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Влияние кадаверина на редокс-гомеостаз корней проростков 
пшеницы и их устойчивость к повреждающему нагреву

Исследовано влияние диамина кадаверина в концентрациях 0,05–2,5 мМ на 
теплоустойчивость проростков пшеницы. Установлено, что предварительная 
обработка кадаверином повышала выживание проростков после повреждающего 
нагрева (45  °С, 10 мин). Наиболее заметное защитное действие кадаверина 
наблюдалось в концентрации 1 мМ. Под влиянием обработки кадаверином 
происходило транзиторное увеличение содержания пероксида водорода в корнях 
с максимальным эффектом через 2 ч после ее начала. Обработка проростков 
антиоксидантом диметилтиомочевиной (DMTU) и ингибитором диаминоксидазы 
аминогуанидином устраняла вызываемые кадаверином эффекты увеличения 
содержания пероксида водорода в корнях и повышения теплоустойчивости. 
В то же время под влиянием ингибитора НАДФН-оксидазы имидазола 
вызываемое кадаверином повышение содержания пероксида водорода в корнях 
не устранялось. Через 4–24 ч после начала воздействия кадаверина наблюдалось 
повышение активности антиоксидантных ферментов – супероксиддисмутазы 
(SOD), каталазы и гваяколпероксидазы. Антиоксидант DMTU снимал эффект 
повышения активности каталазы и гваяколпероксидазы в корнях, вызываемый 
экзогенным кадаверином. В то же время увеличение активности SOD не 
устранялось действием DMTU и ингибиторов ферментов, генерирующих 
активные формы кислорода (ROS). Сделано заключение, что повышение 
теплоустойчивости проростков пшеницы экзогенным кадаверином, по крайней 
мере отчасти, связано с образованием ROS при его окислении. Предполагается, 
что модификация ферментативной антиоксидантной системы под действием 
кадаверина происходит за счет механизмов как зависимых, так и не зависимых 
от образования ROS. 

Ключевые слова: Triticum aestivum; кадаверин; пероксид водорода; 
диаминоксидаза; антиоксидантная система; теплоустойчивость

Сокращения [Abbreviations]: DMTU – диметилтиомочевина [Dimethylthiourea]; 
ROS – активные формы кислорода [Reactive oxygen species]; SOD – 
супероксиддисмутаза [Superoxide dismutase]; LPO – перекисное окисление липидов 
[Lipid peroxidation]. 
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Введение 

Полиамины – метаболиты растений, задействованные во многих про-
цессах в физиологически нормальных и особенно стрессовых условиях [1, 
2]. Предполагается, что при действии на растения неблагоприятных факто-
ров они могут способствовать поддержанию структуры биомакромолекул и 
мембран, а также участвовать в клеточном сигналинге [2, 3]. Имеются дан-
ные о повышении устойчивости растений к абиотическим стресс-факторам 
различной природы под влиянием экзогенных полиаминов [4–6]. 

Диамин кадаверин – малоизученный растительный полиамин [7]. Он 
образуется из лизина путем пиридоксальфосфат-зависимого декарбокси-
лирования, катализируемого лизиндекарбоксилазой [8]. Кадаверин обна-
ружен в различных органах растений разных таксономических групп [7]. 
Однако его абсолютное содержание у растений обычно ниже по сравнению 
с количеством других полиаминов [9]. Показано повышение содержания 
кадаверина в листьях растений фасоли [10] и корнях хрустальной травки 
(Mesembryanthemum crystallinum L.) [11] при действии высоких температур. 
В органах хрустальной травки также зарегистрировано накопление кадаве-
рина при продолжительном действии солевого стресса [12]. 

Данные о влиянии экзогенного кадаверина на устойчивость растений к стрес-
сорам и функционирование их протекторных систем очень малочисленны. Об-
наружено усиление прорастания семян редиса при 38 °С в присутствии 10 мкМ 
кадаверина [13]. Показано, что в присутствии NaCl и соли свинца под влиянием 
1 мМ кадаверина усиливался рост проростков рапса, увеличивалось содержание 
в них каротиноидов и повышалась активность нитратредуктазы [14]. 

Связь физиологических эффектов кадаверина с образованием сигналь-
ных посредников, в частности активных форм кислорода (ROS), остается 
малоизученной. Обнаружено, что экспозиция корневой системы хрусталь-
ной травки в среде с добавлением кадаверина индуцировала интенсивную 
экспрессию гена, кодирующего цитоплазматическую изоформу супероксид-
дисмутазы (Cu/Zn-SOD). Этот эффект не устранялся действием ингибитора 
диаминоксидазы аминогуанидина, что дало основание авторам предпола-
гать возможность прямого (без участия сигнальных посредников) влияния 
кадаверина на экспрессию отдельных генов SOD [15]. Однако специальных 
исследований роли ROS в проявлении влияния кадаверина на стрессоустой-
чивость растений до сих пор не проводилось. 

