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В обзоре рассматриваются стресс-протекторные функции полиаминов у растений. Кратко 

охарактеризованы основные пути их синтеза и деградации, локализация в растительных 

клетках. Приведены данные об изменении эндогенного содержания полиаминов у растений 

разных видов при действии стрессоров различной природы. Обобщены сведения о влиянии 

экзогенных полиаминов, а также трансформации генами, обусловливающими их накопление, 

на устойчивость растений к неблагоприятным условиям среды. Проанализированы различные 

аспекты действия полиаминов в растительных клетках: стабилизация ими молекул белков, 

нуклеиновых кислот, мембранных структур, влияние на ионный гомеостаз. Особое внимание 

уделено антиоксидантным эффектам полиаминов, обусловленным прямым действием как 

скавенджеров гидроксильных и пероксильных радикалов, а также сложным влиянием на 

ферментативную антиоксидантную систему. Рассмотрены эффекты ингибирования и 

активации полиаминами НАДФН-оксидазы. Описано их действие как источников сигнальных 

молекул – активных форм кислорода и оксида азота. Сделано заключение, что полиамины 

вовлекаются в разные стороны редокс-регуляции в растительных клетках. Для познания 

механизмов их действия актуальным остается изучение специфичности влияния отдельных 

полиаминов, выяснение их связей с другими сигнальными посредниками, исследование их 

функционального взаимодействия со стрессовыми фитогормонами. 

Ключевые слова: полиамины, путресцин, спермин, спермидин, активные формы кислорода, 

оксид азота, антиоксидантная система, клеточный сигналинг, 

устойчивость растений 

1 Ответные реакции растений на действие 

неблагоприятных факторов среды включают в 

себя запуск универсальных защитных систем, к 

которым относятся синтез стрессовых белков, 

активация антиоксидантной системы и накоп-

ление полифункциональных низкомолекуляр-

ных протекторов (Колупаев, Карпец, 2010). 

Именно с подобными реакциями, по-видимому, 

во многих случаях связаны эффекты неспеци-

фической устойчивости либо кросс-

толерантности – повышения резистентности к 
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определенному стресс-фактору предваритель-

ным умеренным воздействием стрессора иной 

природы. Проявление перекрестной устойчиво-

сти при действии стрессового фактора может 

быть обусловлено не только индукцией одним 

стрессовым воздействием широкого спектра 

адаптивных реакций, но и способностью за-

щитных веществ (например, белков или малых 

органических молекул) выполнять множе-

ственные или неспецифические функции (Со-

ловьян, 1990). Среди таких органических моле-

кул особое значение для адаптации имеет 

накопление ряда азотсодержащих соединений – 

некоторых свободных аминокислот (в первую 

очередь пролина), бетаинов (метилированных 

производных аминокислот) и полиаминов (Ко-
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лупаєв, 1995; Sakamoto, Murata, 2002; Кузнецов 

и др., 2006; Takahashi, Kakehi, 2010).  

Полиамины представляют собой алифа-

тические амины, обнаруженные во всех живых 

клетках. Их особенностью является регулярное 

пространственное расположение положитель-

ных зарядов в молекуле (Kuznetsov, 

Shevyakova, 2011). Самыми распространенны-

ми у растений являются полиамины путресци-

нового ряда. К ним относятся путресцин 

[H2N(СН2)4N2H], спермидин 

[H2N(СН2)3NН(СН2)4NH2] и спермин 

[H2N(СН2)3NН(СН2)4NН(СН2)3NH2] (Gupta et 

al., 2013). Менее распространенным полиами-

ном этого же ряда является кадаверин 

[H2N(СН2)5NH2] (Кузнецов и др., 2006). Полиа-

мины в растительных клетках присутствуют в 

свободных, конъюгированных с малыми моле-

кулами (такими как фенольные кислоты) или 

связанных с различными макромолекулами 

формах.  

