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Антиоксидантная система является одной из неспецифических составляющих устойчивости 

растений. В обзоре рассматривается ее роль в резистентности растений к гипертермии. Одним 

из последствий действия высоких температур на растения является повышение текучести 

мембран, которое увеличивает вероятность образования активных форм кислорода (АФК) в 

электрон-транспортных цепях хлоропластов и митохондрий. При действии высоких 

температур на растения также происходит активация НАДФН-оксидазы – ключевого 

фермента, генерирующего супероксидный анион-радикал. Умеренное усиление генерации 

АФК наряду с активацией сигнальной сети в целом и транзиторным повышением 

концентрации цитозольного кальция и внутриклеточного содержания оксида азота (NO) 

выступает в роли механизма, индуцирующего формирование адаптивного ответа (повышение 

антиоксидантной активности). В обзоре описаны эффекты изменения экспрессии генов и 

активности ключевых антиоксидантных ферментов у растений разных видов в ответ на 

действие гипертермии. Особое внимание уделяется роли супероксиддисмутазы, которая может 

быть задействована не только в антиоксидантной защите, но и в образовании сигнального пула 

пероксида водорода. Также анализируется роль в устойчивости к гипертермии других 

компонентов системы антиоксидантной защиты, в частности, глутатиона, пролина, сахаров и 

полиненасыщенных жирных кислот мембран, которые в последнее время рассматриваются в 

качестве супрамолекулярных антиоксидантов. Характеризуются способы индуцирования 

антиоксидантной системы растений и их устойчивости к гипертермии с помощью экзогенного 

воздействия сигнальными посредниками – пероксидом водорода, донорами NO и H2S, а также 

отдельными фитогормонами (салициловой кислотой и брассиностероидами). Отмечается, что 

воздействия, индуцирующие антиоксидантную систему, во многих случаях могут повышать 

устойчивость растений не только к гипертермии, но и к другим стрессовым факторам, то есть 

вызывать проявление кросс-толерантности. 
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1 Температурное воздействие относится к 
резко и сильно действующим факторам, по-
скольку не ограничивается внутриклеточными 
барьерами (Альтергот, 1981). Установлено, что 
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за период 1979-2003 гг. среднегодовые и мини-
мальные температуры на планете повысились 
на 0,35 и 1,13°C, соответственно (Peng et al., 
2004). Согласно прогнозным климатическим 
моделям, к концу 21 столетия температура на 
планете увеличится на (3,7 ± 0,7)°С (Stocer, 
2013). Повышение температуры на каждый 
один градус приводит к снижению глобальной 
урожайности основных сельскохозяйственных 
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культур на 3-8% (Li et al., 2018). В связи с этим 
проблема механизмов адаптации растений к 
гипертермии и индуцирования их устойчивости 
к действию высоких температур в настоящее 
время очень актуальна для практики растение-
водства.  

В числе эффектов, вызываемых гипер-
термией, наиболее активно изучаются флюиди-
зация мембран (Sung et al., 2003; Niu, Xiang, 
2018) и синтез белков теплового шока (БТШ) 
(Косаковская, 2008; Нилова и др., 2015; Niu, 
Xiang, 2018). В то же время в устойчивость рас-
тений вносят вклад и неспецифические меха-
низмы резистентности. Среди них особая роль 
принадлежит антиоксидантной системе, по-
скольку стресс гипертермии, как и большин-
ство других, вызывает увеличение содержания 
активных форм кислорода (АФК) в клетках.  

К АФК относится совокупность взаимно 
превращающихся форм кислорода с высокой 
реакционной способностью и коротким време-
нем существования. Среди них выделяют сво-
боднорадикальные частицы – супероксидный 
анион-радикал (О2

•–
), гидроксильный радикал 

(
•
ОН), пероксидные радикалы (RO2

• 
и др.) и 

нейтральные молекулы: пероксид водорода 
(Н2О2), синглетный кислород (

1
О2) и пр. (Gill, 

Tuteja, 2010). В низких концентрациях они вы-
ступают в качестве компонентов редкокс-
сигналинга, а при повышении их внутрикле-
точного содержания происходит нарушение 
процессов редокс-регуляции и развитие окис-
лительных повреждений биомакромолекул и 
клеточных структур. Регуляторное и повре-
ждающее действие АФК реализуется путем их 
взаимодействия с липидами, белками и ДНК 
(Мартинович, Черенкевич, 2008).  

Несмотря на широкие исследования ме-
ханизмов адаптации к гипертермии (Suzuki et 
al., 2013; Bernfur et sl., 2017; Li et al., 2018), как 
и интенсивное изучение функционирования ан-
тиоксидантной системы в целом (Колупаев, 
2016; Akter, Islam, 2017), сведения об ее вкладе 
в устойчивость растений к высоким температу-
рам не столь многочисленны. Слабо освещен-
ными в литературе, по крайней мере отече-
ственной, остаются вопросы о связи между ре-
цепцией растением действия гипертермии, по-
явлением сигнальных посредников и активаци-
ей антиоксидантной системы. Анализу и обоб-
щению данных по этим вопросам, а также све-
дений о состоянии антиоксидантной системы 
при индуцировании теплоустойчивости расте-
ний экзогенными сигнальными посредниками и 

некоторыми фитогормонами и посвящен насто-
ящий обзор.  

Восприятие растениями действия вы-

соких температур  

Механизмы рецепции и трансдукции сиг-
нала теплового стресса у растений во многом 
остаются невыясненными. Экспериментально 
обосновано как минимум несколько способов 
восприятия повышения температуры растени-
ем. Известно, что тепловой стресс вызывает 
повышение текучести биомембран (Sung et al., 
2003; Niu, Xiang, 2018). Однако определенных 
доказательств наличия трансмембранных теп-
ловых сенсоров пока не получено не только для 
растений, но и для прокариот (Лось, 2010). В то 
же время показано, что бензиловый спирт, раз-
жижающий мембраны, активировал экспрес-
сию гена БТШ hspA у цианобактерий, как и 
тепловой стресс (Sung et al., 2003). С другой 
стороны, замещение остатков полиненасыщен-
ных жирных кислот на мононенасыщенные в 
липидах мембран клеток Synechocystis не по-
влияло на экспрессию генов теплового ответа 
(Inbana et al., 2003).  

В связи с отсутствием доказательств 
наличия молекулярных сенсоров высокой тем-
пературы у растений рассматриваются множе-
ственные механизмы восприятия и передачи в 
генетический аппарат сигнала о действии ги-
пертермии. Важную роль в этом, вероятно, иг-
рают кальцийзависимые механизмы. Известно, 
что повышение концентрации цитозольного 
кальция является наиболее ранней реакцией 
растительных клеток на тепловой стресс. 
Например, показано, что этот эффект может 
проявляться через 90 с, достигая максимума 
через 5 мин после теплового воздействия (Liu et 
al., 2003). Есть сведения, что поступление каль-
ция в цитозоль при тепловом стрессе происхо-
дит в основном через CNGC каналы (cyclic-
nucleotide-gated ion channels) и может быть обу-
словлено их открыванием под влиянием флюи-
дизации (Li et al., 2018).  

