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Проанализированы сведения о синтезе сероводорода (H2S) у растений, трансдукции его 

сигнала в геном, взаимодействии с другими сигнальными посредниками (активными формами 

кислорода, оксидом азота, ионами кальция). Обобщены данные о роли сероводорода в 

адаптации растений к действию стрессоров (экстремальных температур, засухи, засоления, 

тяжелых металлов и пр.). Приводятся сведения об участии H2S в регуляции антиоксидантной 

системы, синтеза осмолитов и функционирования других протекторных систем растений. 
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По современным представлениям фор-

мирование адаптивных реакций растений на 

действие стрессоров происходит с участием 

многих сигнальных посредников, в т. ч. неор-

ганических соединений и ионов. Среди них 

особо важными, имеющими большой сигналь-

ный потенциал, считаются ионы кальция, ак-

тивные формы кислорода (АФК), оксид азота 

(NO) (Mori, Schroeder, 2004; Kaur, Gupta, 2005; 

Jeandroz et al., 2013; Kolupaev et al., 2015). В по-

следние годы в этот ряд сигнальных посредни-

ков включают и сероводород (H2S) (Lisjak et al., 

2013; Guo et al., 2016).  

До 90-х гг. прошлого столетия сероводо-

род в физиологии и биохимии животных и рас-

тений рассматривался как токсикант, в первую 

очередь как мощный ингибитор цитохром-c-

оксидазы (Hancock, Whiteman, 2013). На при-

мере многих видов растений (люцерна, вино-

град, салат) показано, что фумигация сероводо-

родом вызвает повреждения листьев, дефолиа-

цию, угнетение роста (Rennenberg, 1984; Wang, 

2012). С другой стороны, были выявлены эф-

фекты активации роста растений под влиянием 

низких концентраций H2S (Rennenberg, 1984). 
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Позднее стали накапливаться эксперименталь-

ные данные, свидетельствующие в пользу 

предположений о возможной сигнальной роли 

сероводорода в клетках растений (Li, 2013). К 

настоящему времени достаточно хорошо изу-

чены функции сероводорода как сигнального 

трансмиттера в клетках млекопитающих, уста-

новлено его участие в регуляции сосудистого 

тонуса, нейромодуляции, цитопротекции, вос-

палении, апоптозе (Abe, Kimura, 1996; Lowicka, 

Beltowski, 2007; Gadalla, Snyder, 2010; Zaichko 

et al., 2014). В то же время представления о 

сигнальной функции сероводорода у растений 

сформировались далеко не полностью 

(Hancock, Whiteman, 2014). При этом, однако, 

за последнее десятилетие накоплен большой 

объем феноменологических данных о разнооб-

разных эффектах сероводорода у растений. 

Лишь за последние пять лет, согласно поиско-

вой системе Google Scholar, насчитывается бо-

лее 18 тысяч публикаций с упоминанием серо-

водорода в контексте растений.  

Известно, что сигнальным посредникам 

принадлежит особая роль в формировании 

адаптивных реакций растений на действие 

стрессоров (Колупаев, Карпец, 2010). Ныне по-

казано индуцирование сероводородом многих 

протекторных систем растений (Wang et al., 

2012; Li, 2013; Li, Zhu, 2014; Li et al., 2014a). 

Также есть сведения об изменениях эндогенно-
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го содержания H2S в растительных клетках в 

ответ на действие на растения внешних стиму-

лов (Jin et al., 2013; Lai et al., 2014). Тем не ме-

нее, эти данные во многом противоречивы. До 

сих пор отсутствует однозначное мнение о том, 

является ли H2S «самостоятельной» сигнальной 

молекулой у растений и каково ее место в 

сложных сигнальных сетях, что уже установле-

но для пероксида водорода (Н2О2) и оксида азо-

та (Lisjak et al., 2013; Hancock, Whiteman, 2014). 

Еще не известны однозначно пути синтеза и де-

градации сероводорода в растительных клетках 

(Guo et al., 2016).  

В связи с изложенным, в настоящем об-

зоре проанализированы сведения о путях обра-

зования сероводорода в растительных клетках, 

индуцировании экзогенным сероводородом 

адаптивных реакций растений, изменениях его 

содержания в клетках при действии неблаго-

приятных факторов и стрессовых фитогормо-

нов, а также данные о взаимодействии серово-

дорода с другими сигнальными посредниками.  

