном белок GPC-B1 
участвует в процессе ремобилизации азота и ряда 
микроэлементов, включая цинк, из стареющих ли-
стьев в колос (Uauy et al., 2006; Waters et al., 2009). 
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Как оказалось, у большинства современных сортов 
пшеницы копия этого гена нефункциональна. 
Однако в результате их скрещивания с дикорасту-
щими злаками из рода Triticum, например с пше-
ницей двузернянкой (Triticum turgidum ssp. dicoc-
coides), были получены изогенные линии, у кото-
рых аллель гена GPC-B1 функционален. При этом 
они отличались бóльшим, чем растения исходных 
сортов, содержанием в зерне белка, Fe и Zn (Genc, 
McDonald, 2004; Guzman et al., 2014; Митрофано-
ва, Хакимова, 2016). Более того, было обнаружено, 
что такие линии могут быть устойчивыми к недо-
статку микроэлементов, в частности цинка (Игна-
тенко и др., 2021). Однако возможные механизмы, 
обеспечивающие такую устойчивость, практически 
не изучены.

Одним из  важных условий успешной адап-
тации растений к  неблагоприятным факторам 
внешней среды является эффективная работа 
антиоксидантной системы, что позволяет сохра-
нять оптимальный окислительно-восстанови-
тельный баланс в клетках и поддерживать струк-
турно-функциональную целостность клеточных 
мембран. Дефицит цинка, как любое стрессовое 
воздействие, вызывает у  растений окислитель-
ный стресс, связанный с  усилением образова-
ния активных форм кислорода (АФК), накопле-
нием продуктов перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) и ослаблением антиоксидантной защиты 
(Cakmak, 2000). Причины развития окислительного 
стресса при дефиците цинка разнообразны, по-
скольку этот металл выполняет множество функ-
ций в растительных клетках (Marschner, 1995). По-
казано, что устойчивость растений к недостатку 
цинка коррелирует с активностью Zn-зависимых 
ферментов, а также уровнем экспрессии кодирую
щих их генов (Hacisalihoglu et al., 2003, Pandey et al., 
2012). Среди них наиболее важным у растений яв-
ляется супероксиддисмутаза (СОД), в частности 
ее Zn-содержащая изоформа Cu/Zn-СОД, которая 
играет важную роль в защите растений от окисли-
тельных повреждений, вызываемых супероксидом 
(Gill et al., 2015). Снижение активности СОД при 
дефиците цинка отмечали многие исследователи 
(Cakmak et al., 1998; Hacisalihoglu et al., 2003 Pandey 
et al., 2012). Недостаток этого микроэлемента не-
гативно влияет и на активность ферментов, уча-
ствующих в детоксикации H2O2, таких как катала-
за (КАТ) (Cakmak, Marschner, 1993; Pandey et al., 
2012). Все эти данные свидетельствуют о том, что 
способность растений поддерживать высокую ак-
тивность антиоксидантных ферментов в условиях 
дефицита цинка является одним из механизмов, 
обеспечивающих их  устойчивость к  этому виду 
стрессового воздействия.

Исходя из этого, целью данного исследования 
было изучение активности СОД и КАТ, а также 
уровня экспрессии кодирующих их  генов (Cu/

ZnSOD, FeSOD и CAT1) в листьях растений пше-
ницы, различающихся аллельным статусом гена 
GPC-B1, при оптимальном и низком уровне цинка 
в корнеобитаемой среде.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования служили растения мяг-
кой пшеницы сорта Фестивальная (далее – сорт), 
имеющие нефункциональный аллель гена GPС-B1, 
и две интрогрессивные линии пшеницы, выделен-
ные в потомстве от скрещивания T. aestivum сорта 
Фестивальная с  Triticum dicoccoides, у  которых 
аллель этого гена функционален (линия 15-7-1 и ли-
ния 13-3). Семена пшеницы были любезно предо-
ставлены чл.-корр. НАН Беларуси Н.И. Дубовец 
и к.б.н. О.А. Орловской (Институт генетики и ци-
тологии НАН Беларуси). Аллельный статус гена был 
установлен с использованием кодоминантного мар-
кера Xuhw89 (Vishwakarma et al., 2014). Семена про-
ращивали в чашках Петри на дистиллированной воде 
в течение 2 сут, после чего переносили на питатель-
ный раствор Хогланда – Арнона с концентрацией 
цинка 2 мкМ (Zn 2, контроль) или на раствор без 
добавления соли цинка (Zn 0, опыт). Химический 
анализ питательного раствора опытного варианта, 
проведенный с использованием атомно-абсорб-
ционного спектрофотометра АА-700 (Shimadzu, 
Япония), показал, что концентрация цинка в нем 
не превышала 0.05 мкМ.