Полиамины в клетках растений локали-

зованы в основном в клеточных стенках, вакуо-

лях, митохондриях, хлоропластах и ядрах 

(Kuznetsov, Shevyakova, 2011; Minosha et all., 

2014). Они являются необходимыми компонен-

тами растительной клетки, способными регу-

лировать многие жизненно важные процессы 

как в физиологически нормальных условиях, 

так и в стрессовых (Ficker et al., 1994; Yang et 

all., 2010; Радюкина, 2015). Полиамины отно-

сятся к полифункциональным соединениям. К 

настоящему времени установлена их роль в та-

ких процессах, как клеточное деление, корне-

образование, эмбриогенез, опыление, инициа-

ция цветения, образование завязей, созревание 

плодов, клеточное старение (Kuznetsov, 

Shevyakova, 2011; Радюкина, 2015). Полиамины 

в норме содержатся в растительных тканях в 

концентрациях, близких к фитогормональным – 
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 М (Радюкина, 2015). При действии 

стрессоров их количество может увеличиваться 

в несколько раз и даже на порядок.  

В последние два десятилетия активно ис-

следуются механизмы участия полиаминов в 

адаптации растений к неблагоприятным усло-

виям (Alcazar et al., 2006; Groppa, Benavides, 

2008). Отчасти протекторные эффекты полиа-

минов связаны с их катионным состоянием 

(Bouchereau et al., 1999; Kaur-Sawhney et al., 

2003). Благодаря этому они могут оказывать 

стабилизирующее действие на белки, нуклеи-

новые кислоты и мембранные структуры (Roy 

et al., 2005). Однако в целом спектр биологиче-

ских эффектов полиаминов чрезвычайно ши-

рок. В ряде работ показано их участие в кле-

точном сигналинге у растений, что может быть 

обусловлено образованием активных форм 

кислорода (АФК) и оксида азота при их мета-

болизме (Pal et al., 2015), влиянием на состоя-

ние ионных каналов (Dobrovinskaya et al., 1999) 

и другими механизмами. Полиамины в клетках 

могут проявлять прямое, обусловленное связы-

ванием свободных радикалов (Ha et al., 1998), и 

косвенное антиоксидантное действие (Ghosh et 

al., 2012; Pal et al., 2015). Среди таких эффектов 

полиаминов влияние на экспрессию генов ан-

тиоксидантных ферментов (Tanou et al., 2014; 

Pal et al., 2015), стабилизация структуры белко-

вых антиоксидантов, защита их от протеолиза 

(Kaur-Sawhney et al., 2003) и пр. С другой сто-

роны, окисление полиаминов сопровождается 

образованием значительного количества АФК – 

пероксида водорода (Saha et al., 2015).  

Перечисленные выше феномены дают 

основания рассматривать полиамины как со-

единения, оказывающие сложное влияние на 

редокс-статус растительной клетки. Анализ 

данных литературы о таких эффектах полиами-

нов и их связи с адаптивными реакциями на 

стрессоры и явился основной целью настояще-

го краткого обзора.  

Синтез и деградация полиаминов  

Пути биосинтеза полиаминов и ключевые 

ферменты их метаболизма изучены достаточно 

хорошо. Путресцин синтезируется путем пря-

мого декарбоксилирования орнитина орнитин-

декарбоксилазой (Kuznetsov, Shevyakova, 2011; 

Minosha et al., 2014). Другой путь образования 

путресцина связан с превращениями аргинина с 

участием аргининдекарбоксилазы, образовани-

ем промежуточного агматина и N-

карбамоилпутресцина (Gupta et al., 2013; Wen, 

Moriguchi, 2015) (рис. 1). Два пути биосинтеза 

пространственно разобщены, тканеспецифичны 

и находятся под онтогенетическим контролем 

(Kuznetsov, Shevyakova, 2011; Minosha et al., 

2014). 

Образование путресцина из аргинина 

обычно связано с ответными реакциями расте-

ний на действие стрессоров (Bouchereau et al., 

1999). Геном арабидопсиса имеет два гена, ко-

дирующих аргининдекарбоксилазу: ADC1 и 

ADC2. ADC1 конститутивно экспрессируется 

во всех тканях. В то же время экспрессия гена 

ADC2 происходит в ответ на действие абиоти-

ческих стрессоров: засухи, поранения и пр. Му-

тант с неактивным ADC2 не обладает способ-

ностью повышать активность фермента и син-

тезировать путресцин при осмотическом стрес-
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се, однако в нормальных условиях отсутствие 

активности гена ADC2 не сказывалось на функ-

ционировании растения (Takahashi, Kakehi, 

2010).  

