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И ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ APX1, tAPX, sAPX И PAL В ЛИСТЬЯХ РАСТЕНИЙ 
Arabidopsis thaliana ПРИ ДЕЙСТВИИ УФ-А И КРАСНОГО СВЕТА
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Изучено влияние УФ-А радиации (10 Вт/м2, 2 ч) и модифицирующего действия кратковременного
облучения красным светом (КС) (1.8 Вт/м2, 20 мин) на фотохимическую активность фотосистемы II
(ФСII) (Fv/Fm), а также активность аскорбатпероксидазы (АсП) и фенилаланин-аммоний-лиазы
(ФАЛ) в листьях 26–28-дневных растений Аrabidopsis thaliana дикого типа (ДТ) и мутантов: hy3, де-
фицитного по фитохрому В (ФхВ), и hy2, дефицитного по синтезу фитохромобилина. УФ-А снижал
фотохимическую активность ФСII, а также активность АсП и ФАЛ. Облучение КС увеличивало ак-
тивность ФАЛ только у ДТ и hy3. Обнаружено увеличение уровня экспрессии генов APX1, sAPX,
tAPX и PAL, кодирующих ферменты АсП и ФАЛ, при действии КС и УФ-А. Так, экспрессия гена
APX1 у ДТ и hy3 возрастала при облучении КС и УФ-А, а у мутанта hy2 – только при действии УФ-
А. Экспрессию гена tAPX у ДТ увеличивал только КС, тогда как экспрессия sAPX не увеличивалась
ни в одном из вариантов. У мутанта hy2 экспрессия вышеописанных генов снижалась при действии
КС. При совместном действии КС и УФ-А (КС, затем УФ) негативный эффект УФ-А на активность
общего пула АсП снимался КС только у ДТ и hy3. Частичное снятие эффекта негативного действия
УФ-А на активность ФСII в результате предоблучения растений КС связано, вероятно, с увеличе-
нием активности антиоксидантных ферментов. Это хорошо заметно у растений ДТ, ФСII которых
более чувствительна к КС-облучению, чем у мутантов с дефицитом фитохромов. Мы полагаем, что
устойчивость ФСII к УФ-А радиации зависит от потенциала антиоксидантной системы растений,
который возрастает при повышении доли активной формы фитохрома в его общем пуле в результа-
те предоблучения растений КС и частично реализуется через индукцию транскрипционной актив-
ности антиоксидантных генов.
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ВВЕДЕНИЕ
Растения имеют несколько систем фоторецеп-

ции. Одна из них – фитохромная система, которая у
разных растений включает в себя определенные на-
боры фитохромов. Например, у Arabidopsis thaliana
основные – это фитохром А (ФхA) и фитохром В
(ФхB), а минорные – C, D и E, но могут быть и
другие в зависимости от вида растений. Фитохро-
мы поглощают свет преимущественно в красной
области спектра и работают вместе с сигнальны-
ми системами, которые индуцируют в растениях

широкий спектр физиологических процессов: от
прорастания семян до цветения и плодоношения
[1, 2]. Под контролем фитохромной системы на-
ходятся также ответные реакции растений на
действие различных повреждающих факторов,
таких как неблагоприятные температуры, засо-
ление, засуха, УФ-излучение [3–5]. Для иссле-
дования фитохромных эффектов удобным объ-
ектом является растение A. thaliana, так как его
геном полностью расшифрован, и имеется боль-
шое количество мутантов, дефицитных по тем
или иным фитохромам.

