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Изучены электрофоретические спектры множественных молекулярных форм пероксидазы (КФ 1.11.1.7), 

супероксиддисмутазы (КФ 1.15.1.1) и эстераз (КФ 3.1.1) эндосперма (мегагаметофит) семян и листьев Ginkgo 
biloba L. Установлены достоверные различия в соотношении (долях) и экспрессивности отдельных изоформ 
исследованных ферментов в гаплоидной и диплоидной тканях гинкго. Сложность спектра, оцениваемая по по-
казателю внутреннего разнообразия (KD), для пероксидазы тканей эндосперма в несколько раз ниже, чем для 
тканей листьев. KD эстераз эндоспермов семян и листьев растений закрытого грунта практически не разли-
чаются. В листьях растений открытого грунта данный показатель вдвое больше, что свидетельствует о 
разной значимости генетических и паратипических факторов для экспрессии исследуемых эстераз растений 
при разных условиях обитания. Кратковременное воздействие на листья гинкго in vitro повышенной или пони-
женной температуры не сопровождается видимыми изменениями экспрессивности пероксидазы или суперок-
сиддисмутазы. 
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В последнее время наблюдается повышение 

интереса исследователей разных специальностей 
к Ginkgo biloba L. – современнику динозавров, 
реликтовому растению и единственному пред-
ставителю своего семейства Ginkgoaceae Engl. 
Главной причиной повышенного внимания к 
гинкго следует считать наличие в листьях и пло-
дах гинкго биологически активных веществ, на-
шедших практическое применение в фармакоте-
рапии некоторых сосудистых заболеваний (Singh 
et al., 2008). Листья гинкго обладают высокой 
инсектицидной активностью (Gertz et al., 2004). 
Кроме того, гинкго является великолепным озе-
ленителем для жилых массивов и желанным 
компонентом парков – он практически не пора-
жается вирусными и грибными заболеваниями, 
устойчив к засухе и загрязнению воздуха 
(Івченко и др., 2006; Wang et al., 2006; Шлапак и 
др., 2008).  

Высокая адаптивность гинкго, позволившая 
этому растению пережить катастрофические из-
менения климата Земли за многие миллионы лет 
существования, объясняет большой интерес ис-
следователей к этому виду. В недавней статье В. 
Ф. Семихатова и др. (2006) изложены предпола-
гаемые причины выживаемости гинкго в ме-
няющихся климатических условиях - относи-
тельно высокая эволюционная продвинутость 
гинкго, оптимизация соотношения аминокислот-
ного состава зародыша и эндосперма и высокое 
содержание пролина как фонда быстрого реаги-
рования на стрессовые условия. Среди других 

предполагаемых механизмов стрессоустойчиво-
сти гинкго – наличие эффективных белков защи-
ты, в частности противобактериальных и проти-
вогрибных, исследованию которых уделяют 
большое внимание (Huang et al., 2000;  
Selitrennikoff , 2001).  

Должен существовать и генетический меха-
низм адаптации, опосредованный через экспрес-
сивность ферментов, выполняющих в клетке 
анаболические, энергетические и защитные 
функции. Существует мнение, что сохранность 
семян гинкго при низкой температуре (+4 0С) в 
определенной степени зависит от активности ас-
корбатпероксидазы и глутатионпероксидазы 
[Sawano et al., 2007]. Установлено, что эти анти-
оксидантные ферменты гинкго сами по себе не 
способны противостоять оксидативному стрессу 
в тканях семян при их длительном хранении. По-
видимому, в тканях растений существует слож-
ная генетически детерминированная система 
белковой защиты от оксидативного стресса. Не-
давно было сообщено о выделении нового анти-
оксидантного белка из альбумина семян гинкго 
(Tommasi et al., 2006). Появляются сообщения об 
идентификации и клонировании все новых генов, 
продукты которых играют роль в успешной 
адаптации гинкго к внешним условиям  (Shen et 
al., 2005, 2008; Huang et al., 2010).  