Цель работы – изучение возможного протекторного влияния кадаверина 
на проростки пшеницы при тепловом стрессе и его связи с образованием и 
обезвреживанием ROS. 

Влияние кадаверина на редокс-гомеостаз корней
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Материалы и методики исследования 

В работе использованы этиолированные проростки мягкой озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Досконала. Семена репродукции 
2019 г. любезно предоставлены сотрудниками Института растениеводства 
им. В.Я.  Юрьева НААН Украины (г. Харьков, Украина). Зерновки, по-
верхностно обеззараженные в 6%-ном растворе пероксида водорода, про-
ращивали при температуре 20–22 °С на водопроводной воде, очищенной 
с использованием системы водоподготовки, включающей в себя фильтр 
механической очистки, угольный фильтр и полупроницаемую обратноос-
мотическую мембрану с размером ячеек 1 нм. На третьи сутки проращи-
вания в среду добавляли кадаверин в диапазоне концентраций от 0,05 до 
2,5 мМ и выдерживали проростки на его растворе в течение одних суток, 
проростки контрольного варианта продолжали инкубировать на очищен-
ной водопроводной воде. 

В отдельных вариантах опыта проростки в течение 26 ч обрабатыва-
ли скавенджером пероксида водорода диметилтиомочевиной (DMTU) – 
150 мкМ) [16], ингибитором диаминоксидазы аминогунидином (1 мМ) [17] 
или ингибитором НАДФН-оксидазы имидазолом (10 мкМ) [18]. В вариан-
тах по изучению комбинированного действия кадаверина, DMTU и инги-
биторов диаминоксидазы и НАДФН-оксидазы последние вносили в среду 
инкубации проростков за 2 ч до начала 24-часового воздействия кадаверина. 
Таким образом, общее время инкубации проростков в присутствии DMTU, 
аминогуанидина и имидазола в этих вариантах составляло также 26 ч. Кон-
центрации указанных соединений, существенно модифицирующие эффек-
ты экзогенного кадаверина, но не вызывающие визуально видимых токси-
ческих эффектов, выбирали в предварительных опытах. 

Для биохимических анализов использовали корни проростков, посколь-
ку они более чувствительны к воздействиям экзогенных соединений и ги-
пертермии [19]. 

Содержание пероксида водорода определяли с помощью ферротиоциа-
натного метода, экстрагируя пероксид водорода из растительного материала 
на льду 5% трихлоруксусной кислотой (ТХУ) [20]. Содержание H2O2 выра-
жали в нмоль/г сырой массы. 

Для анализа количества продуктов перекисного окисления липидов (LPO), 
реагирующих с 2-тиобарбитуровой кислотой, корни гомогенизировали в 
реакционной среде, содержащей 0,25%-ную 2-тиобарбитуровую кислоту 
в 10%-ной ТХУ, гомогенат помещали в кипящую баню на 30 мин. Затем 
пробы охлаждали и центрифугировали 15 мин при 10000 g на центрифуге 
MPW 350R («MPW MedInstruments», Польша). Оптическую плотность на-
досадочной жидкости определяли на спектрофотометре СФ-46 («ЛОМО», 
Россия) при 532 нм (максимум светопоглощения малонового диальдегида) и 
600 нм (для поправки на неспецифическое светопоглощение) [21].
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При определении активности антиоксидантных ферментов – SOD, ката-
лазы и гваяколпероксидазы – навески корней гомогенизировали на холоде 
в 0,15 М K, Na-фосфатном буфере (pH 7,6), содержавшем ЭДТА (0,1 мМ) и 
дитиотрейтол (1 мМ) [22]. Гомогенат сразу использовали для анализа. Ак-
тивность ферментов определяли в супернатанте после центрифугирования 
гомогената при 8000 g в течение 10 мин при 4 °С. Содержание воды в кор-
нях проростков разных вариантов в период отбора проб для биохимических 
анализов существенно не изменялось, в связи с этим изучаемые показатели 
рассчитывали на грамм сырой массы. 

Активность SOD (КФ 1.15.1.1) определяли при pH 7,6 [23], используя метод, 
основанный на способности фермента конкурировать с нитросиним тетразоли-
ем за супероксидные анионы, образующиеся вследствие аэробного взаимодей-
ствия НАДH и феназинметосульфата; оптическую плотность определяли при 
540 нм. Активность SOD выражали в усл. ед./(г сырой массы × мин). 

