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1Как известно, классическая схема стрес-
са, предложенная Г. Селье, включает в себя фа-
зы тревоги, адаптации и истощения ресурсов 
надежности. В настоящее время многими фи-
тофизиологами стресс-реакция (аналог фазы 
«тревоги» по Селье) рассматривается как часть 
ответа растительного организма, которая слу-
жит для оперативной кратковременной защиты 
от гибели в наступивших неблагоприятных ус-
ловиях, а также инициирует формирование или 
мобилизацию механизмов специализированной 
адаптации (Кузнецов, 2001; Пятыгин, 2008). 
Более того, «биологический смысл» стресс-
реакции заключается, прежде всего, в актива-
ции системы передачи сигнала о стрессовом 
воздействии в геном (Тарчевский, 2002). После 
этого формируется физиолого-биохимический 
адаптивный ответ, который, хотя и имеет при-
знаки специфичности, но в то же время харак-
теризуется универсальными чертами (Соловь-
ян, 1990). При этом одна из особенностей адап-
тивного ответа (по крайней мере, на клеточном 
уровне) – его избыточность: развитие реакций, 
отсутствие которых может не препятствовать 
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развитию частичной или полной устойчивости 
к стрессовому воздействию (Соловьян, 1990).  

Считается, что более специфические ме-
ханизмы адаптации к стрессору развиваются во 
времени позже, чем малоспецифические 
(Колупаєв, 2001). При этом специфическая 
адаптация рассматривается не как фаза стресс-
реакции, а как механизм достаточно долговре-
менного приспособления растительного орга-
низма к новым условиям (Кузнецов, 2001).  

С другой стороны, более ранние адаптив-
ные реакции имеют явно выраженные признаки 
неспецифичности. Именно с подобными реак-
циями, по-видимому, во многих случаях связа-
ны эффекты кросс-толерантности (перекрест-
ной устойчивости) – повышения устойчивости 
к одному стресс-фактору предварительным 
умеренным воздействием на организм стрессо-
ра иной природы. Проявление перекрестной ус-
тойчивости при действии стрессового фактора 
может быть обусловлено не только индукцией 
одним стрессовым воздействием широкого 
спектра адаптивных реакций, но и способно-
стью защитных веществ (например, белков или 
малых органических молекул) выполнять мно-
жественные или неспецифические функции 
(Соловьян, 1990). Накопление малых органиче-
ских молекул (низкомолекулярных соедине-
ний), связанное с усилением их синтеза, а так-
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же с активацией катаболических процессов, у 
растений происходит в ответ на действие 
стрессоров самой разной природы.  

В последние десятилетия были пересмот-
рены представления о роли усиления катаболи-
ческого потока как составляющей стрессовой 
реакции растений. Ныне такой поток рассмат-
ривается, прежде всего, как поставщик для 
клетки различных метаболитов, необходимых 
для защитно-адаптационных и репаративних 
реакций. Выяснилось, что многие из этих мета-
болитов выполняют не только «канонические» 
функции, но и проявляют менее известные ре-
гуляторные свойства, точнее обладают поли-
функциональностью. Важнейшими представи-
телями таких веществ являются растворимые 
углеводы (Колупаев, Трунова, 1992) и разнооб-
разные азотсодержащие соединения – свобод-
ные аминокислоты, пептиды, полиамины, бе-
таины (Колупаєв, 1995; Кузнецов, Шевякова, 
1999; Кузнецов и др., 2006; Takahashi, Kakehi, 
2010). В настоящем обзоре рассматриваются 
основные пути повышения содержания этих 
соединений в растительных тканях в условиях 
действия стрессоров и их участие в формиро-
вании адаптивных реакций.  

Растворимые углеводы  

Изменения углеводного состава растений 
вызывают стрессоры самой разнообразной при-
роды (Колупаев, Трунова, 1992). Давно выяс-
нено, что при действии гипотермии (закали-
вающих температур) у злаковых происходит 
накопление углеводов в форме полифруктоза-
нов, прежде всего в узлах кущения (Bancal, 
Gaudillere, 1989). Этот процесс осуществляется 
в первую очередь за счет усиления фотосинте-
за, поскольку злаковые растения не накаплива-
ют значительного количества полисахаридов 
второго порядка. Травянистые растения, кото-
рые содержат крахмал как запасное вещество, а 
также древесные, могут накапливать сахара за 
счет гидролиза полимерных углеводов (Deer, 
1979; Туманов, 1979). Снижение температуры 
ниже 0ºС вызывает у озимых злаков гидроли-
тическое расщепление накопленных при зака-
ливании олигосахаридов (Колупаев, Трунова, 
1992; Livingston, Henson, 1998). У теплолюби-
вых растений гидролиз олигосахаридов инду-
цируется низкими положительными температу-
рами (Purvis, Rice, 1983).  

Гипертермия также может вызывать уси-
ление гидролиза полимерных форм углеводов, 
а последние способны проявлять защитные 
функции в условиях теплового стресса (Завад-

ская, 1964; Henle et al., 1984). Подобные изме-
нения может вызывать и обезвоживание расте-
ний. Инкубация растений томата на растворах 
полиетиленгликоля индуцировала увеличение в 
них содержания сахарозы и восстанавливаю-
щих сахаров (Jacomini et al., 1988). Действие 
водного стресса на растения кизила вызывало 
гидролитическое расщепление крахмала и на-
копление сахаров (Колупаев, Трунова, 1992). 
Аналогичные изменения углеводного состава у 
растений разных таксономических групп заре-
гистрированы в условиях солевого стресса 
(Cirtic et al., 1988; Paek et al., 1988; Pas et al., 
1990).  

В изменении состава и соотношения раз-
личных фракций растворимых углеводов зна-
чительная роль принадлежит инвертазе (β-D-
фруктофуранозид-фруктогидролазе, КФ 3.2.1.26) 
– ферменту, катализирующему гидролитиче-
ский разрыв гликозид-гликозидных связей в 
молекулах олигосахаридов и фруктотрансфе-
разные реакции. Установлено повышение ак-
тивности инвертазы при стрессовых воздейст-
виях различной природы, а в некоторых случа-
ях и в условиях закаливания, а также наличие 
корреляции между активностью фермента и 
развитием устойчивости растений к гипотер-
мии и солевому стрессу (Колупаев, Трунова, 
1994; Livingston, Henson, 1998).  

В классических работах И.И. Туманова 
(1979) и его школы в экспериментах с исполь-
зованием экзогенных растворимых углеводов 
было установлено, что защитное действие на 
растения в условиях отрицательных температур 
проявляют только соединения, способные ме-
таболизироваться. Позже аналогичная законо-
мерность была подтверждена и в опытах по 
влиянию экзогенных сахароспиртов на соле-
устойчивость растительных тканей. Было пока-
зано, что протекторные свойства проявляют эк-
зогенные фруктоза, сахароза и (в меньшей сте-
пени) глюкоза, но не маннит и сорбит 
(Колупаєв, 1994). Сахароза также по сравнению 
с другими растворимыми углеводами лучше 
защищала тилакоидные мембраны в условиях 
действия солевого стресса (Asada, 1999).  

У растений риса при солевом стрессе 
кроме сахарозы увеличивалось содержание ди-
сахарида трегалозы (Carcia et al., 1997). Пред-
полагают, что трегалоза стабилизирует мем-
бранные структуры и отдельные белки 
(Iwahashi et al., 1995). В то же время у двух ви-
дов полыни – Artemisia lerchiana и A. pauciflora 
– при воздействии повышенных концентраций 
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хлорида натрия отмечалось снижение суммар-
ного содержания сахарозы и трегалозы. При 
этом в листьях и корнях увеличивалось содер-
жание трисахарида раффинозы (Орлова и др., 
2009). Авторы полагают, что раффиноза как 
одна из транспортных форм углеводов и при-
том более инертная, чем сахароза, при засоле-
нии и засухе способствует сохранению общего 
углеводного пула в растении и, прежде всего, в 
корнях.  

