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Изучали влияние экзогенного кадаверина на теплоустойчивость этиолированных проростков пше-
ницы (Triticum aestivum L.) и возможную роль оксида азота, пероксида водорода и ионов кальция в
проявлении его стресс-протекторного действия. Обработка корней интактных проростков 1 мМ ка-
даверином повышала их выживание после повреждающего прогрева (45°C, 10 мин). При этом отме-
чалось транзиторное увеличение содержания в корнях оксида азота и пероксида водорода. Повыше-
ния количества NO в корнях проростков не происходило в присутствии ингибитора окислительно-
го пути синтеза оксида азота аминогуанидина. Также влияние кадаверина на содержание NO в
корнях проростков уменьшалось при обработке скавенджером пероксида водорода диметилтиомо-
чевиной и ингибитором поступления кальция в цитозоль неомицином. При этом эффект повыше-
ния кадаверином содержания пероксида водорода в корнях частично устранялся антагонистами NO
и модуляторами кальциевого гомеостаза. Обработка проростков диметилтиомочевиной, антагони-
стами NO и кальция снижала стресс-протекторное действие экзогенного кадаверина. Сделано за-
ключение о роли NO и его функциональных связей с АФК и ионами кальция в процессе повышения
теплоустойчивости проростков пшеницы кадаверином.
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ВВЕДЕНИЕ

Полиамины – алифатические амины, суще-
ствующие в форме поликатионов, обнаружены в
различных клетках эукариот и прокариот [1, 2].
В обычных условиях у высших растений их содер-
жание в тканях близко к содержанию гормонов –
10–9–10–5 М [3]. Однако при действии стрессовых
факторов различной природы оно может увели-
чиваться в несколько раз и даже на порядок [4].
В связи с этим полиамины относят к группе стрес-
совых метаболитов. На их роль в устойчивости рас-
тений к неблагоприятным факторам среды ука-
зывает не только стресс-индуцированный син-
тез, но и зарегистрированные во многих работах
защитные эффекты экзогенных полиаминов [5, 6].

Также установлено, что трансформация расте-
ний генами, причастными к синтезу полиаминов,
повышает их устойчивость к действию абиотиче-
ских стрессоров [7], а трансгенные растения с
угнетением метаболических путей синтеза поли-
аминов проявляют повышенную чувствитель-
ность к действию неблагоприятных факторов [8].

Наиболее распространенными полиаминами
растений являются путресцин, спермидин и
спермин [9]. Они найдены практически во всех
компартментах растительной клетки [3]. Менее
изученным полиамином растений является када-
верин. Эндогенный кадаверин обнаружен у ряда
видов растений, включая пшеницу, рис, кукурузу
и бобовые [10, 11], хотя его абсолютное содержа-
ние у растений обычно ниже по сравнению с ко-
личеством других полиаминов [12]. Обнаружено
увеличение количества кадаверина в листьях фа-
соли [13] и корнях хрустальной травки (Mesembry-
anthemum crystallinum L.) [14] при действии высоких

Сокращения: PTIO – 2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazo-
line-1-oxyl-3-oxide; ДМТМ – диметилтиомочевина; МДА –
малоновый диальдегид; ПОЛ – перекисное окисление ли-
пидов; СОД – супероксиддисмутаза.
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температур. У хрустальной травки также зареги-
стрировано повышение содержания кадаверина
при солевом стрессе [15].

Однако сведений о влиянии экзогенного када-
верина на устойчивость растений к стресс-факто-
рам пока недостаточно. Обнаружено усиление
прорастания семян редиса при 38°С при обработке
10 мкМ кадаверина [16]. В наших исследованиях
показано повышение теплоустойчивости пророст-
ков пшеницы и активности антиоксидантных фер-
ментов под влиянием кадаверина в диапазоне
концентраций 0.25–2.50 мМ [17].