Активность каталазы (КФ 1.11.1.6) анализировали при рН 7,0 [23] по ко-
личеству пероксида водорода, разложившегося за единицу времени, и вы-
ражали в ммоль H2O2/(г сырой массы × мин). 

Активность гваяколпероксидазы (КФ 1.11.1.7) определяли с использова-
нием гваякола в качестве донора водорода и пероксида водорода в качестве 
субстрата. Предварительно рН реакционной смеси доводили до 6,2 с помо-
щью K,Na-фосфатного буфера [23]. Оптическую плотность тетрагваякола 
определяли при 470 нм. Активность фермента выражали в ммоль тетрагвая-
кола/(г сырой массы × мин). 

Для определения теплоустойчивости проростков их подвергали повреж-
дающему нагреву в водяном ультратермостате при температуре 45,0 ± 0,1 °С 
в течение 10 мин. После этого проростки всех вариантов переносили на очи-
щенную водопроводную воду. Через 3 суток (после четкой визуализации по-
вреждений) оценивали относительное количество выживших проростков. 
К живым относили проростки, не имевшие существенных некрозов и со-
хранившие способность к росту [19]. 

Эксперименты проведены в 5-кратной биологической повторности. На 
рисунках приведены средние величины и их стандартные ошибки (M±mM). 
Статистическую значимость различий определяли с использованием 
t-критерия Стьюдента. Кроме специально оговоренных случаев, обсужда-
ются эффекты, значимые при р < 0,05. 

Результаты исследования

В первой серии экспериментов изучена концентрационная зависимость 
влияния кадаверина на теплоустойчивость проростков пшеницы. Инкуба-
ция в присутствии кадаверина повышала устойчивость проростков к по-
вреждающему нагреву (рис. 1). Значимый защитный эффект наблюдали при 
его действии в концентрациях диапазона 0,5–2,5 мМ. Наибольшее относи-
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тельное количество выживших проростков отмечено в варианте с обработ-
кой 1 мМ кадаверином. Именно в этой концентрации кадаверин использова-
ли для изучения возможной связи между изменениями редокс-гомеостаза и 
проявлением его стресс-протекторного действия. 

Рис. 1. Концентрационная зависимость влияния кадаверина на выживание (%)  
проростков пшеницы через 3 суток после 10-минутного прогрева при 45 °С (M±mM). 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 1. Concentration dependence of cadaverine effect on wheat seedling  
survival (%) 3 days after damaging heating (10 min at 45 °C) (M±mM). 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]

Обработка кадаверином вызывала повышение содержания пероксида во-
дорода в корнях (рис. 2). Заметный эффект наблюдался через 1–4 ч после ее 
начала с максимумом через 2 ч. Увеличение содержания пероксида водорода 
носило транзиторный характер и через 24 ч инкубации отмечалось даже не-
которое снижение количества H2O2 в корнях опытного варианта. 

Предварительная обработка проростков скаведжером пероксида водо-
рода DMTU снимала проявление эффекта повышения содержания H2O2 в 
корнях, вызываемое 2-часовым воздействием кадаверина (рис. 3). Этот 
эффект также полностью устранялся действием ингибитора диаминокси-
дазы аминогуанидином и почти не изменялся в присутствии ингибитора 
НАДФН-оксидазы имидазола. Таким образом, данные ингибиторного ана-
лиза указывают на зависимость вызываемого кадаверином эффекта повы-
шения содержания пероксида водорода в клетках корней в первую очередь 
от активности диаминоксидазы. 

А.И. Кокорев, Ю.Е. Колупаев, М.А. Шкляревский, А.А. Луговая
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Исправления к статье Кокорева А.И. и соавт. «Влияние кадаверина на 
редокс-гомеостаз корней проростков пшеницы и их устойчивость к 

повреждающему нагреву»  
 

С. 116, первая строка аннотации: «влияние диамин кадаверина» заменить на 
«влияние диамина кадаверина».  
С. 116, 8-я сверху строка аннотации: после слова «диметилтиомочевиной» 
добавить аббревиатуру “DMTU”.  
С. 116, 15-я сверху строка аннотации: после слова «супероксиддисмутазы» 
добавить аббревиатуру “SOD”.  
С. 116, 6-я снизу строка аннотации: «активные формы кислрода» заменить на 
«активные формы кислорода (ROS)».  
С. 121, заменить рисунок 2 (потерялись номера кривых) Правильный 
вариант:   

 
 
С. 122, 2-я сверху строка основного текста: «тыобарбитуровой» заменить на 
«тиобарбитуровой».  
С. 133, последняя строка на странице, “DMTM” заменить на “DMTU”.  
С. 136, исправить цитирование источника [31], правильная редакция: 
Kolupaev YuE, Kokorev AI, Shkliarevskyi MA, Lugovaya AA, Karpets YuV, 
Ivanchenko OE. Role of NO synthesis modification in the protective effect of 
putrescine in wheat seedlings subjected to heat stress. Applied Biochemistry and 
Microbiology. 2021. 57(3): 384-391. doi: 10.1134/S0003683821030066 
 