Известно, что основным фоторецептором у зе-
леных растений является ФхB, реагирующий на

Сокращения: АсП – аскорбатпероксидаза; ДТ – дикий тип;
КС – красный свет; ФА – фотосинтетический аппарат;
ФАЛ – фенилаланин-аммоний-лиаза.
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красный свет (КС), тогда как ФхA поглощает
дальний красный свет (ДКС) и преобладает в
этиолированных проростках [1, 6–8]. Фитохромы
арабидопсиса C, D и E являются дополнительными
для КС-восприятия. Фоторецептор ФхВ участву-
ет в низкоэнергетических реакциях, вызванных
кратковременной обработкой КС относительно
низкой интенсивности, но он также может прини-
мать участие и в высокоэнергетических процессах,
вызванных длительным действием КС [6, 9]. Фи-
тохромная регуляция фотосинтетических про-
цессов заметно проявляется в стрессовых услови-
ях, в частности, при действии УФ-радиации [5].
Так, при исследовании hy2 мутанта арабидопсиса
с нарушенным синтезом хромофора у всех типов
фитохрома была обнаружена пониженная устой-
чивость ФСII и ФА в целом к УФ-А по сравне-
нию с диким типом арабидопсиса. УФ-излуче-
ние уменьшало максимальный и эффективный
фотохимические квантовые выходы ФСII намно-
го сильнее в мутанте hy2 по сравнению с диким
типом [10]. При этом предосвещение мутанта
hy2 КС (664 нм) не влияло на активность ФСII и
уровень H2O2 в листьях, облученных УФ. Анало-
гичные тенденции обнаружены с использованием
мутанта, дефицитного по фитохромам А и В одно-
временно, при действии УФ-В радиации [11, 12].
Согласно литературе, эффекты фитохромов на
ФА связаны, прежде всего, с их воздействием на
активность ферментов, которые регулируют раз-
личные метаболические процессы, в частности,
биосинтез низкомолекулярных антиоксидантов и
фотосинтетических пигментов, а также, во мно-
гих случаях, на уровень экспрессии генов, регули-
руемых светом [3, 10, 13–15]. Один из ключевых
ферментов антиоксидантной защиты аскорбат-
пероксидаза (АсП) локализован, в основном, в
хлоропластах и является там основным фермен-
том, утилизирующим перекись водорода. Ранее
было обнаружено, что уровень экспрессии гена
APX1 контролируется фитохромом, вероятно
ФхВ [16], что согласуется с более высокой устой-
чивостью ФА растений с повышенным уровнем
активной формы фитохрома к УФ-радиации [5].
Известно также, что фитохромная система регули-
рует содержание флавоноидов, вероятно, через ак-
тивность ключевых ферментов их биосинтеза [14].

Цель работы – анализ влияния дефицита со-
держания фитохромов на активность ключевого
фермента в биосинтезе флавоноидов ФАЛ и фер-
мента антиоксидантной защиты АсП у растений
A. thaliana, а также уровней экспрессии кодирую-
щих их генов при кратковременном действии та-
ких световых факторов, как КС и УФ-А.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объект. Исследования проводили на растениях

Arabidopsis thaliana дикого типа (ДТ, экотип Co-

lumbia-0) и мутантах: hy2, в котором ингибирован
биосинтез фитохромобилина (хромофор фито-
хрома) и который, следовательно, дефицитен по
всем типам фитохромов, и hy3, дефицитного по
апобелку ФхВ. Растения выращивали на белом
свету, используя 40 Вт люминесцентные лампы, в
течение 26–28 дней в контролируемых условиях с
фотопериодом 12 ч при температуре 22 ± 1°С
днем, 18 ± 1°С ночью и освещенности 120 мкмоль
квантов/(м2 с).

Условия облучения УФ и КС. Растения облуча-
ли УФ-А, полученным с помощью ультрафиоле-
товой лампы T8 18W BLB (“Selecta”, Польша) с
λmax = 365 нм (12 Вт/м2, 2 ч). КС получали от мат-
риц (35 х 25 см) светодиодов (“TH NEON Ltd.”,
Россия), характеристики которых были верифи-
цированы с помощью широкодиапазонного
спектрометра S100 (“Solar Laser Systems”, Бела-
русь. КС: λм = 656 нм, λ1/2 = 26 нм). Время облу-
чения КС – 20 мин (интенсивность 1.8 Вт/м2).
УФ-облучение растений проводили сразу после
темнового периода. Облучение или предоблуче-
ние (перед УФ) КС также проводили сразу после
темнового периода (12 ч).