В целом, имеющиеся в литературе факты 
свидетельствуют, что одной из главных функ-
ций углеводов, накапливаемых при стрессах, 
является их антиденатурационное действие на 
белково-липидные компоненты клеток, кото-
рые испытывают дегидратацию или влияние 
других альтерирующих факторов (Колупаев, 
Трунова, 1992). Показано, в частности, что са-
хароза может заменять воду в структуре фос-
фолипидов при стрессовых воздействиях, кото-
рые вызывают обезвоживание клеток (Caffery et 
al., 1988). Экспериментально доказана возмож-
ность образования водородных связей между 
кислородными атомами фосфатов в составе 
фосфолипидов и атомами водорода гидрокси-
лов сахаров (Stras, Hauser, 1986).  

В последнее десятилетие появились све-
дения о сигнальных функциях растворимых уг-
леводов. Сахара рассматриваются как мессенд-
жеры, участвующие в управлении экспрессией 
генов, вовлеченных в регуляцию фотосинтеза, 
роста и расходования энергетических ресурсов 
(Rosa et al., 2009). На растениях арабидопсиса 
показано участие сахаров в регуляции экспрес-
сии гена гексокиназы (Pego, 2000). Установле-
но, что экзогенная глюкоза может активировать 
биосинтез абсцизовой кислоты (АБК) и вызы-
вать ее накопление в растениях (Rolland, Sheen, 
2005). В частности, с участием сахаров проис-
ходит активация экспрессии гена алкогольде-
гидрогеназы/редуктазы SDR (Short-chain 
alcohol Dehydrogenase/Reductase) – фермента, 
катализирующего превращение ксантоксина в 
абсцизовый альдегид (непосредственный 
предшественник АБК). Также сообщается о 
возможности возникновения антагонизма меж-
ду глюкозой и цитокинином на уровне влияния 
на протеинкиназу, являющуюся рецептором 
цитокинина (Rolland, Sheen, 2005).  

Достаточно давно известно, что сахарам 
присущи и антиоксидантные свойства, обу-
словленные способностью связывать свобод-
ные радикалы (Аверьянов, Лапикова, 1989). В 
растениях арабидопсиса, обработанных глюко-

зой, накапливалось меньше синглетного кисло-
рода и пероксида водорода (Ramel et al., 2009). 
В то же время антиоксидантное действие саха-
ров может быть и непрямым – связанным с ме-
таболической регуляцией компонентов антиок-
сидантной системы. Так, экзогенная обработка 
проростков арабидопсиса сахарозой придавала 
им устойчивость к атразину – агенту фотоокис-
лительных повреждений. При этом метаболи-
чески инертный маннит не обладал таким свой-
ством, несмотря на способность к перехвату 
свободных радикалов (Couee et al., 2006). 
Предполагается, что сахара могут быть вовле-
чены в регуляцию образования и обезврежива-
ния активных форм кислорода (АФК). Так, с 
одной стороны, увеличение содержания саха-
ров может быть причиной изменения генерации 
АФК митохондриями, с другой – активация 
пентозофосфатного окислительного пути мо-
жет быть источником антиоксидантов (Couee et 
al., 2006).  

Несмотря на то, что и усиление образова-
ния АФК, и накопление низкомолекулярных 
протекторов типа сахаров относятся к ранним 
малоспецифическим реакциям растительного 
организма на стрессоры, данные, которые бы 
свидетельствовали о прямой причинно-
следственной связи между этими явлениями, до 
недавнего времени в литературе практически 
отсутствовали.  

В связи с этим мы исследовали влияние 
салициловой кислоты, которая является индук-
тором окислительного стресса (Dat et al., 1998), 
антиоксиданта ионола и их комбинации на на-
копление растворимых углеводов в интактных 
проростках пшеницы в нормальных условиях и 
при действии солевого стресса (Колупаєв та ін., 
2007). Обработка проростков салициловой ки-
слотой приводила к накоплению растворимых 
углеводов в корнях и (в меньшей степени) в 
побегах. Эти эффекты салицилата блокирова-
лись антиоксидантом ионолом. В итоге под 
действием экзогенной салициловой кислоты 
повышалась солеустойчивость проростков 
пшеницы, а ионол практически полностью 
снимал защитный эффект СК при солевом 
стрессе (Колупаєв та ін., 2007).  

Из полученных результатов следует, что 
индуцируемое СК накопление сахаров в корнях 
и побегах относится к реакциям, причастным к 
повышению солеустойчивости проростков 
пшеницы. При этом вызываемое салицилатом 
накопление низкомолекулярных протекторов, 
вероятно, происходит при участии АФК. Об 
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этом свидетельствует снятие антиоксидантом 
ионолом усиления накопления сахаров, которое 
вызывала обработка корней экзогенной СК. 
Следовательно, такие результаты можно рас-
сматривать как свидетельство роли АФК (пре-
жде всего, очевидно, молекул Н2О2) в индуци-
ровании салициловой кислотой защитных ре-
акций растений на солевой стресс, связанных с 
накоплением низкомолекулярных протекторов 
– сахаров.  

В согласии с таким выводом находятся и 
полученные недавно данные о влиянии сахаров 
на развитие вызванного гипотермией окисли-
тельного стресса в листьях двух генотипов кар-
тофеля – с нормальным и повышенным за счет 
введения гена инвертазы дрожжей содержани-
ем сахаров (Дерябин и др., 2007). Авторами вы-
явлено, что у трансформированных растений в 
условиях гипотермии не развивался окисли-
тельный стресс и не повышалась активность 
супероксиддисмутазы (СОД). Более высокая 
устойчивость трансформантов к окислительно-
му стрессу, вызываемому гипотермией, обеспе-
чивалась не столько ферментативной, сколько 
низкомолекулярной составляющей антиокси-
дантной системы. Авторы связывают защитные 
эффекты сахаров с их способностью к неспе-
цифическому перехвату активных форм кисло-
рода в стрессовых условиях (Дерябин и др., 
2007). В то же время возможно и другое объяс-
нение причин меньшей активности СОД в рас-
тениях при высоком содержании сахарозы. По-
казано, что сахара индуцируют микроРНК 
miR398, которая посттранскрипционно регули-
рует специфическую мРНК двух форм Cu/Zn-
СОД, подавляя образование ферментных бел-
ков. Таким образом, полагают, что miR398 дей-
ствует как модулируемый сахарозой трансля-
ционный регулятор СОД (Foyer, Noctor, 2009). 
Недостаток сахарозы в клетках также может 
увеличить накопление активных форм кисло-
рода и усилить экспрессию генов, кодирующих 
ферменты антиоксидантной защиты, в частно-
сти, гена каталазы (Contento et al., 2004). Наря-
ду с этим, в условиях недостатка растворимых 
углеводов возможно усиление экспрессии ге-
нов, связанных с окислительным стрессом, на-
пример, гена, кодирующего глутатион-S-
трансферазу (Couee et al., 2006).  

Таким образом, в стрессовых условиях 
сахара проявляют полифункциональные про-
текторные и регуляторные эффекты, которые 
включают в себя осмопротекцию, прямое за-
щитное (в частности антиоксидантное) дейст-
вие на белки и другие макромолекулы и их 

комплексы (в т.ч. фосфолипидные компоненты 
биомембран) и, как выяснилось в последнее де-
сятилетие, участие в трансдукции гормональ-
ных и других внутриклеточных сигналов (Pego 
et al., 2000; Rolland, Sheen, 2005).  