Рис. 2. Динамика содержания пероксида водорода в корнях проростков пшеницы 
при действии кадаверина (M±mM): 1 – контроль; 2 – кадаверин. 
Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 

между которыми статистически значимы (p < 0,05)
[Fig. 2. Dynamics of the hydrogen peroxide content in roots of wheat seedlings 

under the action of cadaverine (M±mM): 1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM). 
Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]

Для выяснения значения ROS в индуцировании кадаверином теплоустойчи-
вости проростков оценивали влияние DMTU, аминогуанидина и имидазола на 
проявление его протекторных эффектов. Через сутки после повреждающего про-
грева в корнях проростков отмечалось повышение содержания продуктов LPO 
(рис. 4, a). Обработка кадаверином заметно уменьшала проявление окислитель-
ного стресса. DMTU слабо влияла на содержание продуктов LPO в корнях, но 
при этом в значительной степени нивелировала защитный эффект кадаверина. 
При обработке аминогуанидином содержание продуктов LPO в корнях пророст-
ков почти не изменялось, но этот ингибитор диаминоксидазы снимал вызывае-
мый действием кадаверина эффект уменьшения их накопления после теплового 
стресса. В корнях проростков, обработанных ингибитором НАДФH-оксидазы 
имидазолом, содержание продуктов LPO не изменялось, не влиял имидазол и на 
проявление эффекта кадаверина на их содержание в корнях.

Данные по влиянию исследуемых соединений на выживание проростков 
после повреждающего нагрева согласуются с их эффектами на показатель 
окислительного стресса. Сами по себе DMTU, аминогуанидин и имидазол 
не оказывали влияния на выживание проростков после теплового стресса 
(рис. 4, b). При этом DMTU и аминогуанидин полностью устраняли защит-
ный эффект кадаверина. В присутствии имидазола стресс-протекторное 
действие диамина немного снизилось. 
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Рис. 3. Содержание пероксида водорода в корнях проростков пшеницы  
при действии кадаверина, DMTU, аминогуанидина и имидазола (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин 

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ).  
Обработку корней кадаверином проводили в течение 2 ч, DMTU и ингибиторы 
ферментов добавляли в среду инкубации корней за 2 ч до внесения кадаверина. 

Разными латинскими буквами обозначены величины,  
различия между которыми статистически значимы (p < 0,05)

 [Fig. 3. Hydrogen peroxide content in roots of wheat seedlings under the action 
of cadaverine, DMTU, aminoguanidine and imidazole (M±mM). 

1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM); 4 - Cadaverine (1 mM) + DMTU (150 μM); 
5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) + Aminoguanidine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 

8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM). The roots were treated with cadaverine for 2 h; DMTU 
and enzyme inhibitors were added to the incubation medium of roots 2 h before adding cadaverine. 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)] 

Уменьшение проявления окислительного стресса (накопления продуктов 
LPO, реагирующих с 2-тиобарбитуровой кислотой) после прогрева в корнях про-
ростков под влиянием кадаверина указывает на возможность активации анти-
оксидантной системы. И действительно, обработка кадаверином вызывала по-
степенное повышение активности SOD, каталазы и гваяколпероксидазы (рис. 5). 
При этом максимальный эффект проявлялся через 24 ч после начала воздействия 
кадаверина. После повреждающего нагрева активность SOD и гваяколпероксида-
зы изменялась несущественно, а активность каталазы снижалась. Обработка ка-
даверином способствовала сохранению активности SOD и каталазы в постстрес-
совый период, однако не влияла на активность гваяколпероксидазы (см. рис. 5). 

Для выяснения роли пероксида водорода и ферментативных систем, при-
частных к его генерации, в вызываемом кадаверином повышении активно-
сти SOD, каталазы и гваяколпероксидазы исследовали влияние DMTU, ами-
ногуанидина и имидазола на активность этих ферментов после 24-часовой 
экспозиции в присутствии кадаверина. 
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Рис. 4. Содержание в корнях продуктов LPO (a) и выживание проростков  
пшеницы (b) после повреждающего прогрева (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин  

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ). 
Содержание продуктов LPO определяли через 24 ч, выживание проростков –  

через 3 суток после повреждающего прогрева. 
Разными латинскими буквами обозначены величины, различия  

между которыми статистически значимы (p < 0,05)
 [Fig. 4. LPO products content in roots (a) and survival of wheat seedlings (b)  

after damaging heating (M±mM): 1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM);  
4 - Cadaverine (1 mM) + DMTU (150 μM); 5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) +  

Aminoguanidine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM).  
The content of LPO products was determined after 24 h, the survival of seedlings  

was determined 3 days after damaging heating.
Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05] 
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Рис. 5. Динамика активности SOD (а) и каталазы (b) и гваяколпероксидазы (c) в корнях 
проростков пшеницы при действии кадаверина и повреждающего прогрева (M±mM). 

