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Засуха является одним из основных факторов среды, лимитирующих рост и
продуктивность растений. В обзоре проанализированы причины усиления
генерации активных форм кислорода (АФК) при засухе в хлоропластах, ми-
тохондриях, пероксисомах и клеточных стенках. Рассмотрено значение
НАДФН-оксидазы, внеклеточной пероксидазы и супероксиддисмутазы в об-
разовании сигнального пула АФК в условиях осмотического стресса и инду-
цировании защитных реакций растений. Приведены характеристики компо-
нентов антиоксидантной системы. Оценен вклад основных антиоксидантных
ферментов и низкомолекулярных антиоксидантов в поддержание редокс-
гомеостаза при засухе. Особое внимание уделено роли пролина и других
совместимых осмолитов в антиоксидантной защите растений. Проанализиро-
вано функциональное взаимодействие антиоксидантных ферментов, низкомо-
лекулярных антиоксидантов и осмолитов с антиоксидантными свойствами в
условиях засухи. Рассмотрена возможность повышения устойчивости расте-
ний к недостатку влаги при помощи экзогенных антиоксидантов, праймин-
гом с использованием сигнальных молекул и стрессовых фитогормонов, а
также путем трансформации генами антиоксидантных ферментов либо эн-
зимов, задействованных в регуляции содержания низкомолекулярных про-
текторов. Указано, что прогресс в исследовании антиоксидантной системы
станет более динамичным при использовании методов анализа антиоксидан-
тов in vivo в определенных клеточных компартментах и реальном времени. 
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Изменение количества и характера распределения осадков во време-
ни и пространстве является одной из основных современных клима-
тических угроз [1]. Прогнозируется, что к последней трети нынешне-
го столетия влажность почвы во многих частях земного шара
уменьшится по сравнению с началом XXI века на фоне существен-
ного увеличения различий по количеству осадков между отдельными
регионами. Засуха считается одним из основных факторов среды, ли-
митирующих рост и продуктивность растений [2]. Ее воздействию на
растения обычно сопутствует влияние высокой температуры, избы-
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точной освещенности, засоления почвы и других факторов [3]. В свя-
зи с этим считается, что значительный вклад в засухоустойчивость
вносят неспецифические механизмы резистентности, среди которых
особое значение имеет антиоксидантная система (АОС) [4, 5].

Нарушение пространственно-временного баланса между генера-
цией и инактивацией АФК может приводить к окислительным по-
вреждениям биомакромолекул и деструктивным клеточным процес-
сам, которые принято называть окислительным стрессом [6]. При
засухе, прежде всего в связи с ограничением поступления углекисло-
го газа в фотосинтезирующие ткани, создаются предпосылки для
усиления образования АФК, нарушения процессов редокс-регуляции
и развития окислительного стресса. 

Несмотря на то что активация АОС является универсальной адап-
тивной реакцией, при засухе она имеет отличительные особенности,
связанные, в частности, со значительным вкладом в антиоксидантную
защиту большого количества соединений, которые не принято считать
классическими антиоксидантами — пролина, сахаров, полиаминов и
др. Указанные соединения не только являются скавенджерами АФК,
но и находятся в сложном функциональном взаимодействии с другими
антиоксидантами [7, 8]. Феноменология и механизмы таких эффектов
активно исследуются лишь в последние годы [9, 10]. Целью настояще-
го обзора был анализ данных о механизмах образования АФК при за-
сухе, функциональном взаимодействии разных типов антиоксидантов и
их вкладе в формирование засухоустойчивости растений.

Источники образования АФК у растений при засухе. Как извест-
но, под АФК подразумевают совокупность взаимно превращающих-
ся реакционноспособных форм кислорода, большинство из которых
существуют короткое время. Среди них выделяют свободнорадикаль-
ные частицы — супероксидный анион-радикал (О2

•–), гидроксиль-
ный радикал (ОН•), пероксидные радикалы (RO2

•–и др.) и нейтраль-
ные молекулы, такие как пероксид водорода (Н2О2), синглетный
кислород (1О2) и пр. [11]. 

Генерация АФК у растений происходит в клеточных стенках,
плазматической мембране, цитоплазме, хлоропластах, митохондриях,
пероксисомах и, возможно, в других компартментах [11, 12]. 

Хлоропласты. Процесс фотосинтеза — один из основных источни-
ков образования АФК в клетках зеленых растений. Супероксидный
анион-радикал является главным первичным продуктом восстановле-
ния молекулярного кислорода в хлоропластах при функционировании
фотосистемы I (ФС I). Фотоиндуцированная генерация АФК в ос-
новном зависит от условий внешней среды и от физиологического
состояния фотосинтетического аппарата [13]. При ограничении фик-
сации CO2 в условиях засухи пул НАДФН расходуется слабо, вслед-
ствие чего происходит «утечка» электронов от ферредоксина к моле-
кулярному кислороду в реакции Мелера.

Образующиеся в хлоропластах супероксидные анион-радикалы
под влиянием супероксиддисмутазы (СОД) легко превращаются в
пероксид водорода. Последний может выполнять сигнальные функ-
ции в хлоропластах, и, диффундируя в цитоплазму, участвовать в об-
щем клеточном сигналинге [14]. 
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Пероксид водорода также может образовывать гидроксильный
радикал, вступая в реакцию Фентона, для которой в хлоропластах
имеются соответствующие условия (наличие ионов металлов с пере-
менной валентностью) [15]. 

Фотосистема II (ФС II) рассматривается в качестве основного ис-
точника синглетного кислорода. Он образуется в результате перехода
хлорофилла Р680 в триплетное состояние в реакционных центрах ФС II
и (или) в светособирающем комплексе. Вероятность образования син-
глетного кислорода увеличивается при перевосстановленности элек-
тронтранспортной цепи в условиях действия стресс-факторов [16].

Пероксисомы являются компартментами, в которых происходят
интенсивные процессы образования и утилизации АФК. Одна из ос-
новных функций этих органелл — фотодыхание. При фотодыхании
фосфогликолат, поступающий из хлоропластов, превращается с уча-
стием фосфогликолатфосфатазы в гликолат, а затем под влиянием
гликолатоксидазы в глиоксилат с образованием пероксида водорода.
Пероксид водорода также может образовываться в пероксисомах при
-окислении жирных кислот [16]. Фотодыхание считается важным
механизмом предотвращения фотоингибирования, поддержания
транспорта электронов через ФС II в условиях засухи. Показано, что
у жаро- и засухоустойчивых сортов пшеницы усиление фотодыхания
в стрессовых условиях способствует поддержанию активности ФС II
[17]. В то же время повышение интенсивности фотодыхания при за-
сухе сопровождается увеличением содержания пероксида водорода в
клетках. Рассчитано, что более 70 % общего количества H2O2 в усло-
виях засухи образуется за счет фотодыхания [18].

