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Обсуждена роль антиоксидантной системы в адаптации растений к солевому стрессу. 

Рассмотрены причины возникновения вторичного окислительного стресса при действии 

засоления на растения. Проанализирован вклад различных ферментативных и 

неэнзиматических антиоксидантов в защиту растений от негативных последствий солевого 

стресса. Значительное внимание уделено пролину как полифункциональному защитному 

соединению, выполняющему одновременно осмопротекторные и антиоксидантные функции. 

Обсуждены возможные механизмы функционального взаимодействия составляющих 

протекторных систем растений. Приведены сведения о роли фитогормонов и компонентов 

клеточного сигналинга в индуцировании антиоксидантной системы. 
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1 Засоление почв является одним из фак-
торов окружающей среды, лимитирующих рост 
и продуктивность растений. По различным 
оценкам от 15 до 23% общей площади земной 
суши, включая территории, используемые 
сельским хозяйством, покрыто засоленными 
почвами (Розенцвет и др., 2017). В Украине 
площадь засоленных почв составляет 1,92 млн 
га, из них 1,71 млн га находится в сельскохо-
зяйственном использовании. Еще 2,8 млн га яв-
ляются солонцовыми (Балюк та ін., 2012).  

В мире почти 69% выращиваемых расте-
ний пшеницы оказываются под негативным 
влиянием засоления почв (Isaenkov, 2012). Сре-
ди возделываемых культур нет галофитов, т.е. 
растений, которые лучше растут при засолении, 
чем в его отсутствие (Веселов, 2007). Увеличе-
ние площади засоленных территорий, которое 
связывают с глобальными изменениями клима-
та, распространением орошения и ростом наро-
донаселения, создает угрозу для здоровья лю-
дей, национальных экономик и экосистем 
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(Munns, Tester, 2008; Flowers et al., 2010). В свя-
зи с этим познание механизмов солеустойчиво-
сти растений является актуальной научной 
проблемой. Углубление знаний в этой области 
создает предпосылки для разработки приемов 
повышения солеустойчивости растений путем 
селекции, трансгенеза и использования физио-
логически активных веществ.  

Существует общее представление о нега-
тивном влиянии солей на растения, согласно 
которому Na

+
 является основным токсичным 

ионом для большинства наземных растений 
(Flowers, Colmer, 2008). Некоторые виды расте-
ний также чувствительны к Cl

–
 (Веселов и др., 

2007) – наиболее распространенному аниону 
засоленных почв. Высокие концентрации Na

+
 

и/или Cl
–
 в почве вызывают у растений осмоти-

ческий стресс, обусловленный резким падени-
ем водного потенциала в корнеобитаемой сре-
де, а избыточное поступление их в клетки 
нарушает ионный баланс и, как следствие, мно-
гие физиологические и биохимические процес-
сы (Веселов и др., 2007; Розенцвет и др., 2017).  

Эффект осмотического стресса у расте-
ний в ответ на повышение концентрации солей 
в почвенном растворе проявляется достаточно 
быстро и приводит к снижению устьичной про-
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водимости, ограничению поступления воды и 
СО2, ингибированию роста (Munns, 2002). Вто-
рая фаза негативного влияния солей обуслов-
лена накоплением солей в клетках растений и 
их токсическим действием (Розенцвет и др., 
2017). Важной составляющей негативных вто-
ричных эффектов солевого стресса является 
усиление образования активных форм кислоро-
да (АФК) у растений и связанные с ним повре-
ждения биомакромолекул (эффекты вторичного 
окислительного стресса).  

В зарубежной и отечественной литерату-
ре достаточно регулярно появляются обзоры, 
посвященные анализу накапливающихся дан-
ных о механизмах солеустойчивости растений 
(Parda, Das, 2005), в частности, об особенностях 
галофитов (Розенцвет и др., 2017), экофизиоло-
гических вариациях культурных гликофитов 
(Isaenkov, 2012), о поддержании ионного го-
меостаза при засолении у растений разных эко-
логических групп (Blumwald et al., 2000; 
Hasegawa et al., 2000; Веселов и др., 2007). Счи-
тается, что биохимические стратегии адаптации 
растений к солевому стрессу включают в себя 
избирательное накопление или исключение 
ионов; контроль поглощения ионов корнями и 
их транспорта в листья; компартментацию 
ионов в клетках; синтез совместимых осмоли-
тов; изменение фотосинтетического пути; из-
менение структуры мембран; индукцию анти-
оксидантной системы (Parda, Das, 2005).  

В настоящее время не вызывает сомне-
ний большое значение антиоксидантной систе-
мы в солеустойчивости растений (Parda, Das, 
2005; Радюкина и др., 2007). В последние годы 
накапливаются сведения об антиоксидантных 
свойствах известных осмопротекторов, в част-
ности, пролина (Liang et al., 2013) и полиолов 
(Parda, Das, 2005), что позволяет предполагать 
их полифункциональность при солевом стрес-
се.  

Во многих работах, выполненных на кон-
трастных по устойчивости сортах культурных 
растений, показана корреляция между активно-
стью антиоксидантных ферментов и резистент-
ностью к действию засоления (Dionisio-Sese, 
Tobita, 1998; Vljayalakshmi et al., 2016; Yasar et 
al., 2016), хотя она не является однозначной. 
Такая неоднозначность, вероятно, обусловлена 
сложностью и взаимозависимостью различных 
механизмов солеустойчивости, функциональ-
ным взаимодействием ферментативных, низко-
молекулярных, а также «неспециализирован-
ных» антиоксидантов (АО), для которых анти-
оксидантные функции не являются основными 

(Колупаев и др., 2011). Следует отметить, что 
на вопросе о функциональном взаимодействии 
классических антиоксидантов и осмопротекто-
ров внимание исследователей фокусируется 
лишь с недавних пор (Радюкина и др., 2012; 
Колупаев, 2016). Совсем недавно появились 
сведения о связи между функционированием 
систем ионного гомеостатирования и антиок-
сидантной защиты (Zhao et al., 2017). Также 
требуют систематизации данные об индуциро-
вании протекторных систем растений действи-
ем сигнальных посредников и фитогормонов на 
фоне солевого стресса. Этот круг вопросов и 
освещается в настоящем обзоре.  

Гликофиты и галофиты  

Как известно, в зависимости от соле-
устойчивости, растения разделяют на гликофи-
ты и галофиты. Галофиты представляют собой 
эколого-физиологическую группу растений с 
высоким потенциалом биологической устойчи-
вости к засолению. Среди них выделяют так 
называемые обязательные (строгие) галофиты и 
факультативные (Parda, Das, 2005). Первые ха-
рактеризуются низким таксономическим раз-
нообразием и для интенсивного роста нужда-
ются в значительных (сопоставимых с содер-
жанием в морской воде) количествах соли в 
среде. Для вторых характерны более широкие 
границы среды обитания и пластичность в при-
способлении к солевым и несолевым условиям.  

В ходе эволюции у строгих галофитов 
сформировались специальные конститутивные 
механизмы устойчивости, среди которых особо 
важное значение имеют избирательное накоп-
ление/исключение ионов; предотвращение 
накопления Na

+
 и Cl

–
 в цитоплазме путем их 

вакуолярной компартментации; синтез и 
накопление совместимых осмолитов в цитозо-
ле; изменение фотосинтетического пути (Ро-
зенцвет и др., 2017). Указанные стратегии адап-
тации могут быть характерны для факультатив-
ных галофитов и отчасти для гликофитов 
(Hasegawa et al., 2000).  

В целом, однако, не отличающиеся высо-
кой солеустойчивостью гликофиты приспосаб-
ливаются к солевому стрессу в основном за 
счет индуцированных механизмов устойчиво-
сти, среди которых ключевую роль играют 
накопление осмолитов и активация антиокси-
дантной системы. В связи с тем, что многие 
осмолиты (пролин, полиолы, сахара, флавонои-
ды) проявляют антиоксидантные свойства и 
находятся в функциональном взаимодействии с 
ферментативными антиоксидантами (Колупаев 
и др., 2014; Колупаев, 2016), процессы актива-
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ции осмопротекторной и антиоксидантной си-
стем следует рассматривать как комплекс взаи-
мосвязанных явлений адаптации гликофитов к 
солевому стрессу. Естественно, что указанные 
механизмы имеют значение и для адаптации 
галофитов (Розенцвет и др., 2017).  

Окислительный стресс при действии 

на растения засоления  

По современным представлениям окис-
лительный стресс – это дисбаланс между окис-
лителями и антиоксидантами, ведущий к нару-
шению редокс-сигналинга и редокс-контроля 
клеточных процессов и (или) повреждению 
биомакромолекул (Черенкевич и др., 2013; 
Прадедова и др., 2017). Под влиянием засоле-
ния происходит связанное с падением устьич-
ной проводимости ингибирование фотосинтеза, 
снижение активности фотосистемы II. При этом 
нарушается функционирование электрон-
транспортной цепи в хлоропластах, что вызы-
вает усиление образования АФК, таких как 
синглетный кислород, супероксидный анион-
радикал, пероксид водорода и др. (Kumar et al., 
2017). Их количество может превышать анти-
оксидантную «емкость» хлоропластов и приво-
дить к активации пероксидного окисления ли-
пидов (Qureshi et al., 2013; Khare et al., 2015). 
Также считается, что причиной усиления обра-
зования АФК в клетках при солевом стрессе 
может быть непосредственный дефицит воды, 
нарушающий гидратацию и функционирование 
биомакромолекул (Parda, Das, 2005).  