В защитную ферментативную антиоксидант-
ную систему клетки входит ряд ферментных сис-
тем, в том числе пероксидаз (Prx), супероксид-
дисмутаз (Sod) и других (Андреева, 1988; Grene, 
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2002). На действие факторов внешней среды ген-
энзимные системы клетки реагируют либо изме-
нением набора экспрессирующихся изоформ 
ферментов, либо изменением уровня их экспрес-
сивности (Андреева, 1988; Breda et al., 1993; 
Dowd et al., 2000). Пероксидаза – широко рас-
пространенный фермент, участвующий в меха-
низмах адаптации растений к физическим и био-
логическим воздействиям. Cупероксиддисмутаза 
вместе с другими компонентами антиоксидант-
ной системы позволяет клетке избежать тяжелых 
последствий токсического действия свободных 
супероксидных радикалов – разрывов цепей 
ДНК, повреждения мембран клеток, инактивации 
ферментов и т.п. (Поберезкина и др., 1989). Эс-
теразы (Est) – высокополиморфная группа фер-
ментов, контролирующихся большим числом ге-
нов и проявляющих широкую субстратную спе-
цифичность (Кудрякова, 1982; Глазко и др., 
1993). Несмотря на важное значение упомянутых 
ген-энзимных систем в адаптации растений и тот 
очевидный факт, что гинкго как вид в этом от-
ношении привлекает большое внимание, в дос-
тупной литературе недостаточно информации о 
содержании и экспрессивности ряда ферментов, 
в том числе оксидоредуктаз и эстераз в тканях 
гинкго, а также их реакции на температурный 
стресс. Особо внимание привлекает наличие в 
гинкго мегагаметофитов, состоящих из гаплоид-
ной ткани. В связи с этим целью данной работы 
явилось изучение электрофоретических спектров 
пероксидаз, супероксиддисмутаз  и эстераз в га-
плоидной и диплоидной тканях гинкго - в семе-
нах и листьях растений.  

Материал и методы исследования. В дан-
ной работе использовали семена четырех жен-
ских деревьев (по 10 семян с каждого). Деревья 
обозначили как I, II, III и IV, их возраст пример-
но 50 лет. Опавшие семена собрали в конце фев-
раля 2010 г., для анализа брали гаплоидный эн-
досперм. Часть семян в условиях лаборатории 
поместили в грунт, из них выросли деревца вы-
сотой 10 – 12 см с 5 – 6 листьями. Листья для 
анализа ферментов брали с этих растений, а так-
же с вышеупомянутых деревьев. Для определе-
ния реакции ферментов на температурный стресс 
лист разрезали на три части, каждую из которых 
помещали на влажную фильтровальную бумагу в 
чашках Петри: одну чашку оставляли при ком-
натной температуре (контроль), вторую при +2 
ºС на 3 часа, третью – при +40 ºС на такой же 
срок, по истечении которого из тканей листьев 
проводили экстракцию ферментов. 

Из тканей эндосперма ферменты экстрагиро-
вали буфером (0,05 М трис-НCl, рН 6,8, 0,01 % 
дитиотреитол, 0,1 % аскорбиновая кислота, 0,1 % 
ЭДТА, 1 % Тритон Х-100, 15 % сахароза) в соот-

ношении ткань: буфер 1 : 1, из тканей листьев - в 
соотношении 1:2 (Топтиков и др., 2002). Элек-
трофоретическое разделение изоформ ферментов 
проводили в 7,5 % полиакриламидном геле 
[Davis, 1964). При разделении пероксидаз на гель 
наносили по 10 мкл экстракта (10 мкг общего 
белка), для супероксиддисмутаз и эстераз – по 20 
мкл (20 мкг белка). Пероксидазы визуализирова-
ли с помощью бензидина (Гааль и др., 1982), 
cупероксиддисмутазы – c нитротетразолием си-
ним (Бернстон, 1965 ), эстеразы – в присутствии 
α– и β–нафтилацетата с помощью диазолия сине-
го С (Корочкин и др., 1977). Анализ электрофо-
реграмм осуществляли в соответствии с компъю-
терной программой АнаИС, с помощью которой 
для каждой изоформы определяли ее удельный 
вес в общем спектре данного фермента (%), а 
также площадь и интенсивность окрашивания (в 
условных единицах - пикселях) соответствую-
щих полос. Статистическую обработку данных 
проводили с помощью компьютерного пакета 
математического анализа данных Excel. Оценку 
внутреннего разнообразия спектров проводили 
по формуле (Топтиков и др., 2010): 

∑
= 2

2log

i
D p

NK , 

где KD – показатель разнообразия спектра, N – количест-
во фракций в спектре, pi – удельный вес (относительная до-

ля в спектре, %) каждой исследуемой фракции. 
Результаты исследований и их обсуждение. 