Митохондрии, как и хлоропласты, содержат большое количество
переносчиков электронов. Окислительно-восстановительный потен-
циал тех из них, которые образуют начальные и средние участки це-
пи, часто оказывается отрицательнее, чем –0,3 В (потенциал пары
О2/О2

•–). Это означает, что случайное взаимодействие данных пере-
носчиков с молекулярным кислородом может привести к одноэлек-
тронному восстановлению О2 до О2

•– [11]. Электронтранспортные
комплексы I и III рассматриваются как основные сайты утечки эле-
ктронов [19]. Скорость генерации АФК существенно зависит от сте-
пени восстановленности электронтранспортной цепи и мембранного
потенциала. Диссипация мембранного потенциала происходит при
окислительном фосфорилировании АДФ. Поэтому, если в митохон-
дриях достаточно АДФ и он активно фосфорилируется, диссипация
протонного градиента снижает мембранный потенциал и вероят-
ность генерации О2

•–[19]. 
В целом считается, что дыхательная цепь митохондрий менее

мощный источник АФК по сравнению с электронтранспортной це-
пью хлоропластов. Однако в темноте или в нефотосинтетических
тканях митохондрии могут вносить существенный вклад в генерацию
АФК [20]. Получены данные, свидетельствующие о значительном
вкладе митохондрий в процессы окислительных повреждений расте-
ний в условиях засухи. Так, в стрессовых условиях в листьях пшени-
цы содержание карбонилированных белков в митохондриях было на
порядок выше, чем в хлоропластах [21].
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Апопласт. Редокс-метаболизм апопласта определяется функцио-
нированием АФК-генерирующих и антиоксидантных ферментов, ло-
кализованных не только в самих клеточных стенках, но и в плазма-
тической мембране [22]. 

Особое значение в образовании АФК в апопласте имеет
НАДФН-оксидаза (КФ 1.6.3.1). Этот ферментный комплекс восста-
навливает молекулярный кислород с образованием супероксидного
анион-радикала: 

НАДФН + 2О2  НАДФ+ + 2О2
•– + Н+.

В реакции используется цитоплазматический НАДФН, электро-
ны от которого с участием ФAД и гема переносятся сквозь мембра-
ну на наружную ее сторону к молекулярному кислороду с образова-
нием супероксидного анион-радикала [23, 24]. 

Растительная мембраносвязанная субъединица НАДФН-оксида-
зы имеет N-концевой участок, который связывает ионы кальция.
Растительные гомологи НАДФН-оксидазы содержат также цитозоль-
ный ФАД- и НАДФН-связывающие домены и шесть трансмембран-
ных спиралей с двумя гемами, необходимыми для транспорта элек-
тронов к внеклеточному акцептору молекулярного кислорода [23,
24]. Регуляция активности НАДФН-оксидазы происходит с прямым
и косвенным участием ионов кальция, фосфатидной кислоты и пу-
тем фосфорилирования каталитической субъединицы [25]. 

НАДФН-оксидаза играет роль в формировании сигнальных АФК,
причем не только в ответ на заражение патогенами, но и в реакциях
на абиотические стрессоры, в том числе засуху [26]. Показано, что в
начальный момент обезвоживания корней проростков пшеницы дей-
ствием ПЭГ 6000 происходило кратковременное усиление генерации
ими супероксидного анион-радикала, которое предотвращалось дей-
ствием ингибиторов НАДФН-оксидазы [27]. Ранним эффектом дей-
ствия умеренного обезвоживания было также повышение активнос-
ти СОД. В более поздний период действия стрессора в корнях
проростков повышались активности других антиоксидантных фер-
ментов — аскорбатпероксидазы, гваяколпероксидазы, каталазы. При
этом предобработка проростков ингибиторами НАДФН-оксидазы и
СОД снимала эффект повышения активности антиоксидантных фер-
ментов и снижала устойчивость проростков к последующему дейст-
вию жесткого осмотического стресса [27]. 

Гемовые пероксидазы класса III составляют около половины ок-
сидоредуктаз клеточных стенок [22]. Наряду с антиоксидантной ак-
тивностью пероксидазы могут проявлять и оксидазную активность,
связанную с передачей электронов от восстановителей (например,
НАДН) на кислород и образованием АФК [28]. Вполне вероятным
представляется их участие в образовании АФК при осмотическом
стрессе. Так, показано, что умеренное осмотическое воздействие на
корни проростков пшеницы, которое индуцировало последующее
развитие их устойчивости к потенциально летальному осмотическому
стрессу, вызывало кратковременное повышение активности внеклеточ-
ной пероксидазы и содержания пероксида водорода [29]. Обработка
проростков ингибитором пероксидазы салицилгидроксамовой кисло-
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той снимала эффект повышения активности фермента и частично ни-
велировала повышение содержания H2O2 в корнях. Ингибирование
внеклеточной пероксидазы препятствовало также повышению устой-
чивости проростков к осмотическому стрессу, вызываемому предва-
рительным умеренным его воздействием [29]. Таким образом, есть
основания полагать, что пероксидаза наряду с НАДФН-оксидазой
может быть источником образования АФК в апопласте, индуцируе-
мым осмотическим стрессом, а также, что АФК, генерируемые дву-
мя этими ферментами, выполняют сигнальные функции и необходи-
мы для активации защитных реакций на осмотический стресс.

Функционирование компонентов антиоксидантной защиты при за-
сухе. Универсальной и общепринятой классификации антиоксидан-
тов до сих пор не существует. Имеется множество попыток система-
тизации компонентов АОС по различным признакам: молекулярной
массе; механизму действия, в том числе каталитической активности;
гидрофобности и гидрофильности [30]. Согласно классификации, ба-
зирующейся одновременно на механизме действия и молекулярной
массе, выделяют следующие группы антиоксидантов: 1) ферменты,
обезвреживающие АФК (СОД, каталаза, различные пероксидазы);
2) ферменты детоксикации липидов (глутатион-S-трансфераза, фос-
фолипид-гидропероксид-глутатионпероксидаза и др.); 3) низкомоле-
кулярные антиоксиданты — глутатион, аскорбиновая кислота, фе-
нольные соединения, токоферолы; 4) регенераторы активных форм
антиоксидантов (монодегидроаскорбатредуктаза, дегидроаскорбатре-
дуктаза, глутатионредуктаза) [31—34]. В последнее время к антиокси-
дантам относят некоторые соединения, для которых антиоксидантная
функция не является основной, но обладающие явно выраженными
антиоксидантными свойствами и накапливающиеся в ответ на дейст-
вие стресс-факторов, в том числе засухи, в больших количествах, в
первую очередь пролин и некоторые полиолы [7, 33].

Ферментативные антиоксиданты катализируют преимуществен-
но детоксикацию супероксида и пероксидов. Общие сведения о фер-
ментативных антиоксидантах приведены в табл. 1. 

Супероксиддисмутаза (СОД, КФ 1.15.1.11) является ключе-
вым ферментом антиоксидантной защиты и выполняет роль первич-
ного рубежа против АФК [35]. Такую функцию СОД связывают с
тем, что, элиминируя супероксидные радикалы, этот фермент опо-
средованно уменьшает вероятность образования гидроксильных ра-
дикалов, синглетного кислорода, пероксинитрита и других АФК, ко-
торые в силу высокой реакционной способности не могут быть
удалены белковыми катализаторами [36, 37]. 

СОД катализирует реакцию диспропорционирования суперок-
сидных анион-радикалов до молекулярного кислорода и пероксида
водорода. Она представлена значительным количеством молеку-
лярных форм. В их активных центрах могут быть такие металлы,
как Cu, Zn, Mn, Fe.

