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Введение
Наряду с каталазой и супероксиддисмутазой пероксидаза (ПО) входит в 

ферментативную антиоксидантную систему растений и обладает способностью 
реагировать на любые воздействия внешней среды изменениями наборов изозимов и/или 
экспрессивности отдельных изоформ этого фермента [1, 2, 7]. Не исключено, что на 
разных стадиях развития растений адаптивная роль отдельных изоформ ПО не 
одинакова, однако убедительных доказательств дифференцированной экспрессии генов 
пероксидазы в онтогенезе многих растений, в частности сои, мы не нашли. В связи с 
этим цель настоящей работы состояла в изучении экспрессивности отдельных изоформ 
пероксидазы на разных стадиях развития растений сои, отличающихся
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продолжительностью периода вегетации. Последняя в значительной степени 
детерминируется серией аллелей генов фотопериодизма [8]. Таким образом, результаты 
работы содержат новую информацию не только о функциональном состоянии изоформ 
ПО на разных стадях развития растений, но и о взаимодействии генов ПО с генами, 
контролирующими продолжительность вегетации сои.

Объекты и методы исследования
Материалом служили 20 сортов сои, из которых 9 условно обозначили как 

«скороспелые» (Устя, Медея, Юг-30, Диона, Л-2 (Орел), Валентиа, Блискавица, 
Аннушка, Спринт -  период вегетации 85-95 дней), а 11 -  «раннеспелые» (Аметист, 
Елена, Марьяна, Селекта, Киевская 98, Припять, Рось, Романтика, Степовичка, Ксения, 
Георгина) -  продолжительность вегетации 95-110 дней.

Листья для экстракции ПО отбирали на трех стадиях развития растений: I -  
появление первого тройчатого листа, II -  начало цветения, III -  начало созревания бобов. 
Для исключения влияния фактора старения листа для анализа фермента отбирали самый 
последний развернутый лист. Экстрагирование, разделение в полиакриламидном геле и 
визуализацию ПО проводили по ранее описанным методикам [5]. Анализ 
электрофореграмм проводили по компьютерной программе АнаИС, с помощью которой 
для каждой изоформы определяли площадь и интенсивность окрашивания 
соответствующих полос в условных единицах. Статистическую обработку данных 
проводили в Excel.

Результаты и обсуждение
Электрофоретическое разделение ПО показало, что количество изоформ фермента в 

листьях варьирует в зависимости от стадии развития растений. Наименьшее количество 
наблюдали в начале цветения (15 изоформ), наибольшее -  в начале созревания бобов (18 
изоформ).

В начале цветения растений (стадия II) в листьях сои определяется 15 изоформ 
пероксидазы разной экспрессивности и относительной подвижности. Относительная 
подвижность форм фермента колеблется в достаточно широком диапазоне ЯГ -  от 0,05 
до 0,77. Самой высокой экспрессивностью (определяли по интенсивности окрашивания 
полос на электрофореграммах) характеризовались малоподвижные изоформы № 14, № 
13, № 11 и среднеподвижная изоформа № 6.

Экспрессивность формы № 6 сильно варьирует у разных сортов сои. Она выражена 
сильнее в листьях растений сортов Медея, Марьяна, Валентиа, Селекта, Георгина, чем в 
листьях растений других сортов. В листьях лишь одного сорта -  Юг-30 -  наблюдается 
высокая экспрессивность изоформы № 3.

На более ранней стадии развития растений (первый тройчатый лист) ПО 
представлена 16 молекулярными формами, т.е. на одну изоформу больше, чем в начале 
цветения (ее обозначили как № 8а). Наличием /отсутствием именно этой изоформы 
пероксидазы отличаются листья растений двух указанных этапов развития. По 
сравнению с другими изоформами ПО более высокая экспрессивность свойственна 
изоформам № 14 (особенно у сортов Устя и Медея), № 13 (у сорта Степовичка), № 6 
(примерно у половины исследованных сортов), № 2 (сорта Юг-30, Елена, Марьяна, 
Валентиа, Аннушка, Спринт, Степовичка, Георгина).

В начале созревания бобов (стадия III) количество изоформ фермента составляет 18 
(рис. 1). По сравнению со стадией II на стадии III наблюдаются изоформы № 5а, № 8а и № 
9а. Из перечисленных форм ПО изоформа № 8а выявлена в листьях на ранней стадии 
онтогенеза сои, на II стадии ее экспрессивность резко снижается и практически не 
выявляется, а на стадии Ш экспрессивность этой формы снова увеличивается. Изоформы
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№ 5 а и № 9а свойственны листьям только поздней (Ш) стадии онтогенеза растений сои. На 
электрофореграмме интенсивнее других, кроме полос № 15-12, окрашиваются полосы № 
4, 2, 1. Две последние изоформы заметно слабее экспрессируются в листьях растений на 
предыдущих, более ранних, стадиях развития сои.