Стресс-протекторные эффекты полиаминов
связывают с их стабилизирующим влиянием на
белки, нуклеиновые кислоты и мембранные струк-
туры, обусловленным их катионным состоянием в
физиологических условиях [3]. Наряду с этим
участие полиаминов в защите растений от небла-
гоприятных воздействий может быть обусловле-
но их прямым антиоксидантным действием [18].

Катаболизм полиаминов с участием ди- и по-
лиаминоксидаз приводит к образованию в апо-
пласте и пероксисомах пероксида водорода [19] –
важной сигнальной молекулы [20]. Еще одним
вероятным сигнальным посредником, вовлечен-
ным в реализацию действия полиаминов, являет-
ся оксид азота (NO). Усиление генерации NO под
влиянием экзогенных полиаминов показано у
разных видов растений [21–23], однако механизм
этого эффекта остается не ясным [24]. При этом
данные о влиянии различных полиаминов на
синтез NO у растений разных видов весьма про-
тиворечивы. Например, показано, что у пророст-
ков томата содержание оксида азота повышалось
под влиянием спермидина, но не путресцина [22].
В то же время на суспензионной культуре семядо-
лей сои показано, что наиболее заметное усиле-
ние синтеза NO вызывал путресцин [21]. Такой
эффект сопровождался повышением активности
диаминоксидазы, а также содержания пероксида
водорода в клетках. При этом каталаза и скавен-
джер пероксида водорода диметилтиомочевина
(ДМТМ) устраняли эффект усиления генерации
NO, вызываемый путресцином [21]. Однако в на-
ших экспериментах с использованием корней
интактных проростков пшеницы показано, что
обработка антиоксидантом ДМТМ лишь немного
уменьшала эффект повышения содержания NO,
вызываемый путресцином [23]. В то же время ска-
венджер NO PTIO (2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylim-
idazoline-1-oxyl-3-oxide) значительно нивелировал
повышение содержания пероксида водорода в кор-
нях проростков пшеницы при их обработке пу-
тресцином. Таким образом, можно полагать, что
между NO и пероксидом водорода как посредни-
ками в реализации эффектов полиаминов суще-
ствуют прямые и обратные связи и их проявление

может отличаться в зависимости от вида растений
и экспериментальных условий.

Участие оксида азота в реализации физиоло-
гических (стресс-протекторных) эффектов када-
верина до сих пор не изучено. Достаточно давно
установлено, что окислительная деградация этого
диамина, как и других полиаминов, сопровождает-
ся повышением содержания пероксида водорода в
тканях растений [25]. При этом, однако, влияние
кадаверина на редокс-гомеостаз растительных кле-
ток может существенно отличаться от эффектов
других полиаминов, например, путресцина. Так,
обнаружено, что индукция кадаверином экспрес-
сии гена цитоплазматической супероксиддисму-
тазы (Cu/Zn-СОД) в корнях хрустальной травки
не связана с его окислением диаминоксидазой и
образованием пероксида водорода [26]. В корнях
проростков пшеницы вызываемое кадаверином
повышение активности СОД не устранялось ин-
гибиторами диаминоксидазы и НАДФH-оксида-
зы, а также ДМТМ [17]. В то же время указанные
ингибиторы устраняли подобные эффекты пу-
тресцина, также изученные с использованием ин-
тактных корней пшеницы [27].

Обнаруженное при действии путресцина по-
вышение содержания АФК и NO в тканях корней
проростков пшеницы зависело от поступления
кальция в цитозоль [23, 28]. Однако участие каль-
ция в реализации физиологических эффектов ка-
даверина до сих пор не исследовано.