Cu/Zn-СОД (Mr 30—33 кД) является наиболее распространен-
ной формой СОД в клетках растений. Она локализована в разных
компартментах — хлоропластах, митохондриях, пероксисомах и апо-
пласте [35—37]. Значительное количество Cu/Zn-СОД выявлено в
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цитозоле. Цитозольная форма фермента обнаружена на тонопласте
или возле него, а также в самом ядре [35]. Предполагается, что в яд-
ро СОД попадает через ядерные поры и защищает ДНК-филаменты
от окислительных повреждений. 

Mn-СОД (Mr 75—94 кД) содержится в матриксе митохондрий
[37] и пероксисомах [38]. Отмечена значительная гомология амино-
кислотных последовательностей фермента в митохондриях с таковой
в пероксисомах [38]. 

Fe-СОД (Mr 36—48 кД) локализована в клетках растений пре-
имущественно в хлоропластах как в строме, так и на мембранах ти-
лакоидов [35]. 

Во многих работах предпринимались попытки проанализировать
связь между общей активностью СОД или активностью ее отдельных
форм и засухоустойчивостью. В большинстве исследований отмечена
положительная связь между активностью фермента в условиях стресса
и устойчивостью растений. Показано, что у засухоустойчивых сортов
риса в отличие от неустойчивых в ответ на стресс повышалась актив-
ность СОД [39, 40]. При сильном обезвоживании у засухоустойчивого
сорта пшеницы активность СОД вдвое превышала контрольные значе-
ния, в то время как у неустойчивого была в 2 раза ниже, чем в контро-
ле [41]. В фазе молочно-восковой спелости у интенсивного сорта пше-
ницы Фаворитка активность СОД в хлоропластах оставалась
стабильной и значительно превышала таковую у сорта «старой» селек-
ции Мироновская 808, что предотвращало старение листьев и способ-
ствовало сохранению достаточно высокой интенсивности фотосинтеза
[42]. Повышенная активность СОД была характерна и для засухоустой-
чивых гибридов кукурузы [43]. У засухоустойчивого сорта сорго эффект
фотоингибирования, вызываемый водным дефицитом, проявлялся в
меньшей мере, чем у неустойчивого [39]. Этот феномен авторы связы-
вают с меньшим накоплением АФК у засухоустойчивого сорта, обус-
ловленным большей активностью СОД и других антиоксидантных фер-
ментов в хлоропластах. Для засухоустойчивого сорта индийской
горчицы также была характерной высокая активность СОД [44]. У за-
сухоустойчивого сорта мандарина экспрессия генов и активность раз-
ных форм СОД при сочетанном действии засухи и теплового шока со-
хранялась на более высоком уровне по сравнению с таковой у
чувствительного [45]. Положительная связь между засухоустойчивостью
и активностью СОД также показана на примере сортов вигны [46], лю-
церны [47], винограда [48] и многих других видов. 

Каталаза (КФ 1.11.1.6) представляет собой гемосодержащий
фермент с Mr около 250 кД, катализирующий разложение Н2О2 на
воду и молекулярный кислород. Каталаза локализована преимущест-
венно в пероксисомах и глиоксисомах, ее специфическая форма вы-
явлена также в митохондриях (см. табл. 1) [49, 50]. 

У животных обнаружена только одна изоформа каталазы, ко-
дируемая одним геном. В то же время в растениях содержатся раз-
личные изоформы фермента, кодируемые генным семейством. Так,
в матриксе пероксисом арабидопсиса обнаружены три молекуляр-
ные формы каталазы, которые по-разному экспрессируются на
разных стадиях развития [51]. 
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Считается, что каталаза в отличие от пероксидаз эффективно
действует при высоких концентрациях Н2О2. При этом одна молеку-
ла каталазы за 1 минуту может превратить около 6 млн молекул H2O2
в H2O и O2 [52]. Связь между засухоустойчивостью растений и актив-
ностью каталазы не является очевидной. Так, сорта томата, устойчи-
вые к осмотическому стрессу, отличались низкой активностью ката-
лазы, при этом в стрессовых условиях они накапливали пероксида
водорода меньше, чем чувствительные [53]. Высокая активность ка-
талазы при засухе была характерной для неустойчивого сорта люцер-
ны [47]. В то же время у засухоустойчивых сортов риса в пероксисо-
мах активность каталазы была выше, чем у неустойчивых [54]. У
засухоустойчивого сорта пшеницы в течение 12-суточной почвенной
засухи активность каталазы заметно повышалась относительно кон-
троля, а у неустойчивого снижалась на 20—70 % [41]. Повышенная
активность фермента при засухе зафиксирована у растений кукурузы
[43], индийской горчицы [44], винограда [48], вигны [46]. 

Аскорбатпероксидаза (КФ 1.11.1.7) обезвреживает Н2О2 с уча-
стием аскорбиновой кислоты. Она является гемосодержащим фермен-
том [55]. Аскорбатпероксидаза локализована преимущественно в хло-
ропластах, однако содержится также в цитоплазме, митохондриях,
пероксисомах и апопласте (см. табл. 1) [12]. Хлоропластные формы
фермента локализованы в строме, тилакоидном люмене и тилакоидах
[5]. В зависимости от вида растения формы аскорбатпероксидазы мо-
гут кодироваться либо одним геном (табак — Nicotiana tabacum) со сле-
дующим альтернативным сплайсингом продукта, либо несколькими
генами, как у арабидопсиса (Arabidopsis thaliana), риса (Oryza sativa) и
томата (Solanum lycopersicum) с дифференциальной регуляцией [56]. 

Предполагается, что тилакоидная форма фермента вносит боль-
ший вклад в засухоустойчивость по сравнению со стромальной [5]. Так,
у растений пшеницы в условиях засухи количество транскриптов тила-
коидной аскорбатпероксидазы у засухоустойчивого генотипа увеличи-
валось более существенно по сравнению с чувствительным [57].

Связь между активностью аскорбатпероксидазы и засухоустой-
чивостью растений показана не только для хлоропластных форм фер-
мента. Например, мутанты риса, нокаутные по цитозольной аскор-
батпероксидазе, отличались большей чувствительностью к засухе,
засолению и холоду [58]. В адаптации риса к засухе задействована и
форма аскорбатпероксидазы, локализованная в пероксисомах. Так, в
условиях засухи активность фермента в этих органеллах была выше у
засухоустойчивого сорта [54]. В целом роль разных форм аскорбатпе-
роксидазы в адаптации растений к засухе не вызывает сомнений и
показана на примере представителей различных таксономических
групп: кукурузы [43], сорго [59], томата [53], горчицы [44]. 

Пероксидазы класса III, или так называемые классические
(неспецифические), относятся к мультифункциональным ферментам
[60]. Они являются гемосодержащими гликопротеинами. Пероксида-
зы класса III кодируются большим количеством генов, которое со-
ставляет как минимум 73 у Arabidopsis thaliana и 138 генов у Oriza sati-
va [60]. Они обезвреживают пероксид водорода, используя для этого
различные восстановители (чаще фенольные соединения). 
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Наряду с антиоксидантной функцией пероксидазная система
участвует в обеспечении протекания многих других реакций, в кото-
рых пероксид водорода используется как окислитель. Пероксидазы
также могут проявлять оксидазную активность с передачей электро-
нов от восстановителей (например, НАДН) на молекулярный кисло-
род, при этом образуются супероксид и пероксид водорода. Как уже
отмечалось, большее количество супероксида и, как следствие, Н2О2,
может генерировать пероксидаза клеточных стенок. В то же время
для растворимых пероксидаз класса III более характерны антиокси-
дантные функции [61]. Такие формы пероксидазы локализуются пре-
имущественно в цитоплазме и вакуолях (см. табл. 1). Показано во-
влечение растворимых пероксидаз в антиоксидантную защиту при
засухе у растений риса [40], кукурузы [43], горчицы [44], вигны [46],
винограда [48], цитрусовых [62]. Вместе с тем, засухоустойчивый
сорт люцерны в стрессовых условиях проявлял меньшую активность
пероксидазы по сравнению с неустойчивым [47]. 