Также существует каскад реакций, позво-

ляющий растениям синтезировать полиамины в 

результате превращений метионина. Из метио-

нина под влиянием S-аденозилметионинсин-

тазы образуется S-аденозилметионин. При его 

декарбоксилировании сульфоаденозилметио-

нин-декарбоксилазой образуется аминопропил, 

необходимый для синтеза спермина и сперми-

дина (рис. 1, Кузнецов и др., 2006).  

Спермидин и спермин образуются при 

последовательном присоединении аминопро-

пила сначала к путресцину, а затем к сперми-

дину. Данные реакции катализируются соот-

ветствующими аминопропилтрансферазами – 

спермидинсинтазой и сперминсинтазой (Pal et 

al., 2015; Wen, Moriguchi, 2015).  

Кадаверин образуется из лизина путем 

пиридоксальфосфат-зависимого декарбоксили-

рования, катализируемого лизиндекарбоксила-

зой (Кузнецов и др., 2006). Этот процесс про-

исходит в строме хлоропластов (Minosha et all., 

2014). 

Деградация полиаминов в растениях 

осуществляется двумя ферментами: медьсо-

держащей диаминооксидазой и флавопротеи-

новой полиаминоксидазой, локализированными 

в клеточной стенке (Кузнецов и др., 2006). 

Кроме того, сообщается о выявлении диамино-

оксидазы в митохондриях клеток листьев ячме-

ня (Scoccianti et al., 1991).  

Полиамины и адаптация растений к 

действию стрессоров  

Стресс-индуцированная аккумуляция по-

лиаминов характерна для различных видов рас-

тений во всех клетках и тканях (Bouchereau et 

al., 1999). Эндогенные уровни полиаминов уве-

личиваются при воздействии таких абиотиче-

ских стрессоров, как засуха, засоление, гипо- и 

гипертермия, гипоксия, озон, ультрафиолетовое 

излучение и воздействие тяжелых металлов 

(Alcazar et al., 2010; Gill, Tuteja, 2010, Saha et 

al., 2015). При этом, однако, корреляции между 

содержанием полиаминов и устойчивостью 

растений к действию стрессоров проявляются 

не всегда (Liu et al., 2014; Pal et al., 2015). В ря-

де работ сообщается, что у растений со сверх-

экспрессией генов, кодирующих ферменты, во-

влеченные в биосинтез полиаминов и накапли-

вающих их большее количество, отмечают по-

вышенную устойчивость к различным стрессо-

рам (таблица) (Kasukabe et al., 2004; Alcazar et 

al., 2011; Fariduddin et al., 2013; Minocha et al.,  

 
Рис. 1. Синтез полиаминов у растений (модификация: Gupta et al., 2013; Wen, Moriguchi, 

2015). АДК – аргининдекарбоксилаза; ДАО – диаминоксидаза; ОДК – орнитиндекарбоксилаза; 

ПАО – полиаминоксидаза; САМДК сульфоаденозилметиониндекарбоксилаза; СПДС – спермиди-

нсинтаза – СПМС – сперминсинтаза.  
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2014). Так, повышение теплоустойчивости рас-

тений сладкого картофеля (Ipomoea batatas) 

происходило при их трансформации геном 

спермидинсинтазы из тыквы фиголистной 

(Cucurbita    ficifolia)    (Kasukabe  et  al.,   2006). 

Семена растений баклажана, трансформиро-

ванных биосинтетическим геном аргининде-

карбоксилазы, лучше прорастали в условиях 

действия высоких температур (Prabhavathi, 

Rajam, 2007). С другой стороны, показано, что 

стресс-протекторные эффекты могут опреде-

ляться содержанием конкретного полиамина. 

Так, экзогенный спермин вызывал заметное по-

вышение выживания растений арабидопсиса 

Влияние экзогенных полиаминов и генетических трансформаций,  

повышающих их содержание, на устойчивость растений к стрессорам  

и функционирование стресс-протекторных систем 

Объект Стрессор 

Полиамин или ген, 

задействованный в 

регуляции содер-

жания полиаминов 

Характер эффектов Источник 

Нут (Cicer ari-

etinum) 

Гипотермия Путресцин, спер-

мин, спермидин 

Повышение холодоустойчивости, сни-

жение содержания МДА и H2O2, повы-

шение содержания аскорбата, GSH, ак-

тивности каталазы 

Nayyar, Chan-

der, 2004 

Стевия (Stevia re-

baudiana) 