Еще один механизм восприятия теплово-
го стресса может быть опосредован фактором 
HSF1. В норме он находится в состоянии, свя-
занном с БТШ 70 и БТШ 90. В стрессовых 
условиях эти БТШ связываются с денатуриро-
ванными белками, а HSF1 освобождается и 
приобретает способность связываться с ДНК и 
принимать участие в регуляции экспрессии ге-
нов ответа на тепловой стресс. Показано, что у 
арабидопсиса 65% генов, активирующихся при 
тепловом шоке, регулируются с участием 
HSFA1 (Li et al., 2018).  
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Механизмы восприятия и ответа на теп-
ловой стресс связаны и с системами генерации 
и обезвреживания АФК (см. ниже).  

Тепловой стресс, АФК, повреждающие 

и сигнальные эффекты и связь с другими по-

средниками 

Одним из ранних негативных эффектов 
влияния на растения высокой температуры яв-
ляются изменения внутренней структуры хло-
ропластов, связанные с нарушением состояния 
липидной фракции (Li et al., 2018). В условиях 
гипертермии повышается текучесть тилакоид-
ных мембран, происходит распад отдельных 
белков в коровом комплексе мембран, и нару-
шается работа фотосистем (ФС), особенно ФС 
II (Komayama et al., 2007; Allakhverdiev, 2008; 
Yamamoto et al., 2008; Креславский и др., 2014; 
Yoshioka et al., 2016; Bernfur et al., 2017). Ее 
наиболее чувствительным к нагреванию звеном 
является марганец-содержащий кислород-
выделяющий комплекс (Креславский и др., 
2014).  

ФС I более устойчива к действию повре-
ждающих температур и других неблагоприят-
ных факторов среды по сравнению ФС II 
(Moustaka et al., 2018). Более того, хотя поток 
электронов от ФС II к ФС I при умеренно вы-
соких температурах снижается, но в то же вре-
мя при этом активируется циклический транс-
порт электронов в ФС I (Agrawal et al., 2016). 
При воздействии высоких температур элек-
трон-транспортная цепь хлоропластов может 
разобщаться. Именно это считается одной из 
основных причин усиленной генерации АФК 
(Asthir, 2015).  

Повышение содержания пероксида водо-
рода в хлоропластах, в свою очередь, является 
одной из причин инактивации ряда ферментов 
цикла Кальвина, в частности, фруктозо-1,6-
дисфосфатазы и глицеральдегид-3-
фосфатдегидрогеназы (Takeda et al., 1995; Кре-
славский и др., 2007; Нилова, 2019).  

Значительные повреждения хлоропластов 
при гипертермии могут быть связаны с перок-
сидным окислением липидов. Тилакоидная 
мембрана состоит из высоконенасыщенных 
глицерогликолипидов, содержащих значитель-
ные количества моногалактозилдиацилглице-
рола и дигалактозилдиацилглицерола, а также 
фосфатидилглицерол и сульфохиновозилдиа-
цилглицерол. Следовательно, полиненасыщен-
ные жирные кислоты становятся местом атаки 
липидных пероксильных радикалов в условиях 
теплового стресса, если жирнокислотная со-

ставляющая находится на стороне акцептора 
электронов ФСII (Niu, Xiang, 2018).  

Во многих случаях тепловые поврежде-
ния приводят и к потере активности РУБИСКО 
(Allakhverdiev et al., 2008; Sharkey, Zhang, 2010; 
Fahad et al., 2017). Снижение фиксации CO2 
вместе с мембранными нарушениями также по-
вышает вероятность стохастического образова-
ния АФК.  

Генерация АФК при тепловом стрессе 
усиливается не только в хлоропластах. Также 
возможно усиление случайного образования 
АФК в митохондриях и пероксисомах 
(Choudhury et al., 2017). С другой стороны, 
умеренный тепловой стресс может индуциро-
вать образование АФК с помощью НАДФН-
оксидазы, локализованной в плазматической 
мембране. Такие процессы происходит в тече-
ние первых минут после теплового воздействия 
как в зеленых, так и в этиолированных расте-
ниях (Колупаев и др., 2013; Yao et al., 2017). В 
работе Choudhury и соавт. (2017) выделено две 
группы источников активных форм кислорода: 
АФК, произведенные вследствие нарушений 
метаболической активности при стрессе и 
АФК, произведенные с целью сигналинга. Од-
нако эти группы АФК разного происхождения 
могут влиять на уровень друг друга и даже пе-
ремещаются между компартментами. В частно-
сти, H2O2 может перемещаться через мембраны 
с помощью аквапоринов (Tian et al., 2016).  

Усиление генерации АФК НАДФН-
оксидазой и поступления кальция в цитозоль 
являются наиболее ранними и взаимозависи-
мыми реакциями на действие стрессоров, в том 
числе гипертермии. До сих пор неясно, какой 
из этих сигналов первичный (Li et al., 2018). 
Известно, что экзогенный пероксид водорода 
может резко увеличивать концентрацию цито-
зольного кальция (Liao et al., 2017). В то же 
время уже через 60 с после обработки расти-
тельных клеток кальциевым ионофором ионо-
мицином происходило усиление генерации 
АФК (Kimura et al., 2012).  

Активация НАДФН-оксидазы может 
происходить с помощью нескольких механиз-
мов с участием кальция. Согласно одной из мо-
делей, кальций активирует Ca

2+
-зависимую 

протеинкиназу, которая фосфорилирует N-
концевой участок мембраносвязанной субъеди-
ницы (RBOH) НАДФH-оксидазы и вызывает ее 
конформационные изменения, способствующие 
связыванию с ней цитозольного компонента – 
Rop-белка (ГТФазы). В результате происходит 
образование активного димера, приводящее к 
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усилению генерации АФК (Wong et al., 2007). 
Позднее на примере одной из форм мембрано-
связанной субъединицы НАДФH-оксидазы ри-
са (OsRBOHB) было показано наличие в N-
терминальной области EF-рук, указывающих на 
формирование димера с участием кальция (Oda 
et al., 2010). Таким образом, повышение актив-
ности НАДФH-оксидазы под влиянием каль-
ция, по-видимому, связано не только с актива-
цией им протеинкиназы, но и с прямым взаи-
модействием ионов Ca

2+
 с каталитической 

субъединицей.  