Опыты проводили в контролируемых условиях 
при температуре 22°С, относительной влажности 
воздуха 60–70%, фотосинтетически активной ра-
диации (ФАР) 100 мкмоль/(м2·с), 14-часовом фото-
периоде. Анализ растений проводили спустя 14 сут 
экспозиции, по  достижения ими фазы начала 
3-го листа. Об их устойчивости к недостатку цин-
ка судили на основании изменения по отношению 
к контролю показателей, характеризующих рост 
побега (высота, сырая и сухая биомасса). Помимо 
этого определяли интенсивность ПОЛ, общую ак-
тивность СОД и КАТ, а также количество транс-
криптов генов Cu/ZnSOD, FeSOD и CAT1 в листьях.

Интенсивность ПОЛ оценивали по содержа-
нию малонового диальдегида (МДА), которое 
определяли с использованием реакционной сре-
ды, содержащей 0.25% раствор тиобарбитуровой 
кислоты в 10% трихлоруксусной кислоте (Heath, 
Packer, 1968). Растительный материал гомогени-
зировали в  реакционной среде. Гомогенат вы-
держивали на водяной бане при 95°С в течение 
30 мин, быстро охлаждали и центрифугировали 
10  мин при 10000 g. Оптическую плотность су-
пернатанта измеряли с использованием спектро-
фотометра СФ-2000 (“Спектр”, Россия) при 532 
и 600 нм. Для расчета содержания МДА (нмоль/г 
сырой массы) использовали коэффициент 



	 АКТИВНОСТЬ АНТИОКСИДАНТНЫХ ФЕРМЕНТОВ � 745

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 6 2024

экстинкции, равный 155 мМ-1см-1. Для опреде-
ления активности СОД (КФ 1.15.1.1.) и КАТ (КФ 
1.11.1.6.) листья гомогенизировали в 0.1 М фосфат-
ном буфере (pH 7.8). Гомогенат центрифугировали 
при 15000 g в течение 20 мин при 4°С, полученный 
супернатант использовали для определения содер-
жания белка и активности ферментов спектрофото-
метрическим методом. Активность СОД определяли 
по способности ингибировать фотохимическое вос-
становление нитросинего тетразолия (Beauchamp, 
Fridovich, 1971). Оптическую плотность раствора 
измеряли при 560 нм. За единицу активности при-
нимали количество фермента, вызывающее 50% ин-
гибирование реакции. Активность каталазы опре-
деляли по скорости разложения H2O2, регистрируя 
изменение оптической плотности раствора при дли-
не волны 240 нм в течение 1 минуты (Aebi, 1984). 
Реакционная среда содержала 40 мМ раствор H2O2 
в 0.1М K/Na-фосфатном буфере (pH = 7.0). Реак-
цию запускали добавлением 60 мкл супернатанта. 
Активность ферментов рассчитывали на мг белка. 
Общее содержание белка определяли по  методу 
Бредфорда, используя в качестве стандарта бычий 
сывороточный альбумин (Bradford, 1976).

Для изучения экспрессии генов антиоксидант-
ных ферментов были выбраны гены Cu/ZnSOD 
(номер в  NCBI KP322572), FeSOD (JX398977) 
и CAT1 (X94352). Накопление транскриптов генов 
анализировали методом полимеразной цепной 
реакции в режиме реального времени (ПЦР-РВ). 
Листья растирали в жидком азоте. Тотальную РНК 
выделяли с помощью набора ExtractRNA «Синтол» 
(Россия). Количество и качество тотальной РНК 
проверяли спектрофотометрически на  приборе 
SmartSpec Plus «Био-Рад» (США) по соотношению 
длин волн 260/280 и  с  помощью электрофореза 
в 1% агарозном геле. Для удаления остатков ДНК 
препарат РНК обрабатывали ДНКазой «Синтол» 
(Россия). кДНК синтезировали, используя набор 
для обратной транскрипции с М-MLV обратной 
транскриптазой и  случайными (random) гекса-
праймерами «Евроген» (Россия). В качестве ре-
ференсного гена использовали актин. Количество 
и  качество синтезированой кДНК проверяли 

спектрофотометрически на приборе SmartSpec Plus 
«Био-Рад» (США). (Livak, Schmittgen, 2001). Прай-
меры, использованные для проведения ПЦР в ре-
жиме реального времени, представлены в табл. 1.