Ионно-осмотический дисбаланс также 
вызывает нарушения в дыхательной электрон-
транспортной цепи и соответственно приводит 
к усилению продукции АФК в митохондриях 
(Hernandez et al., 2001). И хотя интенсивность 
образования АФК в митохондриях считается 
меньшей, чем в хлоропластах, в незеленых ор-
ганах, например, в корнях, митохондрии дей-
ствуют как основной источник АФК (Rhoads et 
al., 2006).  

Также известно, что при засолении изме-
нения рН цитоплазмы активируют одну из са-
мых опасных реакций неферментативного об-
разования АФК – реакцию Фентона (Matysik et 
al., 2002). Она происходит с участием перокси-
да водорода и металлов с переменной степенью 
окисления (ионов железа и меди):  

H2O2 + Fe
2+

 (Cu
+
) → Fe

3+
 (Cu

2+
) + OH

▪
 + OH

–
.  

В образование АФК у растений при соле-
вом стрессе вносит вклад и НАДФН-оксидаза 
плазматической мембраны. Показано, что ин-
дуцируемое солевым стрессом образование 
АФК у растений арабидопсиса происходит с 

участием этого фермента и подавляется его ин-
гибитором дифенилениодониумом (Leshem et 
al., 2007). Повышение активности НАДФН-
оксидазы при солевом стрессе зарегистрирова-
но и у растений Brassica jincea, в то же время у 
галофита Sosuvium portulacastrum такого эф-
фекта при засолении не наблюдалось 
(Srivastava et al., 2015). У солеустойчивых форм 
риса в ответ на засоление отмечалось усиление 
генерации супероксидного анион-радикала, в 
то время как у солечувствительного генотипа 
происходило накопление продукта пероксидно-
го окисления липидов малонового диальдегида 
(Vighi et al., 2017). Приведенные примеры сви-
детельствуют о том, что в одних случаях уси-
ление образования АФК при солевом стрессе 
выступает в роли сигнала, активирующего про-
текторные системы, в т.ч. антиоксидантную, в 
других – вызывает окислительные поврежде-
ния.  

Роль основных компонентов антиокси-

дантной системы в солеустойчивости рас-

тений  

В настоящее время антиоксидантами 
принято считать любые вещества, которые за-
держивают, предотвращают или удаляют окис-
лительные повреждения молекул-мишеней (Че-
ренкевич и др., 2013). Универсальной и обще-
принятой классификации АО до сих пор не су-
ществует. Согласно классификации, базирую-
щейся одновременно на механизме действия и 
молекулярной массе, выделяют следующие 
группы АО: 1) ферменты, обезвреживающие 
АФК (супероксиддисмутаза – СОД; каталаза, 
различные пероксидазы); 2) ферменты детокси-
кации липидов (глутатион-S-трансфераза, фос-
фолипид-гидропероксид глутатионпероксидаза 
и др.); 3) низкомолекулярные антиоксиданты – 
глутатион, аскорбиновая кислота, фенольные 
соединения, токоферолы; 4) регенераторы ак-
тивных форм антиоксидантов (монодегидро-
аскорбатредуктаза, дегидроаскорбатредуктаза, 
глутатионредуктаза) (Blokhina et al., 2003). Все 
они в той или иной степени могут быть задей-
ствованы в антиоксидантной защите клеток 
растений при действии засоления (Parda, Das, 
2005).  

Антиоксидантные ферменты. Суперок-
сиддисмутаза (СОД, КФ 1.15.1.11) является 
ключевым ферментом антиоксидантной защи-
ты и выполняет роль первичного рубежа про-
тив АФК (Alscher et al., 2002). Такую функцию 
СОД связывают с тем, что, элиминируя супе-
роксидные радикалы, этот фермент опосредо-
ванно уменьшает вероятность образования гид-
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роксильных радикалов, синглетного кислорода, 
пероксинитрита и других АФК, которые в силу 
высокой реакционной способности не могут 
быть удалены белковыми катализаторами (Ба-
раненко, 2006).  

СОД катализирует реакцию диспропор-
ционирования супероксидных анион-радикалов 
до молекулярного кислорода и пероксида водо-
рода по уравнению:  

О2
•–

 + О2
•–

 + 2Н
+
 → Н2О2 + О2. 

СОД представлена значительным количе-
ством молекулярных форм. В их активных цен-
трах могут быть такие металлы, как Cu, Zn, Mn, 
Fe.  

Cu/Zn-СОД (Mr 30-33 кДа) является 
наиболее распространенной формой СОД в 
клетках растений. Она локализована в разных 
компартментах – в хлоропластах (Hernandez et 
al., 1999), митохондриях (Kuzniak, Sklodowska, 
2004), пероксисомах (Alscher et al., 2002) и, ве-
роятно, в апопласте (Ogawa et al., 1997). Значи-
тельное количество Cu/Zn-СОД выявлено в ци-
тозоле. Цитозольная форма фермента обнару-
жена на тонопласте или возле него, а также в 
самом ядре (Ogawa et al., 1996).  

Mn-СОД (Mr 75-94 кДа) содержится в 
матриксе митохондрий (Kuzniak, Sklodowska, 
2004) и пероксисомах (Palma et al., 1998). От-
мечена значительная гомология аминокислот-
ных последовательностей фермента в митохон-
дриях с таковой в пероксисомах (Del Rio et al., 
2003).  

Fe-СОД (Mr 36-48 кДа) локализована в 
клетках растений преимущественно в хлоро-
пластах как в строме, так и на мембранах тила-
коидов (Alscher et al., 2002; Бараненко, 2006).  

Как уже отмечалось, при солевом стрессе 
значительно усиливается образование суперок-
сидных радикалов в различных компартментах 
растительной клетки. Супероксидный анион-
радикал является главным первичным продук-
том восстановления молекулярного кислорода 
в хлоропластах при функционировании фото-
системы I. При ограничении фиксации CO2 в 
условиях действия засоления пул НАДФН рас-
ходуется слабо, вследствие этого происходит 
«утечка» электрона от ферредоксина к молеку-
лярному кислороду с образованием суперок-
сидного анион-радикала (Foyer, Shigeoka, 
2011). Также при солевом стрессе происходит 
значительное усиление образования суперок-
сидных анион-радикалов в апопласте, преиму-
щественно за счет активации НАДФН-
оксидазы (Leshem et al., 2007). Предполагается 

способность супероксидного радикала в прото-
нированной форме проникать через мембраны 
в цитозоль (Sagi, Fluhr, 2006). Кроме того, бла-
годаря наличию СОД в хлоропластах, апопла-
сте и других органеллах, генерирующих супе-
роксидный радикал, часть его пула сразу пре-
вращается в пероксид водорода, который может 
выполнять сигнальные функции (Kolupaev, 
Karpets, 2013). В связи с этим СОД следует рас-
сматривать как важный компонент не только 
антиоксидантной защиты, но и клеточного сиг-
налинга, в том числе при солевом стрессе.  

Между активностью СОД и солеустойчи-
востью гликофитов в различных условиях про-
являлись преимущественно положительные 
связи, хотя в некоторых работах отмечается их 
отсутствие (Kumar et al., 2017). У солетоле-
рантного сорта сафлора активность СОД при 
солевом стрессе была выше, чем у чувстви-
тельного (Vijayalakshmi et al., 2016). Такую же 
зависимость между активностью СОД и соле-
устойчивостью выявили у различных генотипов 
гороха (Yasar et al., 2016). Значительное повы-
шение активности СОД при действии засоления 
установлено у солеустойчивых сортов томата 
(Koleska et al., 2017). Между солеустойчивыми 
и чувствительными сортами риса обнаружены 
существенные различия по изменению экспрес-
сии генов различных форм СОД при солевом 
стрессе (Vighi et al., 2017). Более характерным 
для устойчивого генотипа было повышение 
экспрессии генов нескольких изоформ Cu/Zn-
СОД, в то время как у чувствительного сорта 
усиливалась экспрессия генов отдельных форм 
Fe- и Mn-СОД.  

