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Обобщены данные литературы о механизмах синтеза и деградации салициловой кислоты (СК) 
в растениях, изменении ее содержания при действии стрессоров, сведения о влиянии 
экзогенной СК на устойчивость растений к абиотическим стрессорам. Рассмотрены вопросы 
трансдукции сигналов, вызываемых СК, в геном, участия салицилата в модифицировании 
действия других сигнальных интермедиатов (активных форм кислорода, кальция, оксида азота 
и пр.). Обобщены сведения об участии СК в формировании конкретных защитных реакций, 
важных для выживания растений в условиях действия абиотических стрессоров (изменение 
активности антиоксидантных ферментов, повышение содержания низкомолекулярных 
протекторов, синтез стрессовых белков и др.). 
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1 Одной из важнейших составляющих 
ответа растений на действие неблагоприятных 
факторов (стрессоров) является накопление в 
клетках и тканях стрессовых метаболитов. К 
ним относят активные формы кислорода 
(АФК), ионы кальция, циклический аденозин-
монофосфат (цАМФ), оксид азота (NO), этилен, 
жасмоновую кислоту и ее производные, абсци-
зовую и салициловую кислоты, пролин, полиа-
мины и др. (Кузнецов и др., 2006; Кузнецов, 
Шевякова, 1999; Тарчевский, 2002). Некоторые 
из перечисленных соединений (например, про-
лин и полиамины) выполняют протекторные 
функции, защищая белки и мембранные струк-
туры от повреждений, вызываемых действием 
стрессоров. Этим же соединениям в какой-то 
мере присущи регуляторные функции (Кузне-
цов и др., 2006; Gaspar et al., 2003). Абсцизовая 
кислота (АБК) и этилен считаются «классичес-
кими» стрессовыми фитогормонами (Мусатен-
ко, Маменко, 2008; Bray, 1997; Steffens et al., 
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2006; Xiong et al., 2002). Особое место среди 
стрессовых метаболитов занимают вещества, 
выполняющие сигнальную роль. Многие из них 
являются ключевыми интермедиатами соответ-
ствующих сигнальных систем – кальциевой, 
циклоаденилатной, NO-синтазной и других 
(Тарчевский, 2002).  

В последние годы значительный интерес 
исследователи проявляют к салициловой кис-
лоте – стрессовому метаболиту, сочетающему 
свойства сигнального интермедиата и фитогор-
мона (Dat et al., 1998; Wang, Li, 2006а). Сали-
циловая (орто-гидроксибензойная) кислота 
(СК) относится к группе растительных феноль-
ных соединений. Как лечебное средство она из-
вестна очень давно. Написанный более 3500 лет 
тому назад папирус Эберса содержит рекомен-
дации по лечению ревматических болей отва-
ром сухих листьев мирта, содержащих большое 
количество салициловой кислоты (Дмитрієв, 
2001). Древние греки использовали это вещест-
во в виде препаратов из коры и листьев ивы для 
обезболивания и лечения лихорадки. В очи-
щенном виде СК впервые была выделена из ра-
стений Salix piria в 1838 году. Первое коммер-
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ческое производство СК началось в Германии в 
1874 году. Аспирин (торговое название ацетил-
салициловой кислоты) был представлен компа-
нией «Байер» в 1898 году и до сих пор остается 
одним из наиболее используемых терапевтиче-
ских препаратов. 

СК обнаружена в листьях и репродуктив-
ных органах нескольких десятков растительных 
культур (Молодченкова, 2001).  

Значительное внимание фитофизиологов 
к СК обусловлено прежде всего ее участием в 
защитных реакциях при инфицировании расте-
ний патогенами. Так, инфицирование листьев 
табака вирусом табачной мозаики приводило к 
увеличению в них содержания СК в 180 раз 
(Malamy et al., 1990). Подобные эффекты в 
ответ на инфицирование или обработку элиси-
торами зарегистрированы и на примере многих 
других видов растений (Дмитрієв, Кравчук, 
2005; Шакирова, Сахабутдинова, 2003). Счита-
ется, что именно СК способна индуцировать 
системную приобретенную устойчивость 
(СПУ) растений к различным по природе воз-
будителям болезней (Шакирова, 2001; Raskin, 
1992). Прогресс в раскрытии механизмов, ле-
жащих в основе системной приобретенной 
устойчивости, связан с данными о корреляции 
развития СПУ с накоплением группы PR-
белков у растений под влиянием СК. Было 
установлено, что экзогенное использование СК 
индуцирует накопление PR-белков у табака, 
которое коррелирует с увеличением устойчиво-
сти к вирусу табачной мозаики (Дмитрієв, 
2001). В дальнейших экспериментах, проведен-
ных на растениях табака, было установлено, 
что СК индуцирует координированную эксп-
рессию 9 семейств генов, названных СПУ-
генами. Гибриды табака, для которых характе-
рны высокие конститутивные уровни СК, про-
являли повышенную устойчивость к патогенам 
и конститутивную экспрессию СПУ-генов 
(Дмитрієв, 2001). К СПУ-генам относятся гены, 
кодирующие хитиназы и β-1,3-глюканазы, цис-
теин-богатые белки, подобные тауматину, а та-
кже группу белков, объединенных в семейство 
PR-1, ингибирующих рост грибов в системе in 
vitro (Шакирова, 2001).  

Убедительные доказательства того, что 
СК играет ведущую роль в передаче сигнала 
при развитии СПУ были получены в экспери-
ментах с использованием трансгенных расте-
ний, экспрессирующих бактериальный фермент 
салицилат-гидролазу (Дмитрієв, 2001). Данный 
фермент катализирует превращение СК в кате-
хол, который не проявляет физиологической 

активности СК. Растения, трансформированные 
геном салицилат-гидролазы, оказались неспо-
собными накапливать свободную СК и отве-
чать синтезом PR-1 в ответ на заражение виру-
сом табачной мозаики. В настоящее время СК 
отводится ключевая роль в сигналинге СПУ 
(Шакирова, Сахабутдинова, 2003).  

СК важна для развития устойчивости к 
патогенам у растений с различным ее консти-
тутивным уровнем. Так, в растениях табака, 
огурца и арабидопсиса содержится низкое кон-
ститутивное количество СК. Возрастание в них 
количества СК существенно для развития СПУ 
(Васюкова, Озерецковская, 2007). Растения с 
высоким уровнем СК (рис, соя, картофель, то-
маты) также способны индуцировать устойчи-
вость в ответ на внесение экзогенной СК (Ва-
сюкова, Озерецковская, 2007). Так, у растений 
риса, предварительно обработанных экзогенной 
СК, ее эндогенный уровень повышался в 3 раза. 
При этом наблюдалась индукция синтеза бел-
ков, связанных с патогенезом – хитиназы, β-
1,3-глюканазы, тауматиноподобных белков, а 
также развивалась системная устойчивость к 
Xanthomonas oryzae pv. oryzae (Mohan et al., 
2003).  

Реализация эффектов СК при биотичес-
ких стрессах в значительной степени обуслов-
лена увеличением под ее влиянием содержания 
АФК в клетках. Считается, что один из основ-
ных механизмов действия СК связан с ингиби-
рованием каталазы (Chen et al., 1993), которую 
рассматривают как рецептор СК (Conrath et al., 
1995; Dong, 1995). Ингибирование каталазы 
приводит к увеличению содержания пероксида 
водорода, который и выполняет сигнальные 
функции в индуцировании экспрессии защит-
ных генов (Durner, Klessing, 1996). Правда, не 
все имеющиеся данные вписываются в такую 
простую схему (Шакирова, 2001). Имеются 
сведения и о влиянии СК на активность других 
ферментов, причастных к регулированию про-
/антиоксидантного равновесия, в частности, 
НАДФН-оксидазы (Geetha, Shetty, 2002), перо-
ксидазы (Kawano, Muto, 2000), супероксиддис-
мутазы (Rao et al., 1997). Тем не менее, защит-
ные реакции, в индуцировании которых при-
нимает участие СК, так или иначе связаны с 
накоплением АФК. Так, показано, что индук-
ция СК экспрессии PR-генов супрессируется 
антиоксидантами (Wendehenne et al., 1998). Не 
вызывает сомнений и роль кальция в индуци-
ровании устойчивости растений к патогенам с 
участием СК. На примере культуры моркови 
показано, что индуцирование грибным элиси-
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тором накопления СК и хитиназной активности 
происходило только в присутствии ионов каль-
ция (Schneider-Muller et al., 1994). Как известно, 
СК принимает участие в работе НАДФН-
оксидазной и NO-синтазной сигнальный сис-
тем, в которых задействован кальций как уни-
версальный вторичный мессенджер (Тарчевс-
кий, 2002).  