В тканях гаплоидного эндосперма семян гинкго 
из трех исследовавшихся ферментов наиболее 
активной оказалась супероксиддисмутаза. Элек-
трофоретически выявлено 12 изоформ этого 
фермента (табл. 1). Из них изоформа Sod 9 имеет 
наибольший удельный вес в спектре и варьирует 
в пределах 11 – 16 %. Хотя электрофоретические 
cпектры Sod семян визуально почти идентичны, 
математический анализ показал, что в общем 
спектре процентное содержание отдельных изо-
форм фермента (их относительная доля или 
удельный вес) достоверно различается при ана-
лизе образцов, взятых от разных деревьев. 
Удельный вес отдельных изоформ супероксид-
дисмутазы в эндосперме растения I отличается 
от такового остальных растений по содержанию 
Sod 3, 8, 10, 11 от дерева II; относительными до-
лями Sod 1, 3, 6, 10, 11 от дерева III и удельным 
весом фракций Sod 1, 3, 8, 9 от дерева IV.  

Анализ уровней экспрессивности изоформ су-
пероксиддисмутазы показал, что наибольший по-
лиморфизм по этому признаку наблюдается в эн-
досперме семян, собранных с дерева IV (табл. 1). В 
целом экспрессивность восьми из двенадцати форм 
супероксиддисмутазы в эндосперме семян этого 
дерева достоверно отличается от экспрессивности 
тех же форм в эндосперме семян дерева I. Суммар-

Біологічні системи. Т. 2. Вип. 4. 2010 34



ная экспрессивность фермента в семенах деревьев I 
и II практически одинакова, а в семенах деревьев 

III и IV соответственно на 10 % и 18 % меньше, 
чем у предыдущих. 

Таблица 1 
Характеристика изоформ супероксиддисмутазы эндосперма семян разных деревьев гинкго 

Изоформы 
Sod 1 Sod 2 Sod 3 Sod 4 Sod 5 Sod 6 Sod 7 Sod 8 Sod 9 Sod 10 Sod 11 Sod 12 

Эндосперм 
растения, 

№ Средние величины долей (%) 
KD

I 3,5 ± 0,2 6,3 ± 0,2 7,5 ± 0,2 7,1 ± 0,21 6,7 ± 0,1 7,1 ± 0,1 8,3 ± 0,2 10,2 ± 0,4 14,8 ± 0,6 10,7 ± 0,2 9,8 ± 0,4 8,0 ± 0,8 38,5 ± 0,3 
II 4,1± 0,3 6,3 ± 0,2 8,6** ± 0,2 6,8 ± 0,1 6,9 ± 0,2 7,0 ± 0,3 7,9 ± 0,2 8,3** ± 0,3 13,9 ± 0,8 9,8* ± 0,3 10,7 *± 0,2 9,8 ± 0,5 39,2 ± 0,5 
III 4,2* ± 0,2 6,0 ± 0,2 8,9** ± 0,2 7,5± 0,3 7,0 ± 0,2 6,5* ± 0,2 8,5 ± 0,3 9,8 ± 0,2 16,4 ± 0,4 9,8* ± 0,3 8,2* ± 0,2 7,2 ± 0,4 38,1 ± 0,3 
IV 4,9* ± 0,2 6,8 ± 0,4 9,6* ± 0,6 7,4 ± 0,3 7,2 ± 0,3 6,8 ± 0,3 8,0 ± 0,3 8,6* ± 0,3 11,6* ± 0,7 10,3 ± 0,5 9,4 ± 0,7 9,3± 1,7 39,2 ± 0,6 
 Экспрессивность изоформ (пиксели) Сумма 
I 32,5 ± 2,4 58,7 ± 3,1 69,4 ± 2,6 65,3 ± 2,3 62,3 ± 2,4 65,2 ± 2,5 76,9 ± 3,58 93,4 ± 2,8 136,8 ± 6,4 98,9 ± 3,5 90,6 ± 3,7 73,9 ± 7,8 940,8 ± 18,1 
II 39,2 ± 2,6 60,7± 2,9 84,3* ± 4,3 66,1 ± 2,4 66,5 ± 2,9 67,5 ± 3,5 76,7 ± 3,2 81,8 ± 5,8 136,5 ± 10,5 95,1 ± 3,1 104,6 ± 5,3 96,1 ± 7,18 957,3 ± 42,7 
III 35,9 ± 2,1 50,6* ± 1,7 75,8 ± 2,7 62,8 ± 2,4 59,4 ± 1,2 54,7* ± 1,3 72,2 ± 2,6 83,2* ± 1,9 139,1 ± 4,3 83,2* ± 3,3 69,2** ± 2,5 61,2 ± 4,2 852,1* ± 15,7
IV 37,5 ± 1,6 51,8 ± 2,9 73,0 ± 3,8 56,8* ± 1,3 55,7**±1,9 52,4** ± 1,9 61,4** ± 3,1 66,3** ± 3,3 88,3** ± 4,3 79,0** ± 3,6 73,7* ± 6,8 74,4 ± 16,2 777,7** ± 21,8