Считается, что галофиты отличаются бо-
лее выраженной по сравнению с гликофитами 
способностью использовать СОД для защиты 
от вызванного засолением клеточного повре-
ждения (Ozgur et al., 2013). Для многих галофи-
тов показан увеличенный уровень транскрип-
тов генов Fe-СОД и Mn-СОД (Jithesh et al., 
2006; Lazaro et al., 2013). Генетическая транс-
формация растений, приводящая к усилению 
экспрессии генов СОД, обусловливала повы-
шение солеустойчивости растений. Такие эф-
фекты получены при трансформации табака ге-
ном Cu/Zn-СОД из Kandelia candel (Jing et al., 
2015). Повышение солеустойчивости наблюда-
лось и при переносе в растения Prunus 
domestica гена Cu/Zn-СОД из Spinacia oleracea 
(Diaz-Vivancos et al., 2013). Трансформация 
растений риса геном Mn-СОД из Saccharomyces 
cerevisiae также вызывала повышение их соле-
устойчивости (Wang et al., 2005). Показана 
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также значительная роль цитозольной Cu/Zn-
СОД в адаптации растений к засолению 
(Takemura et al., 2002).  

Каталаза (КФ 1.11.1.6) представляет со-
бой гемосодержащий фермент с Mr около 250 
кДа, катализирующий разложение Н2О2 на воду 
и молекулярный кислород. Каталаза локализо-
вана преимущественно в пероксисомах и гли-
оксисомах, ее специфическая форма выявлена 
также в митохондриях (Willekens et al., 1997; 
Guan, Scandalios, 2000).  

Разложение пероксида водорода катала-
зой осуществляется в две стадии (Wendel, 
1988):  

Кат-Fe
3+

 + H2O2 → Окисленная каталаза; 

Окисленная каталаза + H2O2 → Кат-Fe
3+

 + 2Н2О 
+ О2. 

В растениях присутствуют различные 
изоформы фермента, кодируемые генным се-
мейством (Yang, Poovaiah, 2002).  

В ответ на солевой стресс повышение ак-
тивности каталазы зарегистрировано у расте-
ний с различной базовой солеустойчивостью: 
Oriza sativa (Rahman, 2016; Vighi et al., 2017), 
Brassica jincea, Sesuvium portulastrum 
(Srivastava et al., 2015), Hyssapus oficinalis 
(Jahantigh et al., 2016). У растений фасоли пока-
зано повышение активности каталазы в листь-
ях, более существенное у солеустойчивого сор-
та (Tanbi et al., 2016). В то же время в ряде ра-
бот зарегистрировано снижение активности ка-
талазы у гликофитов при солевом стрессе. Так, 
в корнях лука при действии солевого стресса 
отмечалось значительное падение активности 
фермента (Singh, Roy, 2016). У растений араби-
допсиса дикого типа при умеренном солевом 
стрессе активность каталазы не изменялась, в 
то время как у менее солеустойчивых мутантов 
jin1 (дефектных по жасмонатному сигналингу) 
активность фермента снижалась (Ястреб и др., 
2015).  

Роль каталазы в предотвращении разви-
тия окислительного стресса при засолении сре-
ды показана и методами трансформации. Так, 
каталаза-дефицитный (антисмысловой) табак 
имел повышенную чувствительность к засоле-
нию (Willkens et al., 1997).  

Аскорбатпероксидаза (КФ 1.11.1.7) обез-
вреживает Н2О2 с участием аскорбиновой кис-
лоты. Она является гемосодержащим фермен-
том (Noctor et al., 2014). В результате реакции 
образуется монодегидроаскорбат-радикал 
(МДГАск), который восстанавливается стро-

мальной монодегидроаскорбатредуктазой (КФ 
1.6.5.4):  

Н2О2 + 2Аск → 2МДГАск
• 
+ 2 Н2О; 

2МДГАск
• 
+ НАД(Ф)Н → 2Аск + НАД(Ф)

+
.  

Аскорбатпероксидаза локализована пре-
имущественно в хлоропластах, однако обнару-
жена также в цитоплазме, митохондриях, пе-
роксисомах и апопласте (Foyer, Noctor, 2009).  

Аскорбатпероксидаза принимает участие 
в антиоксидантной защите растений в условиях 
солевого стресса, однако характер изменения 
активности фермента зависит от видовых осо-
бенностей. Так, у галофита Sosuvium 
portulacastrum активность аскорбатпероксида-
зы в листьях в ответ на засоление транзиторно 
повышалась, в то время как у гликофита 
Brassica jincea она не изменялась (Srivastava et 
al., 2015). В корнях кукурузы в ответ на соле-
вой стресс зарегистрировано повышение ак-
тивности аскорбатпероксидазы (AbdElgawad et 
al., 2016). Активность фермента у растений фа-
соли при действии засоления повышалась про-
порционально силе стресса, причем в одинако-
вой степени у устойчивого и неустойчивого 
сортов (Tanbi et al., 2016). В то же время у сор-
тов сафлора обнаружена положительная связь 
между солеустойчивостью и активностью ас-
корбатпероксидазы (Vijayalakshmi et al., 2016). 
Такая же закономерность показана и для сортов 
гороха (Yasar et al., 2016). У растений томата 
связь между активностью фермента с соле-
устойчивостью неоднозначная: одни авторы 
показывают ее наличие (Gharsallah et al., 2016), 
согласно данным других – четкой связи между 
солеустойчивостью сортов и активностью ас-
корбатпероксидазы, как и содержанием аскор-
биновой кислоты, не наблюдается (Koleska et 
al., 2017).  

Пероксидазы класса III, или так называе-
мые «классические» (неспецифические), отно-
сятся к мультифункциональным ферментам 
(Tognolli et al., 2003). Они являются гомосо-
держащими гликопротеинами. Пероксидазы 
класса III кодируются большим количеством 
генов, которое составляет как минимум 73 у 
Arabidopsis thaliana и 138 генов у Oriza sativa 
(Tognolli et al., 2003).  

Они обезвреживают пероксид водорода, 
используя для этого различные восстановители 
(чаще фенольные соединения):  

Н2О2 + АH2 → 2Н2О + А,  

где АH2 и А – восстановленная и окисленная 
формы фенольных соединений.  
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Наряду с антиоксидантной функцией, пе-
роксидазная система участвует в обеспечении 
протекания многих других реакций, в которых 
пероксид водорода используется как окисли-
тель. Пероксидазы также могут проявлять ок-
сидазную активность с передачей электронов 
от восстановителей (например, НАДН) на мо-
лекулярный кислород. При таком действии пе-
роксидазы образуются супероксид и пероксид 
водорода. Считается, что большее количество 
супероксида и, как следствие, Н2О2, может ге-
нерировать пероксидаза клеточных стенок 
(Bestwick et al., 1997). В то же время для рас-
творимых пероксидаз класса III более харак-
терны антиоксидантные функции (Ivanov et al., 
2001). Такие формы пероксидазы локализуются 
преимущественно в цитоплазме и вакуолях.  

Как полифункциональный фермент, не-
специфические пероксидазы задействованы и в 
адаптации растений к засолению. Установлено 
повышение их активности в корнях лука при 
краткосрочном воздействии солевого стресса 
(Singh, Roy, 2016). Показана более высокая ак-
тивность неспецифической пероксидазы у со-
летолерантного сафлора при засолении по 
сравнению с неустойчивым (Vijayalakshmi et 
al., 2016). С другой стороны, у растений куку-
рузы при действии засоления существенных 
изменений активности пероксидазы выявить не 
удалось (Ahanger et al., 2017).  

Ферменты метаболизма глутатиона. Глу-
татионпероксидазы (К.Ф. 1.11.1.9) представля-
ют собой семейство ключевых ферментов, 
участвующих в обезвреживании как пероксида 
водорода, так и липидных пероксидов: 

2GSH + Н2О2 → GSSG + 2Н2О; 

2GSH + ROOH → GSSG + Н2О + ROH.  

Ранее эти ферменты считались характер-
ными для клеток животных. Только в 90-е годы 
минувшего столетия были получены первые 
указания на существование этого фермента у 
высших растений (Eshdat et al., 1997). Затем ге-
ны, гомологичные фосфолипид-
гидропероксидным глутатионпероксидазам жи-
вотных, были клонированы из различных ис-
точников, в том числе из арабидопсиса, табака, 
рапса, риса, гороха (Dixon et al., 1998). Глута-
тионпероксидазы животных содержат Se-
цистеин (Путилина и др., 2008). В глутатионпе-
роксидазах растений чаще присутствует обыч-
ный цистеин и они являются негемовыми тио-
льными пероксидазами (Dixon et al., 1998; 
Noctor et al., 2014). Установлено, что глутати-
онпероксидазы беспозвоночных и растений 
(цистеин-глутатионпероксидазы) используют в 

качестве восстановителя не только и не столько 
глутатион (GSH), сколько тиоредоксины 
(Brigelius-Flohe, Maiorino, 2013). Имеются све-
дения о наличии глутатионпероксидазы в хло-
ропластах, митохондриях, пероксисомах и кле-
точных стенках (Zelinova et al., 2013).  

Глутатион-S-трансфераза (КФ 2.5.1.18) 
также выполняет антиоксидантные функции, 
обезвреживая гидрофобные продукты ПОЛ пу-
тем их восстановления, присоединения молеку-
лы восстановленного глутатиона или нуклео-
фильного замещения гидрофобных групп: 

2GSH + ROOH → ROH + GSSG + Н2О; 

R + GSH → HRSG; 

RX + GSH → RSG + HX. 