Рис. 1. Множественные молекулярные формы пероксидазы исследуемых сортов сои
при анализе листьев на стадии ІІІ:

1 -  Устя, 2 -  Медея, 3 -  Юг-30, 4 -  Диона, 5 -  Л-2 (Орел), 6 -  Аметист, 7 -  Елена,
8 -  Марьяна, 9 -  Валентиа, 10 -  Блискавица, 11 -  Селекта, 12 -  Киевская 98,

13 -  Припять, 14 -  Рось, 15 -  Аннушка, 16 -  Спринт, 17 -  Романтика,
18 -  Степовичка, 19 -  Ксения, 20 -  Георгина

В табл. 1 представлены величины экспрессивности изоформ пероксидазы в 
условных единицах (средние по 20 сортам сои). Видно, что преобладающее количество 
форм ПО выявляется на всех трех этапах онтогенеза сои. Всего таких форм 15, изоформа 
ПО № 8а является общей для листьев на этапах I и Ш, а формы № 5а и 9а выявляются 
только на III этапе развития сои. В табл. 1 отмечены формы, экспрессивность которых в 
листьях сои на II и III стадиях развития достоверно изменяется по сравнению с I стадией. 
На стадии начала цветения по сравнению со стадией первого тройчатого листа таких 
изоформ фермента пять.

У трех из них (№ 3, 12, 13) экспрессивность на этапе II, у двух (№ 6, 10) -  
увеличивается на 16 и 48%.

Экспрессивность пероксидазы листьев сои на стадии созревания бобов наиболее 
существенно отличается от ее экспрессивности в листьях, собранных на двух более 
ранних стадиях развития растений. Достоверные количественные изменения 
экспрессивности на этапе III по сравнению с этапом I наблюдаются у семи форм 
фермента: у трех из них она снижается (снижение колеблется в пределах 25-43%), у 
четырех -  возрастает (в пределах 19-25%). Сравнительно с этапом II на этапе III 
достоверно изменяется экспрессивность восьми форм. В результате указанных 
изменений общая экспрессивность пероксидазы листьев в период созревания бобов на 
17% выше этого показателя в период цветения (Р < 0.05).
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Таблица 1
Экспрессивность пероксидазы листьев на разных этапах развития растений сои

№ I II III
изоформы стадия стадия стадия

1 19,41 ± 0,88 20,59 ± 0,64 24,37**л ± 1,2
2 27,56 ± 1,53 30,16 ± 1,41 34,66**лл ± 2,55
3 25,16 ± 1,09 19,6** ± 0,92 25,36 л± 2,26
4 25,67 ± 1,26 23,86 ± 1,08 19,66**л ± 1,65
5 25,07 ± 1,07 23,61 ± 0,69 20,25*л ± 1,51
5а 0 0 22,64 ± 1,62
6 34,29 ± 1,34 39,75* ± 1,63 26,37** ± 1,07
7 25,6 ± 1,22 25,2 ± 0,97 18,9 ± 0,93
8 27,86 ± 1,04 29,8 ± 1,13 22,44 ± 1,07
8а 28,93 ± 0,93 0 26,23 ± 0,91
9 31,92 ± 0,97 33,13 ± 1,15 33,06 ± 1,53
9а 0 0 33,16 ± 2,16
10 23,96 ± 1,04 35,63** ± 1,19 24,46 ± 1,21
11 30,93 ± 1,3 31,86 ± 1,13 23,05**лл ± 1,43
12 28,51 ± 0,85 25,46* ± 1,08 29,43 ± 1,72
13 36,64 ± 1,08 29,18** ± 1,3 37,91л ± 2,82
14 48,68 ± 2,39 43,0 ± 2,34 44,81±2,36
15 32,09 ± 1,54 29,1 ± 1,71 45,93**лл ± 2,31
X 472,31 ± 13,31 439,93 ± 12,78 515,7л ± 22,18

Примечание: п = 20 сортов, * - Р < 0.05, ** - Р < 0.005 при сравнении с такой же изоформой на 1 
стадии, Л - Р < 0.05, лл - Р < 0.005 при сравнении с такой же изоформой на II стадии, X - 
суммарная экспрессивность ПО

В табл. 2 представлены величины экспрессивности изоформ ПО листьев двух групп 
сортов сои, отличающихся длительностью периода вегетации приблизительно на 10 
дней. Эти группы сортов сои практически не отличаются экспрессивностью ПО на 
стадии первого тройчатого листа (I стадия не показана). В начале цветения растений (II 
стадия) экспрессивность изоформы № 7 в группе «скороспелых» сортов достоверно 
отличается от экспрессивности аналогичной изоформы ПО в группе «раннеспелых», 
различие составляет 16% в пользу последних.