Низкомолекулярные соединения азота  

К низкомолекулярным протекторным 
азотсодержащим соединениям относятся сво-
бодные аминокислоты (в т.ч. пролин), поли-
амины, бетаины (Колупаєв, 1995; Кузнецов, 
Шевякова, 1999; Sakamoto, Merata, 2002; Куз-
нецов и др., 2006; Takahashi, Kakehi, 2010).  

Наиболее обстоятельно изменения пула 
пролина и других свободных аминокислот изу-
чены при воздействии на растения осмотиче-
ского, солевого стрессоров, а также отрица-
тельных температур, вызывающих образование 
льда в межклетниках и обезвоживание клеток. 
Содержание пролина в растениях при действии 
таких стрессоров может увеличиваться во мно-
го раз. Так, обезвоживание вызывало десяти-
кратное увеличение содержания пролина в рас-
тениях рода Melaleuca (Naidu et al., 1987). Ин-
кубация каллусов Brassica campestris на засо-
ленной среде приводила к повышению количе-
ства этой аминокислоты в них в 15-20 раз (Paek 
et al., 1988). Значительное повышение концен-
трации пролина происходило в ответ на осмо-
тический и солевой стрессы в изолированных 
листьях пшеницы (Erdei et al., 1990), корнях и 
листьях шелковицы (Veeranjaheyulu et al., 
1989).  

Одновременно с изменениями содержа-
ния аминокислот в стрессовых условиях в рас-
тениях изменяется и «спектр» бетаинов – мети-
лированных производных аминокислот и ами-
нов (Crieve, Grattam, 1983). Это явление осо-
бенно характерно для галофитов, но зарегист-
рировано и у многих гликофитов – пшеницы, 
риса, клевера, люцерны (Колупаєв, 1995). В 
хлоропластах салата во время солевого воздей-
ствия увеличивалось количество глицинбетаи-
на, который составлял основную часть осмоти-
ческого потенциала этих органелл (Orozco-
Cardenas et al., 2001).  

Еще одной группой низкомолекулярных 
соединений азота, накапливающихся в расти-
тельных клетках при неблагоприятных услови-
ях, являются полиамины. Увеличение их со-
держания зарегистрировано в условиях солево-
го (Кузнецов и др., 2006), водного (Erdei et al., 
1990) и холодового (Kushad, Yelonosky, 1987; 
Pukacka et al., 1991) стрессов. Показано участие 
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полиаминов и в ответе на действие вирусных 
инфекций, тяжелых металлов, УФ облучения 
(Czerpak, Bajquz, 1999). Эти факты могут рас-
сматриваться как свидетельство полифункцио-
нальности полиаминов.  

Механизмы вызываемого стрессорами 
изменения содержания низкомолекулярных 
соединений азота в растениях. Увеличение 
пула низкомолекулярных соединений азота 
может происходить различными путями. Так, 
повышение общего содержания аминокислот и 
низкомолекулярных пептидов может быть свя-
зано с протеолизом (Блехман, Шеламова, 1992). 
Активация протеаз в растениях происходит в 
ответ на стрессоры различной природы – дей-
ствие отрицательных температур (Вовчук и др., 
1994), водный и солевой стрессы (Sudhakar et 
al., 1987; Kang, Titus, 1989), аноксию 
(Колупаєв, 1995), действие тяжелых металлов 
(Strivastava, Jaiswal, 1990) и т. п. Механизмы 
регуляции активности протеаз разнообразны, 
среди них особенное место занимает взаимо-
действие ферментов со специфическими белко-
выми ингибиторами (Belitz, Weder, 1990). Мо-
дуляция ионной силы растворов, происходящая 
при обезвоживании и действии солей на клет-
ки, может препятствовать взаимодействию ин-
гибитора и протеазы и вызывать протеолиз 
(Belitz, Weder, 1990).  

Значительный интерес составляет факт 
участия свободных радикалов в регуляции ак-
тивности протеаз. В опытах in vitro показано, 
что наличие супероксидного анион-радикала 
повышает активность протеаз и снижает актив-
ность ингибитора, препятствуя образованию 
комплекса «протеаза-ингибитор» (Крестников, 
1990). Можно допустить, что усиление генера-
ции клеткой свободных радикалов приводит, с 
одной стороны, к повреждению отдельных бел-
ков (Scandalios, 2005), а с другой – запускает 
механизм ликвидации частично денатуриро-
ванных белков с помощью протеаз (Крестни-
ков, 1990). В то же время умеренное усиление 
протеолиза может вызывать увеличение пула 
аминокислот, которые проявляют протектор-
ные свойства по отношению к биополимерам и 
мембранным комплексам (Колупаєв, 1995). 
Однако значительное увеличение пула отдель-
ных аминокислот (в первую очередь, пролина) 
очевидно происходит за счет усиления его син-
теза (Кузнецов, Шевякова, 1999).  

Биосинтез пролина. У высших растений 
пролин синтезируется двумя различными мета-
болическими путями – глутаматным и орнити-

новым. Ферменты первого из них локализованы 
в цитоплазме, второго – в митохондриях (Куз-
нецов, Шевякова, 1999).  

Большинство исследований биосинтеза 
пролина у растений в стрессовых условиях по-
священо ферментам глутаматного пути. Счита-
ется, что именно этим путем синтезируется 
большая часть пула пролина при действии 
стрессоров (Rhodes et al., 1986). Ключевым 
ферментом этого пути является ∆1-пирролин-5-
карбоксилатсинтаза (П5КС), катализирующая 
двойную реакцию превращения глутамата в ∆1-
пирролин-5-карбоксилат с участием АТФ и 
НАДФ+ (Кузнецов, Шевякова, 1999). Дальней-
шее превращение ∆1-пирролин-5-карбоксилата 
в пролин происходит с участием НАДФН под 
действием ∆1-пирролин-5-карбоксилатредук-
тазы.  

Орнитиновый путь биосинтеза пролина 
остается менее изученным. Считается, что в 
данном случае происходит транс-амини-
рование орнитина под действием орнитин-δ-
аминотрансферазы с образованием ∆1-пир-
ролин-5-карбоксилата и с последующим его 
восстановлением до пролина (Delauney et al., 
1993).  

При прекращении действия стресс-
фактора аккумулированный пролин быстро 
превращается в глутамат. Процесс происходит 
в две стадии. Первая катализируется пролинок-
сидазой, а вторая – ∆1-пирролин-5-карбоксилат-
дегидрогеназой (Кузнецов, Шевякова, 1999).  

Содержание пролина в растительных 
тканях может зависеть как от интенсивности 
его накопления, так и от скорости его деграда-
ции (Чижикова, Палладіна, 2007).  

Биосинтез полиаминов. Основными рас-
тительными полиаминами являются путресцин, 
спермидин, спермин и кадаверин.  

Путресцин синтезируется из орнитина 
под действием орнитиндекарбоксилазы и через 
серию промежуточных превращений аргинина. 
Ключевым ферментом в данном пути является 
аргининдекарбоксилаза (Кузнецов и др., 2006). 
Образование путресцина из аргинина обычно 
связано с ответными реакциями растений на 
действие стрессоров (Bouchereau et al., 1999). 
Геном арабидопсиса имеет два гена, кодирую-
щих аргининдекарбоксилазу: ADC1 и ADC2. 
ADC1 конститутивно экспрессируется во всех 
тканях, в то время как ADC2 – в ответ на дейст-
вие абиотических стрессоров: засухи, поране-
ния и пр. Мутант с неактивным ADC2 не обла-
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дает способностью повышать активность фер-
мента и синтез путресцина при осмотическом 
стрессе, однако при нормальных условиях от-
сутствие активности гена ADC2 не сказывалось 
на функционировании растения (Takahashi, 
Kakehi, 2010).  