Глутатион-S-трансфераза сосредоточена 
в хлоропластах, митохондриях и пероксисомах 
(Creissen et al., 1994; Marrs, 1996). Глутатион-S-
трансферазная активность также выявлена в ва-
куолях (Прадедова и др., 2010).  

Глутатионредуктаза (К.Ф. 1.6.4.2) – фла-
вопротеиновая оксидоредуктаза, характерная 
как для прокариот, так и для эукариот (Romero-
Puertas et al., 2006). Этот фермент является 
ключевым компонентом аскорбат-
глутатионового цикла и обеспечивает поддер-
жание пула восстановленного глутатиона за 
счет использования в качестве восстановителя 
НАД(Ф)H (Gill, Tuteja, 2010):  

GSSG + НАД(Ф)Н → 2GSH + НАД(Ф)
+
.  

Глутатионредуктаза локализована пре-
имущественно в хлоропластах, хотя выявлена 
также в пероксисомах, митохондриях и цитозо-
ле (Колупаев, 2016).  

Имеются сведения об участии ферментов 
глутатионового метаболизма в адаптации рас-
тений к засолению. Так, у растений кукурузы в 
ответ на умеренный солевой стресс зарегистри-
ровано повышение в корнях активностей глута-
тионредуктазы и глутатион S-трансферазы 
(AbdElgawad et al., 2016). У солеустойчивого 
сорта риса при действии NaCl происходило по-
вышение экспрессии гена глутатионредуктазы 
(Vighi et al., 2017). Для солеустойчивых сортов 
томата в условиях засоления были характерны 
повышенные активности глутатионпероксида-
зы, глутатион-S-трансферазы, а также содержа-
ние GSH (Waskiewich et al., 2014; Stolfa et al., 
2016). Сверхэкспрессия гена глутатионперок-
сидазы пшеницы в растениях арабидопсиса со-
провождалась повышением их солеустойчиво-
сти (Bela et al., 2015).  

У растений арабидопсиса, экспрессиру-
ющих ген глутатион-S-трансферазы, перене-
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сенный из Suaeda salta, также значительно по-
вышалась солеустойчивость (Ци и др., 2010). 
Трансформация вызывала повышение активно-
сти не только самой глутатион-S-трансферазы, 
но и глутатионпероксидазы, а также увеличе-
ние общего пула глутатиона.  

Влияние глутатионового метаболизма на 
другие компоненты антиоксидантной системы 
показано и у трансгенных растений риса, ко-
экспрессирующих гены глутатион-S-
трансферазы и одной из форм каталазы (Чжао и 
др., 2010). Эти растения отличались повышен-
ной активностью не только глутатион-S-
трансферазы и каталазы, но и СОД. Особенно 
заметными эти отличия были на фоне солевого 
стресса. В то же время активность аскорбатпе-
роксидазы при солевом стрессе у трансформан-
тов была ниже, чем у обычных растений (Чжао 
и др., 2010).  

Низкомолекулярные антиоксиданты. Ас-
корбат является мощным антиоксидантом, что 
связано с функционированием одноэлектрон-
ных циклических переходов между гидро- и де-
гидроаскорбатными формами. Восстановленная 
форма аскорбата способна непосредственно 
взаимодействовать с АФК, а также участвовать 
в восстановлении других низкомолекулярных 
антиоксидантов (α-токоферола, глутатиона) в 
ферментативных и неферментативных реакци-
ях (Gill, Tuteja, 2010). У растений аскорбат яв-
ляется самым распространенным низкомолеку-
лярным антиоксидантом. Он локализован в ци-
топлазме, хлоропластах, митохондриях, перок-
сисомах и апопласте (Asada, 1999).  

Информация о специфической роли ас-
корбата в защите растений от солевого стресса 
в литературе пока отсутствует. Однако, как от-
мечалось выше, аскорбатпероксидаза, исполь-
зующая аскорбат в качестве восстановителя пе-
роксида водорода, играет важную роль в адап-
тации растений к солевому стрессу (Srivastava 
et al., 2015).  

Показано повышение солеустойчивости 
каллусов риса под влиянием экзогенной аскор-
биновой кислоты (Alhasawi et al., 2016). При 
этом повышалась активность аскорбатперокси-
дазы, неспецифической пероксидазы и катала-
зы, а также происходило дополнительное уве-
личение содержания пролина. Под влиянием 
экзогенной аскорбиновой кислоты в условиях 
солевого стресса повышалось и накопление сы-
рой и сухой биомассы проростков риса (Rady, 
Hemida, 2016). Такая обработка способствовала 
увеличению содержания пролина, восстанов-
ленного глутатиона и сахаров, а также активно-

сти СОД и гваяколпероксидазы в стрессовых 
условиях. В то же время обработка аскорбатом 
вызывала снижение активности каталазы (Rady, 
Hemida, 2016). Возможно, этот эффект связан с 
компенсаторным действием других компонен-
тов антиоксидантной защиты, в частности, с 
повышением активности других антиоксидант-
ных ферментов и низкомолекулярных антиок-
сидантов.  

Глутатион – трипептид (L-γ-глутамил-L-
цистеинилглицин, Mr 307 Да), который при фи-
зиологических значениях рН имеет две отрица-
тельно заряженные карбоксильные группы и 
положительно заряженную аминогруппу. За-
щитное действие глутатиона сопровождается 
окислением его сульфгидрильной группы и 
превращением в дисульфид глутатиона (GSSG). 
Следует отметить, что другой, не менее важ-
ной, чем антиоксидантная, функцией глутатио-
на является его участие в редокс-регуляции 
клеточных процессов (Прадедова и др., 2017).  

Считается, что детоксикация Н2О2 с уча-
стием глутатиона может проходить двумя пу-
тями. Первый состоит в восстановлении Н2О2 
глутатионом в реакции, катализируемой глута-
тионпероксидазой. Второй путь восстановле-
ния пероксида водорода связан с окислением 
аскорбиновой кислоты до дегидроаскорбата 
под действием аскорбатпероксидазы. Образо-
вавшийся дегидроаскорбат может восстанавли-
ваться до аскорбиновой кислоты за счет фер-
ментативного и неферментативного окисления 
глутатиона (Foyer, Noctor, 2009).  

Хлоропласты рассматриваются как ос-
новные органеллы не только синтеза но и лока-
лизации глутатиона в растительных клетках. В 
то же время этот трипептид может быть также 
локализован и синтезирован в цитоплазме 
(Szalai et al., 2009). Глутатион в довольно высо-
ких концентрациях найден и в митохондриях 
(Zechmann et al., 2008), хотя возможность его 
синтеза в этих органеллах пока не доказана 
(Foyer, Noctor, 2009). Кроме того, наличие глу-
татиона и ферментов его превращения показано 
в пероксисомах (Del Rio et al., 2002).  

Как и для аскорбата, для глутатиона не 
установлена какая-либо специфическая роль в 
защите растений от эффектов солевого стресса. 
Однако его прямая и косвенная роль в поддер-
жании редокс-гомеостаза в клетках в стрессо-
вых условиях сомнений не вызывает. Экзоген-
ный восстановленный глутатион (GSH) в кон-
центрации 0,5 мМ не уступал пролину по силе 
положительного влияния на солеустойчивость 
проростков кукурузы (Rady, Hemida, 2016). Под 
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его влиянием на фоне солевого стресса снижал-
ся выход электролитов из тканей, повышалась 
сырая и сухая масса растений, увеличивалось 
количество эндогенных пролина и аскорбино-
вой кислоты, повышалась активность СОД и 
гваяколпероксидазы (Rady, Hemida., 2016). По 
мнению некоторых авторов, положительное 
влияние экзогенного GSH связано не только с 
его антиоксидантными, но и сигнальными 
функциями (Stolfa et al., 2016).  

Флавоноиды являются полифенольными 
соединениями растительного происхождения. 
Фенольный каркас флавоноидов состоит из 15 
атомов углерода, образующих два ароматиче-
ских кольца (A и B), соединенных через три уг-
леродных атома. Обычно общую формулу фла-
воноидов представляют как C6–C3–C6 (Тарахов-
ский и др., 2013). Флавоноиды – продукты ре-
акций на пересечении фенилпропаноидного и 
ацетатно-малонатного метаболических путей 
(Олениченко и др., 2008). Одним из основных 
компартментов их синтеза являются хлоропла-
сты. Огромное разнообразие флавоноидов до-
стигается с помощью согласованного эффекта 
свыше 20 ферментов, которые, действуя пооче-
редно, сначала синтезируют халконы, а затем 
дают начало различным классам и различным 
представителям внутри каждого класса. Схемы 
их синтеза хорошо описаны в обзоре Winkel 
(2008).  