Примечание здесь и далее: * - : n = 10 семян каждого дерева, * - Р ≤ 0.05, ** - Р ≤ 0.005 при сравнении с объектом І  
 

В спектре эстераз эндосперма семян гинкго в 
условиях наших опытов выявлялось 7 изоформ с 
Rf 0,08 – 0,50. По процентному содержанию этих 
изоформ семена разных деревьев гинкго доволь-
но схожи, однако имеют место достоверные раз-
личия между средними величинами долей от-
дельных изоформ (табл. 2). Сказанное касается 
изоформ Est 3 и 5 из семян дерева II; - Est 1, 4, 5, 
7 (дерево III) и Est 1, 6, 7 из семян дерева IV при 

сравнении их долей с долями эстераз эндосперма 
семян, собранных с дерева I. 

Экспрессивность отдельных изоформ эстераз 
семян разных деревьев различается меньше, чем 
их удельный вес в спектре (табл. 2). Достоверные 
различия экспрессивности наблюдаются для од-
ной – двух изоформ и существенно не влияют на 
суммарную экспрессивность этого фермента в 
семенах. 

Таблица 2 
Характеристика изоформ эстераз эндосперма семян разных деревьев гинкго  

Изоформы 
Est 1 Est 2 Est 3 Est 4 Est 5 Est 6 Est 7 

Эндосперм
растения, 

№ Средние величины долей (%) 
KD

I 9,2 ± 0,5 14,6 ± 0,7 16,7 ± 1,0 12,9 ± 0,6 17,9 ± 1,8 12,7 ± 0,7 15,9 ± 1,5 18,1 ± 0,3 
II 9,9 ± 0,7 15,6 ± 0,9 19,7* ± 1,1 13,2 ± 0,6 10,6** ± 0,8 13,9 ± 1,5 17,6 ± 1,2 17,9 ± 0,7 
III 12,0** ± 0,5 13,4 ± 0,7 18,9 ± 0,9 15,2* ± 0,6 15,6* ± 0,8 13,7 ± 0,2 11,2* ± 0,9 18, ± 0,1 
IV 10,8** ± 0, 9 13,9 ± 0,9 16,2 ± 0,7 13,0 ± 0,7 20,3 ± 2,4 15,0* ± 0,6 10,0* ± 0,9 18,1 ± 0,7 

 Экспрессивность изоформ (пиксели) Сумма 
I 29,2 ± 4,7 46,0 ± 6,7 51,1 ± 6,1 41,9 ± 7,8 56,9 ± 10,2 40,8 ± 7,4 50,4 ± 8,3 316,4 ± 47,7 
II 28,1 ± 1,9 44,4 ± 2,4 56,3 ± 3,3 38,0 ± 2,5 30,6* ± 3,0 38,1 ± 4,3 50,7 ± 3,9 286,3 ± 11,1 
III 45,5* ± 3,6 51,4 ± 4,9 71,9* ± 6,0 56,5 ± 3,0 57,7 ± 2,6 51,8 ± 3,1 41,6 ± 2,6 376,5 ± 19,6 
IV 44,8* ± 4,0 57,9 ± 4,1 67,4 ± 4,3 54,0 ± 4,1 83,4 ± 9,9 62,1* ± 3,1 44,9 ± 3,2 414,4 ± 15,0 