Вполне естественно, что функции СК не 
ограничиваются участием в формировании аде-
кватных ответных реакций растений на патоге-
ны и их элиситоры. СК рассматривается как 
полифункциональная сигнально-регуляторная 
молекула. Так, известно, что СК является есте-
ственным индуктором термогенеза у Arum lilies 
(Raskin et al., 1987), принимает участие в инду-
цировании цветения некоторых видов растений 
(Cleland, Tanaka, 1979), регуляции транспорта 
органических веществ по флоэме (Бурмистро-
ва, Красавина, 1999), формировании ризобиа-
льного симбиоза (Глянько и др., 2005). В то же 
время, функции СК, не связанные с патогене-
зом, изучены недостаточно (Шакирова, 2000). 
До сих пор мало исследованной остается роль 
СК в устойчивости растений к абиотическим 
стрессорам. При этом однако уже накоплены 
данные о повышении под действием экзоген-
ной СК устойчивости растений к гипо- (Horvath 
et al., 2002; Nemeth et al., 2002) и гипертермии 
(Basra, Basra, 2001; Dat et al., 1998), осмотичес-
кому и солевому стрессам (Шакирова, 2001; 
She et al., 2001), действию тяжелых металлов 
(Misha, Choudhuri, 1999). В то же время меха-
низмы индуцирования устойчивости растений к 
абиотическим стрессорам под действием экзо-
генной СК остаются мало известными, что 
ограничивает возможности ее использования 
как индуктора устойчивости (Шакирова, 2000).  

Основной целью настоящего обзора яви-
лось обобщение сведений о механизмах инду-
цирования устойчивости растений к абиотичес-
ким стрессорам с участием СК (как экзогенной, 
так и эндогенной), а также о взаимодействии 
СК с другими сигнальными интермедиатами 
при формировании адаптивных реакций.  

Пути изменения содержания салици-
ловой кислоты в растениях  

Пути биосинтеза СК до сих пор продол-
жают уточняться (Васюкова, Озерецковская, 
2007). Основным путем синтеза СК считается 
фенилпропаноидный. Прямым предшественни-
ком СК в этом пути является фенилаланин, ко-
торый с участием фенилаланинаммонийлиазы 
превращается в транс-коричную кислоту. По-

следняя путем декарбоксилирования превраща-
ется в бензойную кислоту, которая, в свою оче-
редь, под действием фермента 2-гидроксилазы 
бензойной кислоты превращается в СК (Шаки-
рова, 2001).  

В то же время у бактерий и в отдельных 
компартментах растительных клеток (напри-
мер, хлоропластах) установлено наличие альте-
рнативного пути биосинтеза СК (Васюкова, 
Озерецковская, 2007). При этом исходным сое-
динением для синтеза СК является шикимовая 
кислота, которая легко превращается в хориз-
мовую. Последняя под действием изохоризмат-
синтазы превращается в изохоризмовую кисло-
ту, из которой с участием изохоризматпируват-
лиазы и образуется СК.  

Увеличение содержания СК в тканях рас-
тений может быть связано не только с актива-
цией ее синтеза, но и с гидролизом О-β-D-
глюкозилсалицилата, локализованного в клето-
чной стенке растений (Тарчевский, 2002). Так, 
показано, что при инфицировании тканей клуб-
ней картофеля несовместимой расой возбуди-
теля фитофтороза и при обработке элиситором 
(хитозаном) происходил гидролиз связанных 
форм СК и накопление ее свободной формы 
(Панина и др., 2005). Наряду с глюкозилсали-
цилатом, в растениях присутствует еще одна 
конъюгированная форма СК – метилсалицилат. 
Если глюкозилсалицилат физиологически не 
активен и рассматривается как запасная форма 
СК (Chen et al., 1995), то метилсалицилат счи-
тается транспортной формой СК, в которую он 
легко превращается в тканях-мишенях (Sesekar 
et al., 1998).  

Увеличение содержания СК в органах и 
тканях растений может быть не только резуль-
татом ее синтеза или высвобождения из конъю-
гатов, но и транспорта к определенным мише-
ням. Так, показано, что меченая экзогенная СК, 
нанесенная на определенные листья растений 
винограда, обнаруживалась в других листьях, 
причем распределение СК изменялось под дей-
ствием теплового стресса (Liu Yue-ping et al., 
2005).  

СК рассматривается как мобильная моле-
кула, участвующая в передаче информации от 
клетки, атакуемой патогеном, к другим клет-
кам. Передвигаясь по сосудам растения, СК по-
следовательно превращает его ткани в иммуни-
зированные, формируя дистанционный тип ин-
дуцированной устойчивости (Васюкова, Озере-
цковская, 2007; Rocher et al., 2006). В то же 
время далеко не все имеющиеся факты позво-
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ляют рассматривать СК в качестве мобильного 
сигнала для СПУ (Дмитрієв, 2001). Так, реша-
ющим аргументом в пользу существования 
альтернативных СК путей индуцирования 
устойчивости к фитопатогенам служат резуль-
таты, полученные с использованием NahG-
трансгенных растений с высокой активностью 
салицилатгидроксилазы, которая превращает 
СК в неактивный катехол. При заражении не-
которыми патогенами или обработке элисито-
рами такие растения развивали не только лока-
льную, но и системную устойчивость (Шакиро-
ва, Сахабутдинова, 2003). Это свидетельствует 
о том, что передача сигнала о заражении пато-
геном происходит не только путем транспорта 
СК. В качестве других мобильных сигналов рас-
сматриваются изменения содержания жасмоно-
вой кислоты, ее метилового эфира и этилена 
(Дмитрієв, 2001; Шакирова, Сахабутдинова, 
2003). Подробное обсуждение данного вопроса 
выходит за рамки тематики настоящего обзора.  

Изменения содержания салициловой 
кислоты в тканях растений при действии 
абиотических стрессоров  

В клетках арабидопсиса происходило 
кратковременное увеличение содержания СК в 
ответ на мягкий тепловой шок (действие тем-
пературы 37°С (Kaplan et al., 2004). Изменение 
содержания СК в ответ на гипертермию дета-
льно изучено на примере молодых растений 
винограда (Ван и др., 2005). Показано, что че-
рез 1 ч после начала инкубации растений при 
температуре 38°С содержание эндогенной СК 
увеличивалось в 4 раза, а в течение последую-
щих 23 ч постепенно снижалось до контроль-
ного уровня. Теплоустойчивость растений ви-
нограда возрастала в течение первого часа и 
достигала максимума к 6 ч. В целом идентич-
ный характер изменения содержания СК и раз-
вития теплоустойчивости зарегистрирован и 
при изучении действия гипертермии на расте-
ния горчицы (Dat et al., 1998).  

На примере растений винограда показа-
но, что содержание конъюгированной (глико-
зилированной) СК практически не изменялось 
при воздействии высоких температур, увеличе-
ние содержания СК происходило за счет свобо-
дной ее формы (Ван и др., 2005), что позволяет 
предполагать именно активацию синтеза СК, а 
не распад ее конъюгатов. Увеличение содержа-
ния свободной СК сопровождалось возрастани-
ем активности фенилаланинаммонийлиазы, ко-
торая является ферментом, лимитирующим 
скорость синтеза СК на первом его этапе (Ван и 

др., 2005). Повышение активности фенилала-
нинаммонийлиазы рассматривается как один из 
механизмов обеспечения устойчивости к пато-
генам (Mauch-Mani, Slusarenko, 1996). Предпо-
лагается, что путь накопления СК в растениях 
при действии патогенов и абиотических стрес-
соров может быть идентичным – биосинтетиче-
ским, связанным с образованием транс-
коричной кислоты, являющейся предшествен-
ником СК.  

