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Áðàñèíîñòåðî¿äè – öå ðîñëèíí³ ãîðìîíè, ÿê³ â³ä³ãðàþòü 
âàæëèâó ðîëü ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòó, ðîçâèòêó òà ñòðåñî-
âèõ ðåàêö³ÿõ ðîñëèí, çîêðåìà, â ³íäóêö³¿ òîëåðàíòíîñò³ 
äî îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó. Â³äîìî, ùî îêñèäàòèâíèé 
ñòðåñ ó ðîñëèí, ÿêèé ïîëÿãàº ó ð³çêîìó àêóìóëþâàíí³ 
àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ), ³íäóêóºòüñÿ ãåðá³öèäîì 
ìåòèëâ³îëîãåíîì. Îñê³ëüêè êàëüö³é â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü 
ó òðàíñäóêö³¿ ñèãíàë³â áðàñèíîñòåðî¿ä³â ó êë³òèíàõ 
ðîñëèí ³ ò³ñíî âçàºìîä³º ç ìåðåæåþ ÀÔÊ ó êë³òèíàõ, 
áóëî äîñë³äæåíî ðîëü êàëüö³þ â ìîäóëÿö³¿ áðàñèíîñòå-
ðî¿äàìè áàëàíñó ÀÔÊ ç âèêîðèñòàííÿì òðàíñãåííèõ 
ðîñëèí òþòþíó 35S::AtCAX1. Âñòàíîâëåíî, ùî ðîñëèíè 
òþòþíó 35S::AtCAX1 ç³ øòó÷íèì äåô³öèòîì êàëüö³þ 
â öèòîçîë³ º á³ëüø ÷óòëèâèìè äî îêñèäàòèâíîãî ïî-
øêîäæåííÿ, ³íäóêîâàíîãî ä³ºþ ìåòèëâ³îëîãåíó. Ð³âåíü 
ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â òà îêèñíåíîãî ãëóòà-
ò³îíó áóâ âèùèì, îäíàê àêòèâàö³ÿ ñóïåðîêñèääèñ-
ìóòàçè òà ãëóòàò³îíðåäóêòàçè áóëà ïîñëàáëåíîþ ó 
ìóòîâàíèõ ðîñëèí. Ó ðîñëèí 35S::AtCAX1 çì³íþºòüñÿ 
âïëèâ áðàñèíîñòåðî¿ä³â íà ïîêàçíèêè îêñèäàòèâíîãî 
ñòàíó. ×àñòêîâå â³äíîâëåííÿ ð³âíÿ õëîðîô³ëó, ïîñëà-
áëåííÿ ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â òà çíèæåííÿ 
ð³âíÿ îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó, à òàêîæ àêòèâàö³ÿ 
ñóïåðîêñèääèñìóòàçè òà ãëóòàò³îíðåäóêòàçè, ³íäó-
êîâàí³ áðàñèíîñòåðî¿äàìè, áóëè ìåíø âèðàæåíèìè ó 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí. Ðåçóëüòàòè àíàë³çó êî-åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â, á³ëîê-á³ëêîâèõ âçàºìîä³é òà ïîñò-òðàíñëÿö³é-
íèõ ìîäèô³êàö³é in silico ï³äòâåðäæóþòü, ùî áðàñèíî-
ñòåðî¿äè çà äîïîìîãîþ êàëüö³é-çàëåæíèõ ñèãíàëüíèõ 
ïðîöåñ³â ðåãóëþþòü ìåõàí³çìè ðåàêö³¿ ðîñëèí òþòþíó 
íà ä³þ ìåòèëâ³îëîãåíó, ñïðèÿþ÷è ôîðìóâàííþ áàëàíñó 
àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: áðàñèíîñòåðî¿äè, êàëüö³é, ìåòèëâ³îëî-
ãåí, àíòèîêñèäàíòíèé ôåðìåíò, àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ.

Âñòóï. Áðàñèíîñòåðî¿äè º ãîðìîíàìè ðîñëèí, 
ÿê³ â³ä³ãðàþòü ðîëü ÿê ðåãóëÿòîðè íèçêè êëþ-
÷îâèõ ïðîöåñ³â ðîñòó, ðîçâèòêó òà ðåàêö³¿ íà 
ä³þ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â (Chaudhuri, Halder et 
al, 2022). Ç ö³ºþ ìåòîþ áðàñèíîñòåðî¿äè àêòèâó-
þòü ö³ëó ìåðåæó ñèãíàëüíèõ ñèñòåì ó êë³òèíàõ, 

äî ÿêèõ, çîêðåìà, çàëó÷àþòüñÿ ïåðîêñèä âîä-
íþ (Tian, Fan et al, 2018) òà ³îíè êàëüö³þ (Liu, 
Sun et al, 2022). Ä³ÿ ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â ð³çíî¿ 
ïðèðîäè íà ðîñëèíè çóìîâëþº àêóìóëþâàííÿ 
àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ), ùî º óí³âåð-
ñàëüíîþ íåñïåöèô³÷íîþ ðåàêö³ºþ  êë³òèí. Ðîëü 
ÀÔÊ ó ðîçâèòêó â³äïîâ³ä³ íà âïëèâ ñòðåñîâî-
ãî ÷èííèêà íà êë³òèííîìó ð³âí³ íàðàç³ øèðîêî 
äîñë³äæóºòüñÿ. Ââàæàºòüñÿ, ùî òàêà â³äïîâ³äü 
ðåàë³çóºòüñÿ çà äîïîìîãîþ äâîõ îñíîâíèõ ìå-
õàí³çì³â: ³íäóêö³¿ çàãàëüíîãî îêèñëåííÿ êë³òèí-
íèõ ìîëåêóë òà ó÷àñò³ ó òðàíñäóêö³¿ ñèãíàë³â, 
ÿê³ ðåãóëþþòü ñïåöèô³÷í³ á³îõ³ì³÷í³ òà ô³ç³î-
ëîã³÷í³ ïðîöåñè. ²íøèì ìàðêåðîì îêñèäàòèâ-
íîãî ñòðåñó º àêòèâí³ñòü àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñ-
òåìè. ¯¿ àêòèâàö³ÿ íàâ³òü ïðè áàçîâîìó ð³âí³ 
êë³òèííèõ îêñèäàíò³â ñâ³ä÷èòü ïðî ïî÷àòîê 
ðîçâèòêó ðåàêö³é îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó (Gill 
and Tuteja, 2010). 