Измерения флуоресценции хлорофилла. Фото-
синтетическую активность ФСII измеряли с по-
мощью метода быстрой флуоресценции хлоро-
филла а (БФл, JIP-тест). Перед измерениями ли-
стья закрепляли внутри измерительной ячейки и
выдерживали в темноте в течение 15 мин. Индук-
ционные кривые БФл, OJIP-переходы (возраста-
ние выхода флуоресценции Хл а от минимальной
до максимальной интенсивности) записывали с
помощью флуориметра, описанного ранее [17].
На основе индукционных кривых БФл Хла рас-
считывали следующие параметры флуоресцен-
ции: F0 – минимальный уровень флуоресценции
(F), Fm – максимальный ее уровень и Fv – пере-
менная флуоресценция, определяемая как раз-
ность между Fm и F0 [18].

Измерение активности ФАЛ (КФ 4.3.1.5). Ак-
тивность ФАЛ измеряли в суммарном белковом
экстракте из листьев. 1 г свежезамороженного ма-
териала растирали в 5-кратном объеме (вес/объем)
0.1М Na-боратного буфера (рН 8.8), содержащего
1.0 мМ ЭДТА, 1.0 мМ ДТТ, 25 мг/мл нераствори-
мого PVP. Экстракцию выполняли на холоде в те-
чение 40–60 мин при осторожном перемешива-
нии. Полученный гомогенат центрифугировали в
течение 20 мин при 15000 g (+ 4°С), осадок отбра-
сывали, а надосадочную жидкость использовали
в качестве экстракта фермента [19]. Содержание
белка определяли по методу Bradford [20]. Актив-
ность ФАЛ устанавливали спектрофотометриче-
ски при 290 нм по образованию транс-коричной
кислоты [21] на спектрофотометре GENESYS 10
(“Termo Spectronic”, США). Реакционная смесь
содержала 0.1 М Na-боратного буфера (рН 8.8),
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1.0 мМ L-фенилаланина и экстракт ферментов
(общий объем смеси 2 мл). Инкубацию проводи-
ли в течение 1 ч при + 40°С. Контролем служили
пробы, в которые вместо экстракта добавляли бо-
ратный буфер. Реакцию останавливали добавле-
нием в реакционную смесь 0.5 мл 1М ТХУ. Ак-
тивность ФАЛ выражали в единицах оптической
плотности (∆E/мг белка).

Измерение активности АсП (КФ 1.11.1.11). Для
приготовления гомогената и ферментативных
экстрактов брали облученные и необлученные
листья растения арабидопсис (0.5 г) и гомогени-
зировали вручную в ступке с 4.5 мл охлажденного
30 мМ K-фосфатного буфера, рН 7.0, содержаще-
го 0.1 мМ ЭДТА, 2% PVP (мол. м. 25000). Гомогена-
ты центрифугировали при 12000 g в течение 10 мин.
Супернатант использовали для определения ак-
тивности АсП. Активность АсП определяли по
окислению аскорбата [22], регистрируемому по
снижению поглощения при 290 нм (коэффици-
ент экстинкции 2.8 мМ/см) на спектрофотометре
GENESYS 10 (“Termo Spectronic”, США). Реакци-
онная смесь (3мл) содержала 30 мМ К-фосфатный
буфер (рН 7.0), 0.5 мМ аскорбат, 0.1 мМ ЭДТА и
ферментативный экстракт. Реакцию начинали, до-
бавляя 0.1 мл 0.3 мМ пероксида водорода.