Значение эндогенной СК в формировании 
теплоустойчивости показано на примере мута-
нтов арабидопсиса, дефектных по синтезу СК. 
Они имели пониженную теплоустойчивость 
(Larkindale et al., 2005).  

В целом считается, что эндогенная СК 
может повышать базовую терморезистентность 
растений, т.е. их способность выдерживать же-
сткий тепловой шок без предварительной мяг-
кой тепловой обработки (закаливания) (Павло-
ва и др., 2009). С другой стороны, имеются 
данные, которые заставляют усомниться в зна-
чении эндогенной СК в развитии индуцирован-
ной теплоустойчивости. Так, показано, что ли-
нии арабидопсиса, трансформированные геном 
NahG, и, как следствие, имеющие высокую ак-
тивность салицилатгидроксилазы и не накапли-
вающие СК, не отличались от контрольных ли-
ний по развитию индуцированной терморезис-
тентности. При этом, однако, они были чувст-
вительны к жесткому тепловому шоку, если 
подвергались такому воздействию без предва-
рительного закаливания (Clarke et al., 2004).  

Увеличение содержания СК у растений 
риса зарегистрировано при солевом стрессе 
(Sawada et al., 2004). При этом происходило по-
вышение активности 2-гидроксилазы бензо-
йной кислоты – фермента, катализирующего 
последнюю реакцию фенилпропаноидного пути 
синтеза СК.  

Повышение количества СК в листьях ра-
стений табака наблюдалось в ответ на действие 
индуктора окислительного стресса озона 
(Ogawa et al., 2003). Оно сопровождалось уве-
личением содержания мРНК фенилаланинам-
монийлиазы и активности этого фермента. 
Предполагается, что при действии озона проис-
ходит усиление синтеза СК из фенилаланина. 
Повышение содержания СК в растениях может 
быть вызвано и действием тяжелых металлов. 
Так, в корнях риса показано увеличение содер-
жания СК при действии ионов кадмия 
(Rodriguez-Serrano et al., 2006). В листьях рас-
тений табака под действием ультрафиолета за-
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регистрировано многократное повышение со-
держания СК, происходящее изохоризмат-
зависимым путем (Catinot et al., 2008).  

Снижение содержания СК, которое прои-
сходит после «салицилатного взрыва», наблю-
дающегося в ответ на инфицирование патоге-
нами либо после подъема, связанного с дейст-
вием абиотических стрессоров, может быть 
обусловлено несколькими причинами: ее выхо-
дом из клеток в апопласт и проводящие пути 
растений, превращением в летучий метилсали-
цилат и его диффузией в окружающее растение 
воздушное пространство, образованием глюко-
зильного эфира салицилата и его отложением в 
клеточных стенках, деградацией СК (Тарчевс-
кий, 2002; Fukami et al., 2002).  

Необходимо отметить, что сведений об 
изменении содержания эндогенной СК в расте-
ниях, подвергнутых абиотическим стрессорам, 
пока недостаточно. Значительно больше работ, 
в которых оценивалось действие экзогенной СК 
на устойчивость к неблагоприятным абиотиче-
ским воздействиям.  

Влияние экзогенной салициловой кис-
лоты на устойчивость растений к абиоти-
ческим стрессорам  

В ряде работ показано повышение устой-
чивости растений к стрессовым температурам 
под влиянием экзогенной СК. Так, продемонст-
рировано уменьшение низкотемпературных по-
вреждений у растений пшеницы (Tasgin et al., 
2003), кукурузы (Horvath et al., 2002; Nemeth et 
al., 2002), проростков огурца (Huang, She, 
2003), листьев банана (Kang et al., 2007), расте-
ний винограда (Wang et al., 2005), сеянцев ясе-
ня (Wu, Wang, 2002) после обработки СК. Так-
же показано ускорение прорастания семян мор-
кови при низких температурах под действием 
СК (Rajasekaran et al., 2002).  

При гипертермии защитное действие эк-
зогенной СК продемонстрировано на примере 
проростков горчицы (Dat et al., 1998), арабидо-
псиса (Larkindale, Knight, 2002), огурца (Sun, 
Wang, 2004; Xu et al., 2007), маша (Basra, Basra, 
2001), растений томата (Senarata et al., 2003), 
молодых растений винограда (Liu et al., 2005). 
Холодо- и жароустойчивость проростков куку-
рузы повышалась в результате предпосевной 
обработки семян СК (Du et al., 2005) Примеча-
тельно, что протекторный эффект проявляли и 
структурные аналоги СК – бензойная, сульфо-
салициловая и метилсалициловая кислоты 
(Senarata et al., 2003).  

Нами проведено сравнительное изучение 
влияния СК на теплоустойчивость растений 
разных таксономических групп (таблица). Пре-
добработка СК проростков и изолированных 
органов всех изученных видов растений повы-
шала их выживание после потенциально ле-
тального нагрева. При этом для большинства 
объектов оптимальные концентрации СК нахо-
дились в пределах 10-6-10-5 М, несколько более 
высокая концентрация СК (10-4 М) была эффек-
тивна для проростков сосны (см. таблицу). Не-
обходимо отметить, что повышенные концен-
трации СК, которые не проявляли токсических 
эффектов, т. е. не влияли на жизнеспособность 
растительных объектов в физиологически нор-
мальных условиях, снижали их теплоустойчи-
вость. Такие эффекты наблюдались при двух-
часовом действии на колеоптили пшеницы 250 
мкМ СК, 24-часовом влиянии 100 мкМ СК на 
интактные проростки пшеницы или изолиро-
ванные семядоли огурца. Можно предполо-
жить, что повышенные концентрации СК, влияя 
на активность про- и антиоксидантных фермен-
тов, вызывали чрезмерный (неуправляемый) 
окислительный стресс у исследуемых объектов 
(см. ниже). 

Менее исследовано влияние СК на инду-
цированную термотолерантность. Недавно по-
лучены интересные данные о действии экзо-
генной СК на теплоустойчивость гетеротроф-
ной культуры клеток Arabidopsis thaliana (Пав-
лова и др., 2009). В нормальных условиях 
(26°С) обработка экзогенной СК повышала 
устойчивость клеток жесткому тепловому шоку 
(50°С). При мягком тепловом шоке (37°С), ко-
торый инициирует развитие индуцированной 
термотолерантности, присутствие СК, напро-
тив, снижало способность клеток арабидопсиса 
переносить высокую температуру (50°С).  

С помощью экзогенной СК удалось ин-
дуцировать устойчивость растений к осмотиче-
скому и солевому стрессам. СК повышала засу-
хоустойчивость проростков пшеницы (Singh, 
Usha, 2003; Agarval et al., 2005), огурца, тыквы 
(Huang et al., 2004), растений томата, фасоли 
(Senarata et al., 2003). Установлено, что предпо-
севная обработка зерна пшеницы СК способст-
вовала снижению потерь воды и уменьшению 
проницаемости клеточных мембран при дейст-
вии водного дефицита (Маменко, Роїк, 2008). 
Экзогенная СК уменьшала последствия водно-
го стресса и для растений подсолнечника 
(Hussain et al., 2008). Также показано положи-
тельное влияние экзогенной СК на растения 
риса (Ma et al., 2006), огурца (She et al., 2002) 
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Влияние салициловой кислоты на выживание (%) проростков и изолированных органов  
разных видов растений после потенциально летального нагрева  

(Карпець, Колупаєв, 2007)  

одуванчика (Yang, Zhang, 2006) в условиях за-
соления, при действии на проростки пшеницы 
потенциально летального солевого стресса (Ко-
лупаєв та ін., 2007). 

Защитные эффекты экзогенной СК заре-
гистрированы и в условиях воздействия на рас-
тения тяжелых металлов, в частности, кадмия 
(Ghoudhury, Panda, 2004; Krantev et al., 2008; 
Mazen, 2004; Popova et al., 2009), никеля, свин-
ца (Шалимова, Штахова, 2007; Mazen, 2004; 
Wang et al., 2009). Положительное действие СК 
на растения в условиях стресса, вызываемого 
тяжелыми металлами, проявлялось в нормали-
зации функционирования фотосинтетического 
аппарата, сохранении активности антиоксидан-
тных ферментов (Krantev et al., 2008; Popova et 
al., 2009; Wang et al., 2009).  