Все флавоноиды в той или иной степени 
участвуют в антиоксидантной защите клеток 
(Колупаев, Ястреб, 2015). В соответствии с об-
щепринятой точкой зрения антиоксидантные 
свойства флавоноидов объясняются их способ-
ностью служить ловушками для свободных ра-
дикалов, а также хелатировать ионы металлов, 
участвующих в радикальных процессах (Es-Safi 
et al., 2007).  

Полифенольные соединения способны 
взаимодействовать с гидроксильным (LО

•
)- и 

пероксильным (LOO
•
)-радикалами липидов 

благодаря их способности отдавать электрон 
(или атом водорода). В результате образуются 
радикалы фенолов – феноксилы, которые не 
участвуют в распространении окислительного 
процесса. В сравнительных экспериментах по-
лучены данные об очень высокой антиокси-
дантной активности флавоноидов, во многом 
превосходящей активность других антиокси-
дантов. Так, показано, что эффективность вза-
имодействия флавоноидов с АФК и активными 
формами азота в четыре раза выше, чем у ас-
корбиновой кислоты и α-токоферола 
(Khlestkina et al., 2013). Отдельно следует отме-

тить высокую антиоксидантную активность ан-
тоцианов, в т.ч. их бесцветных таутомеров, ко-
торые способны эффективно деактивировать 
супероксидные анион-радикалы (Neill, Gould, 
2003).  

Флавоноиды накапливаются в основном в 
вакуолях, в связи с чем в литературе дискути-
руется вопрос о том, насколько велик их вклад 
в работу антиоксидантной системы раститель-
ных клеток. В то же время флавоноидные со-
единения выявлены и в других компартментах, 
в т.ч. в хлоропластах и ядре (Khlestkina, 2013). 
С другой стороны, и флавоноиды, локализо-
ванные в вакуоли, способны участвовать в де-
токсикации пероксида водороды, который мо-
жет транспортироваться в этот компартмент 
(Gould, Lister, 2006).  

Косвенное антиоксидантное действие 
флавоноидов может быть связано с их способ-
ностью образовывать комплексы с ионами ме-
таллов с переменной валентностью и тем са-
мым предотвращать неферментативное образо-
вание АФК (Khlestkina, 2013). Помимо этого 
флавоноиды могут экранировать избыточное 
освещение и выполнять роль осмопротекторов 
(Khlestkina, 2013; Колупаев, Ястреб, 2015).  

У растений фасоли в ответ на солевой 
стресс показано повышение общего содержа-
ния флавоноидов, более высоким оно было у 
солеустойчивого сорта (Tanby et al., 2016). У 
растений Hyssopus officinalis L. происходило 
двукратное увеличение содержания антоцианов 
при солевом стрессе (Jahantigh et al., 2016). При 
этом общее содержание фенольных соединений 
повышалось в 4 раза.  

У растений базилика камфорного 
(Ocimum basilicum L.), полыни (Artemisia 
lercheana Web.) и чернушки посевной (Nigella 
sativa L.) в ответ на действие засоления, УФ B, 
а также на совместное влияние двух факторов 
происходило значительное увеличение содер-
жания антоцианов. При этом отмечались видо-
вые особенности: стресс-индуцированное уве-
личение содержания антоцианов у чернушки во 
много раз превосходило соответствующие ве-
личины у базилика и полыни (Радюкина и др., 
2012). В то же время у растений, накапливаю-
щих большое количество низкомолекулярных 
антиоксидантов, изменения активности антиок-
сидантных ферментов были менее существен-
ными. У растений кукурузы при солевом стрес-
се содержание флавоноидов вообще не изменя-
лось (Ahanger, 2017). По-видимому, вклад фла-
воноидов в антиоксидантную защиту растений 
при солевом стрессе может существенно варьи-
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ровать в зависимости от их видовых особенно-
стей.  

Пролин и другие совместимые осмоли-

ты и антиоксидантная защита растений 

при солевом стрессе  

Участие пролина в адаптации растений к 
солевому стрессу как осморегулятора общеиз-
вестно. В последние десятилетия много внима-
ния уделяется его антиоксидантным эффектам. 
Его структурные особенности дают основания 
рассматривать возможность прямой инактива-
ции радикальных форм кислорода. Так, пролин 
может образовывать устойчивый радикал, по-
скольку содержит третичный углеродный атом. 
Образование такого устойчивого радикала при-
водит к «тушению» или обрыву каскада сво-
боднорадикальных реакций, запускаемых супе-
роксид-радикалом, пероксид-радикалом или 
гидроксил-радикалом. Антирадикальное дей-
ствие пролина проявлялось в системе in vitro 
при реакции со свободным стабильным радика-
лом 2,2-дифенил-1-пикрилгидразила (Okuma et 
al., 2004). Показано, что при рН 7-8 свободный 
пролин, а также его концевые группы в составе 
полипептидов могут прямо реагировать с пе-
роксидом водорода, гидроксильным радикалом 
и синглетным кислородом с образованием ста-
бильных свободных радикалов – аддуктов про-
изводных пролина и гидроксипролина (Liang et 
al., 2013). В то же время прямая реакция между 
пероксидом водорода и пролином возможна 
при довольно высоких концентрациях послед-
него (Kumar et al., 2012), что ставит под сомне-
ние значение этого процесса в клетках расте-
ний. Как отдельная причина антиоксидантного 
действия пролина рассматривается его способ-
ность связывать ионы металлов с переменной 
валентностью и тем самым ограничивать не-
ферментативные свободнорадикальные процес-
сы (Liang et al., 2013).  

Значительный пул пролина локализован в 
цитоплазме и пластидах (Шевякова и др., 2009). 
Его концентрация в цитоплазме в 2-3 раза вы-
ше, чем в вакуолях (Aubert et al., 1999). С дру-
гой стороны, высокая концентрация пролина в 
хлоропластах может быть важной для защиты 
фотосинтетического аппарата от повреждений, 
связанных с образованием синглетного кисло-
рода и радикальных АФК. В то же время нали-
чие пролина в цитоплазме может быть важным 
для защиты антиоксидантных ферментов, в от-
ношении которых он может проявлять шапе-
ронное действие, защищая их от разнообразных 
повреждающих (денатурирующих) воздействий 
(Колупаев и др., 2014). Таким механизмом мо-

жет объясняться косвенное антиоксидантное 
действие пролина в стрессовых условиях, про-
являющееся в системе in vivo.  

В культурах клеток показано повышение 
экзогенным пролином активности ряда антиок-
сидантных ферментов при действии засоления 
(Hoque et al., 2008), ионов кадмия (Islam et al., 
2009a, 2009b), агентов окислительного стресса 
(Chen, Dickman, 2005). При таких условиях вы-
явлено положительное влияние пролина на 
СОД, каталазу и ферменты аскорбат-
глутатионового цикла (Chen, Dickman, 2005; 
Islam et al., 2009a). Обработка растений экзо-
генным пролином в условиях солевого стресса 
стабилизировала пул восстановленного глута-
тиона и вызывала повышение активности глу-
татионпероксидазы и глутатион-S-трансферазы 
(Hoque et al., 2008). Экзогенный пролин вызы-
вал повышение солеустойчивости растений ри-
са, что сопровождалось увеличением активно-
сти аскорбатпероксидазы и неспецифической 
пероксидазы (Bhusan et al., 2016).  

В последние годы появились сведения о 
влиянии пролина на экспрессию генов антиок-
сидантных ферментов. Такие его эффекты мо-
гут быть отрицательными. Так, добавление эк-
зогенного пролина в питательную среду на 
фоне UV-B облучения сопровождалось сниже-
нием количества транскриптов генов CSD и 
MSD у растений шалфея, а также ингибирова-
нием стимулирующего влияния ультрафиолета 
на активность Cu/Zn-СОД. У трансформиро-
ванных гибридов грейпфрута и понцируса, де-
фектных по активности ∆

1
-пирролин-5-

карбоксилатсинтетазы (П5КС), отмечалась 
усиленная экспрессия генов разных форм ас-
корбатпероксидазы, Fe-СОД, Mn-СОД и хлоро-
пластной глутатионредуктазы в физиологиче-
ски нормальных условиях и при водном стрессе 
(Carvalho et al., 2013). Предполагается, что в 
данном случае пролин действует как негатив-
ный регулятор экспрессии генов антиоксидант-
ных ферментов.  

С другой стороны, на культивируемых 
клетках галофита Thellungiella salsuginea пока-
зано повышение активности СОД и аскор-
батпероксидазы под влиянием 2 или 5 мМ про-
лина (Сошникова и др., 2013), что авторы свя-
зывают с прооксидантным действием пролина, 
обусловленным активацией под его влиянием 
пролиндегидрогеназы и усилением образования 
АФК в электрон-транспортной цепи митохон-
дрий.  