Синтез и деградация сероводорода у 

растений  

В настоящее время ключевым ферментом 

синтеза сероводорода у растений считается L-

цистеиндесульфгидраза (КФ 4.4.1.1), под влия-

нием которой H2S образуется из L-цистеина 

(Wang, 2012; Li, 2013). Также считается возмо-

жным образование сероводорода из D-цистеина 

при действии соответственно D-

цистеиндесульфгидразы (КФ 4.4.1.15). Возмо-

жность образования сероводорода как из L-

цистеина, так и из D-цистеина была показана 

достаточно давно у растений разных видов – 

табака (Harrington Smith, 1980), перца, огурца 

(Rennenberg 1983), арабидопсиса 

(Riemenschneider et al., 2005a; Alvarez et al., 

2010; 2012). Таким образом, считается, что L/D-

цистеиндесульфгидраза может катализировать 

образование H2S из L- или D-цистеина, соот-

ветственно (Guo, 2016). Кроме того, сероводо-

род может образовываться из сульфита при 

действии сульфитредуктазы (КФ 1.8.7.1) (Li, 

2013). В этом случае в качестве восстановителя 

серы используется восстановленный ферредок-

син (рис. 1). 

Внутриклеточная локализация фермент-

ных систем, генерирующих сероводород, изу-

чена пока недостаточно. Показано, что у расте-

ний арабидопсиса L-цистеиндесульфгидраза 

локализована преимущественно в пластидах 

(L’eon et al., 2002), а также в митохондриях 

(Riemenschneider et al., 2005b). С другой сторо-

ны, D-цистеиндесульфгидраза находится в ос-

новном в цитоплазме (Riemenschneider et al., 

2005b; Guo et al., 2016).  

Наряду с ферментами синтеза сероводо-

рода, в растениях обнаружен энзим, специали-

зирующийся на его деградации – O-

ацетилсеринлиаза (Lisjak et al., 2013). Примеча-

тельно, что трансформация растений табака ге-

ном O-ацетилсеринлиазы вызывала устойчи-

вость к действию высоких концентраций экзо-

генного H2S, в связи с чем предполагается, что 

этот фермент участвует в регуляции содержа-

ния эндогенного и детоксикации экзогенного 

H2S (Tai, Cook 2000).  

Наличие в растительных клетках специа-

лизированных ферментативных систем синтеза 

и деградации сероводорода, позволяющих тон-

ко регулировать его внутриклеточную концен-

трацию, косвенно свидетельствует о сигнально-

регуляторной роли H2S.  

Изменение содержания сероводорода в 

клетках растений при действии стрессоров 

и других стимулов  

Биологические эффекты сероводорода у 

растений изучены в основном в экспериментах 

с использованием доноров H2S (см. ниже). 

Данных о содержании эндогенного сероводо-

рода в клетках растений и его динамике при 

действии неблагоприятных факторов значи-

тельно меньше.  

Установлено усиление экспрессии генов 

L- и D-цистеиндесульфгидразы у растений ара-

бидопсиса в ответ на действие засухи. При этом 

увеличивалась продукция растениями серово-

дорода (Jin et al., 2011). Показано увеличение 

количества транскриптов L-

цистеиндесульфгидразы и эндогенного содер-

жания сероводорода у люцерны при действии 

стрессовых концентраций хлорида натрия (Lai 

et al., 2014). Примечательно, что активность D-

цистеиндесульфгидразы в этих условиях прак-

тически не изменялась.  

Усиление экспрессии генов как L-, так и 

D-цистеиндесульфгидразы, и повышение со-

держания сероводорода показано у проростков 

могара (Setaria italica) при действии токсичных 

концентраций ионов Cr
6+

 (Fang et al., 2014). 

Эффект увеличения содержания H2S выявлен и 

при действии кадмия на растения бермудской 

травы (Cynodon dactylon) (Shi et al., 2014).  

Предобработка проростков кукурузы пе-

роксидом водорода, индуцирующая развитие 

теплоустойчивости, вызывала повышение ак-

тивности L-цистеиндесульфгидразы и содер-

жания сероводорода (Li et al., 2015a). Такой же 
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эффект вызывала и индуцирующая теплоустой-

чивость обработка проростков донором оксида 

азота нитропруссидом натрия (Li et al., 2013). 