Спермидин и спермин синтезируются по-
следовательным присоединением аминопропи-
ла сначала к путресцину, а затем к спермидину. 
Данные реакции катализируются соответст-
вующими аминопропилтрансферазами – спер-
мидинсинтазой и сперминсинтазой. 

Кадаверин – относительно редко встре-
чающийся у растений диамин – образуется из 
лизина через пиридоксальфосфат-зависимое 
декарбоксилирование, катализируемое лизин-
декарбоксилазой (Кузнецов и др., 2006).  

Деградация полиаминов в растениях 
осуществляется двумя ферментами: медьсо-
держащей диаминоксидазой и флавопротеино-
вой полиаминоксидазой, локализованными в 
клеточной стенке (Кузнецов и др., 2006). Прав-
да, сообщается и о выявлении диаминооксида-
зы в митохондриях клеток листьев ячменя 
(Scoccianti et al., 1991).  

Биосинтез глицинбетаина. Глицинбетаин 
найден у широкого спектра представителей 
прокариот, эукариотических микроорганизмов, 
высших растений и животных (Sakamoto, 
Murata, 2002). Установлено наличие двух путей 
синтеза глицинбетаина от двух различных суб-
стратов – холина и глицина.  

Первый путь, характерный для большин-
ства растений и микроорганизмов, включает в 
себя окислительное превращение холина в бе-
таинальдегид под действием фермента холин-
монооксигеназы и последующее образование 
глицинбетаина с участием бетаинальдегидде-
гидрогеназы. Считается, что названные фер-
менты являются стресс-индуцируемыми, их ак-
тивность увеличивается при действии стрессо-
ров (например, факторов, вызывающих обезво-
живание) (Sakamoto, Murata, 2002). Трансген-
ные растения пшеницы, обладающие способно-
стью к конститутивной экспрессии гена бетаи-
нальдегиддегидрогеназы, характеризовались 
сверхнакоплением глицинбетаина (Лян и др., 
2009).  

Растения арабидосиса со сверхэкспресси-
ей двух ферментов, окисляющих холин, также 
накапливали значительное количество глицин-
бетаина и отличались высокой солеустойчиво-
стью (Sakamoto, Murata, 2002).  

Другой путь синтеза глицинбетаина вы-
явлен сравнительно недавно и лишь у чрезвы-
чайно галофильных микроорганизмов – 
Ectothiorhodospira halochloris и Actinopolyspora 
halophilia (Nyyssola et al., 2000). Такой путь 
представляет собой три последовательных ме-
тилирования глицина, происходящих под влия-
нием ферментов S-аденозилметионинзависи-
мой метилтрансферазы, глицинсаркозинметил-
трансферазы и саркозиндиметилглицинметил-
трансферазы (Nyyssola et al., 2000).  

Синтез глицинбетаина у растений проис-
ходит в цитозоле и хлоропластах (Sakamoto, 
Murata, 2002).  

Функции низкомолекулярных соеди-
нений азота у растений в условиях действия 
стрессоров и участие сигнальных посредни-
ков в их накоплении. Пролин и другие сво-
бодные аминокислоты. Важная роль накопле-
ния пролина в условиях действия стрессоров в 
настоящее время не вызывает сомнения. Так, 
высоким содержанием пролина и высокой ус-
тойчивостью к солевому и ряду других стрес-
сов отличаются галофиты, накапливающие 
большое количество пролина и мутантные кле-
точные линии – сверхпродуценты пролина 
(Кузнецов, Шевякова, 1999).  

Значение пролина как фактора, важного 
для выживания при действии стрессоров, уда-
лось подтвердить и в экспериментах с транс-
генными растениями. Например, растения та-
бака, экспрессирующие ген П5КС Vigna 
aconitifolia, накапливали в 10-18 раз больше 
пролина по сравнению с контрольными расте-
ниями и характеризовались высокой соле-
устойчивостью (Титов и др., 2003). Трансген-
ные растения картофеля, несущие ген П5КС 
арабидопсиса, обладали повышенным содер-
жанием пролина и высокой солеустойчиво-
стью, тогда как у контрольных растений в ус-
ловиях засоления значительно падала урожай-
ность (Колодяжная и др., 2009).  

На болгарских сортах табака было пока-
зано, что экспрессия трансформированного ге-
на П5КС приводила к повышению устойчиво-
сти растений не только к осмотическому стрес-
су, но и к низким температурам (Konstantinova 
et al., 2002).  

Накопление пролина в ответ на действие 
стресс-факторов является довольно быстрой 
реакцией. Однако, на первом этапе адаптаци-
онного процесса не достигается максимальная 
внутриклеточная концентрация пролина (Куз-
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нецов, Шевякова, 1999). Полагают, что на на-
чальных стадиях пролин действует не как ос-
морегулятор, а как протекторное соединение. 
При этом пролин рассматривается и как участ-
ник стрессовой реакции (неспецифических ме-
ханизмов устойчивости), и как важный фактор 
специализированной адаптации к стрессорам, 
вызывающим обезвоживание клеток (Кузнецов, 
Шевякова, 1999). Интересно, что предвари-
тельный кратковременный тепловой шок сти-
мулировал способность растений аккумулиро-
вать пролин в условиях последующих почвен-
ной засухи или засоления (Кузнецов и др., 
1990; 1997).  

Повреждающий нагрев не вызывал по-
вышения содержания пролина в колеоптилях 
пшеницы, однако колеоптили, в которых нако-
пление пролина предварительно было индуци-
ровано действием экзогенных салициловой ки-
слоты, пероксида водорода или ионов кальция, 
имели повышенную теплоустойчивость (Колу-
паев и др., 2005; Колупаєв, Акініна, 2005). Ко-
леоптили пшеницы, обработанные экзогенным 
пролином, отличались повышенным его внут-
риклеточным содержанием и высокой теплоус-
тойчивостью (Колупаев и др., 2005).  

Несомненно, что пролин относится к по-
лифункцональным протекторам. Помимо хо-
рошо известной осморегуляторной функции он 
обладает свойствами протектора макромолекул 
и биомембран. Такие эффекты пролина воспро-
изведены в экспериментах in vitro 
(Rajendrakumar et al., 1994). Полагают, что про-
лин стабилизирует гидратационную сферу бел-
ков. При этом данная аминокислота сочетает в 
себе определенный баланс гидрофильности и 
гидрофобности и может связываться с поверх-
ностными гидрофобными остатками белков 
(Samuel et al., 1997). В системе in vitro показано 
частичное восстановление под действием про-
лина активности РНКазы, ингибируемой иона-
ми никеля и полиэтиленгликолем (Maheshwari, 
Dubey, 2007).  

Пролин, наряду с другими свободными 
аминокислотами, рассматривается как компо-
нент системы клеточного рН-стата, источник 
энергии и запасного азота (Кузнецов, Шевяко-
ва, 1999). Кроме того, предполагается, что про-
лин может быть регулятором соотношения 
НАДФ+/НАДФН (Титов и др., 2003).  