Глутатионредуктаза (КФ 1.6.4.2) — флавопротеиновая оксидо-
редуктаза, характерная как для прокариот, так и для эукариот [63]. Этот
фермент является ключевым компонентом аскорбат-глутатионового
цикла и обеспечивает поддержание пула восстановленного глутатиона
за счет использования в качестве восстановителя НАДФH [30]: 

GSSG + НАДФН  2GSH + НАДФ+. 

Цикл включает взаимосвязанные окислительно-восстанови-
тельные реакции с участием аскорбата, глутатиона и НАДФН [5].
Аскорбатпероксидаза обезвреживает пероксид, окисляя аскорбат
до монодегидроаскорбата. Последний может восстанавливаться мо-
нодегидроаскорбатредуктазой за счет НАДФН. Другой путь заключа-
ется в окислении монодегидроаскорбата до дегидроаскорбата. Для
его восстановления дегидроаскорбатредуктазой используется GSH. В
свою очередь окисленный глутатион восстанавливается глутатионре-
дуктазой с использованием НАДФН [30]. Глутатионредуктаза лока-
лизована преимущественно в хлоропластах, хотя выявлена также в
пероксисомах, митохондриях и цитозоле (см. табл. 1). 

Глутатионредуктазы кодируются небольшим семейством генов,
различные гены, кодирующие их, описаны из разных геномов расте-
ний (например, по два для Arabidopsis thaliana, Nicotiana tabacum и
Pisum sativum, по три для Oryza sativa и Populus trichocarpa) [5]. 

Связь между засухоустойчивостью растений и активностью глу-
татионредуктазы изучалась в основном в контексте вовлечения этого
фермента в функционирование аскорбат-глутатионового цикла и его
функциональных связей с другими ферментами. Так, у ксерофита
Capparis ovata в ответ на обезвоживание зафиксировано трехкратное
увеличение активности как глутатионредуктазы, так и аскорбатпе-
роксидазы [64]. 

Глутатион-S-трансфераза (КФ 2.5.1.18) выполняет антиокси-
дантные функции, обезвреживая гидрофобные продукты пероксид-
ного окисления липидов путем их восстановления, присоединения
молекулы восстановленного глутатиона или нуклеофильного замеще-
ния гидрофобных групп (см. табл. 1).
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Глутатион-S-трансфераза сосредоточена в хлоропластах, мито-
хондриях и пероксисомах [65, 66]. Глутатион-S-трансферазная актив-
ность выявлена также в вакуолях [32]. 

Экспрессия гена глутатион-S-трансферазы Prosopis juhflora
(PjGST) в растениях риса и табака существенно повышала их засухо-
устойчивость [67]. К такому же эффекту приводила трансформация
растений табака геном PpGST из плодов груши [68].

В целом в настоящее время не вызывает сомнения, что аскор-
бат-глутатионовый цикл представляет собой центральный антиокси-
дантный механизм в растениях, ответственный за детоксикацию
H2O2, а опосредованно и гидрофобных пероксидов. Сохранение бла-
гоприятного окислительно-восстановительного статуса основных
водорастворимых окислительно-восстановительных пар —
2GSH/GSSG и аскорбат/дегидроаскорбат, обеспечиваемых глутатион-
редуктазой, монодегидроаскорбатредуктазой и дегидроаскорбатре-
дуктазой, имеет решающее значение для стратегии выживания в ус-
ловиях водного стресса [5]. Вклад аскорбата, глутатиона и других
низкомолекулярных антиоксидантов в формирование засухоустойчи-
вости растений рассмотрен ниже.

Классические низкомолекулярные антиоксиданты. Традиционно
основными низкомолекулярными антиоксидантами считаются водо-
растворимые соединения — глутатион, аскорбиновая кислота, неко-
торые фенольные вещества, а также группа липофильных антиокси-
дантов, в которую входят токоферолы и каротиноиды (табл. 2). 

Аскорбат является мощным антиоксидантом, что связано с
функционированием одноэлектронных циклических переходов меж-
ду гидро- и дегидроаскорбатными формами. Восстановленная форма
аскорбата способна непосредственно взаимодействовать с АФК, а
также участвовать в восстановлении других низкомолекулярных анти-
оксидантов (-токоферола, глутатиона) в ферментативных и нефер-
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ТАБЛИЦА 2. Основные низкомолекулярные антиоксиданты растений

Антиоксидант Функция Субклеточная локализация

Аскорбиновая
кислота

Детоксикация H2O2

непосредственно и с участием
аскорбатпероксидазы

Цитозоль, хлоропласты,
митохондрии, пероксисомы,

вакуоли, апопласт

Восстановлен-
ный глутатион
(GSH)

Дополнительный субстрат
глутатионпероксидазы,

 глутатион-S-трансферазы

Цитозоль, хлоропласты,
митохондрии, пероксисомы,

вакуоли, апопласт

Флавоноиды Непосредственные скавенджеры
H2O2, 1O2 и OH•

Вакуоли

Пролин Скавенджер OH• Митохондрии, цитозоль,
хлоропласты

Растворимые
углеводы

Скавенджеры OH• и 1O2 Цитозоль и другие клеточные
компартменты

-Токоферол Обезвреживание АФК и липидных
пероксидов

Преимущественно мембраны

Каротиноиды Гашение избыточной энергии
фотосистем

Хлоропласты и незеленые
пластиды

Примечание . Использованы данные источников [32—34].



ментативных реакциях [30]. У растений аскорбат является самым
распространенным низкомолекулярным антиоксидантом. 

В ходе эволюции растительного мира происходило постепенное
увеличение содержания в их тканях аскорбиновой кислоты. Так, у
цианобактерий оно составляет ничтожное количество, у мхов и пе-
ченочников — 0,1—0,5, у водорослей — около 0,5, у высших расте-
ний (Arabidopsis thaliana) — 5 мкмоль/г сырого вещества [69]. 

Аскорбиновая кислота обладает способностью взаимодейство-
вать с радикальными АФК, синглетным кислородом и пероксидом
водорода. Константа взаимодействия аскорбата с O2

•– составляет
2,7•105, а с HO• — 7,2•109/(М•с) [70]. Отрыв одного электрона от мо-
лекулы аскорбиновой кислоты приводит к образованию семидегид-
роаскорбата (радикал аскорбата), который при дальнейшем окисле-
нии с отрывом второго электрона переходит в дегидроаскорбат. 