Установлен эффект синергизма в активи-
рующем действии Ca

2+
-ионофора иономицина и 

ингибитора протеинфосфатаз каликулина А на 
НАДФH-оксидазу арабидопсиса (Ogasawara et 
al., 2008). Предполагается, что фосфорилиро-
ванная каталитическая субъединица AtRBOHD, 
присоединяя кальций в области EF-рук, пре-
терпевает более глубокие конформационные 
изменения, чем нефосфорилированная, в ре-
зультате этого происходит более существенная 
активация фермента при одновременном дей-
ствии кальциевого ионофора и ингибитора 
фосфатаз. Показано, что ингибитор протеинки-
наз K-252a угнетал вызываемую Ca

2+
 актива-

цию AtRBOHD и AtRBOHF (Kimura et al., 
2012). Авторами предложена модель, согласно 
которой фосфорилирование RBOHD и RBOHF 
у арабидопсиса предшествует процессу связы-
вания кальция. При этом фосфорилирование 
RBOH само по себе вызывает активацию фер-
мента, что приводит к усилению генерации 
АФК, задействованных в открывании кальцие-
вых каналов. Поступление кальция в цитозоль 
вызывает дополнительную активацию НАДФH-
оксидазы. В то же время не исключается и уси-
ление фосфорилирования каталитической субъ-
единицы за счет активации кальций-зависимой 
протеинкиназы. В целом предполагается, что 
любые воздействия, вызывающие изменения 
концентрации цитозольного кальция, могут по-
тенциально влиять на активность НАДФH-
оксидазы (Demidchik, 2012).  

По-видимому, на разных стадиях ответа 
на тепловой шок происходит взаимное индуци-
рование кальциевых и АФК-сигналов, которые 
необходимы для формирования адаптивных ре-
акций. С этими сигнальными посредниками 
тесно связан и сигналинг оксида азота (Карпец 
и др., 2015а; 2016; Li et al., 2018). Так, показано, 
что кратковременный прогрев проростков пше-
ницы (42°C, 1 мин), индуцирующий последу-
ющее повышение их устойчивости к повре-
ждающим температурам, вызывал увеличение 

содержания NO в корнях в течение 2 ч (Карпец 
и др., 2015a). При этом раньше в корнях про-
ростков увеличивалось содержание пероксида 
водорода. Транзиторное увеличение содержа-
ния NO и H2O2, вызываемое прогревом, угнета-
лось обработкой проростков антагонистами 
кальция ЭГТА (хелатор внеклеточного каль-
ция), хлоридом лантана (блокатор кальциевых 
каналов различных типов) и неомицином (ин-
гибитор фосфатидилинозитол-зависимой фос-
фолипазы С) (Karpets et al., 2015). Эти резуль-
таты указывают на возможную роль кальция в 
активации энзиматических систем, генерирую-
щих АФК и оксид азота, и функциональное 
взаимодействие этих сигнальных посредников 
при индуцировании теплоустойчивости про-
ростков закаливающим прогревом.  

Считается, что специфичность действия 
АФК как сигнальных посредников реализуется 
за счет регуляции их уровня в разных клеточ-
ных компартментах и благодаря временной ди-
намике (Choudhury et al., 2017). Иными слова-
ми, их содержание изменятся во времени и кле-
точном пространстве. Однако эти изменения во 
многом связаны с изменением содержания ан-
тиоксидантов, которые также рассматриваются 
в качестве участников редокс-сигналинга (Ко-
лупаев, 2016). Специфичность сигналов, свя-
занных с АФК, также достигается в процессе 
их функционального взаимодействия с другими 
посредниками, в первую очередь, кальцием и 
NO. Так, например, эффекты оксида азота и 
АФК как сигнальных посредников, участвую-
щих в развитии теплоустойчивости, по-
видимому, реализуются кооперативно. Увели-
чение количества NO в корнях проростков 
пшеницы при закаливающем прогреве устраня-
лось их обработкой антиоксидантами (бутил-
гидрокситолуолом и диметилтиомочевиной) 
(Карпец и др., 2015a). С другой стороны, вызы-
ваемое закаливающим прогревом увеличение 
содержания пероксида водорода в корнях пше-
ницы нивелировалось их обработкой скавен-
джером NO 2-phenyl-4,4,5,5-
tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide (PTIO) и 
ингибитором NO-синтазы N

G
-nitro-L-arginine 

methyl ester (L-NAME) (Карпец и др., 2015а).  

В целом в литературе описано увеличе-
ние содержания NO у растений различных ви-
дов в ответ на действие высоких температур 
(Yu et al., 2014; Parankusam et al., 2017). Такой 
эффект зарегистрирован у растений Fragaria 
ananassa (Christou et al., 2014). Действие темпе-
ратуры 45°С вызывало увеличение содержания 
NO в листьях Medicago sativa и Nicotiana 
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tabacum (Leshem, 2001; Gould et al., 2003). Уси-
ление синтеза NO в ответ на воздействие ги-
пертермии показано и на каллусной культуре 
тростника (Song et al., 2006).  

Вполне логичными представляются эф-
фекты активации экспрессии генов, причаст-
ных к антиоксидантной защите, после повыше-
ния в растительных клетках содержания АФК и 
оксида азота (см. ниже).  

Антиоксидантная защита при гипер-

термии 

Супероксиддисмутаза (СОД) является 
одним из важнейших ферментативных антиок-
сидантов. Известно, что СОД – единственный 
ферментативный антиоксидант, обезврежива-
ющий супероксидный анион-радикал. Он игра-
ет роль первичного рубежа против АФК 
(Alscher et al., 2002). Такую функцию СОД свя-
зывают с тем, что, элиминируя супероксидные 
радикалы, этот фермент опосредованно умень-
шает вероятность образования гидроксильных 
радикалов, синглетного кислорода, перокси-
нитрита и других АФК, которые в силу высо-
кой реакционной способности не могут быть 
удалены белковыми катализаторами. СОД 
представлена значительным количеством моле-
кулярных форм. В их активных центрах могут 
быть такие металлы, как Cu, Zn, Mn, Fe. Наибо-
лее распространенной формой этого фермента 
в клетках растений является Cu/Zn-СОД (Mr 30-
33 кДа). Она локализована в цитозоли, хлоро-
пластах, митохондриях, пероксисомах и апо-
пласте. Менее распространенными являются 
Mn-СОД и Fe-СОД (Alscher et al., 2002; Gill, 
Tuteja 2010).  