В настоящее время пролин рассматрива-
ется как один из низкомолекулярных антиокси-
дантов. Показано, что экзогенный пролин 
уменьшал содержание конечного продукта пе-

роксидного окисления липидов (ПОЛ) малоно-
вого диальдегида (МДА) в культуре клеток та-
бака в условиях солевого стресса (Sairam, 
Srivastava, 2000). Антиоксидантное действие 
пролина, вероятно, связано с его способностью 
защищать белки и белково-липидные комплек-
сы мембран путем инактивации гидроксильных 
радикалов и других АФК (Saradhi et al., 1995). 
Насколько вероятен механизм прямой инакти-
вации свободных радикалов пролином в ин-
тактных растениях пока не ясно. Не исключено, 
что защитные эффекты пролина могут быть 
связаны не только с его прямым антиоксидант-
ным действием, но и в значительной степени со 
способностью уменьшать осмотические и ток-
сические эффекты стрессоров (Кузнецов, Ше-
вякова, 1999). В то же время усиление накопле-
ния пролина в растениях под действием разно-
образных потенциальных агентов окислитель-
ного стресса – ультрафиолета B (Hofmann et al., 
2003), ионов кадмия и параквата (Chaneva et al., 
2006) – является косвенным свидетельством его 
антиоксидантной роли в растениях.  

Параллельные изменения содержания 
пролина и показателей про-/антиоксидатного 
равновесия зарегистрированы многими автора-
ми при действии стрессоров различной приро-
ды. Так, водный стресс приводил к увеличению 
содержания МДА и пролина в Populus 
euphratica (Wang et al., 2003). Одновременно 
происходило повышение активности СОД и 
пероксидазы. На растениях хлопчатника в ус-
ловиях солевого стресса зарегистрировано по-
вышение содержания пролина на фоне подъема 
концентрации Н2О2 и МДА в тканях (Brankova 
et al., 2005). При одновременном влиянии вы-
соких температур и низкой влажности воздуха 
на растения Nicotinum tabacum выявлено по-
вышение содержания Н2О2, МДА и пролина 
(Ivanov et al., 2001). Эти данные могут косвенно 
свидетельствовать о возможном вкладе проли-
на в работу антиоксидантной системы.  

Установлено, что кадмий в дозе, которая 
индуцирует умеренный окислительный стресс в 
растениях Mesembryanthemum crystallinum, вы-
зывал в них накопление пролина (Шевякова и 
др., 2003).  

Интересные аргументы в пользу гипоте-
зы об антиоксидантном действии пролина при-
ведены в работе Радюкиной и соавт. (2008). На 
растениях шалфея показано, что обработка 
продуцентом супероксидного радикала пара-
кватом вызывала транзиторное повышение со-
держания пролина в листьях, сопровождаю-
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щееся его кратковременным снижением в кор-
нях. Внесение экзогенного пролина в среду 
обитания корней на фоне действия параквата 
нивелировало его повреждающий эффект в ли-
стьях. В присутствии параквата экзогенный 
пролин уменьшал образование пероксида водо-
рода и продукта ПОЛ малонового диальдегида 
в корнях. Кроме того, пролин снижал стресс-
зависимую индукцию антиоксидантных фер-
ментов СОД и пероксидазы, что позволяет рас-
сматривать его в качестве одного из антиокси-
дантов и, соответственно, регуляторов окисли-
тельно-восcтановительного баланса (Радюкина 
и др., 2008). Снижение паракват-индуцируемой 
стимуляции активности СОД под действием эк-
зогенного пролина показано и у растений хру-
стальной травки (Mesembryanthemum 
crystallinum L.) (Шевякова и др., 2009).  

Структурные особенности пролина также 
дают основания считать его одним из возмож-
ных скавенжеров радикальных форм кислоро-
да. Так, пролин может образовывать устойчи-
вый радикал, поскольку содержит третичный 
углеродный атом. Образование такого устойчи-
вого радикала приводит к «тушению» или об-
рыву каскада свободнорадикальных реакций, 
запускаемых супероксид-радикалом, пероксид-
радикалом или гидроксил-радикалом. Кроме 
того, пролин способен и к окислению с разры-
вом пиррольного кольца и образованием лакто-
нов. Все это рассматривается как свидетельство 
антиоксидантных функций пролина (Радюкина 
и др., 2008). Антиоксидантные свойства проли-
на показаны в системе in vitro (Okuma et al., 
2004). Этими же авторами установлено, что эк-
зогенный пролин снижал содержание МДА в 
клетках табака, находящихся в засоленной сре-
де.  

Несмотря на то, что пролин рассматрива-
ется как один из эффективных антиоксидантов, 
убедительных данных, которые бы свидетель-
ствовали о причинно-следственной связи меж-
ду усилением генерации АФК и накоплением 
пролина, пока недосточно.  

Оксид азота (NO), обладающий способ-
ностью усиливать генерацию активных форм 
кислорода у растений, может участвовать в ин-
дуцировании накопления пролина. Так, показа-
но, что обработка растений пшеницы донором 
оксида азота вызывала накопление в них про-
лина (Чжан и др., 2008). С такими эффектами 
оксида азота связывают его положительное 
влияние на растения риса и перца при засоле-
нии среды (Huang et al., 2005; Yu et al., 2007).  

Своеобразными инструментами, способ-
ными вызывать у растений умеренный окисли-
тельный стресс и эффект преадаптации, могут 
быть также экзогенные пероксид водорода и 
салициловая кислота (Dat et al., 1998; Lopez-
Delgado et al., 1998; Колупаев и др., 2005; 
Колупаєв, Карпець, 2007). В наших исследова-
ниях показано увеличение содержания пролина 
колеоптилях и интактных проростках пшеницы 
под действием пероксида водорода и салицила-
та (Колупаев и др., 2005; Колупаєв та ін., 2007). 
При этом, по-видимому, эффект экзогенной са-
лициловой кислоты связан с ее способностью 
индуцировать накопление активных форм ки-
слорода, поскольку вызываемое ею накопление 
пролина в корнях и побегах пшеницы угнета-
лось антиоксидантом ионолом (Колупаєв та ін., 
2007).  

Еще одним посредником, необходимым 
для индуцирования синтеза пролина в расти-
тельных клетках при действии стрессоров явля-
ется кальций. Его значение в синтезе пролина у 
растений изучалось на разных объектах. Так, 
показана способность Са2+ усиливать накопле-
ние пролина в проростках клевера при осмоти-
ческом стрессе (Zhang et al., 2002), в пророст-
ках арабидопсиса в условиях натрий-
хлоридного засоления (Ma, Zhao, 2006). Иден-
тичные результаты получены и при действии 
соли кальция на сеянцы Casuarina equisetifolia, 
подвергнутые засухе (Liang et al., 2004). С дру-
гой стороны, обработка проростков баклажана 
экзогенным хлоридом кальция, повышая ак-
тивность антиоксидантных ферментов, снижала 
содержание пролина в них в условиях теплово-
го стресса, а увеличение его количества вызы-
вали антагонисты кальмодулина (Chen et al., 
2004). Не исключено, что в последнем случае 
предобработка кальцием могла индуцировать 
различные механизмы устойчивости (синтез 
антиоксидатных ферментов, повышение термо-
стабильности белков и белково-липидных ком-
плексов и т.п.), в результате чего предобрабо-
танные Са2+ растения имели большую теплоус-
тойчивость и стрессовая температура, которая 
использовалась в эксперименте, оказалась не-
достаточной для запуска синтеза пролина.  