Биологическая повторность для показате-
лей роста составляла 12 растений в  каждом ва-
рианте опыта, при изучении биохимических 
показателей  – 3–4-кратная, при проведении 
ПЦР  – 2-кратная. Аналитическая повторность 
2–3-кратная. Статистическую обработку данных 
осуществляли с использованием пакета статистиче-
ского анализа в Microsoft Office Excel 2007 и PAST 
4.0. Статистически значимо различающиеся между 
собой величины каждого показателя (при Р < 0.05) 
на рисунках и в таблицах обозначены разными ла-
тинскими буквами.

Исследования выполнены на научном оборудо-
вании Центра коллективного пользования Феде-
рального исследовательского центра «Карельский 
научный центр Российской академии наук».

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Проведенное исследование показало, что при 
дефиците цинка в корнеобитаемой среде задерж-
ки роста побега у изученных образцов пшеницы, 
независимо от аллельного статуса гена GPС-B1, 
не происходило. При этом наибольшая высота 
побега и его сырая биомасса как при оптималь-
ном содержании цинка (Zn 2), так и при его дефи-
ците (Zn 0) отмечались у растений линии 15-7-1 
(табл. 2).

Поддержание роста растений в условиях недо-
статка цинка на уровне контроля отчасти объясня-
ется сохранением окислительно-восстановитель-
ного равновесия в клетках, о чем свидетельствует 
отсутствие в опытных вариантах повышения (по 
сравнению с соответствующими контрольными 
вариантами) содержания МДА в листьях у пше-
ницы (рис. 1). Вместе с тем между образцами об-
наружились определенные различия в величине 
этого показателя. Так, у растений линии 15-7-1 
содержание МДА, независимо от  содержания 

Таблица 1. Праймеры для проведения ПЦР-РВ у пшеницы

Ген Прямой (F) и обратный (R) 
праймер

Нуклеотидная последовательность праймера
5′…3′

Номер в базе 
данных NCBI

Actin F GGG ACC TCACGGATAATCTAATG AB181991
R AACCTCCACTGAGAACAACATTAC

Cu/ZnSOD F CACGGCTTCCACATCCAC KP322572
R TGTCGTTCATCATCCATCGG

FeSOD F GGGTCTGGTTGGGTTTG JX398977
R TCGCCTGTCATCCTTGTAATC

CAT1 F
R

TGATACCCAAAGGCACCG
GCAGCCAGATAGAACACG X94352
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цинка, оказалось почти в 2 раза ниже, чем у рас-
тений сорта и линии 13-3.

Известно, что отсутствие в стрессовых условиях 
повышения интенсивности ПОЛ обеспечивается 
эффективной и согласованной работой компонен-
тов антиоксидантной системы, в том числе анти-
оксидантных ферментов. Нами были обнаружены 
определенные различия в реакции изученных об-
разцов пшеницы на стрессовое воздействие. Так, 
в условиях дефицита цинка у растений сорта общая 
активность СОД снижалась (на 21% по сравнению 
с контролем), а активность КАТ возрастала (на 24%) 
(табл. 3). У опытных растений линии 15-7-1 ак-
тивность СОД также уменьшалась (на 25% по от-
ношению к  контролю), однако активность КАТ 

оставалась на уровне контроля. У растений линии 
13-3 недостаток цинка в  субстрате не  приводил 
к каким-либо изменениям в активности обоих фер-
ментов. Отметим также, что растения этой линии 
характеризовались наиболее высокой активностью 
СОД и КАТ как при оптимальном, так и при низком 
содержании цинка в корнеобитаемой среде.