В связи с вышеизложенным, целью работы
было изучить влияние кадаверина на образование
оксида азота в корнях проростков пшеницы и вы-
явить взаимосвязь между NO, АФК и кальцием
как сигнальными посредниками при повышении
теплоустойчивости проростков под действием
этого диамина.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служили этиолиро-
ванные проростки пшеницы (Triticum aestivum L.)
сорта Досконала (оригинатор – Институт расте-
ниеводства им. В. Я. Юрьева НААН Украины, ре-
продукция 2020 г.). Зерновки в течение 30 мин
обеззараживали в 6% растворе пероксида водоро-
да и после тщательного промывания дистиллиро-
ванной водой проращивали в темноте в течение
трех суток в чашках Петри на дистиллированной
воде при температуре 20–22°С, после чего в среду
добавляли кадаверин в концентрации 1 мМ и вы-
держивали проростки на его растворе в течение
суток, проростки контрольного варианта продол-
жали инкубировать на дистиллированной воде.
Концентрация кадаверина, вызывающая макси-
мальное повышение теплоустойчивости пророст-
ков, была установлена ранее [17].
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При изучении влияния скавенджера NO PTIO
(2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-
oxide – 0.1 мМ), ингибитора диаминоксидазы
аминогуанидина (1 мМ) [29], ингибитора нитра-
тредуктазы вольфрамата натрия (2 мМ) [23], ска-
венджера пероксида водорода диметилтиомоче-
вины (ДМТМ – 0.15 мМ) [23], ингибитора
НАДФH-оксидазы 10 мкМ имидазола [17], а также
хелатора внеклеточного кальция ЭГТА (0.5 мМ) и
0.2 мМ неомицина – ингибитора образования
инозитол-1,4,5-фосфата в реакции, катализируе-
мой фосфолипазой C [28], инкубация корней в
растворах составляла 26 ч. При оценке комбини-
рованного действия кадаверина и антагонистов
сигнальных посредников последние вносили в
среду инкубации корней за 2 ч до введения в нее
кадаверина. Концентрации указанных соединений,
максимально модулирующие изучаемые эффекты,
но не проявляющие видимого токсического дей-
ствия, были установлены в опытах, проведенных
нами ранее на такой же экспериментальной мо-
дели [17, 27, 28].

После обработки проростков указанными со-
единениями их подвергали 10-минутному повре-
ждающему нагреву в водяном термостате UTU-4
(“Horyzont”, Польша) при температуре 45°C [17].
После прогрева проростки всех вариантов пере-
носили на дистиллированную воду и выращивали
при температуре 20–22°С, в течение первых суток
после прогрева их инкубировали в темноте, а затем
при освещении 90 Вт/м2. Через 3 суток оценивали
относительное количество выживших образцов, к
которым относили проростки, не имеющие при-
знаков некроза на листьях и сохраняющие спо-
собность к росту.

Для изучения биохимических показателей ис-
пользовали корни, поскольку они более чувстви-
тельны к действию экзогенных соединений и по-
вреждающего прогрева по сравнению с другими
органами проростков [17, 30]. При исследовании
влияния кадаверина на динамику содержания ок-
сида азота и пероксида водорода образцы корней
отбирали через 0.5, 1, 1.5, 2, 4 и 24 ч после начала
инкубации.

Содержание оксида азота в корнях определяли с
использованием реактива Грисса по методу, опи-
санному в работе [31], с незначительными моди-
фикациями, подробно изложенными ранее [32].

Количество пероксида водорода в тканях ана-
лизировали ферротиоцианатным методом [33].
Для этого корни на льду гомогенизировали в 5%
ТХУ, затем центрифугировали на центрифуге MPW
350R (“MPW MedInstruments”, Польша) при 8000 g
при температуре 2–4°C, супернатант использова-
ли для анализа.

Через сутки после повреждающего прогрева
проростков визуализации их повреждений не на-
блюдалось, что позволяло использовать экспери-

ментальный материал для оценки содержания
маркера окислительного стресса – продуктов пе-
рекисного окисления липидов (ПОЛ), реагирую-
щих с 2-тиобарбитуровой кислотой (преимуще-
ственно малоновый диальдегид, МДА) [34]. Для
этого корни гомогенизировали в реакционной сре-
де, содержащей 0.25% 2-тиобарбитуровую кислоту
в 10% ТХУ. Гомогенат помещали в кипящую ба-
ню на 30 мин, затем охлаждали и центрифугиро-
вали 15 мин при 10000 g. Оптическую плотность
супернатанта определяли при 532 нм (максимум
светопоглощения МДА) и 600 нм (для поправки на
неспецифическое поглощение, которое вычитает-
ся из результата) [34].