Таким образом, можно предполагать, что 
пролин обладает способностью оказывать 
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сложное влияние на другие компоненты анти-
оксидантной системы растений. Механизмы та-
ких его эффектов пока ясны далеко не полно-
стью. Не исключено, что пролин, наряду с та-
кими классическими антиоксидантами как глу-
татион и аскорбиновая кислота, является одним 
из компонентов системы клеточной редокс-
сигнализации и редокс-регуляции (Черенкевич 
и др., 2013). Однако рассмотрение этого вопро-
са выходить далеко за пределы тематики дан-
ного обзора.  

В целом роль пролина как антиоксиданта 
и осмолита в адаптации растений к солевому 
стрессу трудно переоценить. Его значение как 
фактора, важного для выживания при засоле-
нии удалось неоднократно подтвердить в экс-
периментах с трансгенными растениями. 
Например, растения табака, экспрессирующие 
ген П5КС Vigna aconitifolia, накапливали в 10-
18 раз больше пролина по сравнению с кон-
трольными растениями и характеризовались 
очень высокой солеустойчивостью (Kavi Kishor 
et al., 2005). Примечательно, что такая транс-
формация приводила и к повышению активно-
сти антиоксидантных ферментов – каталазы и 
аскорбатпероксидазы (Razavizadeh, Ehsanpour, 
2010). 

Для растений риса, сверхэкспрессирую-
щих мутантный ген П5КС, также было харак-
терным повышенное содержание пролина и 
снижение эффекта окисления липидов при со-
левом стрессе (Kumar et al., 2010).  

В то же время связь между накоплением 
пролина и солеустойчивостью различных гено-
типов не однозначна. Так, показана позитивная 
связь между накоплением пролина в листьях и 
корнях сортов томата и их солеустойчивостью 
(Gharsallah et al., 2016). В то же время сообща-
ется об отсутствии корреляции между содер-
жанием пролина и солеустойчивостью ячменя 
(Widodo et al., 2009). Мутанты арабидопсиса, 
отличающиеся повышенной чувствительно-
стью к засолению (Liu, Zhu, 1997) и холоду 
(Xin, Browse, 1998), имели высокое содержание 
пролина.  

Кроме пролина значительный вклад в ан-
тиоксидантную защиту могут вносить полиолы, 
которые помимо поглощения радикальных 
АФК, способны проявлять шаперонное дей-
ствие (Bohnert et al., 1995). Среди полиолов 
особенно важным считается маннит. Его синтез 
усиливается в условиях солевого стресса и со-
пряжен с активацией маннозо-6-
фосфатредуктазы (М6ФР) (Zhifang, Loescher, 
2003). Показано, что трансформация арабидоп-

сиса геном М6ФР сельдерея приводила к 
накоплению маннита и повышению солеустой-
чивости, что проявлялось в способности расте-
ний образовывать полноценные семена при вы-
ращивании на почве, орошаемой 300 мМ NaCl 
(Zhifang, Loescher, 2003). Установлено, что ци-
анобактерии при солевом стрессе наряду с са-
харозой накапливают глюкозилглицерин 
(Hagemann, Murata, 2003).  

В листьях Bruguiera parviflora при соле-
вом стрессе зарегистрировано снижение содер-
жания крахмала и увеличение количества саха-
ров (Parida et al., 2002).  

Влияние агентов, индуцирующих соле-

устойчивость растений, на состояние ан-

тиоксидантной системы  

Солеустойчивость растений может быть 
индуцирована действием экзогенных сигналь-
ных посредников или их доноров, а также об-
работкой стрессовыми фитогормонами. Про-
текторные эффекты этих соединений в значи-
тельной степени обусловлены их позитивным 
влиянием на состояние антиоксидантной си-
стемы.  

Пероксид водорода. Известно, что перок-
сид водорода как сигнальный посредник участ-
вует в индуцировании многих адаптивных ре-
акций растений, необходимых для развития 
устойчивости к солевому стрессу (Leshem et al., 
2007; Ma et al., 2012; Hossain et al., 2015). В 
частности, Н2О2 задействован не только в акти-
вации системы антиоксидантной защиты, что 
представляется достаточно очевидным (Колу-
паев, Карпец, 2010; Hossain et al., 2015), но и в 
индуцировании накопления совместимых 
осмолитов, а также в регуляции Na

+
/K

+
-

гомеостаза в растительных клетках (Ma et al., 
2012; Yang et al., 2013).  

При обработке проростков риса перокси-
дом водорода заметно повышались активности 
СОД, каталазы, неспецифической пероксидазы 
и глутатиоредуктазы (Uchida et al., 2002). В ра-
боте Azevedo-Neto et al. (2005) показано, что 
добавление пероксида водорода в питательный 
раствор индуцировало ферментативную анти-
оксидантную систему корней и листьев расте-
ний кукурузы при последующем действии со-
левого стресса. О повышении активности ката-
лазы и аскорбатпероксидазы в прорастающих в 
условиях засоления семенах кукурузы сообща-
ется и в работе Gondim et al. (2010). Кроме того, 
под влиянием экзогенного пероксида водорода 
у проростков пшеницы, подвергнутых солево-
му стрессу, отмечалось повышение содержания 
восстановленного глутатиона, активности ас-
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корбатпероксидазы, неспецифической перокси-
дазы, СОД и каталазы (Li et al., 2011). Обработ-
ка растений женьшеня 100 мкМ пероксидом 
водорода также индуцировала их солеустойчи-
вость и вызывала повышение активности СОД, 
каталазы и гваяколпероксидазы (Sathiyaraj et 
al., 2014). После обработки растений проса пе-
роксидом водорода повышалась их устойчи-
вость у засолению, что сопровождалось увели-
чением активности СОД, аскорбтпероксидазы и 
каталазы (Bhatt et al., 2016).  

Под влиянием пероксида водорода у рас-
тений арабидопсиса дикого типа происходило 
повышение активности СОД и гваяколперокси-
дазы (Ястреб и др., 2017). В условиях солевого 
стресса растения арабидопсиса, обработанные 
пероксидом водорода, накапливали большее 
количество пролина по сравнению с необрабо-
танными. В ряде работ показано, что пероксид 
водорода является посредником в процессах 
накопления пролина, индуцируемых солевым 
стрессом у разных видов растений (Ma et al., 
2012; Вайнер и др., 2013).  

Оксид азота. Одним из сигнальных по-
средников, индуцирующих антиоксидантную 
систему растений, является оксид азота NO. 
Эффекты NO могут быть обусловлены прямой 
посттрасляционной модификацией молекул 
ферментативных белков и влиянием на экс-
прессию соответствующих генов (Карпец, Ко-
лупаев, 2017). Для практических целей в каче-
стве воздействий, индуцирующих солеустойчи-
вость, используются обработки донорами окси-
да азота, в частности, нитропруссидом натрия – 
НПН (Mur et al., 2013).  

Обработка НПН перед воздействием со-
левого стресса уменьшала проявление эффекта 
активации пероксидного окисления липидов у 
Triticum aestivum (Ruan et al., 2002; Zheng et al., 
2009), Hordeum vulgare (Li et al., 2008), Brassica 
juncea (Zeng et al., 2011; Khan et al., 2012), 
Brassica rapa (López-Carrión et al., 2008), 
Atriplex centralasiatica (Xu et al., 2011), Cucumis 
sativus (Shi et al., 2007; Lin et al., 2012b), Glycine 
max (Simaei et al., 2011) и многих других видов 
растений (Poór et al., 2015).  

Показано, что обработка проростков риса 
донором оксида азота НПН повышала их соле-
устойчивость, при этом происходила активация 
антиоксидантных ферментов – СОД, аскор-
батпероксидазы и неспецифической пероксида-
зы (Uchida et al., 2002).  

Обработка донором оксида азота НПН 
активировала СОД, неспецифическую перокси-
дазу и аскорбатпероксидазу у растений Brassica 

juncea (Zeng et al., 2011; Khan et al., 2012) и 
Cicer arietinum (Sheokand et al., 2010) в услови-
ях солевого стресса. Показано, что обработка 
0,05 мМ НПН, индуцирующая солеустойчи-
вость, вызывала увеличение активности аскор-
батпероксидазы в корнях растений Phaseolus 
vulgaris, подвергнутых солевому стрессу, одна-
ко при этом уменьшалась активность СОД и 
неспецифической пероксидазы (Liu et al., 2007). 
Возможно, что в этом случае защитные эффек-
ты НПН связаны с индуцированием других 
компонентов антиоксидантной системы либо с 
проявлением прямого антиоксидантного дей-
ствия оксида азота.  

Показано также, что донор NO может 
влиять на уровень неферментативных антиок-
сидантов, таких как аскорбат и глутатион. Об-
работка НПН способствовала повышению со-
держания восстановленных форм обоих мета-
болитов и повышению отношения GSH/GSSG и 
ASC/DHA у растений разных видов при соле-
вом стрессе (Sheokand et al., 2010; 
Hasanuzzaman et al., 2011; Wu et al., 2011; Lin et 
al., 2012a; Poór et al., 2015).  