 
Спектр пероксидазы (Prx) тканей эндосперма 

гингко состоит из двух изоформ в случае семян 
деревьев II и III и трех изоформ в случае осталь-
ных растений (табл. 3). В связи с этим процент-
ное содержание отдельных изоформ в спектре 
Prx семян деревьев II и III достоверно отличается 
от аналогичных показателей семян деревьев I и 
IV. Суммарная экспрессивность пероксидазы се-
мян у трех исследованных растений практически 
одинакова, в эндосперме семян дерева I - на 70 - 
75 % выше. Сказанное касается и экспрессивно-
сти отдельных изоформ фермента. 

Пероксидаза из тканей листьев гинкго разде-
ляется на 7 фракций с относительной подвижно-
стью Rf 0,25 – 0,76 (табл. 4). Полученные данные 
свидетельствуют о том, что удельный вес от-
дельных изоформ в общем спектре пероксидазы 
листьев зависит от условий выращивания расте-
ний. Так, процентное содержание четырех изо-
форм (Prx 4 – 7) разное в листьях растений, вы-

ращенных в лабораторных и природных услови-
ях обитания. В листьях гинкго открытого грунта 
значительно выше доля электрофоретически 
медленно движущейся изоформы Prx 7 (Rf 0,25) 
– более, чем в 4 раза. Доли быстроподвижных 
форм пероксидазы (Prx 1 – 3) одинаковы в тка-
нях листьев обоих исследованных вариантов. 

Таблица 3 
Характеристика изоформ пероксидазы эндосперма 

семян разных деревьев гинкго 
Изоформы 

Prx1 Prx 2 Prx 3 Растения
Средние величины долей 

KD

I 39,1 ± 4,8 24,7 ± 4,1 36,2 ± 2,3 4,0 ± 0, 2 
II 0 54,5** ± 2,1 45,4** ± 2,1 2,0 ± 0,0 
III 0 54,0** ± 0,9 46,0** ± 0,9 2,0 ± 0,0 
IV 28,8 ± 6,4 33,8 ± 4,5 37,3 ± 2,6 3,7 ± 0,4 

 Экспрессивность изоформ (пиксели) Сумма 
I 183,9 ± 22,8 101,8 ± 5,3 162,6 ± 15,9 448,4 ± 26,9 
II 0 141,2** ± 7,4 118,6* ± 7,7 259,8** ± 11,5
III 0 132,7* ± 4,9 113,6** ± 5,7 246,3** ± 9,9
IV 78,1** ± 18,6 81,6 ± 8,8 92,5** ± 7,4 252,2** ± 19,8
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Таблица 4 

Характеристика изоформ пероксидазы листьев растений гингко в норме и после температурного стресса 
Изоформы 

Prx1 Prx 2 Prx 3 Prx 4 Prx 5 Prx 6 Prx 7 KDГрунт, 
температура 

Средние величины долей (%) 
З-К +20 ºС 16,5 ± 1,9 22,1 ± 1,3 13,1 ± 0,9 12,5 ± 0,5 16,1 ± 0,7 15,2 ± 0,9 4,4 ± 2,0 16,4 ± 0,8 
З-Х +2 ºС 15,1 ± 2,1 22,3 ± 1,7 14,5 ± 1,0 11,9 ± 0,7 17,9 ± 1,1 13,6 ± 0,9 4,6 ± 2,1 16,2 ± 1,0 
З-Т +40 ºС 16,1 ± 2,3 22,0 ± 0,9 13,2 ± 1,3 11,6 ± 0,3 17,9 ± 1,4  14,6 ± 1,2 4,6 ± 2,1 16,2 ± 1,0 
О-К +20 ºС 19,4 ± 0,5 19,0 ± 0,6 12,4 ± 0,4 8,5** ± 0,4 12,9** ± 0,7 8,6** ± 0,7 18,7** ± 1,0 17,9 ± 0,2 
О-Х +2 ºС 19,1 ± 0,8 19,2 ± 0,5 11,7* ± 0,8 8,4** ± 0,6 12,9** ± 0,8 9,3** ± 0,9 19,4** ± 1,4 17,5 ± 0,3 
О-Т+40 ºС 19,2 ± 1,0 19,8 ± 0,7 13,3 ± 0,8 9,4* ± 0,6 12,7* ± 1,3 8,6** ± 0,4 17,1** ± 1,5 17,7 ± 0,3 