Возможные механизмы индуцирования 
устойчивости растений к абиотическим 
стрессорам с участием салициловой кисло-
ты  

Как уже отмечалось, участие СК в инду-
цировании устойчивости растений к патогенам 
в значительной степени связывают с ее способ-
ностью усиливать генерацию растительными 
тканями АФК (Martinez et al., 2000). Этот эф-
фект объясняется, в первую очередь, угнетени-
ем салицилатом каталазы и возможной актива-
цией форм пероксидазы, продуцирующих 
АФК. Последние принимают участие не только 
в разрушении вирусов и патогенных микроор-
ганизмов, но и могут выполнять сигнальную 
функцию, необходимую для формирования 
СПУ (Martinez et al., 2000). Также установлена 
способность СК индуцировать пероксидное 
окисление липидов (ПОЛ). Этот механизм свя-

зан не только с увеличением содержания перо-
ксида водорода и других АФК в тканях под во-
здействием СК, но и с появлением СК-радикала 
(Васюкова и др., 1999). Допускают, что СК фо-
рмирует одновременно два сигнала: один свя-
зан с образованием АФК, а другой – с появле-
нием физиологически активных продуктов оки-
сления липидов (Васюкова и др., 1999). 

Пока еще лишь в отдельных работах 
осуществлялись попытки выяснить наличие 
связи между способностью СК вызывать сме-
щение про-/антиоксидантного равновесия и ин-
дуцированием устойчивости к абиотическим 
стрессорам. Так, на примере проростков горчи-
цы показана связь между индуцированием СК 
образования АФК, в частности, Н2О2, и разви-
тием терморезистености (Dat et al., 1998). В то 
же время во многих работах показано, что за-
щитное действие СК на растения при действии 
абиотических стрессоров, напротив, сопровож-
далось активацией антиоксидантных фермен-
тов и уменьшением интенсивности ПОЛ 
(Agarwal et al., 2005; Farooq et al., 2008; She et 
al., 2001). Лишь в немногих работах детально 
исследовалась динамика изменения про-
/антиоксидантного равновесия в растительных 
клетках под действием экзогенной СК. В осно-
вном фиксируются отдаленные во времени ее 
эффекты, проявляющиеся в индуцировании ан-
тиоксидантной системы. В то же время инду-
цирование антиоксидантных ферментов может 
быть связано с более ранним эффектом окисли-
тельного стресса, вызываемого СК (Колупаєв 
та ін., 2006).  

При этом механизмы влияния СК на про-
/антиоксидантное равновесие могут быть до-
статочно сложными. Как уже упоминалось, 

Концентрация СК, М  
Объект исследования Температура 

нагрева, °С 0 (контроль) 10-7 10-6 10-5 10-4 10-3

Cucumis sativus L.  
(семядоли) 46±0,2 46,1±2,7 48,7±2,1 67,0±3,0 59,9±2,6 40,2±2,9 - 

Triticum aestivum L. 
(проростки) 44±0,1 51,7±3,2 74,8±4,5 81,1±3,7 56,7±3,3 43,6±3,3 - 

Triticum aestivum L. 
(колеоптили) 43±0,1 47,8±3,4 - 50,1±4,1 68,9±4,2 55,2±4,7 21,3±6,0*

Hordeum vulgare L. 
(проростки) 44±0,1 67,0±2,9 - 78,3±3,6 85,8±2,9 68,7±3,4 - 

Pynus sylvestris L. 
(проростки) 49±0,3 37,5±2,4 45,8±4,8 56,8±4,2 59,6±4,2 64,3±4,8 15,8±4,5 
* использована концентрация СК 2,5•10-4 М, поскольку концентрация 10-3 М вызывала проявления токсического 

эффекта  
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имеются сведения о неоднозначном, как акти-
вирующем, так и ингибирующем влиянии СК 
на разные ферменты, продуцирующие и элими-
нирующие АФК – каталазу (Chen et al., 1993; 
1997), фенолпероксидазы (Martinez et al., 2000), 
супероксиддисмутазу – СОД (Rao et al., 1997). 
Так, относительно каталазы, с одной стороны, 
есть данные, которые свидетельствуют об ин-
гибировании ее активности под влиянием СК 
путем прямого взаимодействия с ферментом, 
что может проявляться в условиях in vitro (Па-
нина и др., 2004; Chen et al., 1993), а с другой – 
о способности СК индуцировать экспрессию 
генов каталазы и повышать активность ферме-
нта in vivo (Guan, Scandalios, 2000). Экзогенная 
СК на разных объектах как повышала 
(Ananieva, Popova, 2002; Martinez et al., 2000), 
так и снижала (Максимов и др., 2004) актив-
ность гваяколпероксидазы, а также изменяла ее 
спектр (Максимов и др., 2004).  

Нами изучено влияние экзогенной СК на 
несколько основных про- и антиоксидантных 
ферментов у колеоптилей пшеницы (модели, 
чувствительной к салицилату). СК как in vivo, 
так и in vitro уменьшала активность каталазы, 
однако при действии физиологических концен-
траций СК это угнетение было сравнительно 
небольшим (до 20%) (Колупаєв та ін., 2006). 
Одновременно СК увеличивала активность гва-
яколпероксидазы, в т. ч. ее апопластной формы 
(Колупаєв, Акініна, 2005), которая рассматри-
вается как один из продуцентов АФК, в частно-
сти, супероксидного радикала (Kawano, Muto, 
2000). Причастность внеклеточной пероксида-
зы к генерации супероксидного анион-радикала 
показана и на клетках корней пшеницы (Часов, 
2002).  

Наряду с этим, под действием СК проис-
ходило значительное увеличение активности 
СОД, превращающей супероксидный радикал в 
более стабильную АФК – пероксид водорода 
(Колупаєв, 2007). Такие изменения активности 
ферментов под влиянием СК сопровождались 
как усилением генерации колеоптилями супе-
роксидного анион-радикала (Колупаев, Карпец, 
2006), так и накоплением пероксидов (Колупа-
єв, 2007). Примечательно, что зарегистриро-
ванные изменения активности пероксидазы и 
СОД нивелировались антагонистами кальция и 
ингибитором биосинтеза белка циклогексими-
дом (Колупаев и др., 2004б; Колупаєв та ін., 
2006; 2009). Усиление генерации АФК также 
угнеталось блокатором кальциевых каналов и 
антагонистом кальмодулина хлорпромазином 
(Колупаев, Карпец, 2006). Естественно, что в 

вызываемом СК усилении генерации суперок-
сидного радикала может принимать участие 
НАДФН-оксидаза, которая, как и пероксидаза, 
относится к кальцийзависимым ферментам 
(Ogasawara et al., 2005) и может повышать ак-
тивность при действии на растительные ткани 
экзогенной СК (Geetha, Shetty, 2002).  

На примере ряда растений показана спо-
собность экзогенной СК вызывать увеличение 
концентрации цитозольного кальция (Wang et 
al., 2006а). Правда, до сих пор не ясно, какой 
эффект – повышение содержания цитозольного 
кальция или усиление генерации АФК – являе-
тся первичным. Существуют данные, свидете-
льствующие о том, что при действии экзоген-
ной СК происходит увеличение содержания 
АФК в примембранном пространстве, связан-
ное с ее влиянием на АФК-генерирующие фер-
менты (Kawano, Muto, 2000), а уже под влияни-
ем увеличения содержания АФК происходит 
открытие потенциалзависимых и механочувст-
вительных кальциевых каналов (Mori, 
Schroeder, 2004). С другой стороны, ключевые 
ферменты, участвующие в генерации АФК 
(НАДФН-оксидаза, пероксидаза), являются 
кальцийзависимыми (Часов, 2002; Keller et al., 
1998; Sagi, Fluhr, 2006). Считается, что, по 
крайней мере, при биотических стрессах выход 
кальция в цитозоль является первичным по от-
ношению к усилению генерации АФК (Hu et al., 
2004). При этом в настоящее время не вызывает 
сомнений, что салицилат-медиируемое разви-
тие иммунных реакций растений происходит с 
участием кальция и кальмодулина.  