Количественная ПЦР в реальном времени
(ПЦР–РВ). Выделение суммарной РНК проводили
с использованием реагента TRIzol (“Invitrogen”,
США) согласно инструкции производителя. Для
синтеза первой цепи кДНК использовали набор
Revert Aid™ First Strandc DNA Synthesis Kit (“Fer-
mentas”, Литва) по рекомендации производителя.
Амплификацию кДНК, а также анализ продуктов
ПЦР–РВ проводили на приборе iCycler IQ5
(“Bio-Rad”, США) с использованием готовой
реакционной смеси с интеркалирующим кра-
сителем SYBR Green I (qPCRmix-HS SYBR,
“Евроген”, Россия). В качестве внутреннего
контроля в реакциях ПЦР–РВ был использо-
ван ген арабидопсиса UBQ5 (AT3G62250) [23].
Праймеры к нуклеотидным последовательно-
стям исследуемых генов были подобраны с ис-
пользованием программы Oligo. Последователь-
ности праймеров к генам: AT3G62250 (UBQ5):
прямой – GACGCTTCATCTCGTCC, обратный –

CCACAGGTTGCGTTAG; AT1G07890 (APX1):
прямой – GATAGGTCTGGCTTCGAAGGT, об-
ратный – ATGTGGGCCTCAGCGTAATCA;
AT4G08390 (sAPX): прямой – GTACACGAAAGAAG-
GACCTGGAGCA, обратный – TTCAAGGATTAC-
GCTGTAGCCCATG; AT1G77490 (tAPX): прямой
CTCCCGAGGGCATAGTCATTGAAA, обратный –
AGTGGACAAGAGGACCAAAACG. Для PAL-ге-
нов AT2G37040 (PAL1), AT3G53260 (PAL2),
AT5G04230 (PAL3) и AT3G10340 (PAL4) – вырож-
денные праймеры: прямой: ACCCGTTRATG-
CAGAARCTGAGACA, обратный: AGCTCCGTTC-
CACTCBTTGAGACA, R – A/G, B – C/T/G. Усло-
вия ПЦР–РВ: 95°C – 3 мин (1 цикл); 95°C – 30 с,
60°C – 30 с, 72°C – 30 с (50 циклов). В конце каж-
дой реакции проводили анализ кривых плавле-
ния для контроля чистоты продукта и специфич-
ности амплификации. Обработка результатов вы-
полнялась так, как описано в [24]. Вся
информация о генах арабидопсиса была получена
из базы данных “The Arabidopsis Information Re-
source” (http://www.arabidopsis.org).

Статистическую обработку данных и построе-
ние графиков осуществляли с помощью Sigma-
Plot 11.0. Результаты представлены как среднее из
трех биологических и 3−4 аналитических повтор-
ностей со среднеквадратической ошибкой. Ста-
тистически достоверное отличие результатов
оценивали, используя критерий Стьюдента при
P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Максимальный фотохимический квантовый
выход ФСII (Fv/Fm) у растений арабидопсиса и
его мутантов (hy3, hy2) в норме не отличался и со-
ставлял величину 0.79 (табл. 1). При облучении
растений УФ-А (2 ч) максимальный фотохимиче-
ский квантовый выход снижался у ДТ и мутантов
hy3, hy2 на 9, 12 и 13%, соответственно.

При предоблучении ДТ растений КС (20 мин)
и последующим облучении УФ-А величина Fv/Fm
у ДТ снижалась незначительно, а у мутантов hy3 и
hy2 предоблучение КС почти не влияло на кван-
товый выход.

Таблица 1. Влияние УФ-А на максимальный квантовый фотохимический выход ФСII в листьях растений A.
thaliana при облучении (УФ) или предоблучении с последующим облучением (КС-УФ). Показаны средние из 12
повторов ± SD.

* – разница между КС-УФ и УФ недостоверна, P > 0.05.
** – разница между ДТ-УФ и hy3-УФ недостоверна, P > 0.05.