На арабидопсисе было показано угнете-
ние экспрессии гена At-5pct, который кодирует 
∆1-пиролин-5-карбоксилатсинтетазу – ключе-
вой фермент биосинтеза пролина (Savoure, 
1995) – при обработке растений солью лантана 
или ЭДТА перед осмотическим стрессом 
(Knight et al., 1997). Это свидетельствует о роли 
внутриклеточного кальция в индуцировании 
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синтеза пролина в ответ на обезвоживание. В 
необходимом для синтеза пролина увеличении 
концентрации цитозольного Ca2+, по-видимому, 
участвует инозитолтрифосфат, освобождаемый 
из мембранных фосфолипидов фосфолипазой 
С, поскольку стресс-индуцируемое накопление 
пролина у растений угнеталось ингибитором 
фосфолипазы С U73122 (Tuteja, Sopory, 2008). 
Имеющиеся в литературе данные свидетельст-
вуют, что экзогенный кальций способен усили-
вать синтез пролина в тканях растений (Колу-
паев и др., 2007). Данный эффект происходит, 
по-видимому, с участием активных форм ки-
слорода как посредников в передаче внешних 
сигналов в геном. Так, обработка колеоптилей 
5 мМ СаCl2 вызывала достоверное увеличение 
в них содержания пероксидов. При комбиниро-
ванной обработке колеоптилей хлоридом каль-
ция и ионолом (20 мкМ) антиоксидант полно-
стью снимал эффект повышения содержания 
пероксидов, вызываемый экзогенными ионами 
кальция. При этом антиоксидант сам по себе 
несколько снижал содержание пролина в коле-
оптилях и практически полностью нивелировал 
повышение количества этой аминокислоты, 
индуцируемое действием ионов кальция (Ко-
лупаев и др., 2007).  

Таким образом, посредниками в реакциях 
накопления пролина, индуцируемых различ-
ными факторами, являются активные формы 
кислорода. Этот факт согласуется с антиокси-
дантными функциями самого пролина, накап-
ливающегося в ответ на окислительный стресс.  

Следует отметить, что наряду с проли-
ном, антиоксидантные свойства в той или иной 
степени проявляют и некоторые другие амино-
кислоты – аргинин, гистидин, цистеин, трипто-
фан, лизин, метионин, треонин (Larson, 1988).  

В последнее время обсуждается вопрос о 
регуляторном значении свободных аминокис-
лот (Рябушкина, 2005; Радюкина и др., 2008). 
Предполагается, что в стрессовых условиях 
аминокислоты могут оказывать влияние на ра-
боту белоксинтезирующего аппарата. Так, по-
казано, что аланин и орнитин увеличивают аг-
регацию полирибосом. Действие аланина со-
провождалось уменьшением времени элонга-
ции синтезированных полипептидных цепей 
(Perez-Sala, 1987). Пролин в условиях стресса 
стимулировал включение меченых предшест-
венников в клеточные белки, стабилизировал 
полирибосомы (Kandpal, Rao, 1985). Отдельные 
аминокислоты могут принимать участие в ре-
гуляции метаболизма, влияя на активность фи-

тогормонов. Так, например, показана способ-
ность аланина образовывать конъюгаты с цито-
кининами (Zhang et al., 1989).  

Полиамины. Стресс-индуцированная ак-
кумуляция полиаминов характерна для различ-
ных видов растений (Bouchereau et al., 1999; 
Франко, Мело, 2000). Накопление полиаминов 
является динамичной реакцией, их содержание 
изменяется в зависимости от продолжительно-
сти действия стрессора. Так, у факультативного 
галофита хрустальной травки (Mesembryant-
hemum crystallinum L.) содержание спермидина 
существенно увеличивалось через 3 сут после 
воздействия повышенной концентрации NaCl. 
Такой же характер изменений с менее выра-
женными флуктуацями выявлен и для путрес-
цина. Содержание спермина и кадаверина по-
степенно увеличивалось в течение 6 сут экспе-
римента (Парамонова и др., 2003).  

При действии теплового шока на надзем-
ную часть M. crystallinum зарегистрировано 
снижение содержания полиаминов в листьях, в 
этих же условиях в корнях содержание поли-
аминов значительно возрастало. Воздействие 
теплового шока локально на корни вызывало 
транслокацию полиаминов в листья и стебли 
(Кузнецов и др., 2002).  

Можно полагать, что полиамины прини-
мают участие в адаптации растений к действию 
УФ-В радиации. Показано, что после умерен-
ных доз облучения растений арабидопсиса в 
них происходило транзиторное увеличение со-
держания путресцина. При этом содержание 
спермина и спермидина немного уменьшалось 
(Ракитин и др., 2008). Авторы полагают, что 
накопление путресцина позволяет поддержи-
вать пул спермидина и спермина. Известно, что 
именно эти полиамины, участвуя в стабилиза-
ции биомакромолекул, могут интенсивно рас-
ходоваться в стрессовых условиях (Kaur-
Sawhney et al., 2003).  

Значение накопления полиаминов в усло-
виях действия абиотических стрессоров под-
тверждается в ряде экспериментов по созданию 
трансгенных растений. Так, введение в геном 
риса гена аргининдекарбоксилазы овса (одного 
из ключевых ферментов синтеза полиаминов) 
приводило к повышению засухоустойчивости 
риса, правда, при этом неблагоприятно влияло 
на рост и развитие растений (Титов и др., 2003). 
Более удачным оказалось использование этого 
трансгена под управлением промотора, инду-
цируемого абсцизовой кислотой: в результате 
синтез полиаминов в трансформантах активи-
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ровался только при действии стрессора. Это 
обеспечило повышенную устойчивость расте-
ний, а снижение биомассы в условиях действия 
засоления было выражено в меньшей степени, 
чем в контрольных растениях (Титов и др., 
2003).  

Механизмы защитного действия поли-
аминов, по-видимому, весьма многообразны. 
Так, сообщается об их способности стабилизи-
ровать клеточные мембраны, нуклеиновые ки-
слоты, а также ингибировать протеазы (Walden 
et al., 1997; Bouchereau et al., 1999; Kaur-
Sawhney et al., 2003).  

В последние десятилетия большое вни-
мание уделяется изучению сигнально-
регуляторных функций полиаминов. На приме-
ре животных клеток давно показана возмож-
ность участия полиаминов в индуцировании 
выхода кальция в цитозоль из резервного пула 
(Koenig et al., 1983). Позднее появились сведе-
ния об участии полиаминов в передаче гормо-
нального сигнала через связывание с G-
белками, что облегчало узнавание гормона со-
ответствующим рецептором (Bueb et al., 1992). 
На растительных объектах также получены 
данные, свидетельствующие в пользу гипотезы 
о сигнальных функциях полиаминов. Так, пока-
зано, что в листьях табака спермин может вы-
ступать в качестве мессенджера, активирующе-
го МАР-киназы, при передаче сигнала, индуци-
рованного поранением или салициловой кисло-
той (Takahashi et al., 2004). При этом сперми-
дин-индуцируемая активация МАР-киназ ниве-
лировалась обработкой листьев антиоксидан-
тами и блокаторами митохондриальных каль-
циевых каналов.  

По-видимому, полиамины могут моди-
фицировать передачу сигналов фитогормонов. 
Показано, что являющийся продуктом гена 
ACL5 полипептид с полиаминсинтезирующей 
активностью вовлечен в передачу гибберелли-
нового сигнала и представляет собой регулятор 
элонгации клеток междоузлий стебля араби-
допсиса (Hanzava et al., 2000). С другой сторо-
ны, обнаружена способность экзогенных поли-
аминов блокировать экспрессию генов первич-
ного ответа на цитокинин (Ракова, Романов, 
2005). При этом действие полиаминов проявля-
лось на посттранскрипционном уровне и не 
влияло на синтез цитокининрегулируемых 
мРНК. Авторы полагают, что в использованной 
ими модельной системе (проростки амаранта, 
способные аккумулировать бетацианин при 
действии экзогенного цитокинина) полиамины, 

очевидно, не влияли на цитокинин-
рецепторные взаимодействия и не проявляли 
себя как обычные посредники гормональных 
сигналов. По мнению авторов, физиологиче-
ская роль ингибирующего эффекта полиаминов 
может состоять в компенсаторной регуляции 
внутриклеточного содержания эндогенных ци-
токининов при действии стрессоров, т.е. в ус-
ловиях, когда торможение роста способствует 
выживанию растений (Ракова, Романов, 2005).  