Особенностью функций СОД является то, 
что этот фермент задействован не только в ан-
тиоксидантной защите, но и в формировании 
сигнального пула пероксида водорода, который 
необходим для индуцирования других компо-
нентов антиоксидантной системы. Исследова-
ния влияния кратковременного теплового зака-
ливания на динамику содержания АФК в про-
ростках пшеницы показали транзиторное уси-
ление генерации супероксидного анион-
радикала в течение первых 5 мин и повышение 
содержания пероксида водорода в течение пер-
вых 15 мин после одноминутного закаливаю-
щего воздействия температуры 42°С (Колупаев 
и др., 2013). При этом значительное увеличение 
активности СОД было зафиксировано уже че-
рез 10 мин после закаливающего прогрева про-
ростков. Обработка проростков ингибитором 
СОД диэтилдитиокарбаматом натрия не только 
снижала активность фермента в корнях, но и 

повышала генерацию О2
•–

 корнями проростков 
в течение первого часа после закаливания. 
Кроме того, под влиянием этого ингибитора 
значительно уменьшалось содержание перок-
сида водорода в корнях закаленных пророст-
ков. При этом подавление активности СОД ди-
этилдитиокарабматом натрия устраняло эффект 
повышения активности каталазы, гваяколпе-
роксидазы и аскорбатпероксидазы в корнях, 
наблюдавшийся через 6-24 ч после одноминут-
ного закаливающего прогрева проростков (Ко-
лупаев, Обозный, 2012; Колупаев и др., 2013).  

Таким образом, повышение содержания 
пероксида водорода в тканях органов пророст-
ков пшеницы после закаливающего прогрева 
обусловлено не только активацией фермента-
тивных систем, генерирующих АФК, в частно-
сти, НАДФН-оксидазы, но и увеличением ак-
тивности СОД, превращающей супероксидный 
анион-радикал в более стабильную АФК – пе-
роксид водорода (Колупаев и др., 2013). Из-
вестно, что НАДФН-оксидаза локализована в 
плазматической мембране и образует суперок-
сидный анион-радикал на внешней ее поверх-
ности (Sagi, Fluhr, 2006). СОД у этиолирован-
ных растений и в незеленых их частях в значи-
тельных количествах содержится в цитоплазме, 
но обнаружена и в апопласте (Ogawa et al., 
1997; Miller et al., 2010). Можно допустить, что 
именно апопластная СОД, превращая суперок-
сидный анион-радикал в H2O2, способствует 
проникновению молекул АФК в цитоплазму и 
выполнению ими сигнальных функций. В то же 
время не исключена и возможность проникно-
вения супероксидного анион-радикала в прото-
нированной форме в цитоплазму (Sagi, Fluhr, 
2006) с дальнейшим его превращением в пе-
роксид водорода внутриклеточными формами 
СОД. Так или иначе, при гипертермии СОД 
может быть причастна к образованию сигналь-
ного пула пероксида водорода, способствую-
щему активации других антиоксидантных фер-
ментов (Колупаев, Обозный, 2012; Колупаев и 
др., 2013).  

Эффекты повышения активности СОД 
при умеренном действии высоких температур 
зарегистрированы на многих объектах. Повы-
шение активности СОД при высокотемпера-
турном стрессе показано у растений рапса 
(Hasanuzzaman et al., 2013). У мятлика Кентук-
ки и овсяницы высокой отмечено повышение 
активности СОД в ответ на действие темпера-
туры 38°С. Однако у овсяницы высокой этот 
эффект был транзиторным и сменялся сниже-
нием активности фермента (Jiang, Huang, 2001). 
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У проростков кукурузы при тепловом стрессе и 
засухе, а также их сочетании, отмечалось по-
вышение активности СОД в листьях и корнях 
(Hu et al., 2010). Примечательно, что этот эф-
фект устранялся с помощью скавенджеров 
БТШ 70. Авторы предполагают участие 
БТШ 70 в регуляции активности антиоксидант-
ных ферментов. Однако не ясно, связаны ли та-
кие эффекты с его шаперонным действием на 
молекулы ферментов или включают в себя 
иные механизмы.  

У теплоустойчивых сортов пшеницы, в 
отличие от неустойчивого, зарегистрировано 
повышение активности СОД в ответ на дли-
тельное действие умеренно высокой темпера-
туры (Sairam et al., 2000). Такой же эффект об-
наружен у растений пшеницы при относитель-
но кратковременном (2 ч) действии температу-
ры 40°С (Kumar et al., 2012b). С другой сторо-
ны, связь между активностью антиоксидантных 
ферментов и теплоустойчивостью сортов рас-
тений не всегда однозначная. Так, при тепло-
вом стрессе (45°С, 3 ч) активность аскорбатпе-
роксидазы повышалась как у устойчивого, так 
и у неустойчивого сортов томата, активность 
СОД снижалась у обоих генотипов, а актив-
ность каталазы повышалась у устойчивого сор-
та (Camejo et al., 2006). По-видимому, вклад от-
дельных компонентов антиоксидантной систе-
мы в устойчивость растений к гипертермии за-
висит от силы и продолжительности стрессово-
го воздействия, видовых и сортовых особенно-
стей растений, а также сопутствующих усло-
вий.  

Достаточно типичной реакцией на уме-
ренное действие высоких температур является 
и повышение активности ферментов, обезвре-
живающих пероксид водорода. Так, показано 
повышение активности каталазы и аскорбатпе-
роксидазы у теплоустойчивых сортов пшеницы 
при гипертермии в факторостатных условиях 
(Sairam et al., 2000; Hasanuzzaman et al., 2013). 
Такая же закономерность зафиксирована при 
действии высоких температур на растения 
пшеницы в естественных условиях 
(Almeselmani et al., 2006). Активность неспеци-
фической пероксидазы, каталазы и аскорбатпе-
роксидазы повышалась и у растений рапса в 
ответ на высокотемпературный стресс, при 
этом у толерантного сорта такой эффект был 
более выраженным (Hasanuzzaman et al., 2013). 
У растений кукурузы при гипертермии актив-
ность аскорбатпероксидазы повышалась в кор-
нях и листьях, а каталазы только в корнях (Hu 
et al., 2010). Повышение активности неспеци-

фической пероксидазы при тепловом стрессе 
показано в листьях оливкового дерева 
(Koubouris et al., 2015).  

Значительную роль в снижении содержа-
ния АФК в клетках при тепловом стрессе игра-
ют низкомолекулярные антиоксиданты. Так, у 
газонной травы снижение количества АФК при 
тепловом стрессе коррелировало с повышением 
содержания аскорбата и глутатиона (Xu et al., 
2006). У растений огурца тепловой стресс сни-
жал содержание GSH, в то же время их обра-
ботка экзогенным восстановленным глутатио-
ном способствовала повышению теплоустойчи-
вости, стабилизации фотосинтетического аппа-
рата, повышению активности антиоксидантных 
ферментов и содержания пролина (Ding et al., 
2013). Более того, при этом усиливалась тран-
скрипция генов аскорбатпероксидазы, неспе-
цифической пероксидазы и глутатионредукта-
зы. В то же время само по себе действие высо-
кой температуры усиливало только экспрессию 
гена глутатионредуктазы (Ding et al., 2013). 
Остсается неясным, связаны ли эти эффекты с 
влиянием глутатиона на метаболизм в целом 
или они являются следствием его эффектов как 
участника клеточного сигналинга. Обнаружена 
положительная связь между теплоустойчиво-
стью сортов пшеницы и содержанием восста-
новленного глутатиона (Sairam et al., 2000; 
Dash, Mohanty, 2002).  