Защитный эффект аскорбиновой кислоты основан на том, что
образующиеся при ее окислении промежуточные радикалы и моле-
кулы химически менее активны по сравнению с радикалами АФК
[70]. Восстановленная форма аскорбата способна не только непо-
средственно взаимодействовать с АФК, но и участвовать в восстанов-
лении других низкомолекулярных антиоксидантов (-токоферола,
глутатиона) в ферментативных и неферментативных реакциях [30]. 

Синтез аскорбиновой кислоты у растений связан с превращени-
ями L-галактозы [12]. Ключевая особенность синтеза аскорбата у
растений — локализация последнего фермента его образования (де-
гидрогеназы галактонолактона) в митохондриях. Этот энзим связан с
митохондриальным комплексом I и функционально с комплексами
III и IV [71]. Таким образом, синтез аскорбата у растений зависит от
активности дыхательной электронтранспортной цепи [71]. 

Аскорбат самостоятельно, а чаще в реакциях, катализируемых ас-
корбатпероксидазой, используется для обезвреживания пероксида водо-
рода в митохондриях, а также в пероксисомах, цитоплазме и вакуоле [5].
Однако особую роль аскорбат играет в антиоксидантной защите хлоро-
пластов, в которые он переносится из цитозоля с помощью транспор-
тера AtPHT4:4 [72]. В этих органеллах локализовано 30—40 % общего
аскорбата, его концентрация в строме составляет около 50 мМ [73].

Повышенное содержание аскорбата в клетках и его сохранение
при действии стресс-факторов рассматривается как один из показа-
телей устойчивости растений. Так, показано, что засухоустойчивый
гибрид кукурузы отличался более высоким содержанием аскорбата в
стрессовых условиях по сравнению с неустойчивым [43]. При срав-
нении содержания аскорбата у засухоустойчивого и чувствительного
сортов пшеницы (Triticum aestivum) было установлено, что в корнях и
листьях количество аскорбата значительно снижалось в ответ на вод-
ный дефицит, однако у устойчивых растений оно было примерно в 2
раза выше, чем у чувствительных [74]. В этом же эксперименте ак-
тивность различных антиоксидантных ферментов положительно кор-
релировала с содержанием аскорбата и отрицательно — с количест-
вом пероксида водорода в тканях.

По-видимому, для поддержания редокс-гомеостаза при стрессах
важно не столько абсолютное содержание аскорбата, сколько свое-
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временное его восстановление с помощью глутатиона. В работе [75]
на обработанных полиэтиленгликолем растениях томата показано уве-
личение активности СОД, аскорабатпероксидазы, монодегидроаскор-
батредуктазы, дегидроаскорбатредуктазы и глутатионредуктазы до тре-
тьих суток стрессового воздействия. При длительном стрессе (12 сут)
активность этих ферментов снижалась. Предполагается, что у чувст-
вительных к засухе растений антиоксидантная система хлоропластов
в основном зависит от количества аскорбата, используемого для
обезвреживания пероксида водорода с последующим снижением со-
держания монодегидроаскорбата с помощью монодегидроаскорбат-
редуктазы и без участия GSH-зависимого восстановления дегидро-
аскорабата. Однако этот механизм неэффективен при длительной
засухе и приводит к постепенному снижению фотосинтетической
способности [5]. В то же время двойные трансформанты табака,
сверхэкспрессирующие глутатионредуктазу и дегидроаскорбатредук-
тазу, отличались более стабильным содержанием аскорбата и повы-
шенной устойчивостью к абиотическим стрессам [76]. 

Несмотря на высокое эндогенное содержание аскорбата, экзо-
генная обработка растений аскорбиновой кислотой или ее предшест-
венниками может положительно влиять на окислительно-восстано-
вительный гомеостаз при стрессе. Так, у растений пшеницы при
обработке аскорбиновой кислотой, предшествовавшей засухе, увели-
чивалось эндогенное содержание не только аскорбата, но и пролина
и фенольных антиоксидантов [77]. Экзогенная аскорбиновая кисло-
та при различных способах обработки (замачивание семян, внесение
в среду инкубации корней, опрыскивание растений) повышала засухо-
устойчивость риса [78]. Под влиянием аскорбиновой кислоты у рас-
тений пшеницы в условиях засухи увеличивалась интенсивность
транспирации [79]. Обработка аскорбиновой кислотой семян гибис-
куса (Hibiscus esculentus) перед проращиванием в условиях дефицита
воды сокращала время, необходимое для прорастания в условиях
стресса, и усиливала дальнейший рост растений [80].

Применение экзогенного предшественника аскорбиновой кислоты
L-галактоно-1,4-лактона увеличивало пул аскорбиновой кислоты у рас-
тений пшеницы и также повышало их засухоустойчивость [69].

Глутатион — трипептид (L--глутамил-L-цистеинилглицин,
Mr 307 Д), молекула которого при физиологических значениях рН
имеет две отрицательно заряженные карбоксильные группы и поло-
жительно заряженную аминогруппу. 

Глутатион у высших растений синтезируется при последова-
тельном действии -глутамилцистеинсинтетазы и глутатионсинте-
тазы [81]. На начальном этапе синтеза происходит АТФ-зависимое
образование дипептида -глутамилцистеина из глутамина и цисте-
ина с участием -глутамилцистеинсинтетазы. Имеются сведения,
что 60—70 % пула этого фермента локализовано в хлоропластах. На
втором этапе биосинтеза глицин под действием глутатионсинтета-
зы, также локализованной преимущественно в хлоропластах, при-
соединяется к С-терминальному участку -глутамилцистеина с об-
разованием глутатиона. Для этой реакции также необходим
гидролиз макроэргической связи АТФ. 
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Хлоропласты рассматриваются как основные органеллы не толь-
ко синтеза глутатиона, но и его локализации в растительных клетках.
В то же время глутатион может быть также синтезирован и локали-
зован в цитоплазме [82]. Глутатион в довольно высоких концентра-
циях обнаружен и в митохондриях, хотя возможность его синтеза в
этих органеллах пока не доказана [12]. Кроме того, наличие глутати-
она и ферментов его превращения показано в пероксисомах [83]. 

Деградация глутатиона у растений может проходить нескольки-
ми путями с участием -глутамилтранспептидазы, глутатионкарбок-
сипептидазы и других пептидаз [81]. Такие реакции происходят пре-
имущественно в вакуолях [12] и предположительно в апопласте [82]. 

Защитное действие глутатиона сопровождается окислением его
сульфгидрильной группы и превращением в дисульфид глутатиона
(GSSG). Считается, что детоксикация Н2О2 с участием глутатиона
может происходить двумя путями. Первый состоит в восстановлении
Н2О2 глутатионом в реакции, катализируемой глутатионпероксидазой.
Второй путь восстановления пероксида водорода связан с окислением
аскорбиновой кислоты до дегидроаскорбата под действием аскорбатпе-
роксидазы. Образовавшийся дегидроаскорбат может восстанавливаться
до аскорбиновой кислоты за счет ферментативного и неферментатив-
ного окисления глутатиона [12]. Глутатион также используется при
обезвреживании пероксидов липидов глутатион-S-трансферазой. Высо-
кие соотношение GSH/GSSG и активность ферментов, связанных с
метаболизмом глутатиона, входят в число маркеров устойчивости рас-
тений к стрессорам, в том числе к засухе [84]. 