Вариант Контроль УФ КС-УФ

ДТ 0.791 ± 0.004 0.723 ± 0.008 0.775 ± 0.013
hy3 0.792 ± 0.007 0.696 ± 0.014** 0.712 ± 0.010*
hy2 0.791 ± 0.008 0.686 ±0.012 0.684 ± 0.010*
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При облучении УФ-А (2 ч) активность фер-
мента ФАЛ снижалась у ДТ и мутанта hy3 на 9%,
тогда как у мутанта hy2 – на 16% (рис. 1). При об-
лучении листьев растений арабидопсиса КС от-
мечена тенденция повышения активности ФАЛ у
ДТ и hy3 (на 7–11%), а у hy2 активность снижалась
на 15–20%. Это можно объяснить дефицитом
только одного ФхВ у hy3 и дефицитом всех фито-
хромов у мутанта hy2, у которого дефицит фито-
хромобилина по всем типам фитохрома. Облуче-
ние листьев арабидопсиса сначала КС, а затем
УФ-А приводило к частичному восстановлению
активности ФАЛ у ДТ, отсутствию восстановле-
ния у hy3 и еще большему снижению активности
у растений hy2.

Еще один фермент, который участвует в реак-
ции растений на стресс – фермент антиоксидант-
ной защиты АсП, и ее задача – нейтрализовать
избыточное количество перекиси водорода. При
воздействии УФ-А радиации (2 ч) на листья рас-
тений арабидопсиса активность АсП снижалась
на 20–30% как у ДТ, так и у мутантов hy2 и hy3
(рис. 2). Облучение КС листьев растений ДТ и hy3
не влияло на активность АсП, тогда как у hy2 ак-
тивность снижалась на 15%. Облучение листьев
арабидопсиса сначала КС, а затем УФ-А приводи-
ло к частичному восстановлению активности АсП,
когда предоблучение КС снимает эффект УФ у ДТ
и hy3, но не снимает, а усиливает его у hy2.

Экспрессия генов, кодирующих ферменты ан-
тиоксидантной защиты, заметно изменяется под
действием УФ. Так, уровень экспрессии генов
PAL, кодирующих ФАЛ, под действием УФ повы-
шался в 2.7 раза у ДТ и почти в 2 раза у фитохром-
ных мутантов (рис. 3). Еще большее повышение
уровня экспрессии наблюдали для гена одной из
ключевых локализованных в цитозоле перокси-
даз – пероксидазы 1 (АРХ1), уровень экспрессии
которого повышался в 3 раза у ДТ и в 4 и 5.5 раз у
hy2 и hy3, соответственно (рис. 4). При этом уров-
ни экспрессии генов тилакоидной tAPX (у ДТ и
hy3) и стромальной sAPX (у hy3) пероксидаз не-
много снижались, тогда как у hy2 экспрессия этих
генов достоверно не изменялась. Облучение КС в
течение 20 мин не оказывало значительного вли-
яния на уровень экспрессии PAL-генов как у ДТ,
так и у hy2 и hy3 (рис. 3). Активность же экспрес-
сии генов аскорбатпероксидаз при облучении КС
изменялась значительно. Экспрессия гена АРХ1
возрастала в 3 раза у ДТ и hy3, а у hy2 оставалась на
прежнем уровне. Уровень экспрессии гена tAPX
повышался в 2 раза у ДТ, а гена sAPX у мутанта hy3
достоверно не изменялся, тогда как у hy2 уровни
экспрессии этих генов снижались.

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что ФА (особенно ФСII) является

одной из наиболее чувствительных к действию

УФ-радиации клеточных систем [25]. Действи-
тельно, в наших опытах облучение УФ-А приво-
дило к снижению фотохимической активности
ФСII (табл. 1). Имеется много данных, что негатив-
ное действие УФ-А-радиации на биологические
объекты сопровождается активацией различных за-
щитных механизмов [26, 27]. Такие механизмы ра-
ботают как при действии самой УФ-радиации, так и
в комбинации со светом в видимой области. При
этом активация защитных механизмов возможна
как при прямом поглощении кванта света, так и в
результате вовлечения различных фоторегуля-