Растворимые углеводы, по-видимому, 
также могут принимать участие в антиокси-
дантной защите при тепловом стрессе и/или 
участвовать в регуляции состояния антиокси-
дантной системы. Так, показано, что обработка 
растений огурца 30 мМ глюкозой вызывала по-
вышение их теплоустойчивости и снижение ко-
личества АФК (Huang et al., 2015). При этом 
отмечалось увеличение количества транскрип-
тов и повышение активности Cu/Zn-СОД, Mn-
СОД, каталазы, глутатионредуктазы, а также 
накопление пролина. Эти эффекты глюкозы не 
связаны с ее осмотической активностью, по-
скольку обработка растений метаболически не-
активным маннитом в такой же концентрации 
почти не влияла на указанные показатели 
(Huang et al., 2015). Отмечается также роль са-
харозы и пролина при тепловом стрессе как в 
стабилизации мембран, так и в сигнальных 
процессах (Bita, Gerats, 2013).  

В отдельных работах указывается на воз-
можное участие флавоноидов в антиоксидант-
ной защите при действии на растения высоких 
температур. Так, у растений огурца в ответ на 
тепловой стресс выявлен синтез кверцитина 
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(Gould, Lister, 2006). В то же время у зеленых 
проростков тритикале не обнаружено измене-
ния содержания антоцианов после 3-часового 
воздействия температуры 42°С (Абрамчик и 
др., 2014). Хотя при сочетанном действии ги-
пертермии и водного дефицита на проростки 
ячменя в них увеличивалось содержание анто-
цианов (Кабашникова и др., 2013).  

В последнее время в качестве супрамоле-
кулярных антиоксидантов при тепловом стрес-
се рассматриваются полиненасыщенные жир-
ные кислоты мембран (Schmid-Siegert et al., 
2016). Их окисление может быть не только при-
знаком повреждения, но и механизмом защиты 
от АФК других, более важных макромолекул. 
Показана возможность метаболизации продук-
тов их окисления (в том числе малонового диа-
льдегида) в пластидах растений арабидопсиса и 
участия в синтезе новых галактолипидов.  

Связь индуцирования теплоустойчиво-

сти растений экзогенными воздействиями с 

состоянием антиоксидантной системы 

Пероксид водорода. Показано индуциро-
вание теплоустойчивости изолированных коле-
оптилей пшеницы с помощью экзогенного пе-
роксида водорода, что сопровождалось кратко-
временными проявлением окислительного 
стресса (повышение содержания эндогенного 
пероксида водорода и малонового диальдегида) 
и последующей активацией СОД и каталазы 
(Колупаев, Карпец, 2008). В работе Lopez-
Delgado et al. (1998) показано, что у микрорас-
тений картофеля, выращенных из эксплантов, 
предобоработанных пероксидом водорода, по-
вышенная теплоустойчивость сохранялась в те-
чение длительного времени (до месяца) после 
такой обработки. При этом растения отлича-
лись повышенной устойчивостью к агентам 
окислительного стресса.  

Оксид азота. Эффекты NO могут быть 
обусловлены прямой посттрасляционной мо-
дификацией молекул ферментативных белков и 
влиянием на экспрессию соответствующих ге-
нов (Колупаев, Карпец, 2017).  

Прямые модификации белков оксидом 
азота включают в себя S-нитрозилирование, 
нитрование остатков тирозина и металл-
нитрозилирование (Astier, Lindermayr, 2012).  
S-нитрозилирование представляет собой обра-
тимое связывание NO с атомом серы, приводя-
щее к образованию S-нитрозотиола (–SNO) 
(Arora et al., 2016). Нитрование белков по тиро-
зину заключается во включении нитрогруппы 
(–NO2) в остаток тирозина (обычно в орто-
положении фенольной гидроксильной группы), 

что приводит к образованию 3-нитротирозина 
(Radi, 2004). Агентом нитрования является пе-
роксинитрит, образующийся при взаимодей-
ствии NO с супероксидным анион-радикалом 
(Freschi, 2013). Титрозиновое нитрование бел-
ков может приводить как к активации, так и к 
ингибированию активности целевых ферментов 
(Arora et al., 2016)  

Нитрозилирование металлсодержащих 
белков происходит при взаимодействии оксида 
азота с ионами переходных металлов, входя-
щих в состав металлопротеинов, и приводит к 
образованию металло-нитрозильных комплек-
сов. NO может связываться с различными ме-
таллическими центрами (Fe, Cu, Zn) металло-
протеинов (Ford, 2010; Arora et al., 2016). Фор-
мирование металло-нитрозильных комплексов 
вызывает обратимые конформационные изме-
нения белков и изменяет их структуру и (или) 
функциональную активность (Cooper, 1999). 
Описанные выше механизмы влияния оксида 
азота на белки в полной мере относятся и к ан-
тиоксидантным ферментам, активность кото-
рых изменяется вследствие взаимодействия NO 
с тиольными группами или переходными ме-
таллами, входящими в состав активных цен-
тров, в особенности с гемом. Механизмы пря-
мого влияния оксида азота на активность гемо-
содержащих ферментов (каталазы, различных 
пероксидаз), в частности, описаны в нашем не-
давнем обзоре (Колупаев, Карпец, 2017).  

Положительное действие доноров оксида 
азота на теплоустойчивость растений отчасти 
связывают с прямой и (или) опосредованной 
активацией им антиоксидантных ферментов. 
Обработка 8-дневных растений пшеницы 
0,25 мМ нитропруссидом натрия (НПН) повы-
шала их устойчивость к последующему тепло-
вому стрессу (Hasanuzzaman et al., 2012). Эф-
фекты повышения устойчивости к повреждаю-
щему прогреву инкубацией в растворах НПН 
показаны и в экспериментах с этиолированны-
ми проростками и изолированными колеопти-
лями пшеницы (Карпец и др., 2011; 2016), а 
также растениями риса и гороха (Fancy et al., 
2017). Такой же эффект вызывала и обработка 
растений томата (Siddigui et al., 2017). При этом 
положительное действие донора оксида азота 

усиливалось в присутствии соли кальция.  

Показаны мембрано-протекторные эф-
фекты доноров оксида азота при тепловом 
стрессе (Song et al., 2006), что выражалось в 
снижении содержания МДА в стрессовых усло-
виях.  
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Экзогенный NO способствовал повыше-
нию активности комплекса антиоксидантных 
ферментов (СОД, каталазы и гваяколперокси-
дазы) и на фоне теплового закаливания (Карпец 
и др., 2015б). При этом под его влиянием отме-
чалось дополнительное повышение тепло-
устойчивости.  