Одним из  путей регуляции активности анти-
оксидантных ферментов в  стрессовых условиях 
является изменение уровня экспрессии кодирую-
щих их генов (Gill, Tuteja, 2010).Проведенная нами 
оценка количества транскриптов генов двух изо-
форм СОД (Cu/ZnSOD и FeSOD) и одной изофор-
мы КАТ (CAT1) в листьях пшеницы показала, что 
при оптимальном уровне цинка (Zn 2) количество 

Рис. 1. Содержание МДА (нмоль/г сырого веса) в листьях растений пшеницы с разным аллельным статусом гена 
GPС-B1 в оптимальных условиях минерального питания и при дефиците цинка в корнеобитаемой среде.

Таблица 2. Показатели роста побега растений пшеницы с  разным аллельным статусом гена GPС-B1 
в оптимальных условиях минерального питания и при дефиците цинка в корнеобитаемой среде

Показатель Образец Вариант опыта
Zn 2 (контроль) Zn 0

Высота, см Сорт 29.9 ± 1.0 c 32.4 ± 0.6 bc
Линия 15-7-1 34.5 ± 1.0 ab 35.5 ± 0.6 a
Линия 13-3 31.8 ± 1.1 bc 30.3 ± 1.5 c

Сырая биомасса, мг Сорт 289.7 ± 31.3 bcd 353.3 ± 25.9 abc
Линия 15-7-1 470.7 ± 47.5 a 397.8 ± 27.9 a
Линия 13-3 275.1 ± 25.0 cd 251.0 ± 24.6 d

Сухая биомасса, мг Сорт 37.1 ± 3.7 ab 44.4 ± 3.1 a
Линия 15-7-1 46.9 ± 4.7 a 39.7 ± 3.1 a
Линия 13-3 34.1 ± 3.3 bc 28.8 ± 1.1 c

Примечание. Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между разными образцами и ва-
риантами в пределах каждого показателя (P < 0.05).



	 АКТИВНОСТЬ АНТИОКСИДАНТНЫХ ФЕРМЕНТОВ � 747

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 6 2024

транскриптов изученных генов у  растений изо-
генных линий, имеющих функциональный аллель 
гена GPС-B1, было в большинстве случаев выше, 
чем у растений сорта, имеющих его нефункцио
нальную копию, за  исключением содержания 
мРНК гена Cu/ZnSOD у линии 13-3 (рис. 2). При 
дефиците цинка (Zn 0) в среде у растений сорта 
наблюдалось снижение количества транскриптов 
гена Cu/ZnSOD (в 3.6 раза по отношению к контро-
лю. В отличие от этого, у растений обеих изоген-
ных линий (15-7-1 и 13-3) в этих условиях содер-
жание транскриптов гена цинк-содержащей изо-
формы СОД возрастало (в 2.7 и 9 раз по сравнению 
с контролем соответственно) и оказалось выше, 
чем у  сортового образца, в 7 и 1.6 раза соответ-
ственно (рис. 2). Содержание мРНК гена железо-
содержащей изоформы фермента у растений сорта 
в условиях дефицита цинка не менялось. У расте-
ний линии 15-7-1 оно резко снижалось (более чем 
в 3 раза по сравнению с контролем) и было почти 
в 2 раза ниже, чем у растений сорта в этих же ус-
ловиях (рис. 2). У растений линии 13-3 недостаток 
цинка не оказывал сколько-нибудь существенного 
влияния на количество транскриптов гена FeSOD, 
однако при этом оно было в 2 раза выше, чем у сор- 
товых растений.

Что касается гена CAT1, то при дефиците цинка 
у  растений сорта содержание его матриц суще-
ственно не менялось по сравнению с оптималь-
ными условиями, тогда как у растений обеих ли-
ний значительно уменьшалось (рис. 2). При этом 
у растений линии 15-7-1 оно все равно оставалось 
начительно (в 4 раза) выше, чем у сорта, тогда как 
у растений линии 13-3 было почти в 2 раза ниже 
сортовых значений.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Цинк является одним из наиболее важных ми-
кроэлементов, необходимых для протекания мно-
гих физиологических процессов у растений, по-
этому его дефицит негативно сказывается на их 
росте и продуктивности (Rehman et al., 2018). 