Эксперименты, которые включали в себя био-
химические анализы, проводили в 4-кратной
биологической повторности и, как минимум два-
жды, воспроизводили их независимо. В опытах
по оценке выживания проростков каждая проба
состояла не менее чем из 30 проростков. Экспе-
рименты с такими образцами проводили в 4‒5-
кратной повторности и также 2‒3 раза воспроиз-
водились независимо. На рисунках приведены
средние величины и их стандартные ошибки. Ве-
личины, различия между которыми значимы при
P ≤ 0.05, обозначены разными латинскими буквами.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Динамика содержания оксида азота и пероксида 
водорода в корнях при их обработке кадаверином

В корнях контрольного варианта содержание
оксида азота в течение наблюдений существенно
не изменялось. Обработка корней интактных
проростков кадаверином вызывала повышение
содержания NO в тканях, которое значимо про-
являлось уже через 0.5 ч после начала воздействия
диамина (рис. 1а). Максимальный эффект отме-
чался через 1–2 ч от начала инкубации корней. К
4 ч содержание NO в опытном варианте снижа-
лось, а через 24 ч не отличалось от контроля.

Динамика содержания пероксида водорода в
корнях проростков была похожей на таковую для
NO (рис. 1б). В контрольном варианте его коли-
чество существенно не изменялось. В ответ на об-
работку кадаверином повышение содержания
H2O2 в корнях наблюдали уже через 0.5 ч от ее на-
чала, а через 1.5–2 ч его количество достигало
максимума (рис. 1б). Через 24 ч после начала об-
работки корней кадаверином содержание перок-
сида водорода, наоборот, несколько снижалось.

Влияние модуляторов сигнальных процессов
на повышение содержания NO в корнях 

проростков, вызванное кадаверином
Обработка проростков ингибитором диами-

ноксидазы аминогуанидином вызывала некото-
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рое снижение содержания NO в корнях и почти
полностью устраняла эффект повышения коли-
чества оксида азота, вызываемый кадаверином
(рис. 2). В то же время ингибитор нитратредукта-
зы вольфрамат натрия как сам по себе, так и в
присутствии кадаверина почти не влиял на содер-
жание NO в корнях.

Обработка проростков скавенджером перок-
сида водорода ДМТМ сама по себе не влияла на
содержание оксида азота, хотя вызывала отно-
сительно небольшое его снижение в варианте с
кадаверином (рис. 2). Ингибитор фермента, ге-
нерирующего АФК – НАДФН-оксидазы, ими-
дазол не оказывал влияния на содержание NO в
корнях проростков пшеницы, также обработка
этим ингибитором не сказывалась на содержа-
нии оксида азота в варианте с воздействием ка-
даверина (рис. 2).

При обработке проростков антагонистами
кальция, неомицином и ЭГТА, содержание NO в
корнях не изменялось. При этом неомицин, инги-
бирующий зависимое от фосфолипазы C поступ-
ление кальция в цитозоль из внутриклеточных
компартментов, заметно нивелировал повышение
содержания NO, вызываемое обработкой корней
кадаверином (рис. 2). В то же время хелатор вне-
клеточного кальция ЭГТА практически не влиял
на этот эффект.

Модификация влияния кадаверина на содержание 
пероксида водорода в корнях проростков

их обработкой антагонистами АФК, 
оксида азота и кальция

Обработка проростков ингибитором НАДФH-
оксидазы имидазолом сама по себе несколько
снижала содержание пероксида водорода в кор-
нях (рис. 3). Этот ингибитор на небольшую, но
достоверную при P ≤ 0.05 величину уменьшал
проявление влияния кадаверина на содержание
пероксида водорода. Ингибитор диаминоксида-
зы аминогуанидин и скавенджер NO PTIO в от-
сутствие кадаверина не изменяли содержание пе-
роксида водорода в корнях, но в то же время
значительно уменьшали влияние этого диамина
на количество H2O2 (рис. 3). При обработке кор-
ней ингибитором нитратредуктазы вольфрама-
том натрия содержание пероксида водорода в них
не изменялось. Не изменяла обработка пророст-
ков этим ингибитором и проявление влияния ка-
даверина на содержание H2O2 в корнях.