I–III – соответственно: через 2, 4 и 24 ч после начала обработки кадаверином,  
IV – через 24 ч после прогрева при 45 °С. 1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ). 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия  
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 5. Dynamics of SOD (a), catalase (b) and guaiacol peroxidase (c) activity in roots 
of wheat seedlings under the action of cadaverine and damaging heating. 

I-III - respectively: 2, 4 and 24 h after the start of treatment with cadaverine, 
IV - 24 h after warming up at 45 °С.  1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM). 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]
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Рис. 6. Активность SOD (a), каталазы (b) и гваяколпероксидазы (c) в корнях проростков 
пшеницы при обработке кадаверином, DMTU, аминогуанидином и имидазолом (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин 

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ). 
Обработку корней кадаверином проводили в течение 24 ч, DMTU и ингибиторы 
ферментов добавляли в среду инкубации корней за 2 ч до внесения кадаверина. 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 6.  Activity of  SOD (a), catalase (b), and guaiacol peroxidase (c) in roots of wheat seed-
lings when treating with cadaverine, DMTU, aminoguanidine and imidazole (M±mM). 
1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM); 4 - Cadaverine (1 mM) + 

DMTU (150 μM); 5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) + Aminoguani-
dine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM). 

The roots were treated with cadaverine for 24 h; DMTM and enzyme inhibitors were 
added to the root incubation environment 2 h before the addition of cadaverine. 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]
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Предварительная обработка DMTU не влияла на активность SOD и не 
устраняла ее повышение, вызываемое кадаверином (рис. 6, a). Ингибитор 
диаминоксидазы аминогуанидин сам по себе не оказывал влияния на ак-
тивность SOD в корнях и не препятствовал ее повышению в присутствии 
кадаверина. Ингибитор НАДФН-оксидазы также существенно не влиял на 
величину активности SOD и ее изменение под влиянием кадаверина. 

Иные эффекты отмечались при оценке влияния исследуемых ингиби-
торов на активность каталазы в корнях проростков, обработанных кадаве-
рином (рис. 6, b). DMTU не оказывал влияния на активность фермента, но 
устранял ее повышение, вызываемое кадаверином. Обработка аминогуа-
нидином сама по себе немного снижала активность каталазы и полностью 
устраняла эффект ее увеличения в присутствии кадаверина. В то же время 
в варианте с имидазолом активность фермента уменьшалась незначительно, 
при этом ингибитор НАДФН-оксидазы практически не препятствовал эф-
фекту повышения активности каталазы под влиянием кадаверина. 

Скавенджер пероксида водорода DMTU не оказывал существенного вли-
яния на активность гваяколпероксидазы в корнях, но при этом нивелировал 
ее повышение, вызываемое кадаверином (рис. 6, c). Обработка аминогуани-
дином сама по себе вызывала некоторое повышение активности гваяколпе-
роксидазы. В варианте с комбинацией кадаверина и аминогуанидина актив-
ность фермента немного ниже, чем в варианте с одним кадаверином, однако 
это различие статистически не значимо (p < 0,05). Имидазол не влиял на 
активность гваяколпероксидазы, но немного снижал эффект ее повышения, 
вызываемый кадаверином. 

Обсуждение результатов исследования

В настоящей работе показано повышение теплоустойчивости проростков 
пшеницы под влиянием экзогенного кадаверина (см. рис. 1). Такой эффект 
кадаверина оказался зависимым от образования ROS и устранялся действи-
ем антиоксиданта DMTU (см. рис. 4). Основным ферментом, генерирующим 
пероксид водорода при обработке проростков кадаверином, по-видимому, 
является диаминоксидаза. На это указывает устранение вызываемого када-
верином повышения содержания пероксида водорода в корнях обработкой 
ингибитором диаминоксидазы аминогуанидином (см. рис. 3). Кроме того, 
в присутствии аминогуанидина не проявлялось влияние кадаверина на ин-
тегральные показатели – эффект окислительного стресса и выживание про-
ростков после повреждающего нагрева (см. рис. 4). 