Вместе с тем разные виды растений, а также сорта, 
линии или генотипы могут значительно разли-
чаться по устойчивости к этому виду стрессового 
воздействия. Устойчивость к дефициту цинка мо-
жет быть определена на основе фенотипических 
характеристик, таких как параметры роста и вы-
раженность мезжилкового хлороза листьев (Genc 
et al., 2002). Однако, судя по литературным дан-
ным, у злаков видимые симптомы дефицита цин-
ка обычно возникают в случае его значительного 
и(или) длительного дефицита в растениях (Höller 
et al., 2014a). Проведенное нами исследование по-
казало, что, несмотря на очень низкое содержание 
цинка в питательном растворе, у опытных образ-
цов пшеницы, независимо от функционального 
статуса аллеля гена GPС-B1, не наблюдалось су-
щественного замедления роста, по крайней мере, 
в течение 14 сут экспозиции, что свидетельствует 
об их достаточно высокой устойчивости к дефи-
циту этого микроэлемента.

Как известно, устойчивость растений к стресс-
факторам во многом зависит от способности кон-
тролировать интенсивность окислительных про-
цессов в клетках при действии неблагоприятных 
факторов внешней среды (Gill, Tuteja, 2010). 
В отношении дефицита цинка показано, что еще 
до появления видимых симптомов о его негатив-
ном влиянии на растения можно судить по интен-
сивности ПОЛ, одним из индикаторов которого 
является накопление МДА. Так, увеличение его 
содержания в условиях дефицита цинка наблю-
далось в листьях пшеницы (Sharma et al., 2004), 
кукурузы (Wang, Jin, 2007) и сорго (Li et al., 2013). 
При этом в  опытах с  растениями гороха, риса, 
кукурузы обнаружено, что повышение уровня 
ПОЛ при дефиците цинка регистрируется толь-
ко у чувствительных к этому стресс-фактору со-
ртов, тогда как у устойчивых оно остается неиз-
менным (Pandey et al., 2012; Höller et al., 2014a; 
Tewari et al., 2019). В наших опытах у всех изу
ченных образцов пшеницы в условиях дефици-
та цинка увеличения содержания МДА в листьях 
не происходило, что свидетельствует о сохране-
нии про-антиоксидантного равновесия в клетках 

Таблица 3. Активность антиоксидантных ферментов в листьях растений пшеницы с разным аллельным статусом 
гена GPС-B1 в оптимальных условиях минерального питания и при дефиците цинка в корнеобитаемой среде

Образец СОД КАТ
Zn 2 (контроль) Zn 0 Zn 2 (контроль) Zn 0

Сорт 4.24 ± 0.24b 3.37 ± 0.13c 4.76 ± 0.32bc 5.91 ± 0.11a
Линия 15-7-1 4.87 ± 0.30ab 3.66 ± 0.16c 4.31 ± 0.22c 4.46 ± 0.09c
Линия 13-3 6.09 ± 0.52a 5.83 ± 0.38a 6.90 ± 0.25a 6.98 ± 0.63a

Примечание. Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между разными образцами 
и вариантами в пределах каждого показателя (P < 0.05). СОД – усл. ед. активности/мг белка, КАТ – мкмоль H2O2 /мг 
белка·мин.
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и подтверждает высокую устойчивость растений 
к этому виду стрессового воздействия.

К настоящему времени установлено, что у рас-
тений имеются достаточно совершенные меха-
низмы поддержания гомеостаза цинка в клетках, 
в широком диапазоне внешних концентраций это-
го металла. Так, в условиях дефицита цинка в среде 
на  начальных этапах роста потребности расте-
ний в этом микроэлементе могут обеспечивать-
ся за счет запасов цинка в семени. В дальнейшем 
поддержание нормальной жизнедеятельности 
во  многом зависит от  перестроек метаболизма, 

направленных на более эффективное использо-
вание имеющихся запасов этого микроэлемента 
и увеличение способности противостоять разви-
тию окислительного стресса в клетках в таких ус-
ловиях (Höller et al., 2014b). Последнее в значитель-
ной степени зависит от функционирования ком-
понентов антиоксидантной системы, в том числе 
антиоксидантных ферментов. Функцию деток-
сикации АФК выполняют несколько ферментов, 
ключевыми среди которых являются СОД. Эта 
группа металлоферментов катализирует реакцию 
дисмутации супероксидных анион-радикалов, 

Рис. 2. Количество транскриптов генов антиоксидантных ферментов в листьях растений пшеницы с разным аллельным 
статусом гена GPС-B1 в оптимальных условиях минерального питания и при дефиците цинка в корнеобитаемой среде. 
Примечание. За единицу принято количество транскриптов гена у растений сорта Фестивальная при оптимальном 
содержании цинка в корнеобитаемой среде.
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поддерживая их концентрацию в клетке на низ-
ком уровне. В зависимости от иона металла в ак-
тивном центре фермента различают несколько 
изоферментов СОД, среди которых наибольший 
вклад в общую активность ферментав носит Cu/Zn 
СОД (Gill et al., 2015).