Ïàðàêâàò (àáî ìåòèëâ³îëîãåí) (äèõëîðèä 1,1�-
äèìåòèë-4,4�-ä³ï³ðèäèí³ÿ) º íåñåëåêòèâíèì òà 
øâèäêîä³þ÷èì ãåðá³öèäîì, ÿêèé ïðèãí³÷óº 
ôîòîñèíòåç. Öÿ ñïîëóêà ä³º íà ð³âí³ ôîòîñèñ-
òåìè I øëÿõîì àêöåïö³¿ åëåêòðîí³â òà ó íàñ-
òóïí³é ðåàêö³¿ ç êèñíåì ç ôîðìóâàííÿì ñóïåð-
îêñèäíîãî àí³îíó, ùî âåäå äî ³íäóêö³¿ îêñè-
äàòèâíîãî ñòðåñó (Sartori and Vidrio, 2018). 
Ñò³éê³ñòü äî öüîãî ãåðá³öèäó ó ðîñëèí îáóìîâ-
ëåíà, çîêðåìà, ïîñëàáëåííÿì éîãî òðàíñïîðòó 
çà ðàõóíîê àêòèâíîãî çâ’ÿçóâàííÿ ó âàêóîëÿõ 
(Brunharo and Hanson, 2017) òà êîíêóðåíòíî-
ãî òðàíñïîðòó ö³º¿ ñïîëóêè ç ïîë³àì³íàìè çà 
ðàõóíîê òðàíñïîðòåð³â ïîë³àì³í³â (Fujita and 
Shinozaki, 2014). Ð³çí³ ô³òîãîðìîíè, çîêðåìà, 
áðàñèíîñòåðî¿äè, ïîñèëþþòü ñò³éê³ñòü ðîñëèí 
äî ä³¿ ãåðá³öèä³â (Xia, Wang et al, 2009). ÀÔÊ 
ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ç ä³ºþ ³îí³â êàëüö³þ â ïðîöåñàõ 
ðåãóëÿö³¿ ìåòàáîë³çìó êë³òèí. Êàëüö³é º âêðàé 
âàæëèâèì âòîðèííèì ïîñåðåäíèêîì ñèãíàëü-
íèõ ïðîöåñ³â ó êë³òèíàõ, ÿêèé ñïðèÿº ïåðåäà÷³ 
âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ ³íôîðìàö³¿ ó â³äïîâ³äü íà 
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Ñ.Â. Êðåòèí³í, ß.Ñ. Êîëåñíèêîâ

ä³þ íèçêè ÷èííèê³â åêçîãåííî¿ òà åíäîãåííî¿ 
ïðèðîäè (Omoarelojie, Kulkarni et al, 2022). Â³í 
â³ä³ãðàº ³ñòîòíó ðîëü â ðåàêö³ÿõ ðîñëèí íà ä³þ 
ñòðåñ³â òà ïðîöåñàõ ôîðìóâàííÿ ñò³éêîñò³ äî ä³¿ 
ñòðåñ³â çàâäÿêè, çîêðåìà, éîãî ðîë³ íå ò³ëüêè 
â ÿêîñò³ àêòèâàòîðà ôîðìóâàííÿ ÀÔÊ, àëå ÿê 
ñòèìóëÿòîðà ¿õ äåòîêñèêàö³¿ øëÿõîì àêòèâàö³¿ 
àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (Li, Liu et al, 2022).

Ç îãëÿäó íà çàçíà÷åíå âèùå, äîñë³äæåííÿ 
ðîë³ ³îí³â êàëüö³þ â ìîäóëÿö³¿ âïëèâó áðàñè-
íîñòåðî¿ä³â íà ãîìåîñòàç ÀÔÊ â ïðîöåñ³ îêñè-
äàòèâíîãî ñòðåñó, çóìîâëåíîãî ìåòèëâ³îëîãå-
íîì, º íàðàç³ àêòóàëüíèìè òà ìîæóòü ñïðèÿòè 
ðîçêðèòòþ ñïåöèô³÷íèõ ìîëåêóëÿðíèõ ìåõà-
í³çì³â ìîäóëÿö³¿ îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ä³¿ àáî 
ñèãíàë³íãó áðàñèíîñòåðî¿ä³â, à òàêîæ ðîçðîáêè 
íîâèõ ìåòîäîëîã³é àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ä³¿ ñòðå-
ñ³â øëÿõîì çàñòîñóâàííÿ ñòåðî¿äíèõ ãîðìîí³â. 