Другим мощным ферментативным источником ROS в растительных 
клетках может быть НАДФH-оксидаза [24]. Имеются данные, указываю-
щие на возможность повышения ее активности под влиянием полиаминов, в 
частности диамина путресцина [25]. Однако влияние кадаверина на образо-
вание пероксида водорода не устранялось ингибитором НАДФН-оксидазы 
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имидазолом (см. рис. 3). Этот ингибитор практически не влиял и на прояв-
ление стресс-протекторных эффектов кадаверина (см. рис. 4). 

Полученные результаты дают основания полагать наличие в реализации 
эффектов кадаверина механизмов, как связанных, так и не связанных с его 
превращением диаминоксидазой и образованием пероксида водорода. Так, 
повышение активности SOD, вызываемое кадаверином, не устранялось 
антиоксидантом DMTU и ингибиторами ферментов, генерирующих ROS 
(аминогуанидином и имидазолом) (см. рис. 6, a). Как уже отмечалось, в ра-
боте [15] показано, что эффект индуцирования кадаверином экспрессии гена 
Cu/Zn-SOD в клетках корней M. crystallinum почти полностью сохранялся в 
присутствии аминогунидина. При этом экзогенный пероксид водорода зна-
чительно слабее по сравнению с кадаверином влиял на экспрессию гена Cu/
Zn-SOD. С учетом этих фактов авторы предположили, что кадаверин может 
непосредственно влиять на экспрессию гена Cu/Zn-SOD в корнях хрусталь-
ной травки. Таким образом, можно говорить о сходстве механизмов влияния 
кадаверина на активность SOD у двух таксономически отдаленных видов – 
M. crystallinum и T. aestivum. Следует, однако, отметить, что в наших экс-
периментах не анализировались экспрессия генов различных молекулярных 
форм SOD и электрофоретический спектр белков, обладающих каталити-
ческой активностью SOD. Как известно, среди форм SOD у большинства 
растений обычно доминируют Cu/Zn-содержащие изоформы, однако часть 
ферментативной активности связана и с наличием содержащихся в клеточ-
ных компартментах Fe- и Mn-SOD [26]. В связи с этим можно лишь предпо-
лагать, что кадаверин способен повышать активность каких-либо форм SOD 
и/или экспрессию соответствующих генов, действуя без участия пероксида 
водорода. Кроме того, нельзя полностью исключить, что зафиксированное 
нами повышение активности SOD под влиянием кадаверина могло быть обу-
словлено возможным усилением генерации супероксидного анион-радика-
ла. Однако такая причина повышения активности SOD под влиянием када-
верина представляется маловероятной, поскольку этот эффект не устранялся 
имидазолом – ингибитором НАДФH-оксидазы, которая считается одним из 
основных ферментов, генерирующих супероксидный анион-радикал [24].

Что касается других исследованных нами антиоксидантных ферментов – 
каталазы и гваяколпероксидазы, то вызываемые кадаверином модификации 
их активности, по-видимому, опосредованы пероксидом водорода. Так, по-
вышение активности каталазы под влиянием кадаверина не происходило в 
присутствии скавенджера H2O2 DMTU и ингибитора диаминоксидазы ами-
ногуанидина (см. рис. 6, b). В то же время ингибитор НАДФH-оксидазы 
имидазол не устранял такой эффект кадаверина. Можно полагать, что по-
вышение активности каталазы является следствием увеличения содержания 
пероксида водорода, происходящего в результате окисления кадаверина диа-
миноксидазой. Следует отметить, что у M. crystallinum вызываемое кадаве-
рином повышение содержания пероксида водорода и активности каталазы в 
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корнях также подавлялось аминогуанидином [17]. Также не исключено, что 
еще одной причиной повышения содержания пероксида водорода в корнях 
при действии кадаверина может быть увеличение активности SOD. 

Повышение активности гваяколпероксидазы в корнях проростков пше-
ницы, которое происходило при обработке кадаверином, также устранялось 
действием DMTU (см. рис. 6, c). Участие диаминоксидазы в этом процессе 
доказать оказалось сложно вследствие хотя и небольшого, но повышения 
активности гваяколпероксидазы под влиянием ингибитора диамиоксидазы 
аминогуанидина. В культуре тканей побегов тополя также показано неко-
торое увеличение активности этого фермента при внесении в среду амино-
гуанидина [27]. Примечательно, что у растений M. crystallinum вызываемое 
кадаверином повышение активности пероксидазы устранялось аминогуани-
дином [28]. Возможно, что этот ингибитор диаминоксидазы оказывает не-
специфическое влияние на активность пероксидазы, проявление которого 
может зависеть от видовых особенностей растений. Еще одной сложностью 
интерпретации эффектов аминогуанидина является его способность инги-
бировать образование оксида азота [29], который, наряду с пероксидом водо-
рода, является активным модификатором антиоксидантных ферментов [30]. 