Полагают, что при дефиците цинка основ-
ной причиной развития окислительного стресса 
является уменьшение активности именно цинк-
содержащей изоформы фермента, что было обнару-
жено у разных видов растений, в том числе у таких 
зерновых злаков, как пшеница (Cakmak et al., 1997; 
Hacisalihoglu et al., 2003), ячмень, рожь (Cakmak 
et al.,1998), кукуруза (Wang, Jin, 2007; Tewari et al., 
2019), рис (Chen et al., 2008) и сорго (Li et al., 2013). 
В наших опытах у растений сорта общая активность 
СОД снижалась, что согласуется с данными литера-
туры. Поскольку у растений линии 13-3 активность 
фермента не менялась, можно было бы предполо-
жить, что это связано с присутствием у данной 
линии функционально активного гена, GPC-B1, 
способствующего более эффективной ремобили-
зации цинка из внутренних запасов. Однако у ли-
нии 15-7-1, также имеющей функциональный ген 
GPC-B1, при дефиците цинка наблюдалось сниже-
ние активности СОД.

Регуляция активности СОД, как и других фер-
ментов, осуществляется в том числе за счет из-
менения экспрессии соответствующих генов. 
В  геноме мягкой пшеницы в  настоящее время 
идентифицировано 26 генов СОД, в том числе сем-
надцать Cu/Zn-СОД, шесть Fe-СОД и три Mn-
СОД (Jiang  et  al., 2019). Однако имеются лишь 
единичные работы, в которых изучена экспрессия 
всех генов СОД пшеницы при действии стресс-
факторов. Так, при засолении и засухе из восьми 
случайно выбранных генов СОД на  изученные 
виды стресса реагировали все гены, но характер 
реакции был различным (Jiang et al., 2019).

В отношении активности генов СОД в  ус-
ловиях дефицита цинка данных в  литературе 
сравнительно немного, и  они весьма противо-
речивы. Например, у растений арабидопсиса и 
сои наблюдалось снижение уровня экспрессии 
генов Cu/ZnSOD в  условиях недостатка цинка 
(Campos et al., 2017; Zeng et al., 2019). У сорго (Li 
et al., 2013) и у Zn-эффективного сорта пшени-
цы (Hacisalihoglu et al., 2003) при дефиците цин-
ка количество транскриптов генов, кодирующих 
Cu/ZnСОД, наоборот, возрастало. В литературе 
имеются также данные об усилении при дефи-
ците цинка синтеза другой изоформы СОД  –
FeСОД, например в листьях картофеля (Cheng 
et al., 2019) и кукурузы (Tewari et al., 2019), что 
рассматривается как компенсаторная реакция 
на снижение количества цинксодержащей изо-
формы фермента. Однако другими авторами 
на растениях сои показано, что недостаток цинка 

приводит к снижению количества транскриптов 
гена FeSOD (Zeng et al., 2019).

В наших опытах у растений с нефункциональ-
ным аллелем гена GPС-B1 (сорт) в условиях дефи-
цита цинка уровень экспрессии изученного нами 
гена Cu/ZnSOD уменьшался, что согласуется с ре-
зультатами других исследователей (Campos et al., 
2017; Zeng et al., 2019). У растений с функциональ-
ным аллелем гена GPС-B1 (линии 15-7-1 и 13-3) 
количество транскриптов гена Cu/ZnSOD возрас-
тало. Общая же активность СОД у растений линии 
13-3 не менялась, а у линии 15-7-1 снижалась. Хотя 
показано, что цинксодержащая изоформа СОД, 
как правило, вносит наибольший вклад в общую 
активность фермента, в  определенных условиях 
роль других изоформ фермента может значитель-
но возрастать (Ван и др., 2016). Так, у растений ли-
нии 13-3 поддержание стабильного уровня общей 
активности СОД наблюдалось на фоне повышения 
экспрессии Cu/ZnSOD при сохранении высокого 
содержания транскриптов гена FeSOD. У линии же 
15-7-1 увеличение количества транскриптов Cu/
ZnSOD сопровождалось уменьшением уровня экс-
прессии гена FeSOD, что могло привести к умень-
шению количества молекул соответствующего бел-
ка и активности СОД в целом. Однако, если учесть 
отсутствие у растений линии 15-7-1 признаков раз-
вития окислительного стресса, снижение активно-
сти СОД, по-видимому, компенсировалось за счет 
функционирования других компонентов антиокси-
дантной системы, участвующих в нейтрализации су-
пероксид радикала, таких, например, как аскорбат 
и глутатион (Höller et al., 2014b).