Màòåð³àëè òà ìåòîäè. Pîñëèííèé ìàòåð³àë. 
Â óñ³õ äîñë³äæåííÿõ áóëè âèêîðèñòàí³ ðîñëè-
íè òþòþíó Nicotiana tabacum KY–160 (ðîñëèíè 
äèêîãî òèïó) òà òðàíñãåíí³ ë³í³¿ (35S::AtCAX1) 
òþòþíó. Ðîñëèíè ë³í³¿ 35S::AtCAX1 áóëè ñêîí-
ñòðóéîâàí³ øëÿõîì ãåòåðîëîã³÷íî¿ åêñïðåñ³¿ 
êîäóþ÷î¿ ïîñë³äîâíîñò³ ãåíó âàêóîëÿðíîãî 
H+/Ca2+ àíòèïîðòåðó CAX1 (Cation Exchanger 
1, At2g38170) ç ðîñëèí Arabidopsis thaliana ï³ä 
êîíòðîëåì ñèëüíîãî ïðîìîòîðó â³ðóñó òþòþíî-
âî¿ ìîçà¿êè 35S (Hirschi, 1999). Ó öèõ òðàíñãåí-
íèõ ðîñëèí øòó÷íî ïîñèëåíà åêñïðåñ³ÿ ãåíó àí-
òèïîðòåðó ÑÀÕ1 çóìîâëþº ñò³éêå íàäõîäæåííÿ 
³îí³â êàëüö³þ äî âàêóîë³, ùî âåäå äî íåñòà÷³ 
³îí³â êàëüö³þ â öèòîçîë³ òà, ÿê íàñë³äîê, áëî-
êóâàííþ êàëüö³é-çàëåæíèõ ïðîöåñ³â. Ç ìåòîþ 
ï³äáîðó îïòèìàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ ìåòèëâ³îëî-
ãåíó íàñ³ííÿ ðîñëèí òþòþíó áóëî âèðîùåíå íà 
àãàð³ âïðîäîâæ 10 äí³â, ÿêèé ì³ñòèâ 1/5 ðîç-
÷èíó Õîãëàíäà-Àðíîíà ç 0–4 ìêM ìåòèëâ³î-
ëîãåíó, îòðèìàí³ ïðîðîñòêè áóëè ñôîòîãðà-
ôîâàí³. Äëÿ á³îõ³ì³÷íèõ äîñë³äæåíü íàñ³ííÿ 
ðîñëèí òþòþíó áóëî âèðîùåíå â óìîâàõ ã³äðî-
ïîí³êè âïðîäîâæ 5 òèæí³â íà 1/2 ðîç÷èíó Õî-
ãëàíäà-Àðíîíà, ÿêå ì³ñòèëî 1/5 ³îí³â êàëüö³þ 
â³ä çàãàëüíîãî ïðîïèñó. Íàäàë³ öåé ïîæèâíèé 
ðîç÷èí çàì³íþâàëè íà 1/2 ñåðåäîâèùà Õîãëàí-
äà-Àðíîíà, ÿêå íå ì³ñòèëî ³îí³â êàëüö³þ, îäíàê 
ìàëî ó ñâîºìó ñêëàä³ åï³áðàñèíîë³ä  çà ô³íàëü-
íî¿ êîíöåíòðàö³¿ 1 ìêM. Ï³ñëÿ 1 òèæíÿ êóëü-
òèâóâàííÿ ðîñëèí, äî ïîæèâíîãî ñåðåäîâèùà 
äîäàâàëè ìåòèëâ³îëîãåí ó êîíöåíòðö³¿ 2 ìêÌ 

òà ³íêóáóâàëè âïðîäîâæ íàñòóïíèõ 24 ãîä. Ç ìå-
òîþ ³íäóêö³¿ àêóìóëþâàííÿ O2� â ïëàñòèäàõ 
ëèñòêîâ³ äèñêè ïåðåíîñèëè íà ñâ³òëî (3 ãîä, 
23 ºÑ, 50 Âò/ì2). Ö³ ëèñòêîâ³ äèñêè íàäàë³ âè-
êîðèñòîâóâàëè äëÿ àíàë³çó.

Àíàë³ç ï³ãìåíò³â. Ê³ëüê³ñíèé àíàë³ç ï³ãìåí-
ò³â õëîðîô³ë³â áóâ çä³éñíåíèé çà äîïîìîãîþ 
ñïåêòðîôîòîìåòð³¿ çà ñòàíäàðòíîþ ìåòîäîëî-
ã³ºþ. Ï³ãìåíòè åêñòðàãóâàëèñÿ äèìåòèëñóëü-
ôîêñèäîì. Îáðàõóâàííÿ îïòè÷íî¿ ãóñòèíè áóëî 
çä³éñíåíå ç óðàõóâàííÿì â³äîìèõ ìàêñèìóì³â 
àáñîðáö³¿ õëîðîô³ë³â – 645 òà 663 íì. 

Ôîðìóâàííÿ ÀÔÊ òà ë³ïîïåðîêñèä³â. Àêóìó-
ëþâàííÿ ñóïåðîêñèäíîãî àí³îíó àíàë³çóâàëîñÿ 
çà äîïîìîãîþ ñïåêòðîôîòîìåòð³¿ ç âèêîðèñòàí-
íÿì 0,2 ìM XTT (2,3-á³ñ-[2-Meòîêñè-4-í³òðî-
5-ñóëüôîôåí³ë]-2H-òåòðàçîë³é-5-êàðáîêñàí³-
ë³äó, «Sigma-Aldrich») ÿê àêöåïòîðó åëåêòðî-
í³â. Îïòè÷íó ãóñòèíó ôîðìàçàíó îáðàõîâóâà-
ëè ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íî ïðè äîâæèí³ õâèë³ 
470 íì. Âèì³ðþâàííÿ çä³éñíþâàëè ó 50 ìÌ 
K-ôîñôàòíîìó áóôåð³ (pH 7,0) ç äîäàâàííÿì 
0,2 ìÌ ÍÀÄÍ. Ïåðîêñèäíå îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â
âèì³ðþâàëè ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íî çà ð³âíåì 
âòîðèííèõ ïðîäóêò³â (ìàëîíä³àëüäåã³äó (ÌÄÀ))
ç óðàõóâàííÿì â³äîìîãî ìîëÿðíîãî êîåô³ö³ºí-
òó åêñòèíêö³¿. Ð³âåíü H2O2 ó òêàíèíàõ ðîñëèí 
áóâ ïðîàíàë³çîâàíèé çà äîïîìîãîþ ñïåêòðî-
ôîòîìåòð³¿ (îïòè÷íà ãóñòèíà çà äîâæèíè õâèë³ 
560 íì) ç âèêîðèñòàííÿì êñèëåíîëîâîãî ïî-
ìàðàí÷åâîãî («Sigma-Aldrich»).      