Вклад аскорбата и глутатиона в устойчивость пшеницы к засу-
хе изучался в полевых и лабораторных экспериментах [85]. В поле-
вых условиях корреляции между засухоустойчивостью и содержа-
нием этих антиоксидантов выявить не удалось. В то же время в
факторостатных условиях у устойчивых сортов отмечались высокое
содержание аскорбата и глутатиона и менее заметные окислитель-
ные повреждения по сравнению с чувствительными сортами. За-
щитное действие экзогенных аскорбата и глутатиона на растения,
обработанные паракватом и полиэтиленгликолем, было значитель-
но более заметным при использовании одновременно двух антиок-
сидантов по сравнению с эффектами каждого по отдельности, что
соответствует представлениям об их функциональных связях в ас-
корбат-глутатионовом цикле [86]. 

Флавоноиды являются полифенольными соединениями расти-
тельного происхождения. Разнообразие флавоноидов огромно и со-
ставляет около 8000 соединений [87]. Известно, что до 20 % фикси-
руемого при фотосинтезе углерода используется на образование
полифенолов, среди которых значительное место занимают флавоно-
иды [88, 89]. 

Флавоноиды являются продуктами реакций на пересечении
фенилпропаноидного и ацетатно-малонатного метаболических путей
[90]. Одними из основных компартментов их синтеза являются хло-
ропласты. Огромное разнообразие флавоноидов достигается с помо-
щью согласованного эффекта свыше 20 ферментов, которые, дейст-
вуя поочередно, сначала синтезируют халконы, а затем дают начало
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различным классам и представителям внутри каждого класса. Схемы
их синтеза хорошо описаны в обзорах [89, 91].

Все флавоноиды в той или иной степени участвуют в антиокси-
дантной защите клеток. В соответствии с общепринятой точкой зрения
антиоксидантные свойства флавоноидов объясняются их способностью
служить ловушками для свободных радикалов, а также хелатировать
ионы металлов, участвующих в радикальных процессах [92]. 

Полифенольные соединения способны взаимодействовать с гид-
роксильным (LО•) и пероксильным (LOO•) радикалами липидов бла-
годаря их способности отдавать электрон (или атом водорода). В
результате образуются радикалы фенолов — феноксилы, которые не
участвуют в распространении окислительного процесса. 

В сравнительных экспериментах получены данные об очень высо-
кой антиоксидантной активности флавоноидов, во многом превосходя-
щей активность других антиоксидантов. Так, показано, что эффектив-
ность взаимодействия флавоноидов с АФК и активными формами
азота в 4 раза выше, чем у аскорбиновой кислоты и -токоферола [93].

Флавоноиды накапливаются в основном в вакуолях, в связи с
чем в литературе дискутируется вопрос о том, насколько велик их
вклад в работу антиоксидантной системы растительных клеток. В то
же время флавоноидные соединения выявлены и в других компарт-
ментах, в том числе в хлоропластах и ядре [93]. Установлено, что и
флавоноиды, локализованные в вакуоле, могут участвовать в деток-
сикации пероксида водорода, который способен транспортироваться
в этот компартмент [94]. 

Изменение содержания флавоноидов в растениях зарегистрировано
при действии стрессоров различной природы [94—97]. Зафиксировано
повышение содержания флавоноидных соединений и при умеренном
обезвоживании растительных тканей. Так, под влиянием обработки по-
лиэтиленгликолем у растений томатов отмечалось накопление антоциа-
нов [97]. У растений пшеницы в ответ на действие засухи усиливалась
экспрессия ряда генов синтеза флавоноидов [98]. При этом в листьях
увеличивалось общее содержание фенольных соединений, общее коли-
чество флавоноидов и особенно заметно — содержание антоцианов. В
то же время при действии сильного осмотического стресса на пророст-
ки пшеницы отмечалось снижение содержания антоцианов, что может
быть обусловлено их окислительной деградацией [99]. 

У растений арабидопсиса в корнях и побегах были обнаружены
в значительных количествах кверцетин и кемпферол [100]. Их коли-
чество повышалось при сильном водном стрессе. Содержание флаво-
ноидных соединений было больше в корнях, чем в побегах. Авторы
полагают, что флавоноидные реакции арабидопсиса на стресс явля-
ются динамическими, а интенсивность и продолжительность водно-
го стресса может играть ключевую роль в определении типа, количе-
ства и локализации флавоноидов.

У растений табака, трансформированных геном лекарственного
растения Scutellaria baicalensis Georgi SbMYB8, который участвует в
метаболизме флавоноидов, повышалось содержание кофейной кис-
лоты [101]. При этом избыточная экспрессия SbMYB8 вызывала по-
вышение засухоустойчивости трансгенных растений.
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В целом флавоноиды выполняют разнообразные физиологичес-
кие функции, многие из которых, по-видимому, прямо или косвен-
но связаны с их антиоксидантными эффектами. При этом их можно
рассматривать в качестве полифункциональных протекторов расти-
тельных клеток, поскольку помимо антиоксидантной функции они
могут играть роль осмопротекторов, связывать тяжелые металлы, за-
щищать от избыточного освещения и, возможно, участвовать в пере-
даче клеточных сигналов [93].

Вклад пролина и других осмолитов в антиоксидантную защиту при
засухе. Участие пролина в адаптации растений к засухе как осморегу-
лятора общеизвестно. Его накопление приводит к увеличению клеточ-
ной осмолярности, что вызывает приток воды в клетки или снижает ее
отток, обеспечивая при этом водный потенциал, необходимый для под-
держания тургора в условиях недостатка воды [102].

В последние десятилетия много внимания уделяется антиокси-
дантным эффектам пролина (см. табл. 2). Его структурные особенно-
сти дают основания рассматривать возможность прямой инактива-
ции радикальных форм кислорода. Предполагалось, что свободный
пролин, а также его концевые группы в составе полипептидов могут
прямо реагировать с пероксидом водорода и синглетным кислородом
с образованием стабильных свободных радикалов — аддуктов произ-
водных пролина и гидроксипролина [7]. Однако в настоящее время
показано, что пролин не способен инактивировать 1O2 в водной сре-
де, что приводит к пересмотру предположения о возможной роли
пролина в защите клеток растений от синглетного кислорода в стрес-
совых условиях [103]. В то же время прямая реакция между перокси-
дом водорода и пролином возможна только при довольно высоких
концентрациях последнего [104], что ставит под сомнение значение
пролина и для детоксикации H2O2 в клетках растений. 

Однако пролин может иметь большое значение в инактивации
гидроксильного радикала. В работе [105] предложена модель, объяс-
няющая механизм процесса. Согласно этой модели, молекула проли-
на поочередно связывает два гидроксильных радикала, превращаясь
в -пирролин-5-карбоновую кислоту, которая с участием НАДФН и
1-пирролин-5-карбоксилатредуктазы восстанавливается до пролина.
В связи с невозможностью обезвреживания гидроксильного радикала
ферментативными антиоксидантами и достаточно высоким содержани-
ем пролина в различных компартментах, такой механизм может иметь
большое значение для защиты от свободнорадикальных повреждений.

Как отдельный аспект антиоксидантного действия пролина рас-
сматривается его способность связывать ионы металлов с перемен-
ной валентностью и тем самым ограничивать неферментативные сво-
боднорадикальные процессы [7]. 