Рис. 1. Зависимость активности ФАЛ в листьях ара-
бидопсиса (ДТ, hy2, hy3) от различных облучений:1 –
контроль (без облучения), 2 – КС (20 мин), 3 – УФ (2 ч),
4 – КС-УФ (20 мин + 2 ч). Активность фермента до
облучения принята за 100%, n = 5. * – Разница между
контролем и обработками недостоверна (P > 0.05).
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Рис. 2. Зависимость активности АсП в листьях араби-
допсиса (ДТ, hy2, hy3) от различных облучений: 1 –
контроль (без облучения), 2 – КС (20 мин), 3 – УФ (2 ч),
4 – КС-УФ (20 мин + 2 ч). Активность фермента до
облучения принята за 100%, n = 5. * – Разница между
контролем и обработками недостоверна (P > 0.05).
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торных рецепторов и соответствующих сигналь-
ных систем [9, 28].

Свет в видимой области может индуцировать
смещение баланса оксидантов и антиоксидантов
в сторону антиоксидантов, активировать восста-
новление поврежденной ФСII и индуцировать
светозависимую диссипацию поглощенной энер-
гии в тепло [27]. Эти механизмы могут проявляться
с участием различных фитохромов, активирован-
ных КС. В частности, баланс про-/антиоксидан-
тов может смещаться путем как прямой актива-
ции красным светом ферментов, например, СОД
и каталазы [26], так и индукции компонентов ан-
тиоксидантной системы, представленных низко-
молекулярными антиоксидантами и ферментами
антиоксидантной защиты.

Мы проверили защитное действие КС в ответе
ФА растений A. thaliana ДТ и мутантов hy2 и hy3
на УФ-А-облучение (табл. 1). Если у ДТ проявля-
лось небольшое защитное действие при предоб-
лучении КС, т.е. частичное снятие ингибирую-
щего действия УФ-радиации на первичные фото-
химические процессы фотосинтеза, то у мутантов
подобный эффект не наблюдался. По-видимому,
это связано с дефицитом у мутантов фитохромов,
прежде всего, ФхВ, так как только при его дефи-
ците негативное действие УФ не снималось.

Обнаруженные эффекты пониженной устой-
чивости ФСII мутанта hy2 к негативному дей-
ствию УФ-А также можно объяснить активацией
ряда ферментов у ДТ и пониженной активностью
этих ферментов у мутанта. Мы проверили действие
УФ-радиации на активность ключевого фермента
фенилпропаноидного пути синтеза флавоноидов
ФАЛ у ДТ и мутантов. УФ-радиация снижала актив-
ность ФАЛ у всех образцов (рис. 1). При этом КС
сам по себе повышал активность ФАЛ только у

ДТ и hy3. Этот факт свидетельствует о том, что по-
вышение доли активной формы фитохрома мо-
жет индуцировать активность ФАЛ. Действитель-
но, негативное действие УФ на активность ФАЛ
частично снималось предоблучением КС только у
ДТ, но не проявлялось у мутанта hy2, который де-
фицитен по всем типам фитохрома. Наличие же
эффекта увеличения активности фермента ФАЛ

Рис. 3. Уровни экспрессии PAL-генов у растений ара-
бидопсиса: 1 – ДТ, 2 – hy2, 3 – hy3 при обработке КС
(20 мин) и УФ-А (2 ч). Исходный уровень экспрессии
принят за 1 (отрезок внутри рисунка). * – Разница меж-
ду контролем и обработками недостоверна (P > 0.05).
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Рис. 4. Уровни экспрессии генов аскорбатперокси-
даз: 1 – APX1, 2 – sAPX, 3 – tAPX, при обработке КС
(20 мин) и УФ-А (2 ч), в растениях арабидопсиса:
(a) – ДТ, (б) – hy2, (в) – hy3. Исходный уровень экс-
прессии принят за 1 (отрезок внутри рисунка), n –5.
* – Разница между контролем и обработками недо-
стоверна (P > 0.05).
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при облучении КС у ДТ и его отсутствие у hy3, де-
фицитного по ФхВ, может свидетельствовать о
вовлечении ФхВ в процессы регуляции активно-
сти этого фермента.