Aêòèâí³ñòü àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â òà
ð³âåíü îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó. Aêòèâí³ñòü ñóïåð-
îêñèääèñìóòàç (ÑÎÄ) âèì³ðþâàëàñÿ íà îñíîâ³ 
ðåàêö³¿ ç í³òðîñèí³ì òåòðàçîë³ºì, àñêîðáàòïå-
ðîêñèäàç (ÀÏÎ) – çà çíèæåííÿì âì³ñòó àñ-
êîðáàòó ó ïðîá³, ãëóòàò³îíðåäóêòàç – çà îáðà-
õóíêîì çíèæåííÿ âì³ñòó ÍÀÄÔÍ (Yannarelli, 
Fernández-Alvarez et al, 2007). Âì³ñò îêèñíå-
íîãî ãëóòàò³îíó áóâ äîñë³äæåíèé çà ðåàêö³ºþ 
Åëìàíà ç äèí³òðîáåíçîàòîì íàòð³þ.

Âì³ñò á³ëêó. Çàãàëüíèé âì³ñò á³ëêó áóâ ïðî-
àíàë³çîâàíèé çà ìåòîäîì Áðåäôîðä (Bradford, 
1976). 

Ñòàòèñòè÷íèé àíàë³ç. Óñ³ äàí³ áóëè ñòàòèñ-
òè÷íî îáðîáëåí³ ç âèêîðèñòàííÿì ñòàòèñòè÷-
íèõ ïàðàìåòð³â ïðîãðàìè Microsoft Office Exel 
2016. Çíà÷åííÿ ââàæàëèñÿ ñòàòèñòè÷íî äîñòî-
â³ðíèìè, êîëè ð³âåíü ñòàòèñòè÷íî¿ çíà÷èìîñ-
ò³ (Ð) áóâ íèæ÷å çà 0,05. Äàí³ ïðåäñòàâëåí³ ó 



29ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2023. Ò. 57. ¹ 4

Ðîëü êàëüö³þ ó ðåàë³çàö³¿ ä³¿ áðàñèíîñòåðî¿ä³â çà óìîâ ³íäóêö³¿ îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó ó òþòþíó

âèãëÿä³ ñåðåäíüîãî çíà÷åííÿ ± 95 % äîâ³ð÷èé 
³íòåðâàë. 

Àíàë³ç ³n silico êî-åêñïðåñ³¿ ãåí³â, á³ëîê-á³ëêî-
âèõ âçàºìîä³é òà ïîñò-òðàíñëÿö³éíèõ ìîäèô³-
êàö³é. Ð³âí³ êî-åêñïðåñ³¿ ãåí³â àíàë³çóâàëè çà 
äîïîìîãîþ ñåðâåðó «Genevestigator» (2Hruz, 
Laule et al, 2008) (https://genevestigator.com/sup-
port/plantbiology/). ²íôîðìàö³ÿ ïðî ãåíè òþòþ-
íó, ÿê³ àíàë³çóâàëèñÿ, áóëà îòðèìàíà øëÿõîì 
ïîøóêó çà àëãîðèòìîì BLAST îðòîëîã³â â³äî-
ìèõ ãåí³â A. thaliana ó ãåíîì³ òþòþíó (N. taba-
cum v1.0 Edwards 2017) çà äîïîìîãîþ áàçè äà-
íèõ «Sol Genomics Network» (www.solgenomics.
net). Ïîñò-òðàíñëÿö³éí³ ìîäèô³êàö³¿ öèñòå¿íó â 
ñòðóêòóð³ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â ïðîàíàë³çîâàíèõ 
ãåí³â, ïîòåíö³éíî îáóìîâëåí³ ÀÔÊ, áóëè ïðî-
àíàë³çîâàí³ çà äîïîìîãîþ ñåðâåðó «pCysMod» 
(http://pcysmod.omicsbio.info/webserver.php).
Ïåðåäáà÷åííÿ ôîñôîðèëþâàííÿ á³ëê³â ïðî-
òå¿íê³íàçàìè, çàëåæíèìè â³ä ³îí³â êàëüö³þ òà 
êàëüö³é/êàëüìîäóë³íó áóëî çä³éñíåíå çà äîïî-
ìîãîþ ñåðâåð³â «GPS» (http://gps.biocuckoo.cn),
«NetPhos» (http://www.cbs.dtu.dk/services/NetPhos/)
òà «HMMpTM» (http://bioinformatics.biol.uoa.gr/
HMMpTM). Ìîæëèâ³ñòü á³ëîê-á³ëêîâèõ âçàºìî-
ä³é áóëà ïåðåäáà÷åíà çà äîïîìîãîþ ñåðâåðó «iF-
rag» (http://sbi.imim.es/iFrag), á³ëêè ç íàéá³ëü-
øîþ ïëîùåþ ïîâåðõí³ âçàºìîä³é áóëè â³ä³áðàí³. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ¿õ òà îáãîâîðåííÿ. Â 
ðåçóëüòàò³ ïðîâåäíèõ äîñë³äæåíü áóëî âñòàíîâ-
ëåíî, ùî ìåòèëâ³îëîãåí âïëèâàº íà ðîñòîâ³ òà 
á³îõ³ì³÷í³ ïðîöåñè ó ðîñëèí òþòþíó. Çîêðåìà, 
ìåòèëâ³îëîãåí âèðàæåíî ïîñëàáëþº ð³ñò ðîñ-
ëèí òþòþíó. Îñê³ëüêè 50 % ïðèãí³÷åííÿ ðîñòó 
áóëî çíàéäåíå ïðè âèêîðèñòàíí³ ìåòèëâ³îëî-
ãåíó ó êîíöåíòðàö³¿ 2 ìêÌ (ðèñ. 1), â ïîäàëü-
øîìó ìåòèëâ³îëîãåí âèêîðèñòîâóâàâñÿ äëÿ äî-
ñë³äæåíü ñàìå â ö³é êîíöåíòðàö³¿. Àíàë³ç ð³âí³â 
õëîðîô³ë³â ñâ³ä÷èòü, ùî ìåòèëâ³îëîãåí ñïðèÿº 
ð³çêîìó çíèæåííþ âì³ñòó õëîðîô³ë³â ó ëèñòêàõ, 
îäíàê ó â³äïîâ³äü íà âïëèâ áðàñèíîñòåðî¿ä³â òà 
îäíî÷àñíî¿ îáðîáêè ìåòèëâ³îëîãåíîì òà áðà-
ñèíîñòåðî¿ä³â çíèæåííÿ ð³âíÿ õëîðîô³ëó áóëî 
ìåíø âèðàæåíèì (ðèñ. 2, à). Ç ³íøîãî áîêó, 
ð³âåíü àêóìóëþâàííÿ MÄA, çóìîâëåíîãî ìå-
òèëâ³îëîãåíîì, áóâ ÷àñòêîâî çíèæåíèì çà ä³¿ 
åï³áðàñèíîë³äó (ðèñ. 2, á). Ðåçóëüòàòè ïðåäñòàâ-
ëåíèõ äîñë³äæåíü ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî âèðàæå-
íå çíèæåííÿ ð³âíÿ õëîðîô³ëó òà ï³äâèùåííÿ 