Есть основания полагать, что положи-
тельное влияние оксида азота на теплоустойчи-
вость растительных клеток и функционирова-
ние антиоксидантной системы связано не толь-
ко, а может быть и не столько с прямыми мо-
дификациями антиоксидантных ферментов, 
сколько с активацией сигнального каскада, 
опосредованного кальцием. Так, показано, что 
антагонисты кальция нивелировали вызывае-
мое донорами оксида азота усиление генерации 
АФК, повышение активности антиоксидантных 
ферментов и развитие теплоустойчивости 
(Карпец и др., 2016; Карпец, 2017).  

Оксид азот также может индуцировать 
накопление низкомолекулярных протекторов, 
важных для защиты растительных клеток в 
условиях теплового стресса. Предобработка 
растений риса НПН усиливала экспрессию гена 
Δ

1
-пирролин-5-карбоксилатсинтазы и накопле-

ние пролина (Uchida et al., 2002). При совмест-
ном применении донора оксида азота и экзо-
генного кальция также отмечалось усиление 
синтеза пролина у томатов (Siddigui et al., 
2017). У растений Chrysanthemum morifolium 
под влиянием донора NO происходило повы-
шение содержания каротиноидов, выполняю-
щих функции антиоксидантной защиты фото-
синтетического аппарата (Parankusam et al., 
2017).  

Сероводород. В последние годы активно 
исследуется участие сероводорода (H2S) как 
еще одного сигнального посредника в регуля-
ции окислительно-восстановительного баланса 
растительных клеток в стрессовых условиях 
(Lisjak et al., 2013). Предполагается, что серо-
водород может вступать во взаимодействие с 
одной из основных мишеней, участвующих в 
передаче многих сигналов – сульфгидрильны-
ми группами белков. Результатом такого взаи-
модействия является их S-сульфгидратация 
(персульфидирование) – превращение остатков 
цистеина –SH в –SSH. Считается, что персуль-
фидированию может подвергаться до 5% про-
теома растительной клетки (Cuevasanataet al., 
2015).  

В отдельных работах показано повыше-
ние содержания эндогенного сероводорода у 
растений под влиянием умеренной гипертер-

мии (Cheng et al., 2018). В ряде исследований 
установлено позитивное действие экзогенного 
H2S на теплоустойчивость и функционирование 
протекторных систем растений при гипертер-
мии. Донор сероводорода NaHS повышал теп-
лоустойчивость интактных проростков (Yang et 
al., 2015) и изолированных колеоптилей пше-
ницы (Колупаев и др., 2017), проростков куку-
рузы (Li et al., 2013) и растений других видов.  

Эффекты сероводорода могут проявлять-
ся не только в регуляции редокс-состояния 
белковых молекул, но и в индуцировании 
АФК-сигналов. В наших экспериментах пока-
зано участие АФК и ионов кальция в повыше-
нии активности антиоксидантных ферментов в 
клетках колеоптилей пшеницы, вызываемом 
обработкой донором сероводорода (Колупаев и 
др., 2017). При обработке колеоптилей 100 мкМ 
NaHS наблюдалось транзиторное усиление ге-
нерации ими супероксидного анион-радикала 
(O2

▪–
) и повышение в них содержания перокси-

да водорода. В дальнейшем отмечалось увели-
чение активности антиоксидантных ферментов 
– СОД, каталазы, гваяколпероксидазы – и по-
вышение устойчивости колеоптилей к повре-
ждающему нагреву. Все перечисленные биохи-
мические и физиологические эффекты донора 
сероводорода угнетались при обработке коле-
оптилей пшеницы скавенджером пероксида во-
дорода диметилтиомочевиной, ингибитором 
НАДФH-оксидазы имидазолом, хелатором вне-
клеточного кальция ЭГТА и ингибитором фос-
фатидилинозитол-специфичной фосфолипазы C 
неомицином. Таким образом, в реализации эф-
фектов экзогенного сероводорода имеет значе-
ние генерация АФК, зависимая от активности 
НАДФH-оксидазы и кальциевого гомеостаза 
(Колупаев и др., 2017). У интактных пророст-
ков пшеницы, обработанных донором серово-
дорода, при тепловом стрессе усиливалась экс-
прессия генов и повышалась активность СОД, 
каталазы и аскорбатпероксидазы (Yang et al. 
2016). Обработка проростков кукурузы гидро-
сульфидом натрия, индуцирующая повышение 
теплоустойчивости, вызывала увеличение ак-
тивности СОД, каталазы, гваяколпероксидазы и 
глутатионредуктазы, а также пула аскорбата и 
восстановленного глутатиона (Li et al., 2014).  

В целом, сероводород, как и оксид азота, 
обладает способность индуцировать многие 
компоненты антиоксидантной системы расте-
ний. К настоящему времени накоплено доволь-
но много данных о влиянии сероводорода на 
антиоксидантную систему растений различных 
видов.  
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Стрессовые фитогормоны. В адаптации 
растений к стрессорам различной природы за-
действован ряд фитогормонов: абсцизовая 
(АБК), салициловая и жасмоновая кислоты, 
этилен, брассиностероиды и др. (Титов, Тала-
нова, 2009; Колупаев и др., 2016). Несмотря на 
интенсивное изучение их роли в адаптации рас-
тений, данных об изменении эндогенного со-
держания стрессовых гормонов при адаптации 
растений к конкретным неблагоприятным фак-
торам, в том числе к гипертермии, пока недо-
статочно. Однако в большом количестве иссле-
дований показано положительное влияние не-
которых из них как на теплоустойчивость, так и 
на функционирование антиоксидантной систе-
мы. Особенно многочисленны сведения о 
стресс-протекторном действии на растения 
разных таксономических групп экзогенных са-
лициловой кислоты и брассиностероидов, ко-
торые могут находить практическое примене-
ние.  

Показано, что эффект индуцирования 
теплоустойчивости проростков горчицы дей-
ствием салициловой кислоты феноменологиче-
ски был сходным с действием теплового зака-
ливания и включал в себя транзиторное увели-
чение содержания пероксида водорода в тканях 
и последующее повышение устойчивости к по-
вреждающему прогреву (Dat et al., 1998). В 
наших исследованиях показано, что индуциро-
вание теплоустойчивости колеоптилей пшени-
цы салициловой кислотой сопровождалось 
кратковременным усилением генерации ими 
супероксидного анион-радикала и пероксида 
водорода и последующим повышением актив-
ности СОД, каталазы и гваяколпероксидазы 
(Колупаев и др., 2012). Эффекты усиления ге-
нерации АФК могли быть связаны с повыше-
нием как активности НАДФН-оксидазы, так и 
внеклеточных форм пероксидазы, поскольку 
частично угнетались ингибиторами соответ-
ствующих ферментов. Примечательно, что ин-
гибиторы НАДФН-оксидазы α-нафтол и перок-
сидазы салицилгидроксамовая кислота заметно 
уменьшали проявление положительного влия-
ния салициловой кислоты на теплоустойчи-
вость растительных клеток, что указывает на 
участие АФК как сигнальных посредников в 
реализации физиологических эффектов этого 
фитогормона (Колупаев и др., 2012).  