Вопрос о первичности кальциевого и 
окислительного сигналов при действии абиоти-
ческих стрессоров и реализации эффектов экзо-
генной СК остается предметом дискуссии. В 
целом же, можно полагать, что ионы кальция 
причастны как к реализации сигнала СК, так и 
к его «умножению» – усилению эффекта «оки-
слительного стресса», вызываемого салицила-
том за счет повышения активности ферментов, 
генерирующих супероксидный радикал (в час-
тности, пероксидазы) и СОД, превращающей 
супероксид в более стабильную АФК – перок-
сид водорода.  

Важно, что в концентрациях, модифици-
рующих активность названных ферментов, эк-
зогенная СК повышала устойчивость растите-
льных объектов – колеоптилей и интактных 
проростков пшеницы к абиотическим стрессо-
рам – повреждающему нагреву и действию 
хлорида натрия (Колупаєв, Карпець, 2006). 
Данные эффекты сопровождались временным 
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усилением генерации АФК растительными объ-
ектами, а также обратимой активацией перок-
сидного окисления липидов (Колупаєв, Акіні-
на, 2005). Как отмечалось выше, часть сигналь-
ных функций СК выполняет путем усиления 
пероксидного окисления липидов, приводящего 
к появлению физиологически активных ради-
калов липидов (Васюкова и др., 1999).  

Хорошо известно, что индуцируемое 
действием СК усиление генерации АФК приво-
дит к формированию сигнала, активирующего 
экспрессию «защитных» генов, которые коди-
руют гидролитические ферменты, синтез фито-
алексинов и другие реакции. Показано, что ан-
тиоксиданты могут угнетать экспрессию PR-
генов, которую индуцирует СК (Wendehenne et 
al., 1998). Возникает вопрос, является ли эф-
фект окислительного стресса необходимым для 
реализации защитного действия СК при абио-
тических стрессах? Основания для положите-
льного ответа на этот вопрос дают результаты 
экспериментов, в которых исследовалось ком-
бинированное действие СК и антиоксидантов 
на устойчивость растений к абиотическим 
стрессорам. Так, глутатион нивелировал вызы-
ваемое СК повышение теплоустойчивости ко-
леоптилей пшеницы (Колупаев и др., 2004а). 
Аналогичный эффект проявлялся и при исполь-
зовании другого антиоксиданта – ионола (бути-
лгидрокситолуол). Данное соединение снимало 
вызываемый СК эффект усиления генерации 
супероксида и накопления пероксидов в корнях 
и побегах проростков пшеницы (Колупаєв, Ка-
рпець, 2007). При этом под действием антиок-
сиданта нивелировалось и повышение теплоус-
тойчивости проростков, вызываемое СК. Ионол 
снимал также эффект индуцирования СК соле-
устойчивости проростков пшеницы (Колупаєв 
та ін., 2007).  

Необходимость окислительного стресса 
для реализации эффекта СК продемонстриро-
вана и другими авторами с использованием 
иных методических приемов. Как уже отмеча-
лось, в ряде работ показано, что экзогенная СК 
повышает холодоустойчивость растений 
(Horvath et al., 2002). Авторы связывают такой 
эффект СК с ингибированием каталазы и, как 
следствие, с окислительным стрессом, обусло-
вленным накоплением пероксида водорода. На 
примере двух генотипов кукурузы продемонст-
рировано, что именно холодотолерантные ли-
нии имели молекулярную форму каталазы, бо-
лее существенно ингибирующуюся под дейст-
вием СК (Horvath et al., 2002). Этот факт дал 
основание авторам сделать вывод о важной ро-

ли СК как сигнальной молекулы в формирова-
нии холодостойкости.  

Как уже указывалось, индуцирование СК 
эффекта окислительного стресса, очевидно, за-
висит от кальциевого статуса клеток и не про-
является на фоне блокаторов кальциевых кана-
лов. Важно, что в растительных объектах, об-
работанных блокаторами кальциевых каналов, 
СК не только не вызывала эффект окислитель-
ного стресса, но и не повышала устойчивость 
колеоптилей и интактных проростков пшеницы 
к нагреву (Колупаев и др., 2004а; Колупаев, 
Карпец, 2006).  

Таким образом, кальцийзависимое уси-
ление генерации АФК необходимо для прояв-
ления индуцируемого СК повышения устойчи-
вости растительных объектов к абиотическим 
стрессорам. В то же время эндогенные измене-
ния содержания СК вряд ли могут быть основ-
ным (первичным) сигналом, с помощью кото-
рого передается информация о действии стрес-
сора в геном. Так, в растениях арабидопсиса 
увеличение концентрации пероксида водорода 
происходило уже через 3 мин после нагрева, а 
свободная СК обнаруживалась лишь спустя час 
(Larkindale, Huang, 2005). По-видимому, важ-
ной функцией эндогенной СК может быть мо-
дификация эффектов АФК (на начальных эта-
пах стрессовой реакции усиление, а, затем, во-
зможно, ослабление их действия, связанное с 
изменением под влиянием СК активности как 
про-, так и антиоксидантных ферментов) (Ко-
лупаєв, 2007; Chen et al., 1993).  

Защитные реакции растений, индуци-
руемые салициловой кислотой при действии 
абиотических стрессоров  

Активация антиоксидантной системы. 
В материале, изложенном выше, был сделан 
акцент на вызываемом СК эффекте окислите-
льного стресса в растительных тканях. В то же 
время получены многочисленные данные о по-
вышении активности антиоксидантных ферме-
нтов растений под действием экзогенной СК. 
Так, на основании экспериментов с использо-
ванием мутантных форм арабидопсиса выска-
зано предположение об участии СК в регуля-
ции синтеза Cu,Zn-СОД (Kliebenstein et al., 
1999). Как уже упоминалось, повышение акти-
вности СОД под действием экзогенной СК за-
регистрировано и на других объектах (Колупа-
єв, 2007). Предобработка растений ячменя СК 
обеспечивала их антиоксидантную защиту (но-
рмализовала активность аскорбатпероксидазы, 
глутатионредуктазы и СОД) при последующем 

 26



САЛИЦИЛОВАЯ КИСЛОТА И УСТОЙЧИВОСТЬ 

воздействии агента окислительного стресса па-
раквата (Ananieva et al., 2003). Замачивание се-
мян кукурузы в растворе СК увеличивало акти-
вность СОД, пероксидазы и аскорбатперокси-
дазы в проростках при водном (Shu, Li, 2002), 
холодовом и тепловом (Du et al., 2005) стрес-
сах. Обработка растений пшеницы СК вызыва-
ла повышение в них активности СОД, аскорбат-
пероксидазы, глутатионредуктазы и каталазы в 
условиях водного стресса (Agarwal et al., 2005). 
Под действием экзогенной СК также происхо-
дило повышение активности антиоксидантных 
ферментов – каталазы, СОД и аскорбатперок-
сидазы – в семенах кукурузы, прорастающих в 
условиях холода (Farooq et al., 2008). Опрыски-
вание растений винограда СК индуцировало 
активность в них аскорбатпероксидазы и глута-
тионредуктазы (Wang et al., 2006b). На примере 
проростков пшеницы показано, что СК вначале 
увеличивала генерацию ими супероксидного 
радикала, а затем приводила к повышению ак-
тивности СОД и пероксидазы (Фатхутдинова и 
др., 2004). В условиях жесткого солевого стрес-
са у проростков пшеницы, предварительно об-
работанных СК, отмечалась более высокая ак-
тивность каталазы (Колупаєв, Карпець, 2006). 
На отрезках колеоптилей пшеницы показано, 
что первичное ингибирующее действие СК на 
активность каталазы является прямым и восп-
роизводится in vitro, в то же время затем прои-
сходит повышение активности фермента, свя-
занное с индуцированием его синтеза (Колупа-
єв та ін., 2006).  

Также показана способность СК повышать 
активность альтернативной оксидазы (Rhoads, 
McIntosh, 1992), что обеспечивает поддержку 
низкого уровня восстановленности компонен-
тов дыхательной цепи, а следовательно, предо-
твращает образование свободных радикалов 
(Xie, Chen, 1999). Функция СК как разобщителя 
и ингибитора митохондриального транспорта 
электронов подтверждена и в исследованиях 
других авторов (Павлова и др., 2009; Norman et 
al., 2004).  