Таким образом, синтез сероводорода может ин-

дуцироваться другими сигнальными посредни-

ками, что свидетельствует о тесной функцио-

нально связи H2S с активными формами кисло-

рода и азота (см. ниже).  

Имеются данные и о повышении содер-

жания сероводорода в растительных клетках 

при обработке экзогенными стрессовыми фито-

гормонами. Так, показано увеличение активно-

сти L-цистеиндесульфгидразы и содержания 

сероводорода в проростках кукурузы под влия-

нием салициловой кислоты. При этом обработ-

ка салицилатом индуцировала развитие тепло-

устойчивости растений, которое угнеталось ан-

тагонистами сероводорода (Li, 2015). Синтез 

сероводорода, по-видимому, также регулирует-

ся действием абсцизовой кислоты (АБК). Му-

танты арабидопсиса по синтезу АБК отлича-

лись пониженным эндогенным содержанием 

сероводорода и низкой засухоустойчивостью 

(Jin et al., 2013).  

Влияние экзогенного сероводорода на 

устойчивость растений к действию стрес-

соров  

Предположения о сигнальных функциях 

H2S в растительных клетках в последние годы 

способствовали интенсивному изучению дей-

ствия экзогенного сероводорода на резистент-

ность растений к стресс-факторам самой разной 

природы.  

Еще в 80-е гг. прошлого столетия было 

показано усиление образования сероводорода в 

проростках тыквы при действии различных се-

русодержащих соединений – цистеина, сульфа-

та, сульфита и диоксида серы (Rennenberg, 

1983). На основании этих результатов было вы-

сказано предположение о том, что сероводород 

в растениях может синтезироваться различны-

ми путями.  

В настоящее время наиболее часто в ка-

честве донора H2S используется гидросульфид 

натрия (NaHS). Однако показано, что обработка 

растений этим соединением в относительно вы-

соких концентрациях вызывает быстрое, суще-

ственное, но достаточно кратковременное уве-

личение внутриклеточного содержания серово-

дорода (Lisjak et al., 2013). Для использования в 

биомедицинских исследованиях были разрабо-

таны доноры с более «мягким» и пролонгиро-

ванным действием, которые теперь использу-

ются и при исследовании растительных объек-

тов. Одним из них является соединение, из-

вестное, как GYY4137 (morpholin-4-ium 4 

methoxyphenyl(morpholino) phosphinodithionate) 

(Li et al., 2008; Fox et al., 2012). Показано, что 

обработка им растений арабидопсиса вызывала 

более длительное увеличение содержания H2S в 

 

Рис. 1. Синтез сероводорода в растительных клетках (по: Wang, 2012; Li, 2013 с изменениями и допо-

лнениями).  

L-ЦДСГ – L-цистеиндесульфгидраза; D-ЦДСГ – D-цистеиндесульфгидраза; ПВК – пировиноградная кисло-

та; СиР – сульфитредуктаза; Фд – ферредоксин.  
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тканях по сравнению с действием гидросуль-

фида натрия (Lisjak et al., 2010). Тем не менее 

NaHS пока остается наиболее популярным до-

нором сероводорода в фитофизиологических 

исследованиях.  

В настоящее время показано повышение 

устойчивости растений разных таксономиче-

ских групп к действию стресс-факторов самой 

различной природы под влиянием экзогенного 

сероводорода.  

В ряде работ показано повышение тепло-

устойчивости растений под влиянием доноров 

H2S. Так, 25 и 50 мкМ гидросульфид натрия 

индуцировал теплоустойчивость культуры кле-

ток табака, что проявлялось в уменьшении вы-

хода электролитов и содержания продукта пе-

роксидного окисления липидов (ПОЛ) малоно-

вого диальдегида (МДА) после повреждающего 

прогрева (Li et al., 2012). Обработка проростков 

кукурузы 0,5-0,6 мМ раствором NaHS повыша-

ла их выживание после действия потенциально 

летальной температуры (Li, Zhu, 2014; Li et al., 

2014b; 2014c). В растениях клубники, обрабо-

танных донором сероводорода, содержание пе-

роксида водорода и МДА после теплового 

стресса было заметно ниже, чем у необрабо-

танных (Christou et al., 2014).  

В некоторых работах показано повыше-

ние холодоустойчивости растений под влияни-

ем обработки донором сероводорода. Так, об-

работка растений винограда гидросульфидом 

натрия снижала вызываемые холодом эффекты 

повышения проницаемости мембран и накоп-

ления МДА (Fu et al., 2013). Такой же эффект 

установлен на растениях бермудской травы.  