Хотя мы не обнаружили увеличение активно-
сти АсП при облучении КС, тем не менее, из на-
ших данных по сравнению действия УФ и КС-УФ
у мутантов и ДТ следует, что Фх-система влияет
на активность этого фермента. Это предположе-
ние согласуется с тем, что КС активировал уро-
вень экспрессии генов аскорбатпероксидаз tAPX,
sAPX, APX1. Это было обнаружено только у ДТ и
hy3, а у мутанта hy2 такой эффект стимуляции
экспрессии отсутствовал. Этот факт согласуется с
предположением о вовлечении фитохромной си-
стемы в регуляцию активности этих ферментов. По
нашим данным КС действует на активность АсП не
прямо, но опосредованно. Однако механизм этого
влияния неясен. Скорее всего КС действует сначала
на фитохромы, вероятно, на фитохром В, а затем
активная форма фитохрома регулирует актив-
ность этих ферментов. Видно, что под действием
УФ радиации уровни экспрессии генов ФАЛ и
АсП значительно возрастали, а активность дан-
ных ферментов снижалась. Этот факт мы объяс-
няем деградацией ферментов при действии УФ.

Имеются данные, что под действием КС повы-
шается содержание флавоноидов, биосинтез ко-
торых регулируется активностью таких ключевых
ферментов, как ФАЛ и халконсинтаза [29]. Мы
обнаружили слабое влияние изменений содержа-
ния активной формы фитохрома, индуцирован-
ное КС, на уровень экспрессии генов PAL и, как
это показано ранее, CHS [14]. Следовательно,
имеется слабое влияние фитохромной системы
на уровень экспрессии этих генов у растений
арабидопсиса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В литературе имеются данные о вовлеченности

фитохромной системы в защитные и адаптацион-
ные механизмы ФА при действии стрессовых фак-
торов различной природы [5]. Однако существует
мало детальных данных о путях реализации за-
щитных эффектов, развивающихся при действии
стрессоров. Рассматриваются несколько стресс-
защитных механизмов, в которых может участво-
вать фитохромная система, в том числе сдвиг
про/-антиоксидантного баланса в сторону анти-
оксидантов [14, 30]. Одним из механизмов реали-
зации такого действия Фх системы может быть
регуляция активности антиоксидантных фермен-
тов с помощью фитохромной системы. С целью
проверки этой гипотезы в нашей работе рассмот-
рено влияние дефицита фитохромов и изменение
содержания активной формы фитохрома на ак-
тивность двух ключевых ферментов: синтеза фла-
воноидов – ФАЛ и антиоксидантной защиты –

АсП в ответных реакциях ФА на УФ-А-облучение.
Для этого использовали мутанты, дефицитные по
фитохрому В (hy3) и по всем фитохромам (hy2).
Обнаружено, что повышение содержания актив-
ной формы ФхВ частично снимает УФ-индуци-
рованое снижение активности ферментов ФАЛ и
АсП у ДТ, но не у мутанта hy2, дефицитного по
всем фитохромам. Влияние Фх-системы может
реализоваться как путем прямой активации фер-
ментов, так и влиянием фитохромов на биосинтез
ферментов, например, на уровне транскрипции.
Однако прямое действие КС на активность фер-
ментов мы не обнаружили, но выявили заметное
КС-индуцированное повышение уровня экс-
прессии генов APX1, tAPX и sAPX только у ДТ и
hy3, но не у hy2. Полученные результаты согласуют-
ся с гипотезой о реализации защитного действия
Фх-системы при воздействии УФ-радиации на ФА
через Фх-регулируемое усиление активности клю-
чевых ферментов.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов. Настоящая статья не содержит каких-ли-
бо исследований с участием людей и животных в
качестве объектов исследований.
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