Значительный пул пролина локализован в цитоплазме [106], что
может быть важным для защиты антиоксидантных ферментов, в от-
ношении которых он может проявлять шаперонное действие, защи-
щая от разнообразных повреждающих (денатурирующих) воздейст-
вий [107—109]. Таким механизмом может объясняться косвенное
антиоксидантное действие пролина в стрессовых условиях, проявля-
ющееся в системе in vivo. 
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В последние годы появились сведения о влиянии пролина на
экспрессию генов антиоксидантных ферментов. Такие его эффекты
могут быть отрицательными. Так, добавление экзогенного пролина в
питательную среду на фоне УФ-B облучения сопровождалось сниже-
нием количества транскриптов генов CSD и MSD у растений шал-
фея, а также ингибированием стимулирующего влияния ультрафио-
лета на активность Cu/Zn-СОД [110]. У трансформированных
гибридов грейпфрута и понцируса, дефектных по активности 1-пир-
ролин-5-карбоксилатсинтетазы, отмечалась усиленная экспрессия
генов разных форм аскорбатпероксидазы, Fe-СОД, Mn-СОД и хло-
ропластной глутатионредуктазы в физиологически нормальных усло-
виях и при водном стрессе [9]. Предполагается, что в данном случае
пролин действует как отрицательный регулятор экспрессии генов ан-
тиоксидантных ферментов и уменьшение его количества приводит к
активации их экспрессии. 

В то же время на культивируемых клетках галофита Thellungiella
salsuginea показано повышение активности СОД и аскорбатперокси-
дазы под влиянием 2 или 5 мМ пролина [111], что авторы связыва-
ют с прооксидантным действием пролина, обусловленным активаци-
ей под его влиянием пролиндегидрогеназы и усилением образования
АФК в электронтранспортной цепи митохондрий. 

Образование пролина в хлоропластах может быть одним из меха-
низмов поддержания редокс-гомеостаза в стрессовых условиях. По-
скольку при синтезе пролина расходуется НАДФН, его усиление
обеспечивает низкое соотношение НАДФН/НАДФ+ и тем самым
поддерживает поток электронов в фотосинтетической цепи, умень-
шая фотоингибирование [103]. Показано, что ингибирование био-
синтеза пролина трансформацией антисмыслового гена 1-пирро-
лин-5-карбоксилатредуктазы и конверсии НАДФН вызывает у
растений гиперчувствительность к засухе [112]. В то же время транс-
формация растений кукурузы супрессором гена пролиндегидрогена-
зы приводила к 3—4-кратному повышению содержания пролина и
устойчивости к обезвоживанию [113].

В целом в настоящее время считается, что пролин обладает спо-
собностью оказывать сложное влияние на процессы, связанные с ре-
докс-гомеостазом и редокс-регуляцией у растений. Механизмы таких
его эффектов пока ясны далеко не полностью. Не исключено, что
пролин наряду с такими классическими антиоксидантами, как глута-
тион и аскорбиновая кислота, является одним из компонентов сис-
темы клеточной редокс-сигнализации и редокс-регуляции [114]. 

Во многих работах показано, что накопление пролина, а также
экзогенная обработка растений этой аминокислотой может смягчать
пагубные последствия окислительного стресса, вызванного засухой
[103, 115, 116]. Так, предпосевная обработка семян пшеницы проли-
ном усиливала рост растений в условиях засухи и повышала урожай
зерна [117]. Повышение эндогенного содержания пролина в органах
растений также ассоциируют с развитием устойчивости к недостатку
влаги. Например, накопление пролина в корнях сои рассматривает-
ся как механизм адаптации корневой системы к засухе [118]. 
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Многие авторы пытались зафиксировать связь между содержа-
нием пролина и засухоустойчивостью генотипов растений. Однако
результаты таких исследований неоднозначны. У засухоустойчивого
гибрида кукурузы содержание пролина в листьях было выше, чем у
неустойчивого [43]. Засухоустойчивые сорта риса также отличались
большим содержанием пролина [40]. В то же время более засухоус-
тойчивый сорт мандарина при засухе накапливал меньше пролина,
чем неустойчивый [45]. Не исключено, что накопление пролина за-
метно активируется на определенной стадии стрессовой реакции и
при определенной силе стрессового воздействия. Возможно, что при
умеренных стрессах накопление пролина как адаптивная реакция
включается у неустойчивых генотипов, а при сильных стрессовых
воздействиях его накопление более заметно у устойчивых растений. 

Кроме пролина определенный вклад в антиоксидантную защиту
могут вносить другие осмолиты, в частности полиолы. Показано, что
помимо поглощения радикальных АФК они способны оказывать ша-
перонное действие на белки [119]. Среди полиолов особенно важным
считается маннит. 

Устойчивость растений перца к засухе повышалась при обработ-
ке миоинозитолом [120]. Такой прием, однако, вызывал снижение
накопления пролина. Авторы полагают, что миоинозитол действовал
как осмопротектор, повышая содержание связанной воды и способ-
ствуя поддержанию тургорного состояния листьев. В то же время все
упомянутые соединения в той или иной степени обладают антиокси-
дантными свойствами, что может иметь большое значение для пре-
дотвращения вызываемых засухой окислительных повреждений.

Заключение. В целом система антиоксидантной защиты имеет
чрезвычайно важное значение для устойчивости растений к засухе. В
последние десятилетия накоплен большой объем феноменологичес-
ких сведений о значении компонентов АОС для засухоустойчивости
отдельных видов и таксономических групп растений. Практический
интерес представляет использование показателей функционирования
АОС как маркеров устойчивости растений, в том числе при оценке
селекционного материла. Как отмечалось выше, в ряде работ показа-
на достаточно четкая связь между показателями АОС и засухоустой-
чивостью растений разных генотипов. В первую очередь это касает-
ся активности СОД, аскорбатпероксидазы и содержания пролина
[41, 74, 103]. Однако, как правило, такие связи удается установить на
фоне действия стрессоров, причем в факторостатных эксперимен-
тальных условиях. Более того, стала общепризнанной точка зрения о
том, что отдельные показатели активности антиоксидантных фер-
ментов или содержания неферментативных антиоксидантов не могут
быть критериями устойчивости растений к тем или иным стрессорам
[30]. Неоднозначность связей между содержанием или активностью
определенных антиоксидантов и устойчивостью генотипов растений
к стрессорам, по-видимому, в значительной степени может быть
обусловлена сложным функциональным взаимодействием различных
компонентов АОС. Так, между накоплением пролина и активностью
СОД могут быть реципрокные отношения [34]. Трансформанты ара-
бидопсиса со сверхэкспрессией генов Cu/Zn-СОД в стрессовых усло-
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виях накапливали меньше антоцианов по сравнению с растениями ди-
кого типа [121]. У линии арабидопсиса vte1, дефектной по синтезу всех
четырех форм токоферолов (, ,  и ), отмечалось повышение содер-
жания других низкомолекулярных антиоксидантов — каротиноидов,
антоцианов и глутатиона [122]. При действии солевого и окислитель-
ного стрессов у линии vte4, дефектной по синтезу - и -токоферолов,
происходило более существенное, чем у обычных растений, повыше-
ние активности СОД и ферментов аскорбат-глутатионового цикла
[123]. Авторы полагают, что функционирование компенсаторных анти-
оксидантных механизмов помогает растениям, дефектным по биосин-
тезу токоферолов, адаптироваться к неблагоприятным условиям среды. 