Исследовано и влияние доноров серово-

дорода на засухоустойчивость растений. Под 

действием 50 мкМ гидросульфида натрия у 

растений батата отмечалось сохранение пула 

хлорофиллов и снижение содержания МДА и 

пероксида водорода в условиях стресса, вызы-

ваемого ПЭГ 6000 (Zhang et al., 2009). Показа-

но, что обработка семян пшеницы NaHS повы-

шала процент их прорастания в условиях осмо-

тического стресса (Чжан и др., 2010). Другие 

серусодержащие соединения не были способны 

поддерживать прорастание семян при осмоти-

ческом стрессе, что, по мнению авторов, свиде-

тельствует о специфичности эффекта сероводо-

рода или гидросульфид-аниона. Обработка рас-

тений померанца (Citrus aurantium) гидросуль-

фидом натрия предотвращала накопление ток-

сических концентраций нитрита и нитрата, вы-

зываемое действием ПЭГ (Ziogaz et al., 2015).  

Зарегистрированы эффекты повышения 

солеустойчивости растений при действии гид-

росульфида натрия. Под его влиянием норма-

лизовалось прорастание семян пшеницы и лю-

церны в условиях солевого стресса (Bao et al., 

2011; Wang et al., 2012). Также у растений лю-

церны увеличивалось соотношение между 

ионами калия и натрия в клетках (Wang et al., 

2012). Обработка растений донором сероводо-

рода уменьшала вызываемое солевым стрессом 

накопление МДА (Lai et al., 2015).  

Сообщается о положительном влиянии 

NaHS на устойчивость растений гороха к гипо-

ксии. Показано уменьшение генерации корнями 

супероксидного анион-радикала и пероксида 

водорода, а также предотвращение эффекта 

клеточной гибели (Cheng et al., 2013).  

Получены сведения и о влиянии серово-

дорода на устойчивость растений к действию 

тяжелых металлов и других ксенобиотиков. 

Так, обработка проростков пшеницы гидро-

сульфидом натрия уменьшала эффект накопле-

ния в них продукта ПОЛ МДА, вызываемый 

действием токсических концентраций меди 

(Shan et al., 2012). У растений бермудской тра-

вы проявление эффектов окислительного 

стресса, индуцируемого ионами кадмия, в зна-

чительной степени смягчалось предобработкой 

NaHS (Shi et al., 2013). Экзогенный H2S умень-

шал эффекты ингибирования роста проростков 

могара и накопления в них пероксида водорода, 

вызываемые действием хрома (VI) (Fang et al., 

2014). Обработка проростков рапса донором 

сероводорода NaHS препятствовала проявле-

нию ростингибирующего действия ионов алю-

миния, при этом она уменьшала вызываемое 

токсикантами накопление пероксида водорода 

и МДА (Qian et al., 2014). У растений ячменя 

экзогенный сероводород уменьшал ингибиро-

вание фотосинтеза, вызываемое действием Al
3+

 

(Dawood et al., 2012). Показано защитное влия-

ние гидросульфида натрия на проростки горо-

ха, подвергнутые токсическому действию мы-

шьяка (Singh et al., 2015).  

Стресс-протекторные системы рас-

тительных клеток, активируемые с участи-

ем сероводорода  

В последние годы находит все больше 

экспериментальных подтверждений точка зре-

ния, согласно которой в основе устойчивости 

растений к стрессорам различной природы ле-

жит универсальность основных клеточных про-

текторных систем (Соловьян, 1990). К таким 

защитным системам, сформированным в про-

цессе длительной эволюции, в частности, отно-
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сится антиоксидантная система, которая вклю-

чает в себя широкий спектр соединений как 

белковой природы, так и низкомолекулярных 

(Blokhina et al., 2003; Shao et al., 2008; Колупа-

ев, 2016). Полезным для устойчивости растений 

к стрессорам различной природы считается и 

накопление полифункциональных низкомоле-

кулярных протекторов, в первую очередь про-

лина и некоторых других аминокислот 

(Szabados, Savoure, 2009; Liang et al., 2013; Ко-

лупаев и др., 2014), а также бетаинов 

(Sakamoto, Merata, 2002; Fitzgerald et al., 2009; 

Wu et al., 2012) и сахаров, в т. ч. олигосахари-

дов (Asada, 1999; Ramel et al., 2009; Колупаев, 

Карпец, 2010).  