Средние величины экспрессивности Сумма 
З-К +20 ºС 97,2 ± 7,3 108,0 ± 8,4 64,5 ± 5,8 61,2 ± 3,2 79,2 ± 5,6 74,2 ± 4,7 22,5 ± 10,1 489,0 ± 19,4, 
З-Х +2 ºС 77,2 ± 7,0 118,3 ± 13,1 78,5 ± 11,4 62,9 ± 5,6 94,5 ± 8,6 71,0 ± 5,1 25,5 ± 11,5 528,0 ± 39,6 
З-Т +40 ºС 79,7 ± 8,3 111,9 ± 7,2 67,6 ± 7,7 59,3 ± 3,4 92,2 ± 11,0 73,2 ± 4,7 23,9 ± 10 9 507,8 ± 21,2 
О-К +20 ºС 118,4** ± 9,6 117,4 ± 12,0 76,0 ± 7,6 53,3 ± 6,5 80,26 ± 9,9 55,5** ± 3,2 112,4** ± 7,1 613,3* ± 51,5 
О-Х +2 ºС 114,9** ± 9,6 114,9 ± 8,9 70,1 ± 7,4 50,63 ± 5,6 78,8 ± 10,4 54,5* ± 3,7 115,3** ± 10,6 599,3 ± 44,7 
О-Т +40 ºС 115,3* ± 13,0 117,1 ± 9,2 79,6 ± 9,0 57,1 ± 7,3 77,4 ± 12,7 50,8** ± 4,5 98,9** ± 6,9 596,3 ± 49,2 
Примечание : З-К- закрытый грунт-контроль, Т – тепловой стресс, Х – холодовой стресс, О – открытый грунт, n = 10 в 
каждом варианте, * - Р ≤ 0.05, ** - Р ≤ 0.005 при сравнении соответствующих вариантов открытого и закрытого грунта 
 

Экспрессивность отдельных изоформ перокси-
дазы в листьях растений закрытого и открытого 
грунта тоже разная – достоверные различия этих 
показателей наблюдаются у трех из семи изоформ 
фермента (табл. 4). В листьях растений открытого 
грунта существенно повышена экспрессивность 
Prx 1 и 7, в результате чего суммарная экспрес-
сивность этого фермента в листьях растений от-
крытого грунта по сравнению с листьями комнат-
ных растений увеличена на 16 %. 

При электрофорезе эстераз тканей листьев 
гинкго (рис. 1г) выявлено семь изоформ, про-
центное содержание которых в тканях растений 
открытого и закрытого грунта не отличается. В 
то же время интенсивность экспрессии отдель-
ных изоформ у этих растений не одинакова. В 
диплоидной ткани листьев растений открытого 

грунта во всех образцах наиболее активно экс-
прессируются Est 3 и 4. Достоверного различия 
между суммарной экспрессивностью эстераз у 
исследуемых растений не наблюдается (183 и 
246 усл. ед. в листьях растений закрытого и от-
крытого грунта соответственно (при Р ≥ 0.05). 

Различия между исследуемыми характеристи-
ками ферментов в листьях растений закрытого и 
открытого грунта может быть вызвано разной 
степенью вариабельности факторов внешней 
среды в этих случаях. В лаборатории условия 
произрастания растений были более стабильны-
ми и благоприятными, что способствовало более 
полному проявлению генотипического потен-
циала растений и уменьшению неблагоприятных 
паратипических влияний 

 

 
Рис. 1. Электрофореграммы ферментов тканей гинкго. Эндосперм семян: а – супероксиддисмутаза; б – 

эстераза; в – пероксидаза; 1, 2 – дерево III, 3 – 5 –дерево IV. Листья: г – эстераза; д – пероксидаза; 1, 2 – за-
крытый грунт, 3 – 4 – открытый грунт 

 
Электрофореграммы исследуемых ферментов 

из тканей гаплоидного эндосперма и диплоид-
ных листьев свидетельствуют о неоднозначных 
изменениях состава изоформ и их экспрессивно-
сти (рис. 1). В листьях гинкго (диплоидная 
ткань) экспрессивность супероксиддисмутазы 

оказалась настолько низкой, что ее не удалось 
определить электрофоретически. В противовес 
этому пероксидаза более сильно (примерно 
вдвое) экспрессируется в листовой ткани по 
сравнению с тканью гаплоидного эндосперма. 
Кроме того, в тканях некоторых листьев расте-
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ний закрытого грунта отсутствует высокомоле-
кулярная форма Prx 7, тогда как в тканях иссле-
дованных листьев открытого грунта эта форма 
всегда присутствовала (рис. 1д). 