Среди подходов к улучшению функционирования АОС и, соответ-
ственно, повышению устойчивости растений к действию стрессоров
большой интерес представляет трансформация растений генами анти-
оксидантных ферментов. В некоторых случаях трансформация геном
одного антиоксидантного фермента может приводить к повышению
активности не только данного энзима, но и других, сопряженных с ним
через общие метаболиты. Так, у проростков табака, несущих трансген
GST, повышалась активность не только глутатион-S-трансферазы, но и
аскорбатпероксидазы, и монодегидроаскорбатредуктазы [68].

В контексте регуляции редокс-гомеостаза при осмотических
стрессах используется трансформация растений генами ферментов,
регулирующих содержание осмолитов с антиоксидантной активно-
стью, в частности пролина [7, 124]. Так, показано повышение содер-
жания пролина и устойчивости растений пшеницы к засухе при
трансформации геном 1-пирролин-5-карбоксилатсинтазы из Vigna
aconitifolia [125]. При этом повышенная резистентность трансфор-
мантов была обусловлена не столько изменением осмотического по-
тенциала, сколько устойчивостью к вызываемому засухой вторично-
му окислительному стрессу. Трансформация растений табака геном
1-пирролин-5-карбоксилатсинтазы Vigna aconitifolia вызывала у них
не только повышение содержания пролина и устойчивости к солево-
му стрессу, но и увеличение активности аскорбатпероксидазы и ка-
талазы [126]. Этот эффект авторы связывают с защитой пролином са-
мих антиоксидантных белков от денатурации.

Наиболее широкое практическое применение для повышения
засухоустойчивости находит праймирование растений разнообразны-
ми индукторами АОС. Обработка растительных объектов экзогенны-
ми сигнальными посредниками или их донорами (АФК, Ca2+, NO,
H2S), как правило, индуцирует сигнальную сеть и формирование
сигнала, активирующего многие протекторные системы, в том числе
антиоксидантную. Примеры таких эффектов обсуждены в нашем не-
давнем обзоре [127]. Такой же эффект может быть достигнут с исполь-
зованием для обработки растений стрессовых гормонов (салициловой
кислоты, брассиностероидов, жасмонатов и пр.). В последние годы на-
капливаются сведения об индуцировании АОС стрессовыми метаболи-
тами и низкомолекулярными белками, в частности, полиаминами
[128, 129] и лектинами [130]. В последнем случае индукция АОС бо-
бовых может быть связана с активацией симбиотического аппарата.
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Еще один подход к стабилизации окислительно-восстановитель-
ного баланса у растений при водном стрессе может заключаться в
прямом использовании экзогенных антиоксидантов. Эффекты сни-
жения проявлений окислительного стресса обнаружены при обработ-
ке растений пролином [131], сахарами [132], а также синтетически-
ми антиоксидантами, например, митохондриально адресованными
катионами децилтрифенилфосфония, реагирующими с АФК [133]. 

В целом, несмотря на то что состояние АОС растений при дейст-
вии стрессоров уже не одно десятилетие является предметом интенсив-
ных исследований, многие детали ее функционирования остаются не-
понятными. Исследования АОС осложняются ее динамичностью. В
последние годы стало возможным изучение содержания некоторых
сигнальных посредников, в частности АФК, в растительных клетках
методами неразрушающего контроля в реальном времени и в опреде-
ленных компартментах [134]. Однако определение антиоксидантов in
vivo пока остается весьма проблематичным. Можно надеяться, что про-
гресс соответствующих методов исследований значительно ускорит
изучение физиологической роли антиоксидантов в конкретных клеточ-
ных компартментах и их функционального взаимодействия друг с дру-
гом. В свою очередь, такие исследования должны открыть новые воз-
можности для контроля над устойчивостью растений к действию
стрессовых факторов путем прайминга экзогенными сигнальными мо-
лекулами, фитогормонами, а также генно-инженерных манипуляций.
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АНТИОКСИДАНТНА СИСТЕМА І СТІЙКІСТЬ РОСЛИН ДО НЕСТАЧІ ВОЛОГИ

Ю.Є. Колупаєв1,2, О.І. Кокорев1
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Посуха є одним з основних чинників середовища, що лімітують ріст і продуктивність
рослин. В огляді проаналізовано причини посилення генерування активних форм
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кисню (АФК) за умов посухи в хлоропластах, мітохондріях, пероксисомах і клітин-
них стінках. Розглянуто значення НАДФН-оксидази, позаклітинної пероксидази і су-
пероксиддисмутази в утворенні сигнального пулу АФК в умовах осмотичного стресу
та індукуванні захисних реакцій рослин. Наведено характеристики компонентів ан-
тиоксидантної системи. Оцінено внесок основних антиоксидантних ферментів і низь-
комолекулярних антиоксидантів у підтримання редокс-гомеостазу за посухи. Особли-
ву увагу приділено ролі проліну та інших сумісних осмолітів в антиоксидантному
захисті рослин. Проаналізовано функціональну взаємодію антиоксидантних фер-
ментів, низькомолекулярних антиоксидантів і осмолітів з антиоксидантними власти-
востями в умовах посухи. Розглянуто можливість підвищення стійкості рослин до не-
стачі вологи за допомогою екзогенних антиоксидантів, праймінгу з використанням
сигнальних молекул і стресових фітогормонів, а також шляхом трансформації генами
антиоксидантних ферментів чи ензимів, задіяних у регуляції вмісту низькомолекуляр-
них протекторів. Вказано, що прогрес у дослідженні антиоксидантної системи стане
динамічнішим за використання методів аналізу антиоксидантів in vivo в певних
клітинних компартментах і реальному часі.

Ключові слова: посуха, активні форми кисню, антиоксидантна система, антиокси-
дантні ферменти, низькомолекулярні антиоксиданти, пролін.

ANTIOXIDANT SYSTEM AND PLANT RESISTANCE TO WATER DEFICIT
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Drought is one of the main environmental factors limiting plant growth and productivity.
The review analyzes the causes of enhanced generation of reactive oxygen species (ROS)
during drought in chloroplasts, mitochondria, peroxisomes, and cell walls. Value of NADPH
oxidase, extracellular peroxidase and superoxide dismutase in the formation of ROS signal-
ing pool under conditions of osmotic stress, and inducing protective reactions of plants is
considered. Characteristics of components of the antioxidant system is given. Contribution
of the main antioxidant enzymes and low-molecular-weight antioxidants to maintenance of
redox homeostasis during drought is assessed. Role of proline and other compatible
osmolytes in antioxidant plant protection is considered separately. Functional interaction of
antioxidant enzymes, low-molecular-weight antioxidants, and osmolytes with antioxidant
properties under drought conditions is analyzed. The possibility of increasing plant resistance
to water deficiency by use of exogenous antioxidants, priming with signaling molecules and
stress phytohormones, as well as by transforming with genes of antioxidant enzymes or
enzymes involved in the regulation of low-molecular-weight protectors is considered. It is
noted that progress in the study of antioxidant system will become more dynamic when using
methods of in vivo analysis of antioxidants in certain cellular compartments and in real time.

Key words: drought, reactive oxygen species, antioxidant system, antioxidant enzymes, low
molecular weight antioxidants, proline.
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