Гипотермия Синтетический 

полиамин 

Повышение холодоустойчивости, сни-

жение содержания МДА и H2O2, повы-

шение содержания пролина и глицин-

бетаина, активности каталазы 

Peynevandi et 

al., 2018 

Рис (Oryza sativa) Гипертермия Спермидин Повышение теплоустойчивости, сниже-

ние содержания МДА, повышение соде-

ржания аскорбата, GSH, активности 

СОД, каталазы, аскорбапероксидазы, 

глутатион-S-трансферазы 

Mostofa et al., 

2013 

Арабидопсис (Ara-

bidopsis thaliana) 

Гипертермия Спермин Повышение теплоустойчивости Sagor et al., 

2013 

Томат (Lycopersi-

cum esculentum) 

Гипертермия Спермидин Повышение теплоустойчивости и интен-

сивности фотосинтеза 

Murkowski, 

2001 

Пшеница (Triticum 

aestivum) 

Гипертермия Путресцин, спер-

мин 

Повышение устойчивости к гипертер-

мии, снижение содержания МДА, увели-

чение активности СОД, гваяколперокси-

дазы и каталазы 

Кокорев и др., 

2018 

Рис (Oryza sativa) Солевой 

стресс 

Спермин, сперми-

дин 

Уменьшение ингибирования роста, сни-

жение содержания МДА и H2O2, повы-

шение содержания пролина, антоцианов, 

сахаров, активности гваяколпероксида-

зы, аскорбатпероксидазы, каталазы 

Roychouchury 

et al., 2011 

Хрустальная травка 

(Mesembryanthe-

mum crystallinum) 

- Кадаверин Усиление экспрессии гена цитозольной 

Cu/Zn-СОД 

Аронова и др., 

2005 

Сафлор (Carthamus 

tinctorius) 

Засуха Путресцин Снижение накопления МДА Khosrowshahi et 

al., 2018 

Томат 

(Lycopersicum escu-

lentum) 

Гипертермия Ген дрожжевой S-

аденозил-1-

метионин-

декарбоксилазы 

Повышение устойчивости к гипертермии, 

увеличение активности СОД, аскорбат-

пероксидазы, гваяколпероксидазы и ката-

лазы 

Cheng et al., 

2009 

Сладкий картофель 

(Ipomoea batatas) 

Гипертермия, 

паракват 

Ген спермидин-

синтазы из Cucur-

bita ficifolia 

Повышение теплоустойчивости и резис-

тентности к параквату 

Kasukabe et al., 

2006 

Баклажан  

(Solanum 

melongena) 

Солевой 

стресс, засуха, 

гипо- и гипер-

термия 

Синтетический ген 

аргинин-

декарбоксилазы 

Повышение устойчивости к солевому 

стрессу, засухе, гипо- и гипертермии 

Prabhavathi, Ra-

jam, 2007 

Табак (Nicotiana 

tabacum) 

- Ген S-аденозил-

метионин-

декарбоксилазы 

Усиление экспрессии генов аскорбатпе-

роксидазы, Mn-СОД и глутатион-S-

трансферазы 

Wi et al., 2006 

Табак  

(Nicotiana tabacum) 

Гипертермия Снижение эксп-

рессии гена поли-

амин-оксидазы 

Повышение теплоустойчивости, содер-

жания флавоноидов, активности катала-

зы, пероксидазы 

Millidou et al., 

2017 
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после теплового стресса, эффект спермидина 

был менее заметным, а обработка путресцином 

не влияла на их теплоустойчивость (Sagor et al., 

2013). Экзогенный спермин оказывал более вы-

раженное положительное влияние на тепло-

устойчивость проростков пшеницы по сравне-

нию с действием путресцина (Кокорев и др., 

2018).  

Большинство исследований, проведенных 

до сих пор, сфокусированы на положительном 

эффекте полиаминов и поисках позитивных 

корреляций между устойчивостью к стрессорам 

и содержанием полиаминов. Однако реальная 

ситуация сложнее, в некоторых случаях избы-

точное их накопление из-за сверхэкспрессии 

соответствующих генов или поглощения извне 

оказываются вредными для растительных кле-

ток (Kasukabe et al., 2004; Hamdani et al., 2011). 