В присутствии кальциевых антагонистов неоми-
цина и ЭГТА содержание пероксида водорода в
корнях существенно не изменялось. В то же время
как хелатор внеклеточного кальция ЭГТА, так и
ингибитор фосфолипазы C неомицин, частично
устраняли проявление влияния кадаверина на со-
держание H2O2 (рис. 3).

Влияние модуляторов содержания АФК,
NO и кальция на проявление стресс-протекторного 

эффекта кадаверина на проростки пшеницы
при гипертермии

Обработка проростков кадаверином значи-
тельно уменьшала вызываемый повреждающим
прогревом эффект накопления в тканях корней
продукта ПОЛ МДА (рис. 4а). Скавенджер NO
PTIO сам по себе не влиял на проявление процес-
са ПОЛ после гипертермического воздействия на
проростки, но при этом он полностью снимал
протекторный эффект кадаверина. Ингибитор
диаминоксидазы аминогуанидин не оказывал
влияния на интенсивность ПОЛ после теплового
стресса, однако, как и PTIO, устранял защитное
действие кадаверина. В то же время ингибитор
нитратредуктазы вольфрамат натрия не влиял на
проявление протекторного действия диамина
(рис. 4б).

Скавенджер пероксида водорода ДМТМ суще-
ственного влияния на содержание МДА в корнях
проростков после повреждающего прогрева не
оказывал, однако, частично нивелировал вызывае-
мый кадаверином эффект снижения интенсивно-
сти ПОЛ (рис. 4а). Ингибитор НАДФH-оксидазы
имидазол сам по себе не оказывал влияния на коли-
чество МДА в корнях, а также не влиял на прояв-

Рис. 1. Динамика содержания NO (а) и пероксида во-
дорода (б) в корнях проростков пшеницы при дей-
ствии кадаверина. 1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ).
Разными латинскими буквами обозначены величи-
ны, различия между которыми значимы при P ≤ 0.05.
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ление действия кадаверина на этот показатель
после повреждающего прогрева.

Ингибиторы поступления кальция в цитозоль –
неомицин и ЭГТА – не оказывали влияния на
эффект повышения содержания МДА в корнях,
вызываемый повреждающим нагревом. При этом
оба соединения почти полностью устраняли эф-

фект смягчения окислительного стресса, вызыва-
емый кадаверином (рис. 4а).

Под влиянием кадаверина существенно повы-
шалось выживание проростков после поврежда-
ющего прогрева (рис. 4б). Скавенджер NO PTIO
почти не влиял на теплоустойчивость проростков,
но полностью снимал защитное действие кадавери-