ð³âíÿ ÌÄÀ, îáóìîâëåí³ ìåòèëâ³îëîãåíîì, ÷àñò-
êîâî ãàëüìóâàëèñÿ áðàñèíîñòåðî¿äàìè (ðèñ. 
2). Ó ðîñëèí 35S::AtCAX, ôîðìóâàííÿ ÌÄÀ çà 
íîðìàëüíèõ óìîâ íå â³äð³çíÿëîñÿ â³ä òàêîãî 
ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè äèêîãî òèïó, îäíàê çà 
ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó âèðàæåíî ïîñèëþâàëîñÿ. 
Âîäíî÷àñ, ä³ÿ åï³áðàñèíîë³äó â ïðîöåñ³ â³ä-
íîâëåííÿ ð³âíÿ õëîðîô³ëó òà ïîñëàáëåííÿ àêó-
ìóëþâàííÿ ÌÄÀ áóëà ìåíø âèðàæåíîþ ó 
âêàçàíèõ òðàíñãåííèõ ðîñëèí. Òàêèì ÷èíîì, 
ðîñëèíè 35S::AtCAX º á³ëüø ÷óòëèâèìè äî ìå-
òèëâ³îëîãåíó òà ìåíø ÷óòëèâèìè äî áðàñèíîñ-
òåðî¿ä³â, íà â³äì³íó â³ä íåòðàíñôîðìîâàíèõ. 

²íøèì ìàðêåðîì îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó º 
ñòàí àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè. Âñòàíîâëåíî, 
ùî ð³âåíü ñóïåðîêñèäíîãî ðàäèêàëó ó â³äïî-
â³äü íà ä³þ ìåòèëâ³îëîãåíó ñëàáî ïðèãí³÷ó-
âàâñÿ çà îäíî÷àñíî¿ îáðîáêè ìåòèëâ³îëîãåíîì 
òà áðàñèíîñòåðî¿äàìè, à òàêîæ íå çì³íþâàâñÿ 
ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí (ðèñ. 3, à). Àêòèâí³ñòü 
ÑÎÄ ò³ëüêè ÷àñòêîâî â³äîáðàæàëà ôîðìóâàííÿ 
ñóïåðîêñèäíîãî àí³îíó òà îäíàêîâî ñòèìóëþ-
âàëàñÿ ìåòèëâ³îëîãåíîì òà îäíî÷àñíîãî âèêî-
ðèñòàííÿ ìåòèëâ³îëîãåíó ç áðàñèíîñòåðî¿äàìè 
(ðèñ. 3, á). Ñòèìóëþâàííÿ çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â 
ðîñëèí (ùî áóëî îö³íåíî çà ð³âíåì àêòèâàö³¿ 
ÑÎÄ) çà óìîâ ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó òà åï³áðàñè-
íîë³äó ó ðîñëèí 35S::AtCAX áóëî ïîñëàáëåíèì 
ïîð³âíÿíî ³ç íåòðàíñôîðìîâàíèìè ðîñëèíàìè. 
Òàêèì ÷èíîì, ìåòèëâ³îëîãåí çóìîâëþº àêòè-
âàö³þ åíäîãåííèõ çàõèñíèõ ðåàêö³é, ùî ïåðå-
øêîäæàº ôîðìóâàííþ íàäëèøêó ð³âíÿ ÀÔÊ â 
ðåçóëüòàò³ àêòèâàö³¿ êàëüö³é-çàëåæíî¿ ÑÎÄ, ùî 
âåäå äî ôîðìóâàííÿ á³ëüø ñòàá³ëüíîãî ïðîäóê-
òó – ïåðîêñèäó âîäíþ. Çâàæàþ÷è íà â³äñóòí³ñòü 
êàòàëàçè (ãîëîâíîãî ôåðìåíòó äåòîêñèêàö³¿ 
ïåðîêñèäó âîäíþ) ó õëîðîïëàñòàõ, H2O2 ìîæå 
åë³ì³íóâàòèñÿ ó àñêîðáàò-ãëóòàò³îíîâîìó öèêë³.