Кроме того, накопление полиаминов является 

динамичной реакцией, их содержание изменя-

ется в зависимости от продолжительности дей-

ствия стрессора, при этом может изменяться 

соотношение между конкретными полиамина-

ми. Так, у факультативного галофита хрусталь-

ной травки (Mesembryanthemum crystallinum) 

содержание спермидина и путресцина суще-

ственно увеличивалось через 3 суток после 

воздействия повышенной концентрации NaCl, в 

то время как содержание спермина и кадавери-

на постепенно увеличивалось в течение 6 суток 

(Парамонова и др., 2003). Показано, что после 

облучения растений арабидопсиса умеренными 

дозами УФ-В радиации в них происходило 

транзиторное увеличение содержания путрес-

цина. При этом содержание спермина и спер-

мидина немного уменьшалось (Ракитин и др., 

2008). Авторы полагают, что накопление пут-

ресцина позволяет поддерживать пул сперми-

дина и спермина. Известно, что именно эти по-

лиамины, участвуя в стабилизации биомакро-

молекул, могут интенсивно расходоваться в 

стрессовых условиях (Kaur-Sawhney et al., 

2003).  

У риса отмечалась положительная связь 

солеустойчивости с накоплением спермидина, но 

отрицательная с содержанием спермина (Do et al., 

2014).    Стресс-индуцированное   накопление пу-

тресцина, спермидина и спермина было более 

выраженным у чувствительного к засухе нута, 

чем у толерантных диких видов (Nayyar et al., 

2005). Количество путресцина значительно 

увеличивалось во время холодового закалива-

ния озимой пшеницы и уменьшалось при зака-

ливании яровой пшеницы, в то время как со-

держание спермидина возрастало у обоих раз-

новидностей пшеницы, а уровень спермина по-

вышался только у яровой пшеницы (Szalai et al., 

2009). Таким образом, несмотря на то, что у 

многих видов накопление полиаминов является 

важной частью адаптации к стресс-факторам, 

их абсолютные количества далеко не всегда 

коррелируют с устойчивостью к тем или иным 

стрессорам (Pal et al., 2015). 

В стрессовых условиях полиамины, по-

видимому, выполняют в клетках растений раз-

нообразные функции. В связи с наличием по-

ложительных зарядов при физиологических 

значениях рН они способны взаимодействовать 

с отрицательно заряженными макромолекулами 

обратимым образом, тем самым стабилизируя 

их структуру. Они могут связываться с фосфо-

липидными «головками» мембран и таким об-

разом влиять на их проницаемость (Pang et al., 

2007). Они могут также связываться с различ-

ными белками, стабилизируя их структуру и 

приводя к изменениям их функциональной ак-

тивности (Pal et al., 2015). Сообщается о спо-

собности полиаминов ингибировать протеазы 

(Kaur-Sawhney et al., 2003). Кроме того, полиа-

мины могут влиять на синтез стрессовых бел-

ков. Например, экзогенный путресцин усиливал 

синтез БТШ 17 у пшеницы (Kumar et al., 2012).  

Среди иных свойств полиаминов важное 

значение имеют антиоксидантные. Многие ав-

торы относят полиамины к категории водорас-

творимых соединений с антиоксидантными 

свойствами наряду с глутатионом, аскорбатом, 

полифенолами и пролином (Mittler, 2002; Ozgur 

et al., 2013; Todorova et al., 2013; Saha et al., 

2015).  

В ряде работ показано смягчение прояв-

лений окислительного стресса у растений под 

влиянием экзогенных полиаминов (таблица). 

Так, опрыскивание риса спермидином снижало 

содержание продукта пероксидного окисления 

липидов малонового диальдегида (МДА) после 

действия повреждающего нагрева (Mostofa et 

al., 2014). Аналогичный эффект защиты от 

окислительного стресса вызывала обработка 

проростков пшеницы путресцином и особенно 

спермином (введение через корни) перед теп-

ловым стрессом (Кокорев и др., 2018). Также 

экзогенный путресцин уменьшал накопление 

МДА в корнях и листьях сафлора при засухе 

(Khosrowshahi et al., 2015), в органах нута при 

солевом стрессе (Kumar et al., 2012). Под влия-

нием путресцина, спермина и спермидина сни-

жались генерация супероксидного анион-

радикала, содержание пероксида водорода и 

МДА у риса при солевом стрессе (Roy-
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choudhury et al., 2011; Ghosh et al., 2012). У рас-