Достаточно широко исследовано влияние 
на теплоустойчивость растений экзогенных 
брассиностероидов. При обработке брассино-
стероидами зарегистрировано как повышение 
выживания растений при потенциально леталь-

ном действии гипертермии (Singh, Shono, 2005; 
Kagale et al., 2007; Divi et al., 2010; Mazorra et 
al., 2011; Колупаев и др., 2014), так и сохране-
ние способности к росту при сублетальных вы-
сокотемпературных воздействиях (Ogweno et 
al., 2008; Hayat et al., 2010). Под влиянием 24-
ЭБЛ показано повышение базовой теплоустой-
чивости клеток Bromus inermis, при этом, одна-
ко, брассиностероид меньше влиял на тепло-
устойчивость клеток, закаленных предвари-
тельным действием повышенной температуры 
(Wilen et al., 1995). Брассиностероиды также 
повышали интенсивность синтетических про-
цессов у растений при действии высоких тем-
ператур. Так, под их влиянием показано повы-
шение ассимиляции CO2 растениями томата во 
время стрессового воздействия (Ogweno et al., 
2008). При этом после обработки 24-
эпибрассинолидом отмечено повышение ак-
тивности СОД, аскорбатпероксидазы и катала-
зы на фоне гипертермии. В наших исследова-
ниях показано, что повышение теплоустойчи-
вости клеток колеоптилей пшеницы 24-
эпибрассинолидом и 24-эпикастастероном со-
провождалось увеличением в них активности 
СОД и каталазы (Колупаев и др., 2014). Эффек-
ты положительного влияния брассиностерои-
дов на теплоустойчивость и активность антиок-
сидантных ферментов, по-видимому, опосредо-
ваны сигнальной сетью, включающей в себя 
АФК, кальций, оксид азота и другие посредни-
ки. Стресс-протекторное влияние брассиносте-
роидов нивелировалось действием антиокси-
дантов, блокаторов кальциевых каналов разных 
типов и антагонистов оксида азота (Колупаев и 
др., 2014; Карпец, Колупаев, 2018).  

Заключение  

Антиоксидантная система относится к 
неспецифическим составляющим резистентно-
сти растений к действию стрессоров. При этом 
нельзя недооценивать ее роль в устойчивости 
растений к гипертермии. Одним из последствий 
действия высоких температур на растения яв-
ляется повышение текучести тилакоидных 
мембран, которое, в свою очередь, вызывает 
усиление генерации АФК в хлоропластах. 
Наряду с этим, термоиндуцированные фазовые 
переходы могут вызывать нарушения других 
мембраноассоциированных процессов, что 
также вызывает усиление стохастического об-
разования АФК.  

В то же время, по крайней мере, при уме-
ренном либо кратковременном действии высо-
ких температур на растения происходит акти-
вация НАДФН-оксидазы – ключевого фермен-
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тативного источника АФК. По-видимому, обра-
зование супероксидного анион-радикала 
НАДФН-оксидазой и его превращение в перок-
сид водорода под влиянием СОД являются 
условием для формирования сигнального пула 
АФК. Его появление, вероятно, индуцирует ан-
тиоксидантную систему и, возможно, другие 
физиологические реакции, необходимые для 
формирования теплоустойчивости после дей-

ствия закаливающей температуры (Колупаев и 
др., 2013). Угнетение эффекта повышения со-
держания пероксида водорода в растительных 
тканях с помощью антиоксидантов, ингибито-
ров НАДФН-оксидазы и СОД снимает эффект 
индуцирования антиоксидантной системы и 
устраняет положительное влияние теплового 
закаливания.  

 
Индуцирование антиоксидантной системы действием высокой температуры и экзогенных 

сигнальных молекул.  
Пояснение к схеме. Высокотемпературное воздействие, изменяя состояние липидной части 

мембран, индуцирует открывание кальциевых каналов и повышение концентрации цитозольного Ca
2+

. Под 

его влиянием активируется НАДФН-оксидаза. Генерируемый ею супероксидный анион-радикал превраща-

ется в пероксид водорода под влиянием СОД, активность которой также увеличивается. Пероксид вод о-

рода, взаимодействуя с рядом белковых сенсоров, вызывает экспрессию генов антиоксидантных ферме н-

тов и энзимов, задействованных в синтезе низкомолекулярных антиоксидантов. Подобные эффекты мо-

гут быть вызваны экзогенным пероксидом водорода. Экзогенные NO и H2S, вероятно, могут оказывать 

влияние на состояние кальциевых каналов и индуцировать сигнальный каскад, включающий в себя образо-

вание H2O2 и подобный, вызываемому тепловым воздействием.  
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Активация антиоксидантной системы 
происходит с участием не только АФК, но и 
других сигнальных посредников. К таковым 
можно однозначно отнести ионы кальция и ок-
сид азота. Реакция растений на гипертермию, 
как правило, сопровождается транзиторным 
увеличением их внутриклеточного содержания 
(рисунок). Они прямо или с участием других 
посредников могут модифицировать ответ ан-
тиоксидантной системы. Имеются сведения, 
что оксид азота в реакциях нитрования и нит-
розилирования способен непосредственно из-
менять активность антиоксидантных фермен-
тов. Его эффекты также могут быть опосредо-
ваны АФК и ионами кальция и связаны с изме-
нением экспрессии генов антиоксидантных 
ферментов. Функциональное взаимодействие 
между АФК, оксидом азота и кальцием при ин-
дуцировании антиоксидантной системы остает-
ся еще недостаточно исследованным.  

В последние годы получены сведения о 
возможном участии в адаптации к гипертермии 
еще одного сигнального посредника – серово-
дорода (Cheng et al., 2018). В то же время его 
эффекты реализуются в тесной связи с другими 
мессенджерами: АФК, кальцием и оксидом азо-
та (рисунок). Это пока затрудняет выделение 
его самостоятельной роли как в адаптации рас-
тений к гипертермии, так и в регуляции анти-
оксидантной системы. С другой стороны, по-
ложительное влияние доноров сероводорода на 
функционирование этой системы при различ-
ных стрессах свидетельствует о его важной ро-
ли в редокс-регуляции.  

В ряде работ продемонстрирована связь 
между устойчивостью растений к гипертермии 
и показателями антиоксидантной активности. В 
то же время антиоксидантная система является 
многокомпонентной, а ее показатели при стрес-
совых и других воздействиях могут изменяться 
весьма динамично. Вероятно, именно этим 
объясняется показанное в некоторых работах 
отсутствие связи между отдельными показате-
лями антиоксидантной активности и устойчи-
востью растений к гипертермии (см. обзор: Ко-
лупаев, 2016).  