О существенном различии экспрессии фер-
ментов в исследуемых тканях свидетельствует и 
сложность спектра ферментов, оцениваемая по 
показателю внутреннего разнообразия KD. Упо-
мянутый показатель отражает уровень контроля 
клетки над экспрессией исследуемого фермента. 
Значения KD для пероксидазы в тканях эндос-
перма (4,0 – 2,0 ) в несколько раз ниже, чем в 
тканях листьев (16.2 – 17,9), что можно связать с 
усложнением генетического аппарата при пере-
ходе клеток в диплоидное состояние. При этом 
можно отметить существенное варьирование 
значений показателя KD  пероксидазы эндоспер-
ма семян от разных деревьев (табл. 3).  

При сравнении KD спектров эстераз следует 
отметить, что этот показатель одинаков в эндос-
пермах семян исследованных растений и в ли-
стьях растений закрытого грунта. В листьях рас-
тений открытого грунта данный показатель 
вдвое больше (KD = 35,1), что свидетельствует о 
различиях систем генетического и эпигенетиче-
ского контроля экспрессии исследуемых эстераз 
у растений при разных условиях их обитания. 

Из представленных на рис 1б и 1г электрофо-
реграмм видно, что хотя в гаплоидной ткани эн-
досперма и в диплоидной ткани листьев гинкго 
имеется по 7 изоформ эстеразы, в подавляющем 
большинстве они являются разными по электро-
форетической подвижности формами. В листо-
вой ткани отсутствуют некоторые медленно- и 
быстроподвижные формы эстераз, присутст-
вующие в тканях эндосперма, т.е. четко просле-
живается экспрессия разных изоформ фермента в 
гаплоидной и диплоидной тканях. Существенные 
различия по количеству и относительной под-
вижности наблюдаются также при сравнении в 
тех же тканях изоформ пероксидазы (рис.1в, 1д). 
В листовой ткани дополнительно обнаружива-
ются 4-5 быстроподвижных форм этого фермен-
та, что, вероятнее всего, обусловлено хлоропла-
стов и содержащейся в них  пероксидазы. 

Наблюдаемые различия могут быть обуслов-
лены спецификой ткани и связанной с нею диф-
ференциальной активностью генов, так и разли-
чиями в плоидности исследуемых тканей. Так, 
анализ экспрессии 33 пероксидазных генов A. 
thaliana показал, что только часть из них активно 
экспрессируется во всех органах растения, тогда 
как некоторые «работают» только в определен-
ных органах (Welinder et al., 2002). Показано 
также, что нет прямой связи между уровнем экс-
прессии генов пероксидазы и количеством белка 
в тканях (Dunand et al., 2002). Однозначного от-

вета об интенсивности синтеза белков в тканях 
разной плоидности нет. Так, имеются данные о 
различной интенсивности метаболизма и разной 
экспрессивности белков в гаплоидной и дипло-
идной тканях растений (Gomez et al., 2009). По 
данным других авторов, гаплоидные и аутодип-
лоидные ткани кукурузы мало отличаются коли-
чественным или качественным составом белков, 
хотя в ряде случаев при диплоидизации появля-
ются новые белки, в том числе и новые изофор-
мы эстеразы (Язловицкая и др., 1993; Jazlovyts'ka 
et al.,1997). 