Рис. 2. Содержание NO в корнях проростков пшеницы при обработке кадаверином, антагонистами оксида азота, АФК
и кальция. 1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – аминогуанидин (1 мМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин (1 мМ);
5 – вольфрамат натрия (2 мМ); 6 – вольфрамат натрия (2 мМ) + кадаверин (1 мМ); 7 – ДМТМ (0.15 мМ); 8 – кадаверин
(1 мМ) + ДМТМ (0.15 мМ); 9 – имидазол (0.01 мМ); 10 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (0.01 мМ); 11 – неомицин
(0.2 мМ); 12 – кадаверин (1 мМ) + неомицин (0.2 мМ); 13 – ЭГТА (0.5 мМ); 14 – кадаверин (1 мМ) + ЭГТА (0.5 мМ).
Разными латинскими буквами обозначены величины, различия между которыми значимы при P ≤ 0.05. Примечание.
Содержание NO в корнях определяли через 1.5 ч после начала обработки кадаверином и/или через 3 ч от начала обра-
ботки другими соединениями.
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Рис. 3. Содержание пероксида водорода в корнях проростков пшеницы при обработке кадаверином, антагонистами
АФК, оксида азота и кальция. 1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – имидазол (0,01 мМ); 4 – кадаверин (1 мМ) +
+ имидазол (0.01 мМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин (1 мМ); 7 – вольфрамат
натрия (2 мМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + вольфрамат натрия (2 мМ); 9 – PTIO (0.1 мМ); 10 – кадаверин (1 мМ) + PTIO
(0.1 мМ); 11 – неомицин (0.4 мМ); 12 – кадаверин (1 мМ) + неомицин (0.2 мМ); 13 – ЭГТА (0.5 мМ); 14 – кадаверин
(1 мМ) + ЭГТА (0.5 мМ). Разными латинскими буквами обозначены величины, различия между которыми значимы
при P ≤ 0.05. Примечание. Содержание пероксида водорода в корнях определяли через 1.5 ч после начала обработки
кадаверином и/или через 3 ч от начала обработки другими соединениями.
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КОКОРЕВ и др.

на. Также положительное действие кадаверина на
теплоустойчивость проростков не проявлялось в
присутствии ингибитора синтеза NO по окисли-
тельному пути аминогуанидина, который сам по
себе существенного влияния на терморезистент-
ность не оказывал. В то же время обработка про-
ростков ингибитором нитратредуктазы вольфрама-
том натрия не влияла на проявление эффектов
кадаверина.

Воздействие на проростки скавенджера перок-
сида водорода ДМТМ не оказывало заметного
влияния на их теплоустойчивость, но в значи-
тельной степени нивелировало влияние кадаве-
рина на выживание проростков (рис. 4б). Инги-
битор НАДФH-оксидазы имидазол также сам по
себе не влиял на теплоустойчивость проростков, а
в сочетании с кадаверином лишь незначительно
уменьшал проявление его защитного действия.

Антагонисты кальция неомицин и ЭГТА в от-
сутствие обработки проростков кадаверином су-

щественно не влияли на их теплоустойчивость.
При этом оба кальциевых антагониста в значи-
тельной степени нивелировали вызываемый ка-
даверином эффект повышения выживания про-
ростков после теплового стресса (рис. 4б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют о во-
влечении оксида азота в реализацию протектор-
ного действия экзогенного кадаверина на про-
ростки пшеницы при тепловом стрессе. На это
указывает эффект транзиторного повышения со-
держания NO в течение нескольких первых часов
после начала обработки проростков кадаверином
(рис. 1а). Усиление синтеза NO, вызываемое ка-
даверином, устранялось аминогуанидином – ин-
гибитором ферментов окислительного пути обра-
зования NO (диаминоксидазы и NO-синтазы), но
не вольфраматом натрия – ингибитором нитра-

Рис. 4. Содержание МДА в корнях (а) и выживание проростков пшеницы (б) после повреждающего прогрева. 1 – кон-
троль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – PTIO (0.1 мМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + PTIO (0.1 мМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ);
6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин (1 мМ); 7 – вольфрамат натрия (2 мМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + вольфрамат
натрия (2 мМ); 9 – ДМТМ (0.15 мМ); 10 – кадаверин (1 мМ) + ДМТМ (0.15 мМ); 11 – имидазол (0.01 мМ); 12 – када-
верин (1 мМ) + имидазол (0.01 мМ); 13 – неомицин (0.2 мМ); 14 – кадаверин (1 мМ) + неомицин (0.2 мМ); 15 – ЭГТА
(0.5 мМ); 16 – кадаверин (1 мМ) + ЭГТА (0.5 мМ). Разными латинскими буквами обозначены величины, различия
между которыми значимы при P ≤ 0.05. Примечание. Содержание МДА определяли через 24 ч, выживание пророст-
ков – через 3 суток после повреждающего прогрева.
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тредуктазы, фермента восстановительного пути
синтеза NO.