тений нута в условиях холодового стресса сни-

жалось накопление пероксида водорода и МДА 

под влиянием экзогенных полиаминов путрес-

цинового ряда (Nayyar, Chander, 2004). Экзо-

генные синтетические полиамины также вызы-

вали повышение холодоустойчивости стевии, 

способствуя снижению содержания пероксида 

водорода и МДА в листьях (Peynevandi et al., 

2018). На важную роль полиаминов в защите от 

окислительного стресса указывает их накопле-

ние в ответ на облучение ультрафиолетом и об-

работку озоном (Groppa, Benavides, 2008). В 

целом, во многих работах показано положи-

тельное влияние экзогенных полиаминов на 

устойчивость растений к абиотическим стрес-

сорами различной природы (таблица).  

Механизмы антиоксидантного дей-

ствия полиаминов  

Предполагается, что одной из составля-

ющих прямого защитного действия полиами-

нов в стрессовых условиях является связывание 

ими радикальных АФК. Наиболее активными 

скавенджерами кислородных радикалов счита-

ются спермидин и спермин (Wimalasekera et al., 

2011). Антиоксидантные свойства полиаминов 

могут быть обусловлены возможностью кисло-

род-зависимого авто- и ферментативного (с по-

мощью ди- и полиаминоксидаз) окисления 

аминогрупп (Kuznetsov, Shevyakova, 2011). По-

казано, что при поступлении в растения хру-

стальной травки экзогенных кадаверина и 

спермина в малых концентрациях (< 1 мМ) эти 

полиамины вели себя как антиоксиданты, тогда 

как при высоких концентрациях (> 1 мМ) они 

проявляли прооксидантные свойства, что явля-

ется следствием их интенсивной деградации в 

случае неконтролируемого повышения их 

внутриклеточного содержания (Аронова и др., 

2005; Minocha et al., 2014).  

Прямое антиоксидантное действие поли-

аминов усиливается при их конъюгации с аро-

матическими кислотами – кофейной, кумаро-

вой и феруловой (Bors et al., 1989). Установле-

но, что конъюгаты алифатических полиаминов 

(путресцина, спермидина, спермина) с оксико-

ричными кислотами (фениламиды) отличаются 

явно выраженной способностью к гашению 

синглетного кислорода, гидроксильного и пе-

роксильного радикалов (Едрева и др., 2007). 

Показано предотвращение полиаминами окис-

лительных повреждений ДНК в системе in 

vitro, генерирующей АФК (Hussian et al., 2011).  

Еще одним механизмом смягчения про-

явлений окислительного стресса полиаминами 

может быть ингибирование ими образования 

АФК НАДФН-оксидазой (Ghosh et al., 2012). В 

работе Shen и соавт. (2000) показано устране-

ние у растений огурца экзогенным спермиди-

ном повышения активности НАДФН-оксидазы 

и содержания пероксида водорода, вызываемых 

действием низких положительных температур. 

При этом ингибитор синтеза полиаминов ме-

тилглиоксаль-бис-(гуанилгидразон) усиливал 

холодоиндуцируемое повышение активности 

НАДФН-оксидазы и окислительные поврежде-

ния листьев. В то же время при обычных тем-

пературных условиях спермидин существенно 

не влиял на активность фермента. В связи с 

этим предполагается, что ингибирование им 

холодовой индукции НАДФН-оксидазы в мик-

росомальной фракции может быть связано со 

стабилизацией мембран (Shen et al., 2000). С 

другой стороны, имеются данные и о способно-

сти путресцина ингибировать НАДФН-

оксидазу (Pang et al., 2007; Ghosh et al., 2012). 

При этом эффект угнетения этого фермента при 

действии спермина не выявлен. Безусловно, в 

системе in vivo влияние экзогенных полиами-

нов на активность ферментов может быть более 

сложным, обусловленным превращением одних 

их форм в другие (Pal et al., 2015).   