Учитывая высокую адаптивную способность 
гинкго и то, что пероксидаза является одним из 
основных антистрессовых ферментов, интересно 
было проверить реакцию пероксидазы листьев 
этого растения на температурный стресс. На рис. 
2 представлены электрофореграммы множест-
венных форм пероксидазы из тканей листьев по-
сле кратковременного воздействия (3 часа) на 
них in vitro низкой (+2 ºС) и высокой (+40 ºС) 
температуры. Видно, что температурный стресс 
не вызывает качественных изменений спектра 
пероксидазы листьев, т.е. появления новых или 
исчезновения старых изоформ. Данные, пред-
ставленные в табл. 4, свидетельствуют, что крат-
ковременный температурный стресс не приводит 
и к количественным изменениям спектра этого 
фермента в листьях гинкго. Супероксиддисмута-
за листьев при понижении или повышении тем-
пературы остается такой же малоактивной, как и 
в контроле. 

 

 
Рис. 2. Электрофореграммы пероксидазы листьев 
гинкго после температурного стресса. 1 - 3 – от-
крытый грунт, 4 – 9 – закрытый грунт, 1, 4, 7 – 

контроль, 2, 5, 8 - +2 ºС, 3. 6, 9 - +40 ºС 
 
По данным литературы стрессовые белки рас-

тений начинают активно синтезироваться уже 
через 3 – 5 мин. после начала воздействия пони-
женной или повышенной температуры. Хотя Prx 
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и Sod включены в состав стрессовых белков (Са-
вич, 1989; Колесниченко и др., 2003; Косаковс-
кая, 2008), мы не склонны отводить им сущест-
венную роль при действии экстремальных фак-
торов in vitro на изолированные органы расте-
ний. В то же время наблюдается значительное 
различие величин долей и экспрессивности Prx и 
эстераз в листьях растений открытого и закрыто-
го грунта, что говорит о зависимости экспрес-
сивности этих ферментов листьев от условий 
произрастания растений. 

Таким образом, проведенные исследования 
показали, что имеются достоверные различия в 
соотношении и экспрессивности отдельных изо-
форм пероксидазы, супероксиддисмутазы и эсте-
раз в гаплоидной ткани мегагаметофита и дип-
лоидной ткани листьев гинкго. У гаплоидов про-
являются как доминантные, так и рецессивные 
гены соответствующих диплоидных форм вслед-
ствие отсутствия альтернативных аллелей. Су-
пероксиддисмутаза проявляет довольно слабую 
экспрессивность в тканях листьев по сравнению 
с тканями эндосперма. К подобному заключению 
пришли и другие авторы, выявившие в экстрак-
тах листьев гинкго высокую пероксидазную ак-
тивность по сравнению с другими ферментами 
(Park, 2006). Кратковременное воздействие на 
листья гинкго in vitro повышенной или понижен-
ной температуры не сопровождается видимыми 
изменениями экспрессивности пероксидазы или 
супероксиддисмутазы, что, как правило, харак-
терно для покрытосеменных растений. Значи-
тельно большие различия исследуемых показа-
телей выявлены в листьях растений открытого и 
закрытого грунта. 
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THE EXPRESSION OF SOME OXIDOREDUCTASES 

AND ESTERASES OF GINKGO BILOBA SEEDS AND LEAVES 
 

L. F. DIACHENKO, T. G. ALYEKSYEYEVA, V. N. TOTSKY, V.A.TOPTIKOV 
 
The electrophoretical spectra of multiple molecular forms of peroxidase (КФ 1.11.1.7),  superoxiddismutase (КФ 

1.15.1.1) and esterase (КФ 3.1.1) for the endosperm (megagametophyte) and leaves of Ginkgo biloba L. were investi-
gated. The reliable differences in the ratio (fractions) and expressivity of investigated enzymes isoforms for diploid and 
haploid Ginkgo tissues were shown. The spectrum complexity have been estimated by the index of internal variety (KD). 
Peroxidase KD-index for the leaves tissues was significantly higher then one for endosperm tissues. There were no es-
sential differences between esterase KD for endosperm and leaves from the indoor Ginkgo plants. This index for the 
outdoor plants leaves was twice as high; it was the evidence of different vital importance of genetic and paratypical fac-
tors for the investigated esterase expression under various conditions. The brief impact of high and low temperatures in 
vitro haven’t caused the apparent changes of peroxidase and superoxiddismutase expression. 

 
Key words: Ginkgo biloba, multiple forms of enzymes, haploid and diploid tissues 

 
Одержано редколегією 28.10.2010 

Біологічні системи. Т. 2. Вип. 4. 2010 39