При этом скавенджер NO PTIO и ингибитор
его синтеза аминогуанидин почти полностью
устраняли стресс-протекторные эффекты кадаве-
рина. Эти соединения снимали вызываемое кадаве-
рином смягчение эффекта окислительного стресса,
происходившего после действия повреждающей
температуры (рис. 4а). Также выживание про-
ростков после прогрева в вариантах с сочетанным
влиянием кадаверина и PTIO или аминогуанидина
было значительно ниже, чем при действии только
кадаверина (рис. 4б). В то же время ингибитор нит-
ратредуктазы вольфрамат натрия не влиял на за-
щитное действие кадаверина, проявлявшееся в
смягчении эффекта окислительного стресса и в
повышении выживания проростков после повре-
ждающего нагрева (рис. 4). Таким образом, полу-
ченные результаты позволяют говорить о нали-
чии связи между вызываемым кадаверином уве-
личением содержания оксида азота в клетках и
повышением теплоустойчивости проростков.

Как уже отмечалось, эффекты повышения со-
держания оксида азота в растительных тканях под
влиянием полиаминов зарегистрированы в ряде
исследований, проведенных на растениях раз-
личных таксономических групп [23, 24, 35]. Одна-
ко действие кадаверина на содержание NO в тка-
нях растений до сих пор оставалось не исследо-
ванным.

Какой именно фермент катализирует синтез
NO, усиливаемый экзогенными полиаминами,
полностью не ясно, по крайней мере, в отношении
кадаверина. Вызываемое спермидином и сперми-
ном повышение содержания оксида азота у томатов
сопровождалось одновременным повышением
активностей диамиоксидазы, полиаминоксидазы
и нитратредуктазы [36]. На растениях Arabidopsis
показано, что мутанты, дефектные по гену, кодиру-
ющему диаминоксидазу CuAO1, отличались более
низкой продукцией NO по сравнению с растения-
ми дикого типа [37]. Результаты, полученные нами в
отношении кадаверина, позволяют полагать, что
доминирующую роль в образовании NO при об-
работке этим диамином проростков пшеницы иг-
рает окислительный путь, поскольку эффект ка-
даверина устранялся аминогуанидином, но не
вольфраматом натрия (рис. 2). Наиболее вероят-
но, что к образованию NO в этом случае причаст-
на диаминоксидаза, которая легко ингибируется
действием аминогуанидина [23]. Нельзя, однако,
и полностью исключить вклад фермента, функ-
ционально подобного NO-синтазе животных, по-
скольку имеются данные о его ингибировании
аминогуанидином [29].

В целом же механизм усиления синтеза NO в
клетках растений под влиянием полиаминов
остается неясным не только в отношении кадаве-

рина, но и более изученных полиаминов [24].
Можно полагать, что изменение количества ок-
сида азота в клетках зависит от содержания ионов
кальция и АФК. Так, в условиях наших экспери-
ментов повышение содержания NO в корнях, вы-
зываемое кадаверином, уменьшалось под влиянием
неомицина, ограничивающего поступление каль-
ция в цитозоль из внутриклеточных компартментов
(рис. 2). В то же время хелатор внеклеточного каль-
ция не оказывал влияния на повышение содержа-
ния NO при обработке проростков кадаверином.
Вероятно, что вклад кальций-зависимого изме-
нения содержания NO в клетках может быть раз-
личным, в зависимости от природы полиамина.
Так, в наших исследованиях, проведенных ранее
на той же экспериментальной модели (интактных
корнях проростков) в отношении путресцина,
показана более существенная зависимость повы-
шения содержания NO в клетках от кальциевого
гомеостаза, в том числе от его поступления из
внеклеточного пространства [23].

Посредниками, тесно связанными как с NO,
так и с кальцием и задействованными в реализа-
ции физиологических эффектов полиаминов яв-
ляются АФК, в частности пероксид водорода [20,
32, 38]. Следует отметить, что в работе Kuznetsov
и соавт. [25] было зарегистрировано значитель-
ное увеличение содержания пероксида водорода
в корнях взрослых растений Mesembryanthemum
crystallinum при окислительной деградации экзо-
генного кадаверина и устранение такого эффекта
ингибитором диаминоксидазы аминогуанидином.