Обработка донором сероводорода гидро-

сульфидом натрия семян пшеницы, прораста-

ющих в условиях действия осмотического 

стресса, вызвала повышение активности ката-

лазы и аскорбатпероксидазы (Чжан и др., 2010). 

Похожие эффекты при относительно длитель-

ном (8-дневное влияние 15% ПЭГ 6000) осмо-

тическом стрессе обнаружены и в работе Zhang 

et al. (2009). Авторами установлено повышение 

активности СОД, каталазы и гваяколпероксида-

зы. Также показано повышение активности пе-

роксидазы, каталазы и глутатионредуктазы у 

растений бермудской травы при их обработке 

NaHS, предшествовавшей осмотическому 

стрессу, вызываемому действием ПЭГ 6000. 

Такая обработка также стабилизировала пул 

восстановленного глутатиона (Shi et al., 2013). 

Повышение содержания аскорбата и восста-

новленного глутатиона, а также увеличение со-

отношения GSH/GSSG под влиянием обработ-

ки растений гидросульфидом натрия отмеча-

лось в условиях солевого и осмотического 

стрессов у растений земляники (Christou et al., 

2013). Примечательно, что у растений люцерны 

под влиянием обработки донором сероводорода 

не только повышалась активность, но и усили-

валась экспрессия генов Cu/Zn-СОД, каталазы, 

различных форм пероксидаз (Wang et al., 2012; 

Lai et al., 2014).  

У растений винограда в условиях гипо-

термии (4°С) отмечалось повышение активно-

сти СОД при их обработке NaHS (Fu et al., 

2013). У растений пеларгонии, подвергнутых 

обработке донором сероводорода, при холодо-

вом стрессе выявлено повышение содержания 

аскорбата и восстановленного глутатиона 

(Christou et al., 2014). Повышение устойчивости 

растений бермудской травы к действию холода, 

вызываемое донором сероводорода, сопровож-

далось увеличением активности каталазы, пе-

роксидазы и глутатионредуктазы (Shi et al., 

2014).  

Обработка проростков кукурузы гидро-

сульфидом натрия, индуцирующая повышение 

теплоустойчивости, вызывала повышение ак-

тивности СОД, каталазы, гваяколпероксидазы и 

глутатионредуктазы, а также увеличение пула 

аскорбата и восстановленного глутатиона (Li et 

al., 2014c). При проращивании семян пшеницы 

в присутствии 30 мМ соли алюминия под влия-

нием обработки сероводородом отмечалось по-

вышение активности СОД, каталазы и гваякол-

пероксидазы через 12-48 ч после начала воз-

действия стрессора (Zhang et al., 2010). Приме-

чательно, что при отсутствии действия стрессо-

вых факторов во многих исследованиях изме-

нений про-/антиоксидантного равновесия под 

влиянием донора сероводорода обнаружено не 

было (Zhang et al., 2009; 2010; Shi et al., 2013).  

Обработка гидросульфидом натрия вы-

зывала повышение активности СОД, глутати-

онпероксидазы, аскорбатпероксидазы и катала-

зы в корнях растений гороха, подвергнутых 

действию гипоксии, после их переноса в среду 

с нормальным содержанием кислорода (Cheng 

et al., 2013).  

Окуривание сероводородом брокколи при 

хранении способствовало повышению активно-

сти гваяколпероксидазы, аскорбатпероксидазы, 

каталазы и глутатионредуктазы (Li et al., 

2014a).  

Наряду с активацией ферментативных 

антиоксидантов под влиянием сероводорода 

может происходить усиление накопления раз-

личных низкомолекулярных соединений, в т. ч. 