СК оказывает влияние и на содержание в 
растениях низкомолекулярных антиоксидантов. 
Так, обработка растений винограда раствором 
СК вызывала повышение содержания в них ас-
корбиновой кислоты, глутатиона и каротинои-
дов (Wang et al., 2003).  

В целом можно полагать, что вызываемый 
СК окислительный стресс является причиной 
последующего усиления работы антиоксидант-
ной системы (активации генов, контролирую-
щих компоненты этой системы) (Neill et al., 

2002; Wang, Li, 2006b). Усиление накопления 
АФК является необходимым звеном в реализа-
ции защитного действия СК не только при био-
тических, но и при абиотических стрессах, о 
чем, в частности, свидетельствует угнетение ан-
тиоксидантами индуцируемого СК развития те-
пло- и солеустойчивости растений (Колупаєв, 
Карпець, 2007; Колупаєв та ін., 2007). 

Активация накопления растениями низ-
комолекулярных протекторов. Предобработка 
семян СК увеличивала содержание пролина в 
проростках пшеницы в условиях засоления 
(Sakhabutdinova et al., 2003). В индуцировании 
накопления пролина, происходящего под влия-
нием СК, по-видимому, задействованы АФК. 
Так, показано, что индуцируемое СК накопле-
ние пролина в корнях и побегах проростков 
пшеницы угнеталось антиоксидантом ионолом 
(Колупаєв та ін., 2007). Накопление пролина в 
изолированных колеоптилях пшеницы стимули-
ровалось не только СК, но и действием перокси-
да водорода (Колупаев и др., 2005). Пролин про-
являет не только осмопротекторные, но и анти-
оксидантные функции (Кузнецов, Шевякова, 
1999), в связи с чем стимулирование его накоп-
ления СК, проявляющей мягкое прооксидантное 
действие, представляется вполне адекватной ре-
акцией растительного организма. Правда, имею-
тся данные и о снижении под влиянием СК со-
держания пролина в растениях подсолнечника 
при засухе (Hussain et al., 2008), а также в корнях 
риса в условиях умеренного солевого стресса 
(Ma et al., 2006). При этом СК повышала содер-
жание растворимых углеводов и белков в корнях 
риса, что также можно рассматривать как эф-
фект стимулирования защитных реакций (Ma et 
al., 2006). Пролин является лишь одним из ком-
понентов протекторных систем растений. Воз-
можно, что в условиях экспериментов растения, 
предобработанные СК, имели больший уровень 
солеустойчивости и при умеренном солевом 
стрессе не активировали такой «аварийный» ме-
ханизм, как накопление пролина. Следует отме-
тить, что экзогенная СК сама по себе и в сочета-
нии с сильным солевым стрессом у растений 
пшеницы индуцировала накопление не только 
пролина, но и растворимых углеводов и данный 
эффект реализовался, по-видимому, с участием 
АФК, поскольку устранялся антиоксидантом 
(Колупаєв та ін., 2007). Об усилении гидролиза 
полимерных форм углеводов сообщается и в 
других работах (Sharma et al., 2005).  

Экзогенная СК может повышать и содер-
жание отдельных форм полиаминов в растите-
льных тканях. Такие эффекты зарегистрирова-
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ны, в частности, у растений кукурузы (Nemeth et 
al., 2002). Считается, что полиамины являются 
антиоксидантами, способными связывать свобо-
дные радикалы (Ha et al., 1998). Участие полиа-
минов в «тушении» АФК базируется на легкости 
кислородзависимого авто- и ферментативного 
окисления их аминогрупп (Кузнецов и др., 
2006). Кроме того, полиамины могут участво-
вать в антиоксидантной защите и как регулятор-
ные молекулы. Так, показано, что экспозиция 
корневой системы хрустальной травки в присут-
ствии экзогенного кадаверина индуцировала си-
нтез мРНК Cu/Zn-СОД (Аронова и др., 2005). 
Функции полиаминов не ограничиваются учас-
тием в работе антиоксидантной системы. Они 
также способны предотвращать денатурацию 
белков, стабилизировать структуру нуклеино-
вых кислот, ингибировать ферменты деградации 
биополимеров (Bagga et al., 1997; Legocka, 
Zaichert, 1999). Таким образом, индуцирование 
СК накопления полиаминов может обеспечивать 
целый комплекс защитных эффектов при дейст-
вии стрессоров различной природы (Nemeth et 
al., 2002).  

Изменения спектра синтезируемых бел-
ков. Под влиянием экзогенной СК зарегистриро-
ваны как изменения интенсивности биосинтеза 
белков, так и их спектра у ряда растений. Пока-
зано уменьшение интенсивности синтеза боль-
шинства растворимых белков при одновремен-
ном появлении трех новых полипептидов в лис-
тьях ячменя (Metodiev et al., 2002). В то же вре-
мя в проростках гороха происходило усиление 
включения меченого лейцина в растворимые бе-
лки под влиянием СК (Тарчевский и др., 1996). 
При этом СК вызывала появление новых поли-
пептидов с мол. массой 29, 38 и 42 кД (Тарчевс-
кий и др., 1999). Авторы полагают, что по край-
ней мере некоторые из перечисленных белков 
причастны к защите растений от патогенов. 
Высказывается предположение, что они могут 
быть отнесены к PR-3 белкам, которым свойст-
венна хитиназная активность (Тарчевский, 
2002). Важно, что эти белки под действием СК 
могут экскретироваться в межклеточное про-
странство.  

Возможно, что вызываемые СК изменения 
белкового спектра у растений могут иметь зна-
чение и в условиях абиотических стрессоров 
(Тарчевский, 2002). Примечательно, что СК по-
вышала термостабильность биосинтеза белков в 
листьях табака и при этом индуцировала синтез 
некоторых стрессовых белков (Бурханова и др., 
1999). В то же время в культуре гетеротрофных 
клеток арабидопсиса экзогенная СК ингибиро-

вала тепловую индукцию синтеза БТШ с мол 
массой 101 и 17,6 кД, важных для развития тер-
мотолерантности (Павлова и др., 2009). При 
этом сама по себе СК не влияла на синтез на-
званных белков. Как уже отмечалось, на этом же 
объекте показано повышение под действием СК 
базовой терморезистентности и снижение инду-
цированной. Авторы полагают, что регуляция 
СК экспрессии генов стрессовых белков связана 
с ее способностью активировать альтернатив-
ную оксидазу и модулировать функции митохо-
ндрий (Павлова и др., 2009).  

Другие защитные реакции, индуцируемые 
салициловой кислотой. В некоторых исследова-
ниях показано усиление работы протонных 
помп у растений под действием СК. Так, у рас-
тений винограда экзогенная СК, как и высоко-
температурная аклимация, увеличивала стаби-
льность Н+-АТФазы (Liu et al., 2006). Похожий 
эффект СК оказывала и при действии на засухо-
устойчивые линии кукурузы (Молодченкова, 
2008). Такую реакцию можно рассматривать как 
защитную, направленную на стабилизацию вну-
триклеточного рН в условиях действия стрессо-
ров.  

На уровне целого растения СК может 
принимать участие в регуляции состояния 
устьиц. Показано индуцирование экзогенной СК 
закрывания устьиц у Vicia faba (Mori et al., 
2001). Данный эффект, по-видимому, связан с 
генерацией АФК – супероксидного радикала 
(Mori et al., 2001) и пероксида водорода (Jin-
Miao et al., 2007) в замыкающих клетках. Важно, 
что такой эффект СК подавлялся как СОД, так и 
ингибитором пероксидазы салицилгидроксамо-
вой кислотой. На основании этого авторы (Mori 
et al., 2001) делают вывод о роли активации вне-
клеточной пероксидазы под действием СК. Дан-
ный фермент принимает участие в генерации 
супероксида. Индуцирование закрытия устьиц 
под действием СК показано также на примере 
листьев растений табака (Chaerle et al., 2002). 
Таким образом, зарегистрированное уменьше-
ние потерь воды у растений, обработанных СК, 
при действии водного стресса может быть объя-
снено ее влиянием на состояние устьиц (Мамен-
ко, Роїк, 2008). При этом регуляторные эффекты 
СК, по-видимому, реализуются с участием АФК.  