В целом в связи с наличием функциональных связей ROS с другими 
посредниками можно предположить, что некоторые физиологические эф-
фекты ди- и полиаминов могут быть обусловлены образованием не только 
ROS, но и оксида азота (NO). Так, при действии путресцина на проростки 
пшеницы увеличивалось содержание NO в корнях, а его скавенджер PTIO 
(2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide) в значительной сте-
пени угнетал развитие теплоустойчивости проростков пшеницы, индуци-
руемое этим диамином [31]. Возможную роль NO в реализации эффектов 
кадаверина еще предстоит исследовать. Еще одним сигнальным посредни-
ком, задействованным в реализации кадаверина, как и других полиаминов, 
может быть кальций, который относится к универсальным мессенджерам. 
Его выход в апопласт зарегистрирован под влиянием путресцина в корнях 
гороха [32]. Также показана способность полиаминов вытеснять кальций из 
комплексов с пектиновыми веществами клеточных стенок [33]. Есть сведе-
ния и о прямом влиянии содержащегося в апопласте спермина на состояние 
катионных каналов растительных клеток [34]. В наших экспериментах по-
казана зависимость от кальциевого гомеостаза образования ROS в корнях 
проростков пшеницы при действии путресцина [35]. В то же время нам не 
известны специальные исследования влияния кадаверина на кальциевый го-
меостаз растительных клеток. 

Безусловно, что обсуждаемые механизмы не исключают и возможно-
сти прямого влияния кадаверина на биомакромолекулы и, как следствие, 
на функционирование отдельных белков и экспрессию генов. Как уже от-
мечалось, в работе Е.Е. Ароновой и соавт. [15] показана возможность не-
зависимого от ROS влияния кадавернина на экспрессию гена цитозольной 
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Cu/Zn-SOD у хрустальной травки. В нашей работе установлено повышение 
экзогенным кадаверином активности SOD в корнях пшеницы в присутствии 
ингибитора диаминоксидазы аминогуанидина и скавенджера пероксида во-
дорода DMTU (см. рис. 6, a), что также косвенно указывает на возможность 
реализации эффектов кадаверина без участия ROS, образующихся при его 
окислении диаминоксидазой. Кроме того, одна из составляющих стресс-
протекторного действия полиаминов, в том числе и кадаверина, может за-
ключаться в прямых антиоксидантных эффектах. В частности, сообщается о 
его способности ингибировать окислительную деградацию ДНК [36]. В це-
лом же, полученные экспериментальные данные показывают важную роль 
сигнальных путей, в которых задействованы ROS, в реализации протектор-
ного действия кадаверина на проростки пшеницы при тепловом стрессе. 

Ранее на такой же модели мы изучали влияние путресцина на редокс-гоме-
остаз и устойчивость проростков пшеницы к гипертермии [26]. Полученные 
результаты позволяют говорить о значительном сходстве эффектов экзогенных 
кадаверина и путресцина. Обработка проростков этими диаминами повышала 
их теплоустойчивость. В обоих случаях под влиянием диаминов происходило 
повышение активности антиоксидантных ферментов (SOD, каталазы и гвая-
колпероксидазы). Влияние обоих соединений на теплоустойчивость практи-
чески не проявлялось в присутствии скавенджера пероксида водорода DMTU. 
Однако при действии путресцина эффекты усиления образования ROS, уве-
личения активности антиоксидантных ферментов и повышения теплоустой-
чивости проростков устранялись не только DMTU и ингибитором диаминок-
сидазы аминогуанидином, но и ингибитором НАДФH-оксидазы имидазолом. 
Повышение активности НАДФН-оксидазы у растений арабидопсиса зафик-
сировано и под влиянием экзогенного спермидина [37]. Не исключено, что 
вклад ROS, образуемых разными ферментативными системами при действии 
полиаминов, может зависеть от природы последних. 

Обсуждая стресс-протекторное действие кадаверина, зафиксированное в 
нашей работе, следует отметить, что его специфичность требует специаль-
ных исследований, поскольку при его метаболизации могут образовываться 
другие соединения с физиологической активностью, в частности путресцин 
[38], что создает серьезные трудности в изучении его «самостоятельных» 
стресс-протекторных эффектов [39]. 