обладающих осмопротекторными и антиокси-

дантными свойствами. Так, обработка растений 

бермудской травы  донором сероводорода спо-

собствовала повышению содержания сахаров в 

условиях действия агента осмотического стрес-

са ПЭГ (Shi et al., 2013). У растений кукурузы 

индуцирование донором сероводорода тепло-

устойчивости сопровождалось увеличением 

количества трегалозы (Li et al., 2014b). Авторы 

делают заключение, что этот эффект имеет 

прямое отношение к развитию теплоустойчиво-

сти, поскольку повышение терморезистентно-

сти наблюдалось и под влиянием экзогенной 

трегалозы (Li et al., 2014b). Также в проростках 

кукурузы под действием донора H2S происхо-

дило повышение содержания бетаина. При 

этом ингибирование синтеза бетаина нивелиро-

вало положительное влияние экзогенного серо-

водорода на теплоустойчивость проростков (Li, 

Zhu, 2014).  
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Под влиянием обработки донорами серо-

водорода зарегистрированы и изменения со-

держания в растительных клетках другого низ-

комолекулярного протектора – пролина (Lisjak 

et al., 2013). Однако эти эффекты весьма неод-

нозначны. В зависимости от силы стрессора, а 

также от природы применяемого донора серо-

водорода, возможно как повышение, так и сни-

жение содержания этой иминокислоты.  

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-

рования индуцированных донором сероводоро-

да адаптивных реакций растений происходит 

при участии других сигнальных посредников 

(см. ниже).  

Наряду с осмопротекторной и антиокси-

дантной системой универсальными защитными 

компонентами растительной клетки считаются 

стрессовые белки (белки теплового шока – 

БТШ), в первую очередь обладающие шапе-

ронным эффектом (Basha et al., 2004; Wang et 

al., 2004; Wahid et al., 2007; Косаковская, 2008; 

Su, Li, 2008). Сведений о влиянии сероводорода 

на их синтез у растений пока очень мало. В 

экспериментах с растениями земляники пока-

зано индуцирование в корнях экспрессии генов 

БТШ 90, БТШ 80, БТШ 70, а также аквапори-

нов при обработке гидросульфидом натрия 

(Christou et al., 2014). Такой эффект сопровож-

дался повышением теплоустойчивости расте-

ний.  

Сероводород как сигнальная молекула 

Определенные функции H2S в сигнальной 

трансдукции и механизм его взаимодействия с 

другими сигнальными молекулами до сих пор 

изучены слабо (Guo et al., 2016). Так, пока не 

известны конкретные сенсоры, с помощью ко-

торых клетка узнает о повышении концентра-

ции сероводорода (Li, 2014). Есть основания 

полагать, что H2S находится не в начале цепей 

сигнальной трансдукции.  

Сероводород как сигнальный посредник, 

по-видимому, тесно связан с оксидом азота. 

Так, при индуцировании теплоустойчивости 

проростков кукурузы действием донора NO 

нитропруссида натрия (НПН) отмечалось уве-

личение эндогенного содержания H2S (Li et al., 

2013c). При этом ингибиторы синтеза серово-

дорода и его скавенджеры нивелировали этот 

эффект, с другой стороны, донор H2S GYY4137 

усиливал положительное влияние НПН на теп-

лоустойчивость проростков. Авторы делают за-

ключение, что сероводород как сигнальный по-

средник расположен ниже оксида азота (Li et 

al., 2013c).  

В то же время в экспериментах с расте-

ниями люцерны показано снятие положитель-

ного влияния донора сероводорода NaHS на 

солеустойчивость растений и экспрессию генов 

антиоксидантных ферментов обработкой ска-

венджером оксида азота PTIO (Wang et al., 

2012). Обработка проростков гороха гидро-

сульфидом натрия повышала их устойчивость к 

токсическому действию мышьяка, при этом от-

мечалось повышение содержания оксида азота 

(Singh et al., 2015). Таким образом, оксид азота 

может быть посредником в трансдукции сигна-

ла сероводорода в генетический аппарат расти-

тельной клетки. 

Связь между сероводородом и оксидом 

азота может быть не только положительной, но 

и отрицательной (Hancock, Whiteman, 2014). 

Так, имеются сведения об ингибировании серо-

водородом фермента, подобного NO-синтазе 

животных, и блокировании сероводородом NO-

сигналинга. Также предполагается возмож-

ность прямого взаимодействия оксида азота и 

сероводорода (Lisjak et al., 2013).  

В последние годы получены данные о 

тесной связи между АФК- и NO-сигналингом в 

растительных клетках (Kolupaev et al., 2015). 

Сероводород, наряду с NO, также может участ-

вовать в трансдукции и модуляции АФК сигна-

лов. Показано, что индуцирующая теплоустой-

чивость обработка проростков кукурузы перок-

сидом водорода вызывала повышение в них ак-

тивности L-цистеиндесульфгидразы и содер-

жания сероводорода (Li et al., 2015a). Этот эф-

фект устраняла обработка проростков PTIO, 

что может свидетельствовать об участии окси-

да азота в индуцированном пероксидом водо-

рода образовании H2S.  