Как показали результаты наших исследова-
ний, характер изменения содержания H2O2 в кор-

нях проростков был очень похож на таковой для
NO (рис. 1). При этом динамика изменения содер-
жания двух этих посредников не позволяет заклю-
чить, содержание какого из них под влиянием када-
верина повышается быстрее. Максимальное повы-
шение обоих посредников происходило через 1.5 ч
после начала обработки интактных корней када-
верином. Ингибиторный анализ также не дает ос-
нований для однозначных заключений о распо-
ложении H2O2 и NO в сигнальной цепи. Так, вы-

зываемое кадаверином увеличение содержания
пероксида водорода частично снималось скавен-
джером NO PTIO, в то же время эффект повыше-
ния содержания оксида азота немного снижался в
присутствии скавенджера пероксида водорода
ДМТМ (рис. 2, 3). Вполне вероятно, что оба про-
цесса – повышение содержания как H2O2, так и

NO – зависят от активности диаминоксидазы. На
это указывает нивелирование обоих эффектов
ингибитором диаминоксидазы аминогуанидином
(рис. 2, 3). В то же время в присутствии ингибитора
НАДФH-оксидазы имидазола содержание перок-
сида водорода изменялось слабо (рис. 3), а количе-
ство оксида азота в варианте с сочетанным дей-
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ствием кадаверина и имидазола не отличалось от
такового в варианте с одним кадаверином (рис. 2).
Также на процессы генерации NO и H2O2, акти-

вируемые кадаверином, совершенно не влиял ин-
гибитор нитратредуктазы вольфрамат натрия
(рис. 2, 3).

Вызываемое кадаверином изменение содержа-
ния пероксида водорода в корнях модифициро-
валось обоими используемыми антагонистами
кальция (рис. 3). Как уже отмечалось, неомицин
заметно снижал и эффект усиления генерации
NO, вызываемый кадаверином (рис. 2). Таким
образом, усиление образования пероксида водо-
рода и оксида азота зависело от кальциевого го-
меостаза. Следует подчеркнуть, что влияние ка-
даверина на кальциевый гомеостаз растительных
клеток до сих пор практически не изучено. Хотя
показано значение цитозольного кальция в реа-
лизации физиологических эффектов другого диа-
мина – путресцина [19, 39].

Таким образом, в целом, полученные резуль-
таты свидетельствуют о вовлечении оксида азота
в реализацию стресс-протекторного действия када-
верина на проростки пшеницы при гипертермии, а
также о его функциональном взаимодействии с пе-
роксидом водорода и ионами кальция. На это
указывает нивелирование (по крайней мере, ча-
стичное) влияния кадаверина на такие интеграль-
ные процессы, как ПОЛ и выживание проростков
после теплового стресса скавенджерами NO (PTIO)
и пероксида водорода (ДМТМ), а также антаго-
нистами кальция – неомицином и ЭГТА (рис. 4).
При этом ключевым ферментом, задействован-
ным в усилении образования под влиянием када-
верина пероксида водорода и, возможно, оксида
азота, является диаминоксидаза. Ее ингибитор
аминогуанидин устранял проявление влияния
кадаверина на все изучаемые процессы: генера-
цию пероксида водорода и оксида азота (рис. 2, 3),
уровень ПОЛ и выживание проростков после по-
вреждающего нагрева (рис. 4). Тем не менее, ме-
ханизмы влияния кадаверина на синтез оксида
азота остаются неясными и требуют специальных
исследований. В частности, пока остается откры-
тым вопрос о возможности прямого образования
оксида азота при окислительной деградации ка-
даверина диаминоксидазой. Следует отметить,
что этот вопрос не решен и в отношении катабо-
лических превращений более изученного диами-
на – путресцина [37, 40].

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследования.
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