Взаимодействие салициловой кислоты 
с другими сигнальными интермедиатами и 
фитогормонами 

По современным представлениям сигна-
льные системы клеток растений объединены в 
сигнальную сеть (Тарчевский, 2002). Как пока-
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зано выше, реализация эффекта СК (передача 
сигнала в геном) происходит при посредничес-
тве ионов кальция и АФК. Последние предста-
вляют собой единую систему (Kaur, Gupta, 
2005), на разных этапах функционирования ко-
торой происходит взаимное усиление эффектов 
АФК и кальция (Колупаев, 2007). В то же вре-
мя, по-видимому, не все эффекты СК реализу-
ются с участием кальция. Так, например, пока-
зано, что активация СК 48 кД протеинкиназы в 
суспензионных клетках табака в ответ на осмо-
тический стресс происходила независимо от 
кальция как внутриклеточного мессенджера 
(Hoyos, Zhang, 2000).  

СК тесно взаимодействует как сигналь-
ный интермедиат с оксидом азота. Полагают, 
что СК и NO совместно принимают участие в 
реализации информационного потенциала АФК 
при запуске защитных реакций (например, реа-
кции сверхчувствительности) в случае распоз-
навания растением патогена (Дмитриев, 2003). 
Такое взаимодействие АФК, СК и NO является, 
по-видимому, синергическим и осуществляется 
по механизму усиления сигнала. АФК и NO 
стимулируют синтез СК, которая, в свою оче-
редь, усиливает АФК- NO-зависимые ответные 
реакции (Дмитриев, 2004). Показано, что обра-
ботка СК клеток сои приводила к образованию 
NO (Klepper, 1991), при этом СК синергично с 
NO усиливала гибель пораженных патогеном 
клеток (Dellodonne et al., 1998). Предполагает-
ся, что СК и оксид азота усиливают действие 
друг друга для трансдукции защитных сигналов 
через общие эффекторные белки (Головатюк та 
ін., 2008; Dellodonne et al., 1998). Более того, 
действуя синергично с оксидом азота при акти-
вации защитных реакций, СК может быть и его 
антагонистом (Головатюк та ін., 2008). В клет-
ках млекопитающих салицилаты являются по-
тенциальными скевенджерами NO и его произ-
водных. Эти соединения также ингибируют ак-
тивность и транскрипцию NO-синтаз (Hermann 
et al., 1999).  

Существует тесная связь действия СК с 
накоплением АБК – ключевым «стрессовым» 
фитогормоном. Так, показано, что обработка 
растений пшеницы СК приводила к пятикрат-
ному увеличению содержания АБК и ИУК в 
листьях (Шакирова и др., 2000). Продемонст-
рировано сходство модифицирующего влияния 
СК и АБК на активность фосфолипазы А2 и фо-
сфолипазы D в листьях томата, подвергнутых 
раневому стрессу (Ляхнович и др., 2007). Пред-
ставляют интерес данные о сходстве ответа со 
стороны части генома при обработке листьев 

гороха экзогенными СК и АБК. Так, оба фито-
гормона индуцировали образование новых по-
липептидов с мол. массой 19 и 29 кД, усиление 
синтеза полипептида 25 кД и торможение син-
теза полипептида 45 кД (Тарчевский и др., 
2001). Авторы объясняют данный эффект воз-
можностью активации под влиянием СК и АБК 
НАДФН-оксидазной, липоксигеназной и МАР-
киназной сигнальных систем.  

Известны антагонистические отношения 
между СК и жасмоновой кислотой (Spoel et al., 
2003). Важными участниками защитных ответ-
ных реакций растений являются транскрипт-
факторы семейства WRKY, некоторые из них 
вовлечены во взаимодействие между СК и жа-
смоновой кислотой как сигнальными молеку-
лами (Koornneef, Pieterse, 2008). Транскрипци-
онные факторы, находящиеся под контролем 
генов семейства wrky, выявлены у многих рас-
тений. Они причастны к формированию реак-
ций, обеспечивающих устойчивость к биотиче-
ским (Spoel et al., 2003) и абиотическим стрес-
сорам, в частности, к действию низких темпе-
ратур, обезвоживания, ультрафиолета (Талано-
ва и др., 2008; Wang et al., 2007; Wei et al., 
2008).  

В работе Miao, Zentgraf (2007) охаракте-
ризованы транскрипционный фактор WRKY53 
и белок ESR. Установлено, что СК и жасмоно-
вая кислота действуют противоположным об-
разом: у растений арабидопсиса экспрессия 
ESR снижается под влиянием СК и активизиру-
ется под влиянием жасмоновой кислоты; на-
оборот, экспрессия WRKY53 активируется СК 
и подавляется жасмоновой кислотой. Авторы 
полагают, что соотношение между содержани-
ем СК и жасмоновой кислоты в растениях вли-
яет на старение и устойчивость растений к па-
тогенам; это определяется уровнем экспрессии 
генов, кодирующих WRKY53 и ESR (Miao, 
Zentgraf, 2007). С другой стороны, показано, 
что у мутантов арабидопсиса, у которых отсут-
ствуют транскрипт-факторы WRKY11 и 
WRKY17, транскрипты СК-зависимых генов 
накапливались в большем количестве, в то вре-
мя как количество транскриптов жасмонат-
зависимых генов сильно уменьшалось (Koorn-
neef, Pieterse, 2008).  

В то же время возможны и элементы 
сходства в ответе части генома на действие эк-
зогенных СК и жасмоновой кислоты. Так, оба 
соединения индуцировали синтез полипептида 
с мол. массой 29 кД и усиливали образование 
полипептила 25 кД в листьях гороха (Тарчевс-
кий и др., 2001). Как СК, так и жасмоновая кис-
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лота могут активировать липоксигеназную и 
НАДФН-оксидазную сигнальные системы, что, 
вероятно, и может обусловливать сходство в 
отдельных реакциях, вызываемых этими фито-
гормонами (Тарчевский и др., 2001). Более то-
го, выявлен синергизм в действии СК и жасмо-
новой кислоты при активации транскрипт-
фактора WRKY62 у дикого типа растений ара-
бидопсиса Columbia-0 (Mao et al., 2007).  

Сложные взаимоотношения между СК и 
жасмоновой кислотой могут проявляться не то-
лько в различном их влиянии на определенные 
факторы регуляции транскрипции. Не исклю-
чена возможность индуцирования синтеза СК 
под действием жасмоновой кислоты. Так, пока-
зано, что в листьях гороха через некоторое 
время после обработки экзогенной жасмоновой 
кислотой происходило увеличение активности 
фенилаланинаммонийлиазы – ключевого фер-
мента синтеза СК (Лиу и др., 2008). С исполь-
зованием методов ингибиторного анализа авто-
ры показали, что индуцирование фенилалани-
наммонийлиазы связано с увеличением под 
действием жасмоновой кислоты активности 
НАДФН-оксидазы и, как следствие, с накопле-
нием пероксида водорода. Известно, что перок-
сид водорода может выступать в роли индукто-
ра синтеза эндогенной СК (Тарчевский, 2002; 
Leon et al., 1995). В то же время имеются дан-
ные, что ацетилированная форма СК в высокой 
концентрации ингибирует алленоксидсинтазу – 
ключевой фермент синтеза жасмоновой кисло-
ты у растений (Tong et al., 2002). Кроме того, 
причастный к пути синтеза жасмоновой кисло-
ты стартовый фермент липоксигеназной сигна-
льной системы и контролируемое им пероксид-
ное окисление липидов ингибируются экзоген-
ной СК (Lapenna et al., 2009).  

Необходимо признать, что сведений о вза-
имодействии СК с компонентами сигнальных 
систем пока недостаточно и большинство из них 
получено на примере формирования взаимоот-
ношений растений и патогенов. Характер подо-
бных взаимодействий при действии абиотичес-
ких стрессоров и адаптации растений к ним изу-
чен пока слабо. Правда, уже накоплены данные 
о значении АФК и кальция в реализации эффек-
тов СК в условиях действия неблагоприятных 
абиотических факторов. Имеются основания по-
лагать, что эндогенная СК при действии таких 
факторов выполняет роль усилителя сигнала, 
сигнал же от АФК и кальция является более 
ранним во времени (Larkindale, Huang, 2005). В 
то же время экзогенная СК, по-видимому, влия-
ет на устойчивость растений, активируя основ-

ные сигнальные сети, работа которых обеспечи-
вается с участием АФК и кальция.  