Устойчивость растений к гипертермии 
может быть индуцирована не только их закали-
ванием умеренно высокими температурами, но 
и экзогенным воздействием различных сиг-
нальных посредников и некоторых фитогормо-
нов (в частности, салициловой кислоты и брас-
синостероидов). Обычно их положительное 
влияние сопровождается активацией компонен-
тов антиоксидантной системы. При этом есть 

основания полагать, что физиологические эф-
фекты экзогенных фитогормонов могут быть 
опосредованы ключевыми сигнальными моле-
кулами и ионами (АФК, оксидом азота, кальци-
ем). Таким образом, весьма сложно, если вооб-
ще возможно, выделить какое-либо действие 
этих фитогормонов, не связанное с участием 
сигнальных посредников.  

В целом, есть основания полагать, что 
устойчивость растений к гипертермии и важная 
ее составляющая – антиоксидантная система – 
могут быть индуцированы разнообразными 
воздействиями, влияющими на редокс-
гомеостаз: закаливающими температурами, 
сигнальными посредниками или их донорами, 
стрессовыми фитогормонами. По-видимому, 
такие индуцирующие антиоксидантную систе-
му воздействия во многих случаях могут по-
вышать устойчивость не только к гипертермии, 
но и ко многим другим стрессовым факторам, 
иными словами, вызывать проявление кросс-
толерантности (Радюкина и др., 2012; Колупа-
ев, 2016).  

С другой стороны, в последнее время об-
суждаются возможные механизмы формирова-
ния АФК сигналов при комбинированном дейс-
твии стрессоров, в том числе тех, которые мо-
гут «требовать» противоположных ответов. 
Например, при сочетании гипертермии и засу-
хи может понадобиться эффект как открыва-
ния, так и закрывания устьиц. Предполагается, 
что в этом случае с участием АФК и других по-
средников формируются и передаются в гене-
тический аппарат «сгенерированные» сигналы, 
отличные от тех, которые поступают при дейс-
твии каждого стресса по отдельности 
(Choudhury et al., 2017). В возникновении таких 
сигналов особое значение может иметь функ-
циональное взаимодействие между кальцием, 
АФК и АБК. Вполне естественно, что антиок-
сиданты, как регуляторы АФК-сигналинга, та-
кже могут участвовать в реакциях «пересече-
ния» сигналов и формировании новых сигна-
лов.  

Правда, гипотетические модели подобно-
го взаимодействия обсуждаются пока лишь в 
самых общих чертах (Choudhury et al., 2017). 
Подходы к их экспериментальному обоснова-
нию еще не разработаны. В то же время позна-
ние таких механизмов в будущем может дать 
инструмент для повышения устойчивости рас-
тений одновременно к нескольким стрессорам, 
например, к гипертермии, обезвоживанию, за-
солению, действию УФ-В и других стрессоров. 
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Antioxidant system is one of the non-specific components of plant resistance. The review examines 

its role in plant resistance to hyperthermia. One of the effects of high temperature on plants is raising 

membrane fluidity, which increases the probability of formation of reactive oxygen species (ROS) in 

the electron transport chain of chloroplasts and mitochondria. Under the action of high temperatures 

on plants, NADPH oxidase, a key enzyme generating the superoxide anion radical, is also activated. 

A moderate increase in the generation of ROS along with activation of the signal network as a whole 

and a transient increase in the concentration of cytosolic calcium, the intracellular content of nitric 

oxide (NO) acts as a mechanism inducing the formation of an adaptive response – an increase in 

antioxidant activity. The review describes the effects of changes in gene expression an d the activity 

of key antioxidant enzymes in plants of different species in response to hyperthermia. Special 

attention is paid to the role of superoxide dismutase, which can be involved not only in antioxidant 

protection, but also in the formation of the signal pool of hydrogen peroxide. The role in 

hyperthermia resistance of other components of the antioxidant defense system, in particular, 

glutathione, proline, sugars and polyunsaturated fatty acids of membranes, which are recently 

considered as supramolecular antioxidants, is also analyzed. Characterized by methods of inducing 

the antioxidant system of plants and their resistance to hyperthermia using exogenous exposure 

signaling agents – hydrogen peroxide, donors of NO and H2S, as well as individual phytohormones 

(salicylic acid and brassinosteroids). It is noted that the effects of inducing the antioxidant system, in 

many cases, can increase the resistance of plants not only to hyperthermia, but also to other stress 

factors, that is, cause a manifestation of cross-tolerance. 

Key words: hyperthermia, antioxidant system, reactive oxygen species, redox homeostasis, 

biomembranes, signal mediators, cross-tolerance 
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Антиоксидантна система є однією з неспецифічних складових стійкості рослин. В огляді 

розглядається її роль у резистентності рослин до гіпертермії. Одним з наслідків дії високих 

температур на рослини є підвищення плинності мембран, яке збільшує ймовірність утворення 

активних форм кисню (АФК) в електрон-транспортних ланцюгах хлоропластів і мітохондрій. 

За дії високих температур на рослини також відбувається активація НАДФН-оксидази – клю-

чового ферменту, що генерує супероксидний аніон-радикал. Помірне посилення генерації 

АФК поряд з активацією сигнальної мережі в цілому і транзиторним підвищенням концен-

трації цитозольного кальцію та внутрішньоклітинного вмісту оксиду азоту (NO) виступає в 

ролі механізму, що індукує формування адаптивної відповіді – підвищення антиоксидантної 

активності. В огляді описані ефекти зміни експресії генів і активності ключових антиокси-

дантних ферментів у рослин різних видів у відповідь на дію гіпертермії. Особлива увага пр и-

діляється ролі супероксиддисмутази, яка може бути задіяна не лише в антиоксидантному за-

хисті, а й в утворенні сигнального пулу пероксиду водню. Також аналізується роль в стій-

кості до гіпертермії інших компонентів системи антиоксидантного захисту, зокрема, глу-

татіону, проліну, цукрів і поліненасичених жирних кислот мембран, які останнім часом 

розглядаються як супрамолекулярні антиоксиданти. Характеризуються способи індукування 

антиоксидантної системи рослин та їх стійкості до гіпертермії за допомогою екзогенного 

впливу сигнальних посередників – пероксиду водню, донорів NO і H2S, а також окремих 

фітогормонів (саліцилової кислоти і брасиностероїдів). Відзначається, що впливи, які інду-

кують антиоксидантну систему, у багатьох випадках можуть підвищувати стійкість рослин не 

тільки до гіпертермії, а й до інших стресових факторів, тобто викликати прояв крос-

толерантності. 
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