Ôóíêö³îíóâàííÿ öüîãî öèêëó ìîæå áóòè îõà-
ðàêòåðèçîâàíèì çà àêòèâí³ñòþ éîãî êëþ÷îâèõ 
ôåðìåíò³â – añêîðáàòïåðîêñèäàç òà ãëóòàò³îí-
ðåäóêòàç. Çàðåºñòðîâàíî, ùî ìåòèëâ³îëîãåí çó-
ìîâëþº ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ïåðîêñèäó âîäíþ òà 
àêòèâàö³þ ÀÏÎ ùî, îäíàê, íå çì³íþâàëîñÿ çà 
äîäàòêîâî¿ îáðîáêè ðàçîì ç áðàñèíîñòåðî¿äàìè 
ó íåòðàíñãåííèõ ðîñëèí òà ìóòàíò³â 35S::AtCAX1 
(ðèñ. 3, â, ã). Àêòèâí³ñòü ãëóòàò³îíðåäóêòàç  ï³ä-
âèùóâàëàñÿ óäâ³÷³ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëüíèì 
ð³âíåì çà îáðîáêè ÿê ìåòèëâ³îëîãåíîì òà ñóì³ñ-
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íî¿ ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó òà áðàñèíîñòåðî¿ä³â (ðèñ. 
3, å). Àêòèâí³ñòü ãëóòàò³îíðåäóêòàç ï³ä âïëèâîì 
ìåòèëâ³îëîãåíó ó ðîñëèí 35S::AtCAX1 áóëà çíè-
æåíà ïîð³âíÿíî ç íåòðàíñãåííèìè ðîñëèíàìè. 
Ð³çíèöÿ ì³æ àêòèâí³ñòþ ãëóòàò³îíðåäóêòàç ó 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí ³ ðîñëèí äèêîãî òèïó áóëà 
á³ëüø âèðàæåíîþ ó ïðîáàõ çà îäíî÷àñíî¿ ä³¿ 
ìåòèëâ³îëîãåíó òà áðàñèíîñòåðî¿ä³â (ðèñ. 3, å). 
Ìåòèëâ³îëîãåí çóìîâëþâàâ ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ 
îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó ó ðîñëèí 35S::AtCAX1 

á³ëüø âèðàæåíî ïîð³âíÿíî ³ç ðîñëèíàìè äè-
êîãî òèïó. Åôåêò áðàñèíîñòåðî¿ä³â ó ³íäóêö³¿ 
ïðèãí³÷åííÿ ð³âí³â îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó ó ìó-
òîâàíèõ ðîñëèí áóâ çíà÷íî íèæ÷èì çà òàêèé ó 
íåòðàíñãåííèõ ðîñëèí òþòþíó (ðèñ. 3, ä). Íà-
ÿâí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, ùî ³îíè êàëüö³þ â³ä³ãðàþòü 
ðîëü â àêòèâàö³¿ ÑÎÄ òà ãëóòàò³îíðåäóêòàç, à 
òàêîæ ìîäóëÿö³¿ ð³âí³â îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó ó 
â³äïîâ³äü íà îáðîáêó ìåòèëâ³îëîãåíîì òà áðà-
ñèíîñòåðî¿äàìè.  

Ðèñ. 1. Ð³ñò ðîñëèí òþòþíó (WT (wild-type, äèêèé òèï/³íòàêòí³) òà 35S::AtCAX1) ïðè ð³çíèõ êîíöåíòðàö³ÿõ 
ìåòèëâ³îëîãåíó (0; 1; 2; 4 ìêÌ). Ðîñëèíè áóëè âèðîùåí³ íà àãàð³ ç 1/5 ðîç÷èíîì Õîãëàíäà-Àðíîíà âïðîäîâæ 
10 äí³â 

Ðèñ. 2. Âïëèâ áðàñèíîñòåðî¿ä³â (ÁÐ) òà ìåòèëâ³îëîãåíó (ÌÂ) íà âì³ñò õëîðîô³ëó òà àêóìóëþâàííÿ ÌÄÀ ó 
ðîñëèí òþòþíó äèêîãî òèïó (WT, á³ë³ ñòîâïö³) àáî ìóòàíò³â 35S::AtCAX1 (CAX1, ÷îðí³ ñòîâïö³). a – âì³ñò 
õëîðîô³ë³â; á – ð³âåíü ÌÄÀ
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Â³äîìà ö³ëà íèçêà ìóòàíò³â ðîñëèí ç³ çì³íå-
íîþ ñò³éê³ñòþ äî ìåòèëâ³îëîãåíó: PQT3 – óá³-
õ³òèíë³ãàçà òèïó Å3 (Luo, Cai et al, 2016, Alfatih, 

Wu et al, 2020), S-í³òðîçîãëóòàò³îíðåäóêòàçà 
GSNOR1/HOT5/PAR2 (Chen, Sun et al, 2009), 
RCD1 (Radical-induced Cell Death1) – á³ëîê, 

Ðèñ. 3. Âïëèâ áðàñèíîñòåðî¿ä³â (ÁÐ) òà ìåòèëâ³îëîãåíó (ÌÂ) íà ðåäîêñ-ñòàí ðîñëèí òþòþíó äèêîãî òèïó 
(WT, á³ë³ ñòîâïö³) òà ìóòàíò³â 35S::AtCAX1 (CAX1, ÷îðí³ ñòîâïö³). à – ð³âåíü ôîðìóâàííÿ ñóïåðîêñèäíîãî 
ðàäèêàëó; á – àêòèâí³ñòü ñóïåðîêñèääèñìóòàç (ÑÎÄ); â – çàãàëüíèé ð³âåíü ïåðîêñèäó âîäíþ; ã – àêòèâí³ñòü 
àñêîðáòïåðîêñèäàç (AÏÎ); ä – ð³âí³ îêèñíåíîãî ãëóòàò³îíó; å – àêòèâí³ñòü ãëóòàò³îíðåäóêòàç (ÃÐ) 
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ùî âçàºìîä³º ç ôàêòîðàìè òðàíñêðèïö³¿ (Ahl-
fors, Lång et al (2004), Sipari, Lihavainen et al, 
2020), ÿäåðíèé á³ëîê GIGANTEA (Cha, Shin et 
al, 2022), NAR1 – êîìïîíåíò ìåõàí³çì³â ôîð-
ìóâàííÿ àíñàìáëþ çàë³çî-ñ³ð÷àíèõ êëàñòåð³â 
(Nakamura, Buzas et al, 2013), PQT24 – òðàí-
ñïîðòåð ABCG39 (Xi, Xu et al, 2012), òðàíñïîð-
òåð ïîë³àì³í³â RMV1/LAT1/PUT3 (Fujita, Fujita 
et al, 2012), PUT2/PAR1 (Dong, Hu et al, 2016), 
òðàíñïîðòåð L-àì³íîêèñëîò (Li, Mu et al, 2013), 

åêñïîðòåð ìåòèëâ³îëîãåíó DTX6 (Detoxification 
Efflux Carrier)/PQT15 (Xia, Nazish et al, 2021), 
òà ³çîôîðìà àêòèíó ACTIN2 (Kub�nová, Taká� 
et al, 2021). Á³ëêîâ³ ïðîäóêòè ìóòîâàíèõ ãåí³â 
ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè ïîçèòèâíó ðîëü ó ðåàë³çà-
ö³¿ ä³¿ âêàçàíîãî ãåðá³öèäó ó ðîñëèí (çîêðåìà, 
òðàíñïîðòó, ñèãíàë³íãó).  