В начале созревания бобов (стадия III) указанных двух групп сортов сои 
достоверное различие экспрессивности наблюдается уже не у одной, а у трех изоформ 
ПО. Это форма № 5 а, у которой достоверное снижение экспрессивности у 
«раннеспелых» сортов составляет 23%, формы № 6 и 1 -  уменьшение на 14 и 19% 
соответственно. Таким образом, различия между «скороспелыми» и «раннеспелыми» 
группами исследованных сортов сои наблюдаются лишь на поздних стадиях развития 
растений.

Представленные данные убедительно свидетельствуют о том, что в процессе 
онтогенеза растений сои происходит постоянное перераспределение экспрессивности 
ПО между отдельными множественными молекулярными формами. В целом в течение 
исследуемого периода развития растений сои достоверные изменения экспрессивности 
на том или ином этапе наблюдались у 11 изоформ фермента. Таким образом, только у 
части изоформ ПО экспрессия поддерживается на одном стабильном уровне, тогда как 
экспрессивность большей части изоформ в процессе онтогенеза находится в 
динамическом состоянии. Полученные данные вполне согласуются как с данными
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литературы [4], так и с результатами, полученными нами при исследовании влияния 
различных стрессовых условий на динамику изоформ пероксидазы пшеницы [3, 6].

Таблица 2
Экспрессивность изоформ пероксидазы листьев растений сортов сои с разным

вегетационным периодом

№
изоформы

ІІ стадия ІІІ стадия
Длительность вегетации (дни)

85-95 95-110 85-95 95-110
1 20,72 ± 1,04 20,48 ± 0,84 27,22 ± 1,38 22,03* ± 1,6
2 29,19 ± 1,43 30,95 ± 2,31 42,55 ± 2,65 33,65 ± 3,8
3 19,99 ± 1,61 19,27 ± 1,09 28,62 ± 2,08 22,7 ± 3,64
4 23,72 ± 1,39 23,98 ± 1,65 21,12 ± 1,12 18,47 ± 2,89
5 22,98 ± 1,0 24,13 ± 0,96 23,1 ± 1,37 17,92 ± 2,34
5а 0 0 25,89 ± 1,3 19,98* ± 2,53
6 40,9 ± 2,83 38,82 ± 1,93 28,62 ± 1,03 24,53* ± 1,59
7 23,14 ± 0,76 26,89* ± 1,5 19,98 ± 1,01 18,02 ± 1,46
8 28,42 ± 1,29 30,93 ± 1,74 23,17 ± 1,02 21,85 ± 1,79
8а 0 0 28,03 ± 1,49 24,75 ± 0,96
9 31,41 ± 1,0 34,54 ± 1,86 35,55 ± 1,92 31,02 ± 2,17
9а 0 0 35,58 ± 1,73 31,18 ± 3,64
10 33,29 ± 1,88 37,54 ± 1,34 25,28 ± 1,18 23,79 ± 2,01
11 31,11 ± 1,98 32,48 ± 1,33 21,48 ± 1,2 24,33 ± 2,4
12 24,06 ± 1,26 26,61 ± 1,64 27,7 ± 1,67 30,85 ± 2,81
13 28,37 ± 1,68 29,84 ± 1,98 35,69 ± 2,3 39,73 ± 4,82
14 41,65 ± 3,95 44,1 ± 2,89 41,08 ± 1,73 47,87 ± 3,9
15 28,6 ± 1,25 29,52 ± 2,8 47,07 ± 1,95 44,99 ± 3,97
I 427,54 ± 14,69 450,07 ± 20,0 537,73 ± 19,62 497,67 ± 37,1

Примечание: * - Р < 0.05 при сравнении «скороспелых» (85-95 дней) и «раннеспелых» (95­
110 дней)

Выводы
1. Электрофоретические спектры пероксидазы тканей листьев сои представлены 15­

18 изоформами разной подвижности и экспрессивности.
2. Наиболее заметные изменения экспрессивности пероксидазы наблюдаются в 

тканях листьев сои в начале стадии созревания бобов по сравнению с более ранними 
стадиями развития.

3. Экспрессивность значительной части изоформ пероксидазы динамично 
изменяется в зависимости от этапа онтогенеза растений сои.

4. Сорта сои с периодом вегетации 85-95 дней достоверно отличаются от сортов с 
периодом вегетации 95-110 дней экспрессивностью одной изоформы ПО на стадии II и 
трех изоформ фермента на стадии III.
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