Среди функций полиаминов в условиях 
стресса очевидно значительное место принад-
лежит их участию в регуляции про-
/антиоксидантного равновесия в клетках. Так, 
спермин и спермидин считаются эффективны-
ми антиоксидантными ловушками свободных 
радикалов (Ha et al., 1989).  

Участие полиаминов в «гашении» АФК 
очевидно связано с легким кислородзависимым 
авто- и ферментативным окислением амино-
групп полиаминов и способности последних к 
стресс-индуцированному накоплению (Кузне-
цов и др., 2006). В то же время при окислитель-
ной деградации полиаминов образуется перок-
сид водорода. В связи с этим дискутируется во-
прос, насколько велик вклад Н2О2, образующе-
гося при катаболизме полиаминов, в повреж-
дающее воздействие абиотических стрессоров 
и может ли пероксид водорода включаться в 
запуск адаптивных процессов как сигнальная 
молекула (Кузнецов и др., 2006). На примере 
растений хрустальной травки получены дан-
ные, свидетельствующие в пользу предположе-
ния об определенной физиологической роли 
пероксида водорода, образующегося при дегра-
дации полиаминов. Кратковременная обработка 
этих растений экзогенными кадаверином или 
путресцином активировала фермент катабо-
лизма полиаминов диаминоксидазу, при этом 
повышалось содержание Н2О2 и активирова-
лась ковалентно связанная гваяколпероксидаза 
клеточных стенок (Парамонова и др., 2003). 
При электронно-микроскопическом исследова-
нии ультраструктуры апопласта после обработ-
ки экзогенным путресцином листьев хрусталь-
ной травки, произраставшей в условиях засоле-
ния, было выявлено образование субериновой 
пластинки на наружной поверхности клеточной 
стенки (Парамонова и др., 2003). Ферменты 
окислительной деградации полиаминов рас-
сматриваются как пероксидгенерирующие сис-
темы, необходимые для процессов лигнифика-
ции, суберенизации и образования перекрест-
ных связей между компонентами клеточной 
стенки в ходе нормального роста растений, а 
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также как защитный механизм при неблагопри-
ятных условиях (Кузнецов и др., 2006).  

Предполагается также, что пероксид во-
дорода, образующийся в апопласте при окисле-
нии спермина полиаминоксидазой, важен для 
адекватного ответа на патогены, в т.ч. реакции 
сверхчувствительности, сопровождающейся 
клеточной смертью (Takahashi, Kakehi, 2010).  

С другой стороны, показано, что поли-
амины, как вероятные сигнальные соединения, 
могут принимать участие в защите растений от 
окислительного стресса, вызывая индукцию 
ферментов антиоксидантной защиты. Так, в ли-
стьях шпината экзогенный путресцин повышал 
активность пероксидазы, каталазы и содержа-
ние пролина в условиях солевого стресса 
(Ozturk, Demir, 2003). Экспозиция корневой 
системы растений Mesembryanthemum 
crystallinum в присутствии экзогенного кадаве-
рина индуцировала синтез мРНК гена корневой 
изоформы Cu/Zn-СОД (Аронова и др., 2005). 
При этом эффекты полиаминов могут зависеть 
от их концентрации. Так, показано, что экзо-
генные полиамины (кадаверин и спермин) в 
концентрации меньше 1 мМ ведут себя как ан-
тиоксиданты, при введении же их в растения 
Mesembryanthemum crystallinum в больших 
концентрациях они проявляют прооксидантные 
свойства, стимулируя обратные реакции обра-
зования супероксида из Н2О2. Таким образом, в 
цитируемых работах (Аронова и др., 2005; Куз-
нецов, 2006) показана «двойственная» роль по-
лиаминов в процессах окислительного стресса, 
индуцируемого в растительных клетках абио-
тическими факторами. С одной стороны, поли-
амины могут гасить радикальные формы ак-
тивного кислорода, способствовать активации 
экспрессии генов антиоксидантных ферментов, 
с другой (в повышенных концентрациях) – про-
являть прооксидантный эффект. Не исключено, 
что в передаче сигналов полиаминов одним из 
посредников является Н2О2, усиление образо-
вания которого может быть связано с активаци-
ей СОД под действием полиаминов (см. выше).  

Значительную роль в реализации физио-
логических эффектов полиаминов может играть 
их способность образовывать конъюгаты с раз-
личными органическими соединениями. Так, 
особой антиоксидантной активностью облада-
ют полиамины, образующие конъюгаты с фе-
нольными кислотами (HClO4-растворимые 
конъюгаты полиаминов) (Стеценко и др., 2009). 
Известно, что такие конъюгаты полиаминов с 
кофейной, феруловой или кумаровой кислота-

ми имеют более низкие константы связывания с 
разными АФК (Bors et al., 1989). Показано, что 
при адаптации к засолению в листьях вторич-
ных побегов и корнях растений хрустальной 
травки накапливался не только свободный 
спермин, но и одновременно происходило уве-
личение содержания его конъюгатов (Стеценко 
и др., 2009). Такой эффект авторы связывают с 
защитным антиоксидантным действием HClO4-
растворимых конъюгатов полиаминов.  

Достаточно детально взаимосвязи между 
полиаминами и АФК исследованы на примере 
микроорганизмов, в частности, Esherichia coli 
(Ткаченко, Нестерова, 2003). Показано, что в 
ответ на окислительный стресс, вызванный до-
бавлением к культуре в фазе экспоненциально-
го роста пероксида водорода, происходило уве-
личение активности ферментов синтеза поли-
аминов и содержания полиаминов в клетках. В 
свою очередь, экзогенные путресцин и сперми-
дин, добавленные в среду культивирования в 
физиологических концентрациях, значительно 
усиливали экспрессию генов защиты от окис-
лительного стресса oxyR и katG. Эти гены ко-
дируют ферменты защиты от супероксидного 
радикала и пероксида водорода. Роль полиами-
нов как модуляторов генной экспрессии под-
тверждена экспериментами с использованием 
ингибитора синтеза полиаминов 1,3-
диаминопропана, который, снижая уровень 
клеточных полиаминов, вызывал неспособ-
ность клеток индуцировать экспрессию oxyR в 
условиях окислительного стресса. Похожие ре-
зультаты были получены и с помощью генети-
ческого метода: мутанты с нарушением синтеза 
полиаминов показали значительное снижение 
уровня индукции генов oxyR и katG при окис-
лительном стрессе. При этом индукция таких 
генов возобновлялась в ответ на добавление в 
среду путресцина (Ткаченко, Нестерова, 2003).  

Вполне естественно, что для выявления 
возможности функционирования подобных ме-
ханизмов действия полиаминов у растений не-
обходимы специальные исследования, по-
скольку организация структуры генов эукариот 
и прокариот существенно отличается.  

Глицинбетаин. Данное соединение рас-
сматривается как осмолит и протектор. Защит-
ную роль глицинбетаина в растительной клетке 
многие исследователи связывают со стабилиза-
цией работы фотосинтетического аппарата в 
неблагоприятных условиях (Титов и др., 2003). 
Так, показано, что глицинбетаин более эффек-
тивен по сравнению с другими низкомолеку-
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лярными соединениями азота в защите 
РУБИСКО и кислород-выделяющего комплекса 
фотосистемы II (Sakamoto, Murata, 2002; 
Allakhverdiev et al., 2003).  