У растений арабидопсиса дикого типа и 
мутанта, дефицитного по активности фермента, 
подобного NO-синтазе животных (Atnoa1), 
продемонстрирована прямая зависимость меж-
ду содержанием монооксида азота и солеустой-
чивостью (Zhao et al., 2007). Можно полагать, 
что эти различия, по крайней мере отчасти, свя-
заны с неодинаковым функционированием ан-
тиоксидантной системы. Так, у растений Atnoa1 
при солевом стрессе происходило значительно 
более существенное повышение содержания 
пероксида водорода и продуктов пероксидного 
окисления липидов по сравнению с растениями 
дикого типа. У мутантов Atnoa1 также в усло-
виях солевого стресса активности СОД и ката-
лазы были ниже, чем у растений дикого типа. 

Сероводород. В последние годы активно 
исследуется участие сероводорода как вероят-
ного нового сигнального посредника в регуля-
ции редокс-статуса растительных клеток в 
стрессовых условиях (Lisjak et al., 2013). В ка-
честве донора сероводорода чаще всего исполь-
зуется гидросульфид натрия. Повышение со-
держания аскорбата и восстановленного глута-
тиона, а также увеличение соотношения 
GSH/GSSG под влиянием обработки растений 
гидросульфидом натрия отмечалось в условиях 
солевого стресса у растений земляники 
(Christou et al., 2013). Примечательно, что у 
растений люцерны при обработке донором се-
роводорода не только повышалась активность, 
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но и усиливалась экспрессия генов Cu/Zn-СОД, 
каталазы, различных форм пероксидаз (Wang et 
al., 2012; Lai et al., 2014).  

Механизмы положительного влияния до-
нора сероводорода на функционирование анти-
оксидантной системы растений объяснить пока 
сложно. Не исключено, что улучшение им па-
раметров функционирования антиоксидантной 
системы не является прямым эффектом, а опо-
средованно действием донора H2S на другие 
протекторные системы. Так или иначе, форми-
рование индуцированных донором сероводоро-
да адаптивных изменений антиоксидантной си-
стемы растений происходит при участии дру-
гих сигнальных посредников, в т.ч. ионов каль-
ция и АФК (Колупаев и др., 2017).  

Салициловая кислота в последние деся-
тилетия рассматривается как один из ключевых 
фитогормонов, задействованных в формирова-
нии многих адаптивных реакций растений на 
действие стрессоров различной природы 
(Wendehenne et al., 1998; Wang, Li, 2006). Ее 
эффекты очень тесно связаны с изменениями в 
редокс-метаболизме. Достаточно хорошо изу-
чено ее участие в эффекте «окислительного 
взрыва», проявляющегося у устойчивых расте-
ний после контакта с патогенами (Wendehenne 
et al., 1998).  

Во многих работах показано положи-
тельное влияние экзогенной салициловой кис-
лоты на солеустойчивость растений разных ви-
дов. Такие эффекты зарегистрированы у расте-
ний пшеницы (Shakirova et al., 2003; Колупаєв 
та ін., 2007), ячменя (Deef et al., 2007), риса (Ma 
et al., 2006), томатов (Joseph et al., 2010). Уси-
ление генерации АФК под влиянием салицило-
вой кислоты может приводить к формированию 
сигнала, индуцирующего экспрессию генов ан-
тиоксидантных ферментов. Эффект повышения 
устойчивости к абиотическим стрессорам, ас-
социированный с повышением активности ан-
тиоксидантных ферментов, зарегистрирован 
под влиянием салициловой кислоты у растений 
кукурузы (Wang et al., 2009). В работе 
Ф.М. Шакировой и соавт. (Shakirova et al., 
2003) показано повышение под влиянием сали-
циловой кислоты активности СОД и неспеци-
фической пероксидазы в этиолированных про-
ростках пшеницы (Shakirova et al., 2003). Т.О. 
Ястреб (2012) выявлено, что обработка про-
ростков пшеницы 1 мкМ раствором салицило-
вой кислоты вызывала повышение активности 
СОД в корнях и побегах в условиях солевого 
стресса, при этом содержание пролина повы-
шалось только в побегах. Также сообщается об 

активации каталазы и аскорбатпероксидазы у 
растений в условиях солевого стресса при об-
работке салициловой кислотой (Joseph et al., 
2010).  

Жасмоновая кислота (ЖАК). У растений 
арахиса под влиянием опрыскивания ЖАК в 
различных концентрациях (25-250 мкМ) проис-
ходило повышение активности СОД и каталазы 
и появление новых молекулярных форм перок-
сидазы (Kumari et al., 2006). У растений житня-
ка гребенчатого (Agropiron cristatum) наблюда-
лось увеличение количества транскриптов ас-
корбатпероксидазы и глутатионредуктазы в 
присутствии экзогенной ЖАК (Shana, Liang, 
2010). Вполне естественно, что регуляция ин-
дуцированных ЖАК протекторных систем рас-
тений происходит с участием не только сиг-
нальных посредников (кальция, АФК, оксида 
азота, фосфатидной кислоты и пр.), но и спе-
цифических белков. Одним из ключевых тран-
скрипционных факторов, участвующих в реа-
лизации многих эффектов ЖАК, является белок 
JIN1/MYC2 (Dombrecht et al., 2007). Можно по-
лагать, что именно белок MYC2/JIN1 прича-
стен к регуляции ЖАК-зависимой экспрессии 
генов, обусловливающих устойчивость расте-
ний к окислительному стрессу. Так, мутанты 
jin1 (jasmonate insensitive1) были более чув-
ствительны к действию агента окислительного 
стресса метилвиолагена по сравнению с расте-
ниями дикого типа (Dombrecht et al., 2007). По-
казано, что JIN1/MYC2 участвует в регуляции 
экспрессии генов монодегидроаскорбатредук-
тазы, ферментов синтеза аскорбата и цистеина 
(Dombrecht et al., 2007, Guo et al., 2012). С дру-
гой стороны, установлено, что экспрессия гена 
MYC2 у растений усиливается при действии 
различных стрессов, в т. ч. солевого (Roveda-
Hoyos et al., 2011; Zhao et al., 2013).  

Выявлено, что растения арабидопсиса 
дикого типа и jin1 существенно не отличаются 
по величинам базовой активности Cu/Zn-СОД и 
каталазы в листьях, однако у мутанта jin1 ак-
тивность гваяколпероксидазы была значитель-
но ниже, чем у растений дикого типа Col-0 
(Ястреб и др., 2015). Под влиянием ЖАК у рас-
тений дикого типа повышалась активность всех 
трех исследуемых антиоксидантных фермен-
тов, а у мутантных растений она не изменялась. 
Обработка ЖАК вызывала повышение соле-
устойчивости растений арабидопсиса Col-0, что 
выражалось в смягчении ингибирования роста 
и снижении интенсивности ПОЛ при действии 
NaCl (Ястреб и др., 2016). В то же время поло-
жительное влияние ЖАК на растения jin1, под-
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вергнутые действию солевого стресса, прояв-
лялось слабо.  

Имеются сведения, что помимо участия в 
регуляции экспрессии генов некоторых антиок-
сидантных ферментов транскрипционный фак-
тор JIN1/MYC2, причастен к контролю синтеза 
токоферола (Dombrecht et al., 2007). Также 
предполагается, что белок JIN1/MYC2, дей-
ствуя как положительный регулятор экспрессии 
генов MYB75/PAP1 и EGL3, принимает уча-
стие в синтезе флавоноидов у A. thaliana 
(Dombrecht et al., 2007). Выявлена индукция 
синтеза антоцианов у арабидопсиса экзогенной 
ЖАК (Li et al., 2014). В наших экспериментах 
также было показано увеличение содержания 
антоцианов и бесцветных флавоноидов, погло-
щающих в области УФ-В, у растений араби-
допсиса дикого типа под влиянием экзогенной 
ЖАК. В то же время у мутантов jin1 такие эф-
фекты проявлялись слабо (Ястреб и др., 2016). 
Предобработка ЖАК стабилизировала содер-
жание флавоноидов при солевом стрессе у рас-
тений дикого типа, но не влияла на их количе-
ство у мутантов jin1. Аналогично повышенное 
содержание антоцианов при солевом стрессе 
отмечалось только у растений дикого типа, об-
работанных ЖАК. Следует, однако, отметить, 
что содержание антоцианов и бесцветных фла-
воноидов у мутантов jin1 было ненамного ни-
же, чем у растений дикого типа, что позволяет 
предполагать наличие не связанных с белком 
JIN1/MYC2 путей регуляции синтеза этих со-
единений. Таким образом, белок транскрипци-
онный фактор JIN1/MYC2 участвует в регуля-
ции разнообразных реакций, индуцируемых 
ЖАК при солевом стрессе, в т.ч. в активации 
антиоксидантных ферментов и накопления 
низкомолекулярных АО.  