Есть также данные о том, что паттерны экспрес-
сии разных генов СОД могут меняться в зависимости 
от внутренней и внешней доступности ионов соот-
ветствующих металлов (Nagae et al., 2008). Например, 
в условиях дефицита железа наблюдалось подавление 
экспрессии гена FeSOD (Kim et al., 1999), а в услови-
ях дефицита Cu – гена Cu/ZnSOD (Xu et al., 2009). 
В рамках данного исследования нами не проводил-
ся анализ содержания ионов цинка, железа или меди 
в листьях пшеницы, однако, учитывая данные лите-
ратуры о том, что наличие функционального аллеля 
GPC-B1 влияет на экспрессию генов транспортных 
белков, таких, например, как ZIP1/15 (Deshpande 
et al., 2018) или НМА2 (Kaznina et al., 2022), можно 
предположить, что изученные линии пшеницы 
различаются по  количеству и (или) эффектив-
ности использования физиологически доступно-
го цинка, железа или меди, как это показано для 
Zn-эффективных и Zn-неэффективных генотипов 
пшеницы (Hacisalihoglu et al., 2003).

Существуют также данные, свидетельствующие 
о том, что экспрессия гена FeSOD увеличивается 
в ответ на повышение уровня радикалов кислорода 
в хлоропластах (Ван и др., 2016). Принимая во вни-
мание данные о том, что дефицит цинка по-разному 
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влияет на фотосинтетические процессы у образцов 
пшеницы, различающихся аллельным состоянием 
гена GPC-B1 (Игнатенко и др., 2021), можно пред-
положить, что изменение уровня экспрессии гена 
FeSOD могло зависеть от  того, насколько силь-
ное негативное влияние дефицит цинка оказывал 
на процессы, протекающие в хлоропластах.

Не исключено также, что причины различий 
в реакции изученных линий пшеницы на дефицит 
цинка могут быть связаны с выбором для исследо-
вания конкретных генов СОД, что, однако, требует 
дополнительной проверки.

Анализ литературы показывает, что одновре-
менно с уменьшением активности СОД при де-
фиците цинка происходит накопление в клетках 
перекиси водорода и возрастает активность фер-
ментов, участвующих в ее нейтрализации (Chen et 
al., 2008; Hajiboland, Amirazad, 2010; Tewari et al., 
2019). Изменение активности ферментов, участву-
ющих в детоксикации перекиси водорода, имеет 
важное значение как для сохранения активности 
СОД, которая достаточно чувствительна к избыт-
ку пероксида, так и для поддержания окислитель-
но-восстановительного баланса клеток в целом 
(Gill et al., 2015). КАТ является наиболее эф-
фективным ферментом с точки зрения удаления 
перекиси, поскольку нейтрализует ее с высокой 
скоростью и при этом, в отличие от пероксидаз, 
не  требует наличия восстановителей. Увеличе-
ние активности КАТ в ответ на действие дефици-
та цинка ранее было обнаружено у растений риса 
(Chen et al., 2008), капусты (Hajiboland, Amirazad, 
2010), кукурузы (Tewari et al., 2019) и др. В листьях 
чая, помимо увеличения общей активности КАТ 
при недостатке цинка в среде, обнаружена более 
высокая экспрессия гена Cat (Mukhopadhyay et al., 
2013). В настоящем исследовании у растений со-
рта, имеющих в составе генома нефункциональ-
ный аллель гена GPС-B1, активность КАТ при 
дефиците цинка возрастала, но увеличения коли-
чества транскриптов гена CAT1 в листьях не на-
блюдалось. У растений изогенных линий (15-7-1 
и 13-3) дефицит цинка не  вызывал повышения 
активности КАТ, а содержание мРНК гена CAT1 
было даже ниже, чем в  оптимальных условиях 
минерального питания, что наиболее отчетливо 
проявилось у линии 13-3. Увеличение общей ак-
тивности КАТ у сорта могло быть вызвано повы-
шением уровня пероксида водорода в клетках. Од-
нако поскольку увеличения экспрессии гена CAT1 
не наблюдалось, можно предположить, что это по-
вышение было относительно небольшим, не требу-
ющим усиления синтеза молекул фермента. Не ис-
ключено, что повышение активности КАТ могло 
быть вызвано накоплением пролина, который 
влияет на активность фермента, что наблюдалось, 
например, у растений овса при дефиците цинка 
(Елькина, 2020). Снижение же количества матриц 