Заключение 

Имеются основания рассматривать СК как 
фенольное соединение со свойствами фитогор-
мона, способное функционировать в растении в 
качестве компонента сигнальных систем клеток, 
ответственных не только за формирование фи-
тоиммунитета, но и за адекватный ответ на дей-
ствие абиотических стрессоров. Сигнальные фу-
нкции СК в значительной степени связаны с ее 
способностью увеличивать содержание АФК в 
растительных клетках. Данный эффект реализу-
ется не только вследствие угнетения каталазы 
(один из наиболее известных эффектов СК), но и 
за счет активации ферментов, причастных к ге-
нерации супероксидного радикала (НАДФН-
оксидаза, пероксидаза, оксалатоксидаза) 
(Martinez et al., 2000; Shannon, 1986; Zhou et al., 
1998), а также СОД, превращающей супероксид 
в более стабильную АФК – пероксид водорода 
(Bahattacharjee, 2005; Scandalios, 2002) (рису-
нок). В то же время АФК могут индуцировать 
образование в клетках СК либо ее освобождение 
из конъюгатов, что, в свою очередь, усиливает 
сигнал АФК. При этом сигнальные функции СК 
и АФК во многом зависят от кальция как униве-
рсального вторичного мессенджера. Изменение 
активности ферментов, причастных к образова-
нию АФК и индуцируемых СК, зависит от каль-
циевого статуса растительных клеток. В этих 
процессах, по-видимому, задействован кальмо-
дулин (рисунок). С участием АФК и кальция 
происходят изменения активности протеинки-
наз, что приводит к усилению фосфорилирова-
ния факторов регуляции транскрипции генов, 
причастных к формированию защитных реак-
ций. 

Среди таких реакций, индуцируемых СК и 
важных для устойчивости растений к абиотиче-
ским стрессорам, активация антиоксидантных 
ферментов (см. рисунок). На различных объек-
тах продемонстрировано повышение активности 
практически всего комплекса таких ферментов 
при действии на растения умеренных доз экзо-
генной СК. При этом активации антиоксидант-
ных ферментов, как правило, предшествует уве-
личение количества АФК в клетках под дейст-
вием СК.  

СК также может индуцировать накопле-
ние растениями низкомолекулярных протекто-
ров (пролина, растворимых углеводов и пр.) и 
данные эффекты также зависят от образования 
АФК.  
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Возможные механизмы реализации эффектов экзогенной и эндогенной салициловой кисло-
ты и ее участие в формировании устойчивости растений к абиотическим стрессорам. 

СК – салициловая кислота, СОД – супероксиддисмутаза, КМ – кальмодулин, Р-белки – фосфори-
лированные белки, АО-ферменты, антиоксидантные ферменты.  

Экзогенная СК способна повышать активность ферментов клеточной стенки, причастных к образованию су-
пероксидного радикала (пероксидаза, оксалатоксидаза), и одного из основных генераторов О2

.- - НАДФН-оксидазы пла-
змалеммы, что приводит к увеличению количества супероксидных анион-радикалов. Спонтанно либо под действием 
СОД супероксид превращается в более стабильную АФК – пероксид водорода. Проникая в клетки, экзогенная СК инги-
бирует каталазу, что способствует накоплению Н2О2. Кроме того, СК опосредованно, с участием кальция, активиру-
ет синтез СОД, что также приводит к увеличению количества пероксида водорода. С участием пероксида водорода 
и, возможно, других АФК происходит открывание кальциевых каналов и увеличение концентрации цитозольного каль-
ция. В свою очередь, активируются кальций- (кальмодулин)-зависимые протеинкиназы, что приводит к изменению со-
стояния факторов регуляции транскрипции генов, контролирующих определенные защитные реакции. 

Увеличение содержания эндогенной СК может быть вызвано и действием стрессоров. При этом стрессор 
влияет на ферменты клеточной стенки и плазмалеммы, причастные к генерации АФК. Накопление АФК приводит к 
открыванию кальциевых каналов. Поступление кальция в цитозоль может дополнительно активировать ферменты, 
генерирующие АФК. С участием АФК и кальция изменяется активность протеинкиназ и состояние факторов регуля-
ции транскрипции и активируются различные реакции, в том числе синтез эндогенной СК, которая усиливает эффек-
ты АФК и кальция как сигнальных интермедиатов и, возможно, сама оказывает влияние на экспрессию генов, контро-
лирующих защитные реакции растительных клеток. 
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Важным эффектом СК является индуци-
рование синтеза отдельных стрессовых белков 
и увеличение активности альтернативной окси-
дазы (см. рисунок).  

Среди индуцируемых СК реакций на 
уровне целого растения, которые могут быть 
полезны для устойчивости к действию абиоти-
ческих стрессоров – закрывание устьиц.  

Эффекты СК реализуются в тесной связи 
с другими синальными интермедиатами и 
стрессовыми фитогормонами. СК может усили-
вать образование стрессового фитогормона 
АБК. Между СК и жасмоновой кислотой, на-
против, существуют, как правило, антагонисти-
ческие отношения, связанные, по-видимому, с 
противоположным действием на одни и те же 
мишени – транскрипционные факторы. Сущес-
твует сложная связь между СК и NO, отноше-
ния между этими сигнальными интермедиата-
ми могут быть как синергическими, так и анта-
гонистическими. Механизм этих взаимоотно-
шений остается мало изученным.  

Выяснение конкретного участия СК в 
трансдукции сигналов в геном и формировании 
метаболических и физиологических ответов, 
необходимых для развития устойчивости рас-
тений к стрессорам, исследование связи СК с 
другими интермедиатами стрессовых реакций, 
поиск конкретных мишеней действия СК, вы-
явление определенных факторов регуляции 
транскрипции и генов, в контроле которых 
принимает участие СК, с одной стороны, будет 
способствовать получению новых фундамен-
тальных знаний о трансдукции стрессовых сиг-
налов в растениях, с другой – более целена-
правленному применению СК и ее миметиков в 
практике растениеводства. 
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SALICYLIC ACID AND PLANTS RESISTANCE  
TO ABIOTIC STRESSORS 
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The literary data about the mechanisms of salicylic acids (SA) synthesis and degradation in plants, 
change of its content at the action of stressors, influence of exogenous SA on plants resistance to 
abiotic stressors are generalized. The questions of caused by SA signals transduction in genome and 
salicylate participation in the modifying action of other signal intermediats (reactive oxygen species, 
calcium, nitrogen oxide etc.) are reviewed. The data about the SA participation in the formation of 
concrete protective reactions, important for plants survival in the conditions of abiotic stressors ac-
tion (change of antioxidative enzymes activity, increase of low-molecular protectors content, stress 
proteins synthesis etc.), are generalized. 

Key words: salicylic acid, abiotic stressors, signal transduction, reactive oxygen species, calcium, 
protective reactions 

САЛІЦИЛОВА КИСЛОТА І СТІЙКІСТЬ РОСЛИН  
ДО АБІОТИЧНИХ СТРЕСОРІВ 

Ю. Є. Колупаєв1, Ю. В. Карпець1,2

1Харківський національний аграрний університет ім. В.В. Докучаєва  
(Харків, Україна)  

2Український науково-дослідний інститут  
лісового господарства і агролісомеліорації ім. Г.М.Висоцького  

(Харків, Україна) 

Узагальнені дані літератури про механізми синтезу і деградації саліцилової кислоти (СК) в 
рослинах, зміни її вмісту за дії стресорів, відомості про вплив екзогенної СК на стійкість рос-
лин до абіотичних стресорів. Розглянуті питання трансдукції спричинених СК сигналів у ге-
ном, участі саліцилату в модифікації дії інших сигнальних інтермедіатів (активних форм кис-
ню, кальцію, оксиду азоту та ін.). Узагальнені відомості про участь СК у формуванні конкре-
тних захисних реакцій, важливих для виживання рослин за умов дії абіотичних стресорів 
(зміна активності антиоксидантних ферментів, підвищення вмісту низькомолекулярних про-
текторів, синтез стресових білків та ін.). 

Ключові слова: саліцилова кислота, абіотичні стресори, трансдукція сигналу, активні 
форми кисню, кальцій, захисні реакції 
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