Между АФК и сероводородом как физио-

логически активными молекулами также, по-

видимому, существуют тесные связи. Так, ин-

дуцированное засухой образование сероводо-

рода в листьях арабидопсиса устранялось анти-

оксидантом аскорбиновой кислотой и ингиби-

торами ферментов, продуцирующих АФК – 

НАДФН-оксидазы (дифенилениодониумом) и 

внеклеточной пероксидазы (салицилгидрокса-

мовой кислотой) (Wang, 2012). Кроме того, у 

мутантов atrbohD, atrbohF, atrbohD/F не прояв-

лялось усиления образования сероводорода в 
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условиях засухи (Hancock, Whiteman, 2014) 

Можно полагать, что пероксид водорода явля-

ется посредником в индуцировании образова-

ния сероводорода, который, в свою очередь, 

обусловливает формирование адаптивных ре-

акций в ответ на засуху.  

С другой стороны, между сероводородом 

и АФК могут быть и антагонистические отно-

шения. В частности, во многих работах показа-

но индуцирование антиоксидантной системы 

экзогенным сероводородом (Shan et al., 2011; 

Whiteman, 2014). В связи с этим предполагает-

ся, что увеличение содержания восстановлен-

ного глутатиона, аскорбиновой кислоты и ак-

тивности ряда антиоксидантных ферментов, 

вызываемое сероводородом, должно приводить 

к снижению содержания АФК и модификации 

АФК-сигналов (Hancock, Whiteman, 2014). Со-

общается также о прямом взаимодействии H2S 

с АФК, в т. ч. супероксидным и гидроксильным 

радикалами, пероксидом водорода (Li, 

Lancaster, 2013).  Правда, существенность пря-

мого вклада сероводорода в регуляцию содер-

жания АФК остается сомнительной, поскольку 

его концентрация в клетках намного ниже, чем 

у других антиоксидантов (Hancock, Whiteman, 

2014). Кроме, того, подчеркивается очень низ-

кая скорость взаимодействия H2S с окислите-

лями.  

Кальций является признанным вторич-

ным мессенджером растительных клеток (Kaur, 

Gupta, 2005; Kolupaev et al., 2015). В связи с 

этим вполне логично накопление сведений о 

его участии как в образовании сероводорода, 

так и в трансдукции его сигналов в генетиче-

ский аппарат. Показано, что активация L-

цистеиндесульфгидразы в клетках суспензион-

ной культуры табака в условиях теплового 

стресса происходила с участием «внешнего» 

кальция, поскольку данный эффект угнетался 

предобработкой ЭГТА (Li et al., 2015b). Также 

фермент активировался в присутствии кальмо-

дулина.  

Кальций задействован и в передаче сиг-

налов H2S. Так, обработка гидросульфидом 

натрия Setaria italica уменьшала проявление 

токсического влияния хрома (VI) (Fang et al., 

2014). При этом экзогенный кальций вызывал 

усиление эффектов обработки растений серо-

водородом, а воздействие ЭГТА, наоборот, ни-

велировало проявление физиологического вли-

яния сероводорода. В то же время экзогенный 

кальций усиливал хроминдуцируемую продук-

цию растениями сероводорода (Fang et al., 

2014).  

С другой стороны, растения, мутантные 

по гену L-цистеиндесульфгидразы, отличались 

слабым выходом кальция в цитозоль в ответ на 

действие засухи (Jin et al., 2013). Авторами сде-

лано заключение, что сероводород оказывает 

влияние на состояние кальциевых каналов.   

Таким образом, сероводород как сигна-

льный посредник функционирует в тесной свя-

зи с кальцием, АФК и оксидом азота (рис. 2). 

При этом увеличение концентрации внутрикле-

точного кальция, АФК или NO может быть 

стимулом для усиления синтеза сероводорода. 