гена CAT1 у  интрогрессивных линий пшеницы 
в условиях дефицита цинка может объясняться 
нормализацией окислительно-восстановительно-
го баланса клеток, что согласуется с низким уров-
нем ПОЛ. Кроме того, поскольку КАТ использует 
в качестве субстрата Н2О2, которая функциони-
рует и как сигнальная молекула, подавление экс-
прессии генов КАТ и, как следствие, повышение 
содержания перекиси водорода могут быть необ-
ходимы для усиления экспрессии генов, связан-
ных со стрессовым ответом, и активизации до-
полнительных защитных механизмов (Orendi et 
al., 2001).

В результате проведенного исследования вы-
явлено, что у растений пшеницы сорта Фести-
вальная в условиях дефицита цинка наблюдается 
уменьшение количества транскриптов изученного 
нами гена Cu/ZnSOD и снижение общей активно-
сти СОД. В отличие от этого, у растений обеих изо-
генных линий в таких условиях количество транс-
криптов этого гена значительно увеличивалось, 
что, возможно, объясняется более эффективным 
использованием цинка растениями с  функци-
ональным аллелем гена GPC-B1. Тем не  менее 
повышение экспрессии гена Cu/ZnSOD у расте-
ний не приводило к усилению общей активности 
СОД. Ее высокий уровень сохранялся в условиях 
дефицита цинка только у  растений линии 13-3 
и корреспондировался с поддержанием более вы-
сокой экспрессии гена FeSOD.

В целом, изученные образцы мягкой пшени-
цы, независимо от функционального состояния 
аллеля гена GPC-B1, оказались устойчивыми к не-
достатку цинка в  корнеобитаемой среде, о  чем 
свидетельствует их  способность поддерживать 
окислительно-восстановительный баланс клеток, 
а также сохранять рост и накопление биомассы 
побега в таких условиях. Полученные данные сви-
детельствуют также о значительном разнообразии 
путей поддержания окислительно-восстанови-
тельного баланса в условиях дефицита цинка у ги-
бридов пшеницы, имеющих функциональный ал-
лель гена GPC-B1. Это предполагает возможность 
отбора среди них линий, наиболее устойчивых 
к  дефициту этого микроэлемента, с  целью соз-
дания сортов, способных к формированию зерна 
с высоким содержанием цинка даже при выращи-
вании в условиях его дефицита в почве.
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of the GPC-B1 gene with optimal zinc content in the environment and its deficiency

Yu. V. Batova#, N. S. Repkina, A. A. Ignatenko, N. M. Kaznina

Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences,  
st. Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

#E-mail: batova.krc@mail.ru

It has been shown that the studied variants of bread wheat plants are resistant to zinc deficiency 
in  substrate. Various ways of  adaptation to  these conditions by  the antioxidant system have been 
discovered in plants that have a functional allele of the GPC-B1 gene. Thus, in plants of line 15-7-1, the 
maintain of the redox balance of cells is associated with an increase in the expression of the Cu/ZnSOD 
gene and a decrease in the expression of the FeSOD and CAT1 genes, whereas in plants of line 13-3, 
in addition to an increase in the transcripts content of the Cu/ZnSOD gene, with a high constitutive 
activity of superoxide dismutase (SOD) and catalase (CAT). The data obtained can be used to create 
wheat varieties (lines) capable of producing seeds with a relatively high content of zinc under zinc 
deficiency in the soil.

Keywords: wheat, zinc deficiency, GPC-B1 gene, growth, superoxide dismutase, catalase
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