Заключение 

Показан эффект повышения теплоустойчивости проростков пшеницы 
экзогенным диамином кадаверином. Важной составляющей его стресс-
протекторного действия, по-видимому, является активация ферментативной 
антиоксидантной системы. При этом в качестве одного из сигнальных по-
средников, задействованных в реализации защитного действия кадаверина, 
выступает пероксид водорода, который образуется при окислении кадаве-
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рина диаминоксидазой. Об участии диаминоксидазы и ROS в проявлении 
эффектов кадаверина свидетельствует устранение его влияния на тепло-
устойчивость проростков пшеницы и активность каталазы и гваяколперок-
сидазы скавенджером H2O2 DMTU и отчасти ингибитором диаминоксидазы 
аминогуанидином. Наряду с этим, модификация кадаверином активности 
SOD в корнях проростков пшеницы, по-видимому, может происходить без 
участия ROS, образующихся под действием диаминоксидазы, поскольку не 
устраняется антиоксидантом DMTU и ингибитором диаминоксидазы ами-
ногуанидином. 
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The effect of cadaverine on redox homeostasis 
of wheat seedling roots and their resistance to damage heating

Polyamines are plant metabolites involved in many processes under physiologically 
normal and stressful conditions. Cadaverine is one of the least studied plant polyamines. 
The relationship between its physiological effects and the formation of signaling 
mediators, in particular, reactive oxygen species (ROS), has hardly been specially 
studied. The aim of this work was to study the possible protective effect of cadaverine 
on wheat (Triticum aestivum L.) seedlings under heat stress and its relationship with 
the formation and detoxification of ROS by antioxidant enzymes. Etiolated seedlings 
of soft winter wheat variety Doskonala were used in the work. We treated three-day-old 
seedlings with cadaverine at concentrations ranging from 0.05 to 2.5 mM by adding it 
to the root incubation medium. In some variants of the experiment, we treated seedlings 
with a hydrogen peroxide scavenger dimethylthiourea (DMTU - 150 μM), a diamine 
oxidase inhibitor aminogunidine (1 mM) or an inhibitor NADPH oxidase imidazole 
(10  μM), as well as the indicated inhibitors in combination with cadaverine. The 
hydrogen peroxide content and the activity of antioxidant enzymes were determined 
in the roots of seedlings a certain time after treatment with the studied compounds. 
One day after the treatment of seedlings with cadaverine, ROS antagonists, and a 
combination of effectors, the seedlings were subjected to damaging heating in a water 
thermostat (10 min at 45 °C). 24 h after heating, we assessed the content of the products 
of lipid peroxidation (LPO) in the roots and, after 3 days, the survival of seedlings. 

Incubation in the presence of cadaverine increased the resistance of seedlings to 
damaging heat (See Fig. 1). The highest relative number of surviving seedlings was 
observed in the variant with 1 mM cadaverine treatment. Under the effect of cadaverine, 
the content of hydrogen peroxide in the roots increased (See Fig. 2). We observed a 
noticeable effect 1-4 h after the start of treatment, with a maximum after 2 h. Treatment 
of seedlings with a scavenger of hydrogen peroxide DMTU removed the manifestation 
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of the effect of an increase in the content of H2O2 in the roots caused by the action of 
cadaverine (See Fig. 3). This effect was also completely eliminated by the diamine 
oxidase inhibitor aminoguanidine and was almost unchanged in the presence of the 
NADPH oxidase inhibitor imidazole. The effect of heat stress on seedlings caused 
an increase in the content of the LPO products in them. Treatment with cadaverine 
markedly reduced this manifestation of oxidative stress. The antioxidant DMTU and 
the diamine oxidase inhibitor aminoguanidine largely neutralized the protective effect 
of cadaverine (See Fig. 4a). At the same time, the NADPH oxidase inhibitor imidazole 
had almost no effect on the manifestation of the effect of cadaverine on the LPO products 
content in roots. Under the influence of DMTU and aminoguanidine, but not imidazole, 
the positive effect of cadaverine on the survival of seedlings after damaging heating 
was also leveled out (See Fig. 4b). The treatment of seedlings with cadaverine caused a 
change in the activity of antioxidant enzymes in the roots (superoxide dismutase - SOD, 
catalase, and guaiacol peroxidase) (See Fig. 5). DMTU and aminoguanidine neutralized 
the effect of cadaverine-induced increase in the activity of catalase and guaiacol 
peroxidase, but had almost no effect on the increase in SOD activity in roots induced by 
this diamine (See Fig. 6). The NADPH oxidase inhibitor imidazole did not significantly 
affect the manifestation of the effect of increasing the activity of antioxidant enzymes 
when seedlings are treated with cadaverine.

We can conclude that one of the signaling mediators involved in the regulation 
activity of catalase and guaiacol peroxidase and in the induction of heat resistance of 
wheat seedlings by exogenous cadaverine is hydrogen peroxide, which is formed during 
the oxidation of cadaverine by diamine oxidase. At the same time, the modification of 
SOD activity in the roots of wheat seedlings with cadaverine, apparently, can occur 
without the participation of ROS.

The paper contains 6 Figures and 39 References.
Key words: Triticum aestivum; cadaverine; hydrogen peroxide; diamine oxidase; 

antioxidant system; heat resistance. 
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