С другой стороны, вероятно, сероводород мо-

жет открывать определенные кальциевые кана-

лы и способствовать поступлению кальция в 

цитозоль. Последний вместе с кальмодулином 

может выступать как мессенджер в трансдук-

ции сигнала сероводорода в генетический ап-

парат. Посредниками в реализации эффектов 

сероводорода могут быть также АФК и оксид 

азота. При этом, однако, сероводород, вероят-

но, в зависимости от дозы, а также от наличия 

других сигнальных посредников, способен как 

вызывать эффект усиления образования АФК и 

NO в клетках, так и способствовать их обезв-

реживанию. Возможность прямого влияния 

стресс-факторов на ферментативные системы, 

генерирующие сероводород, пока эксперимен-

тально не доказана, хотя и не исключена (рис. 

2). 

В целом сведений о взаимодействии H2S 

с другими сигнальными посредниками в расти-

тельных клетках также пока недостаточно, по-

этому, очерченные выше сигнальные пути сле-

 

Рис. 2. Связи между сигнальными посредниками 

при действии стресс-факторов на растительные 

клетки (пояснения в тексте).  
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дует рассматривать как гипотетические и тре-

бующие экспериментального подтверждения.  

Заключение  

Полученные к настоящему времени экс-

периментальные данные позволяют рассматри-

вать сероводород как молекулу, задействован-

ную в адаптивных реакциях растений на стрес-

соры различной природы. Основанием для это-

го являются сведения об усилении экспрессии 

генов ферментов, катализирующих реакции 

синтеза сероводорода – L/D-

цистеиндесульфгидраз – в ответ на действие на 

растения стрессоров различной природы, а 

также об увеличении внутриклеточного содер-

жания H2S. При этом угнетение образования 

сероводорода соответствующими ингибитора-

ми обычно снижает устойчивость растений к 

стресс-факторам. В то же время под влиянием 

доноров сероводорода отмечается индуцирова-

ние устойчивости растений к неблагоприятным 

факторам самой различной природы: гипо- и 

гипертермии, осмотическому и солевому стрес-

сам, гипоксии, действию ксенобиотиков.  

Накоплен большой массив данных об ин-

дуцировании антиоксидантной системы расте-

ний сероводородом. При этом получены сведе-

ния как о повышении активности антиокси-

дантных ферментов, так и об увеличении со-

держания низкомолекулярных антиоксидантов, 

в частности, восстановленного глутатиона. В 

качестве причин указанного эффекта рассмат-

ривается не только общее положительное влия-

ние сероводорода на антиоксидантный статус 

растительной клетки, но и возможность вклю-

чения сероводорода как источника серы в про-

цессы синтеза соответствующих восстановите-

лей.  

Также получены сведения о возможности 

прямого взаимодействия сероводорода с АФК и 

активными формами азота. С другой стороны, 

H2S, по-видимому, находится в сложном функ-

циональном взаимодействии с АФК, NO и 

ионами кальция как сигнальными посредника-

ми. Указанные посредники могут как индуци-

ровать накопление сероводорода в раститель-

ных клетках, так и участвовать в трансдукции 

его сигнала в генетический аппарат. При этом, 

однако, механизмы рецепции сероводорода как 

возможной сигнальной молекулы в раститель-

ных клетках остаются фактически неизвестны-

ми. Взаимодействие H2S с другими сигнальны-

ми молекулами и со стрессовыми фитогормо-

нами также остается пока недостаточно изу-

ченным. Тем не менее, богатая феноменология 

индуцирования сероводородом адаптивных ре-

акций растений свидетельствует о перспектив-

ности как изучения его места в стрессовом сиг-

налинге и процессах адаптации растений, так и 

о возможности практического применения с 

целью повышения устойчивости растений к 

широкому спектру неблагоприятных факторов. 

Отдельного внимания заслуживает исследова-

ния механизмов участия сероводорода в регу-

ляции содержания в растительных клетках раз-

личных осмолитов (пролина, трегаллозы, бета-

инов), а также стрессовых белков. 
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СІРКОВОДЕНЬ У РОСЛИН: СИНТЕЗ, УЧАСТЬ У КЛІТИННОМУ СИГНАЛІНГУ  
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Проаналізовано відомості про синтез сірководню (H2S) у рослин, трансдукцію його сигналу в 

геном, взаємодію з іншими сигнальними посередниками (активними формами кисню, окси-

дом азоту, іонами кальцію). Узагальнено дані про роль сірководню в адаптації рослин до дії 

стресорів (екстремальних температур, посухи, засолення, важких металів та ін.). Наводяться 

відомості про участь H2S у регуляції антиоксидантної системи, синтезу осмолітів і функціо-

нування інших протекторних систем рослин. 
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