Брассиностероиды (БС) проявляют вы-
сокую активность в отношении различных фи-
зиологических процессов, лежащих в основе 
роста, развития и устойчивости растений 
(Khripach et al., 2000; Авальбаев и др., 2006). 
Установлено, что растения арабидопсиса det2, 
отличающиеся пониженным эндогенным со-
держанием БС, характеризуются более высокой 
чувствительностью к действию засоления по 
сравнению с растениями дикого типа (Zeng et 
al., 2003). На крестоцветных, бобовых и злако-
вых зарегистрировано положительное влияние 
экзогенных БС на солеустойчивость (Ali et al., 
2008; Shahid et al., 2011; Talaat et al., 2013).  

В ряде работ показано повышение актив-
ности СОД, каталазы, гваяколпероксидазы и 
других антиоксидантных ферментов при инду-

цировании БС устойчивости растений к засоле-
нию (Talaat et al., 2013; Fariduddin et al., 2013). 
На проростках проса показано, что обработка 
24-эпибрассинолидом (24-ЭБЛ) вызывала тран-
зиторное повышение содержания пероксида 
водорода (Вайнер и др., 2014). Указанный эф-
фект нивелировался ингибитором НАДФН-
оксидазы имидазолом. Обработка 24-ЭБЛ по-
вышала активность СОД, солевой стресс сам по 
себе вызывал ее снижение. При этом 24-ЭБЛ 
устранял ингибирование активности фермента, 
вызываемое действием хлорида натрия. Пре-
добработка проростков скавенджером перокси-
да водорода диметилтиомочевиной или инги-
битором НАДФН-оксидазы имидазолом ниве-
лировала вызываемое БС повышение активно-
сти СОД как в варианте без стрессового воз-
действия, так и на фоне солевого стресса. По-
хожие эффекты выявлены и в отношении двух 
других антиоксидантных ферментов – каталазы 
и неспецифической пероксидазы (Вайнер и др., 
2014). При этом антиоксидант и ингибитор 
НАДФН-оксидазы нивелировали положитель-
ное влияние БС не только на активность анти-
оксидантных ферментов, но и на интегральный 
показатель – прирост биомассы растений при 
солевом стрессе. Таким образом, одной из со-
ставляющих положительного влияния БС на 
солеустойчивость растений является АФК-
зависимое индуцирование ферментативной ан-
тиоксидантной системы.  

Заключение  

Солевой стресс сопровождается связан-
ным с падением устьичной проводимости ин-
гибированием фотосинтеза, нарушением функ-
ционирования электрон-транспортной цепи в 
хлоропластах, и, как следствие, усилением об-
разования АФК, таких как синглетный кисло-
род, супероксидный анион-радикал, пероксид 
водорода и др. Также создаются условия для 
образования АФК в свободнорадикальных не-
ферментативых реакциях. В связи с этим соле-
устойчивость растений в значительной степени 
зависит от состояния их антиоксидантной си-
стемы. В течение нескольких десятилетий 
накоплен большой объем сведений о роли как 
ферментативных, так и низкомолекулярных ан-
тиоксидантов в устойчивости растений к вто-
ричному окислительному стрессу, вызываемо-
му действием засоления. Значение антиокси-
дантной системы в устойчивости растений к за-
солению подтверждается экспериментальными 
данными о связи между активностью ряда ан-
тиоксидантных ферментов (в первую очередь, 
СОД), содержанием низкомолекулярных анти-
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оксидантов и солеустойчивостью видов и сор-
тов растений. Трансформация растений генами, 
обусловливающими высокую активность анти-
оксидантных ферментов, также приводит к раз-
витию солеустойчивости. О роли низкомолеку-
лярных антиоксидантов (в т.ч. аскорбиновой 
кислоты и глутатиона) свидетельствует повы-
шение солеустойчивости растений экзогенны-
ми обработками этими соединениями.  

Особую роль в солеустойчивости расте-
ний играет пролин, выполняющий роль поли-
функционального протектора за счет сочетания 
функций осмопротектора, низкомолекулярного 
шаперона и антиоксиданта. Шаперонное дей-
ствие пролина может быть важным для защиты 
от повреждений антиоксидантных ферментов. 
С другой стороны, пролин может проявлять и 
прямое антиоксидантное действие, связывая 
радикальные АФК. При этом пролин находится 
в довольно сложном функциональном взаимо-
действии с ферментативными антиоксиданта-
ми. В ряде работ зарегистрирована реципрок-
ная связь между содержанием пролина и актив-
ностью СОД. Предполагается, что эти антиок-
сиданты в какой-то степени взаимозаменяемы 
(Шевякова и др., 2009). Не исключено, что про-
лин как активный антиоксидант (в частности, 
«тушитель» радикальных АФК) может быть за-
действован в процессах редокс-сигналинга, од-
нако это предположение требует специальных 
исследований.  

Сходные с пролином осмопротекторные, 
шаперонные и антирадикальные функции вы-
полняют и полиолы, которые в больших коли-
чествах накапливаются отдельными видами 
растений, например, сельдереем (Parda, Das, 
2005). Однако их возможное функциональное 
взаимодействие с ферментативными антиокси-
дантами остается практически неизученным.  

Несмотря на несомненную роль антиок-
сидантной системы в солеустойчивости расте-
ний, прямой связи между резистентностью рас-
тений к солевому стрессу и активностью от-
дельных ферментов либо содержанием отдель-
ных низкомолекулярных антиоксидантов мо-
жет не проявляться. Это может быть связано со 
сложным функциональным взаимодействием 
между ферментативными, неферментативными, 
а также «неспециализированными» антиокси-
дантами, типичным примером которых являет-
ся пролин.  

Индуцирование антиоксидантной систе-
мы внешними воздействиями (обработка экзо-
генными сигнальными посредниками или их 
донорами, стрессовыми фитогормонами и пр.), 

как правило, приводит с развитию солеустой-
чивости растений. В связи с этим пероксид во-
дорода, доноры оксида азота, сероводорода, а 
также салициловая и жасмоновая кислоты и 
брассиностероиды могут рассматриваться как 
индукторы солеустойчивости, перспективные 
для практического применения. Однако для их 
использования в растениеводстве необходимо 
установление конкретного спектра индуцируе-
мых физиологических реакций и контроль 
устойчивости растений к другим стрессовым 
факторам. Тесная связь между антиоксидант-
ной активностью и перекрестной устойчиво-
стью растений к стресс-факторам позволяет ис-
кать приемы, индуцирующие одновременную 
устойчивость растений к нескольким неблаго-
приятным факторам.  

В настоящем обзоре рассмотрены лишь 
отдельные аспекты функционирования антиок-
сидантной системы и взаимодействия различ-
ных антиоксидантов, а также влияния сигналь-
ных посредников и фитогормонов на состояние 
антиоксидантной системы. В то же время анти-
оксиданты могут принимать участие в транс-
дукции гормональных сигналов, например, глу-
татион и тиоредоксин задействованы в сигна-
линге салициловой и жасмоновой кислот (Ко-
лупаев, 2016). С другой стороны, солевой 
стресс, как и иные стрессовые воздействия, вы-
зывает существенные изменения гормонально-
го статуса растений.  

Таким образом, между компонентами си-
гнальной, гормональной и стресс-протекторной 
систем происходит тесное функциональное 
взаимодействие. Его наличие значительно 
усложняет изучение каждой из этих систем в 
отдельности. Однако можно надеяться, что сам 
факт осознания такого взаимодействия будет 
способствовать развитию новых подходов в 
стрессовой физиологии растений, направлен-
ных на выяснение конкретных связей между 
функционированием систем клеточного сигна-
линга, гормональной и метаболитной регуля-
ции. 
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The role of antioxidative system in plants adaptation against salt stress is discussed. The causes of 

secondary oxidative stress at influence of salinity on plants are considered. The contribution of 

various enzymatic and non-enzymatic antioxidants to plants defense against the negative 

consequences of salt stress is analysed. The considerable attention is paid to the proline as to the 

multifunctional protective compound performing osmoprotective and antioxidative functions at the 

same time. Possible mechanisms of functional interaction of constituents of plants protective 

systems are discussed. Data on the role of phytohormones and components of cellular signalling are 

provided in the induction of antioxidative system. 
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ФУНКЦІОНУВАННЯ АНТИОКСИДАНТНОЇ СИСТЕМИ РОСЛИН  
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Обговорено роль антиоксидантної системи в адаптації рослин до сольового стресу. Розгляну-

то причини виникнення вторинного окиснювального стресу за дії засолення на рослини. Пр о-

аналізовано внесок різних ферментативних і неензиматичних антиоксидантів у захист рослин 

від негативних наслідків сольового стресу. Значну увагу приділено проліну як поліфункціо-

нальній захисній сполуці, що виконує одночасно осмопротекторні і антиоксидантні функції. 

Обговорено можливі механізми функціональної взаємодії складових протекторних систем 

рослин. Наведено відомості про роль фітогормонів і компонентів клітинного сигналінгу в ін-

дукуванні антиоксидантної системи.  

Ключові слова: сольовий стрес, активні форми кисню, вторинний окиснювальний стрес, 

антиоксидантні ферменти, осмоліти, індукування солестійкості  
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