Ò³ñíèé âçàºìîçâ’ÿçîê áðàñèíîñòåðî¿ä³â òà 
êàëüö³þ â ðåãóëÿö³¿ áàëàíñó ïðî- òà àíòèîêñè-
äàíò³â çà ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó ìîæå áóòè ï³äòâåð-

Ðèñ. 4. Êî-åêñïðåñ³ÿ ãåí³â òþòþíó, ÿê³ º îðòîëîãàìè ãåí³â ãëóòàò³îíðåäóêòàç, ÑÎÄ, AÏÎ, ãåí³â á³ëê³â 
ñèãíàë³íãó áðàñèíîñòåðî¿ä³â, à òàêîæ CAX1 òà ãåí³â á³ëê³â òðàíñïîðòó/ìåõàí³çì³â ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó ó 
ðîñëèí Arabidopsis, à òàêîæ ïåðåäáà÷åííÿ ïîòåíö³éíèõ ïîñò-òðàíñëÿö³éíèõ ìîäèô³êàö³é òà á³ëîê-á³ëêîâèõ 
âçàºìîä³é á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â öèõ ãåí³â. Çåëåí³ êîëà – ãåíè á³ëê³â ñèãíàë³íãó áðàñèíîñòåðî¿ä³â, ñèí³ êî-
ëà – ãåíè àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â, ñâ³òëî-êîðè÷íåâ³ êîëà – ãåíè á³ëê³â òðàíñïîðòó/ìåõàí³çì³â ä³¿ ìå-
òèëâ³îëîãåíó, ïîìàðàí÷åâ³ êîëà – ãåíè-îðòîëîãè CAX1; ìàëèíîâ³ ë³í³¿ – êî-åêñïðåñóþ÷³ ãåíè, ïðîäóêòè 
ÿêèõ ìîæóòü àñîö³þâàòèñÿ øëÿõîì á³ëîê-á³ëêîâèõ âçàºìîä³é; ÷åðâîí³ ê³ëüöÿ íàâêîëî ê³ë – ïîòåíö³éí³ ïîñò-
òðàíñëÿö³éí³ ìîäèô³êàö³¿ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â êî-åêñïðåñóþ÷èõ ãåí³â, çóìîâëåí³ ä³ºþ ÀÔÊ; ñèí³ ê³ëüöÿ 
íàâêîëî ê³ë – ïîòåíö³éíå ôîñôîðèëþâàííÿ á³ëêîâèõ ïðîäóêò³â êî-åêñïðåñóþ÷èõ ãåí³â, çàëåæíå â³ä ³îí³â 
êàëüö³þ, ê³ëüöÿ ç ñèí³ìè òà ÷åðâîíèìè ñåêòîðàìè îäíî÷àñíî – ïîñò-òðàíñëÿö³éí³ ìîäèô³êàö³¿ á³ëêîâèõ 
ïðîäóêò³â êî-åêñïðåñóþ÷èõ ãåí³â, çàëåæí³ ÿê â³ä ÀÔÊ, òàê ³ â³ä ³îí³â êàëüö³þ
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äæåíèì çà ðàõóíîê àíàë³çó êî-åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
òþòþíó, ÿê³ º îðòîëîãàìè ãåí³â ó A. thaliana, 
ïðîäóêòè ÿêèõ â³ä³ãðàþòü çàçíà÷åíó âèùå ðîëü 
â ïðîöåñ³ ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó, à òàêîæ îðòîëîã³â 
CAX1, á³ëê³â ñèãíàë³íãó áðàñèíîñòåðî¿ä³â (á³ë-
ê³â BRI1, BAK1, BES1, CDG1), òà ãåí³â àíòè-
îêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (ñóïåðîêñèääèñìóòàç, 
añêîðáàòïåðîêñèäàç, ãëóòàò³îíðåäóêòàç) (ðèñ. 4). 