Кроме того, глицинбетаин защищает бел-
ки от воздействия различных денатурирующих 
агентов (Sakamoto, Murata, 2002). Показано, что 
его защитное действие на белки имеет сходство 
с эффектами шаперонов: глицинбетаин способ-
ствует самовосстановлению частично утрачен-
ных структур (Bourot et al., 2000).  

Считают, что глицинбетаин вносит зна-
чительный вклад в солеустойчивость растений. 
Для некоторых видов показана корреляция ме-
жду содержанием глицинбетаина и развитием 
солеустойчивости. Так, наряду с пролином, 
глинцинбетаин рассматривается как достаточно 
надежный индикатор солетолерантности гено-
типов кукурузы (Mansour et al., 2005). Экзоген-
ный глицинбетаин повышал солеустойчивость 
видов растений, не накапливающих данный ос-
молит (Sakamoto, Murata, 2002). Опрыскивание 
листьев табака глицинбетаином повышало их 
засухоустойчивость и эффективность работы 
фотосистемы II (Ма и др., 2007). Также экзо-
генный глицинбетаин вызывал увеличение ак-
тивности основных антиоксидантных фермен-
тов – СОД и аскорбатпероксидазы, хотя меха-
низмы этого эффекта авторы не обсуждают. В 
то же время в растениях табака, обработанных 
глицинбетаином, в условиях засухи накаплива-
лось меньше пролина и сахаров. Этот эффект 
авторы объясняют улучшением под действием 
глицинбетаина водного баланса растений и, как 
следствие, замедлением передачи в геном сиг-
нала о дефиците воды, который индуцирует на-
копление пролина и сахаров (Ма и др., 2007).  

Возможность существования иного меха-
низма защитного действия глицинбетаина у 
растений при засолении предполагают Лян и 
соавт. (2009), изучавшие трансгенные растения 
пшеницы, способные к сверхнакоплению этого 
протектора. Активность СОД у трансгенных 
растений мало отличалась от этого показателя у 
форм дикого типа, в то же время содержание 
супероксидного радикала в условиях засоления 
у трансформированных растений было мень-
шим. Авторы полагают, что сверхнакопление 
глицинбетаина в трансгенных линиях способ-
ствует нейтрализации АФК благодаря увеличе-
нию содержания других антиоксидантных со-
единений, в т. ч. пролина и сахаров. Такой эф-
фект может быть связан со способностью гли-
цинбетаина защищать ключевые ферменты, ка-

тализирующие синтез сахаров и пролина (Лян и 
др., 2009). Следует, однако, отметить, что пря-
мых доказательств влияния глицинбетаина на 
стабильность данных ферментов не получено. 
Более того, сам глицинбетаин не способен ней-
трализовать АФК (Лян и др., 2009). Не исклю-
чено, что защитное действие глицинбетаина 
при солевом стрессе может зависеть от видо-
вых особенностей растений.  

Глицинбетаин полезен и для повышения 
устойчивости растений к гипертермии. В усло-
виях in vitro показано, что он может защищать 
ферменты и некоторые белковые комплексы от 
тепловой денатурации (Gorham et al., 1995). 
Трансгенные растения арабидопсиса, накапли-
вающие большее количество глицинбетаина, 
отличались повышенной теплоустойчивостью 
на разных фазах развития (Sakamoto, Murata, 
2002). Введение гена бетаинальдегиддегидро-
геназы шпината в растения табака привело к 
усилению синтеза глицинбетаина и повыше-
нию теплоустойчивости. Трансгенные растения 
были способны осуществлять фотосинтез при 
температуре 45ºС (Yang et al., 2005).  

Успешными оказались также попытки 
повышения холодо- и морозоустойчивости рас-
тений путем трансформации их генами, обес-
печивающими накопление глицинбетаина из 
холина (Sakamoto, Murata, 2002).  

Заключение  

Накопление низкомолекулярных соеди-
нений является одной из ранних адаптивных 
реакций растений на действие стрессоров раз-
личной природы. К таким соединениям отно-
сятся растворимые углеводы, свободные ами-
нокислоты, пептиды, полиамины, бетаины. 
Увеличение количества отдельных представи-
телей этих соединений может быть связано как 
с усилением их синтеза, так и с активацией ка-
таболического потока. Мало исследованным до 
сих пор остается вопрос о роли сигнальных по-
средников в формировании таких адаптивных 
реакций. В последние годы получены сведения 
о значении ионов кальция, активных форм ки-
слорода, салициловой кислоты, оксида азота в 
активации накопления в растениях пролина, 
полиаминов, растворимых углеводов. С другой 
стороны, появляются сведения о том, что обра-
зуемые низкомолекулярные соединения сами 
могут выполнять роль сигналов, которые вызы-
вают изменения в экспрессии генов, в т. ч. свя-
занных с адаптивным ответом. Кроме того, в 
процессе индуцируемых стрессорами превра-
щений таких соединений могут образовываться 
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вещества, способные выполнять сигнальные 
функции. Например, при окислительной дегра-
дации полиамина возможно образование пе-
роксида водорода. Сигнально-регуляторные 
функции низкомолекулярных соединений ос-
таются наименее изученными. Данные соеди-
нения также обладают антиоксидантными, ан-
тиденатурационными, мембранопротекторны-
ми, осморегуляторными свойствами. Поли-
функциональность низкомолекулярных соеди-
нений, по-видимому, обусловливает физиоло-
гическую целесообразность их накопления при 
действии стрессоров различной природы. 
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PARTICIPATION OF SOLUBLE CARBOHYDRATES  
AND LOW-MOLECULAR NITROGEN COMPOUNDS  

IN ADAPTIVE REACTIONS OF PLANTS  

Yu. Ye. Kolupaev, Yu. V. Karpets  

V.V. Dokuchayev Kharkiv National Agrarian University  
(Kharkiv, Ukraine) 

The pathways of stress-induced increase of low-molecular compounds (soluble carbohydrates, 
proline and other free amino acids, polyamines, betaines) content in plants are considered. The 
participation of signal mediators (calcium ions, reactive oxygen species, NO, etc.) in the activation 
of accumulation of these compounds in plant cells is shown. Possible functions of soluble 
carbohydrates and low-molecular nitrogen compounds in the conditions of stressors influence are 
analyzed. Particular attention is given to membraneprotective, antioxidative and signaling-regulatory 
effects of the given compounds. 

Key words: stress, plants adaptive reactions, soluble carbohydrates, proline, polyamines, betaines, 
reactive oxygen species, calcium 

УЧАСТЬ РОЗЧИННИХ ВУГЛЕВОДІВ  
І НИЗЬКОМОЛЕКУЛЯРНИХ СПОЛУК АЗОТУ  

В АДАПТИВНИХ РЕАКЦІЯХ РОСЛИН 

Ю. Є. Колупаєв, Ю. В. Карпець 

Харківський національний аграрний університет ім. В.В. Докучаєва  
(Харків, Україна) 

Розглянуті шляхи стресс-індукованого збільшення вмісту низькомолекулярних сполук (роз-
чинних вуглеводів, проліну та інших вільних амінокислот, поліамінів, бетаїнів) в рослинах. 
Показана участь сигнальних посередників (іонів кальцію, активних форм кисню, NO та ін.) в 
активації накопичення цих сполук в клітинах рослин. Проаналізовані можливі функції роз-
чинних вуглеводів і низькомолекулярних азотних сполук за умов дії стресорів. Особлива ува-
га приділяється мембранопротекторним, антиоксидантним і сигнально-регуляторним ефектам 
даних сполук. 

Ключові слова: стрес, адаптивні реакції рослин, розчинні вуглеводи, пролін, поліаміни, бе-
таїни, активні форми кисню, кальцій  
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