Âñòàíîâëåíî, ùî ãåíè, ïîâ’ÿçàí³ ç ìåòèë-
â³îëîãåíîì, êî-åêñïðåñóþòüñÿ ç ð³çíèìè ãå-
íàìè ôåðìåíò³â áàëàíñó ÀÔÊ òà, îñîáëèâî, 
ç ãåíàìè á³ëê³â ñèãíàë³íãó áðàñèíîñòåðî¿ä³â. 
Äåÿê³ îðòîëîãè ãåí³â DTX6 òà ACTIN2, ÿê³ êî-
åêñïðåñóþòüñÿ ç ãåíàìè á³ëê³â ñèãíàë³íãó áðà-
ñèíîñòåðî¿ä³â òà áàëàíñó ÀÔÊ, òàêîæ êî-åêñ-
ïðåñóþòüñÿ ç äâîìà îðòîëîãàìè CAX1 òþòþíó 
(Nitab4.5_0000511g0060, Nitab4.5_0001970g0020). 
Ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ³ç ïðîäóêò³â çàçíà÷åíèõ 
ãåí³â ìîæóòü àñîö³þâàòè îäíå ç îäíèì øëÿõîì 
á³ëîê-á³ëêîâèõ âçàºìîä³é, à òàêîæ áóòè ì³øåí-
íþ ïîñò-òðàíñëÿö³éíèõ ìîäèô³êàö³é, çàëåæ-
íèõ â³ä ³îí³â êàëüö³þ òà ÀÔÊ (ðèñ. 4). Â³äîìî, 
ùî ä³ÿ ³îí³â êàëüö³þ â êë³òèíàõ ðåàë³çóºòüñÿ çà 
ðàõóíîê àêòèâíîñò³ êàëüö³é-çàëåæíèõ òà êàëü-
ö³é/êàëüìîäóë³í-çàëåæíèõ ïðîòå¿íê³íàç (Yip 
Delormel and Boudsocq, 2019). Çàñòîñóâàííÿ 
in silico àíàë³çó ç ìåòîþ ïåðåäáà÷åííÿ ïîòåí-
ö³éíèõ ñàéò³â ôîñôîðèëþâàííÿ äîñë³äæóâàíèõ 
á³ëê³â (Novozhylov, Karpov et al, 2017, Karpov, 
Novozhylov et al, 2018) âêàçóº íà ìîæëèâó ðîëü 
êàëüö³é-çàëåæíèõ òà êàëüö³é/êàëüìîäóë³í-çà-
ëåæíèõ ïðîòå¿íê³íàç ó ìîäóëÿö³¿ ñèãíàë³íãó 
áðàñèíîñòåðî¿ä³â, ôåðìåíò³â áàëàíñó ÀÔÊ òà 
á³ëê³â òðàíñïîðòó/ä³¿ ìåòèëâ³îëîãåíó â ïðîöåñ³ 
ôîðìóâàííÿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ä³¿ âêàçàíîãî 
ãåðá³öèäó, çóìîâëåíî¿ áðàñèíîñòåðî¿äàìè.

Òàêèì ÷èíîì, ðåçóëüòàòè çä³éñíåíèõ äî-
ñë³äæåíü ñâ³ä÷àòü, ùî ä³ÿ áðàñèíîñòåðî¿ä³â 
çóìîâëþº ñòèìóëÿö³þ ñèñòåì àíòèîêñèäàíòíî-
ãî çàõèñòó ó òþòþíó, ùî ñïðèÿº ôîðìóâàííþ 
ïðîöåñ³â àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ä³¿ îêñèäàòèâíîãî 
ñòðåñó, ³íäóêîâàíîãî ãåðá³öèäîì ìåòèëâ³îëîãå-
íîì. ²îíè êàëüö³þ ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè ðîëü â 
ðåãóëÿö³¿ áàëàíñó àíòèîêñèäàíò³â çà ìåõàí³ç-
ìîì îïîñåðåäêîâàíî¿ àáî áåçïîñåðåäíüî¿ àêòè-
âàö³¿ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â. Ìîäóëÿö³ÿ 
áàëàíñó àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ, çä³éñíþâàíà 
ä³ºþ áðàñèíîñòåðî¿ä³â, çàëåæèòü â³ä íàÿâíîñò³ 
³îí³â êàëüö³þ â êë³òèíàõ òþòþíó.   

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ïîäÿêó ïðîôåñîðó K.Ä. Õ³ð-
ø³ (Ìåäè÷íèé Êîëåäæ Áåéëîðà, ÑØÀ, Â³ää³ë ñ³ëü-
ñüêîãî ãîñïîäàðñòâà) çà íàäàííÿ íàñ³ííÿ ðîñëèí 
òþòþíó 35S::AtCAX1.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ íîðì. Àâòîðè ï³äòâåðä-
æóþòü â³äñóòí³ñòü ïîðóøåíü óãîäè ïðî íå-
ðîçãîëîøåííÿ. Äàíà ñòàòòÿ íå ì³ñòèòü æîäíèõ 
äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ òâàðèí àáî ëþäåé.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà áóëà ï³äòðèìàíà ãðàíòà-
ìè ¹ 13-03-20, Íàö³îíàëüíîþ àêàäåì³ºþ íàóê 
Óêðà¿íè 2.1.10.32-21.

ROLE OF CALCIUM IN BRASSINOSTEROID 
ACTION DURING THE INDUCTION
OF OXIDATIVE STRESS IN TOBACCO

S.V. Kretynin, Ya.S. Kolesnikov

Department of Molecular Mechanisms of Cell 
Metabolism Regulation, V.P. Kukhar Institute
of Bioorganic Chemistry and Petrochemistry, the 
National Academy of Sciences of Ukraine, 1, 
Academician Kukhar Str., Kyiv, Ukraine, 02660

E-mail: kolesnikov@bpci.kiev.ua*, kretynin@bpci.kiev.ua

Brassinosteroids are plant hormones that play an es-
sential role in plant growth, development, and stress 
responses, for example, in the induction of tolerance 
to oxidative stress. Oxidative stress in plants that is the 
dramatic reactive oxygen species (ROS) production is 
known to be induced by methyl viologen herbicide. 
Since calcium plays a vital role in brassinosteroid sig-
naling in plants and tightly interacts with the ROS
network, the role of calcium was studied in bras-
sinosteroid-induced modulation of ROS balance with 
the application of transgenic tobacco 35S::AtCAX1 
plants. It was found that 35S::AtCAX1 tobacco plants 
harboring artificial calcium shortage in the cytosol were 
more sensitive to methyl viologen-induced oxidative 
damage. The level of lipid peroxidation and oxidized 
glutathione was higher, but the activation of superoxide 
dismutase and glutathione reductase was lower in the 
mutated plants. In 35S::AtCAX1 plants, the effect of 
brassinosteroids on the oxidative state parameters was 
modified. Brassinosteroid-induced partial restoration 
of chlorophyll level, reduction of lipid peroxidation 
and oxidized glutathione level, superoxide dismutase, 
and glutathione reductase activation were less evident 
in the transgenic plants. The results of gene co-
expression analysis, protein-protein interactions, and 
post-trans-lational modifications in silico demonstrated 
that by applying calcium-dependent signaling events, 
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brassinosteroids regulated the mechanisms of response 
to methyl viologen in tobacco plants, contributing to the 
balance of reactive oxygen species production.
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