В то же время полиамины могут оказы-

вать косвенное антиоксидантное действие, ак-

тивируя антиоксидантные ферменты или уси-

ливая экспрессию соответствующих генов 

(таблица). У растений риса выявлено увеличе-

ние под влиянием путресцина активности ката-

лазы и глутатионредуктазы в условиях солево-

го стресса (Ghosh et al., 2012). Обработка рас-

тений нута путресцином, спермином и сперми-

дином способствовала повышению активности 

каталазы и супероксиддисмутазы (СОД) при 

холодовом стрессе (Nayyar, Chander, 2004). Ак-

тивность каталазы в варианте с обработкой 

синтетическими полиаминами повышалась при 

длительном холодовом стрессе у растений сте-

вии (Peynevandi et al., 2018). Опрыскивание 

растений риса спермидином способствовало 

повышению активности СОД, каталазы, глута-

тион-S-трансферазы и аскорбатпероксидазы 

после воздействия теплового стресса (Mostofa 

et al., 2014). Под влиянием путресцина и спер-

мина в обычных условиях в проростках пшени-

цы наблюдалось повышение активности СОД и 

каталазы, а также тенденция к повышению ак-

тивности гваяколпероксидазы, а после повре-

ждающего прогрева в вариантах с полиамина-

ми отмечались более высокие значения актив-

ности всех изучаемых антиоксидантных фер-

ментов (Кокорев и др., 2018). 
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Трансгенные растения томатов, экспрес-

сирующие дрожжевую S-аденозил-1-

метиониндекарбоксилазу (ключевой фермент 

синтеза полиаминов), отличались повышенной 

активностью СОД, аскорбатпероксидазы и ка-

талазы, особенно в условиях теплового стресса 

(Cheng et al., 2009). У трансформантов табака с 

ослабленной экспрессией гена полиаминокси-

дазы отмечалась повышенная активность ката-

лазы и пероксидазы, при этом они были более 

теплоустойчивыми (Mellidou et al., 2017).  

Повышение активности антиоксидантных 

ферментов на фоне увеличения содержания по-

лиаминов у растений может быть связано с 

формированием сигнала, индуцирующего ан-

тиоксидантную систему. Одним из вероятных 

механизмов такой активации может быть по-

вышение содержания пероксида водорода в ре-

зультате реакции окисления полиаминов поли-

аминоксидазой или диаминоксидазой (Pal et al., 

2015). Однако это не единственный механизм 

усиления генерации АФК растениями под вли-

янием полиаминов. Наряду с упомянутым вы-

ше эффектом снижения активности НАДФН-

оксидазы у растений при стрессах, имеются и 

противоположные данные о способности экзо-

генных полиаминов повышать активность 

НАДФН-оксидазы, что особенно характерно 

для спермидина (Andronis et al., 2014). Этот 

эффект ослаблялся обработкой ингибитором 

НАДФН-оксидазы дифенилениодониум иоди-

дом.  

Также полиамины могут индуцировать у 

растений образование другого сигнального по-

средника – NO (Palavan-Unsal, Arisan, 2009). 

Оксид азота может быть продуктом окисления 

полиаминов полиаминоксидазами (Pal et al., 

2015). Полиамины также могут модулировать 

образование оксида азота при окислении арги-

нина (Rosales et al., 2011) и активировать нит-

ратредуктазу (Shi, Chan, 2014). Так, показано 

быстрое накопление NO растениями арабидоп-

сиса после обработки спермидином и сперми-

ном (Tun et al., 2006). Путресцин индуцировал 

образование NO у сои (Yang et al., 2014). Фор-

мирование под влиянием полиаминов сигнала, 

включающего в себя АФК и оксид азота, по-

видимому, может усиливать антиоксидантную 

активность (Pal et al., 2015). Кроме того, есть 

информация о влиянии полиаминов на S-

нитрозилирование белков (Tanou et al., 2014).  

Сигнальные эффекты полиаминов могут 

быть связаны и с их влиянием на активность 

ионных каналов. Это касается как притока Ca
2+

, 

активируемого гиперполяризацией, так и NO-

индуцированного высвобождения внутрикле-

точного Ca
2+

 и его поступления в цитозоль 

(Pottosin, Shabala, 2014; Pottosin et al., 2014). 

Показано, что обработка растительных клеток 

спермином может вызывать повышение актив-

ности фосфолипазы С, которая задействована в 

зависимых от фосфоинозитола изменениях 

кальциевого гомеостаза (Echevarría-Machado et 

al., 2004). Известно, что активность АФК-

генерирующих ферментов, в частности, 

НАДФН-оксидазы, может повышаться под вли-

янием кальция и оксида азота (Kolupaev et al., 

2015). Таким образом, полиамины могут инду-

цировать взаимосвязанное увеличение содер-

жания в клетках трех ключевых сигнальных 

посредников: ионов кальция, АФК и оксида 

азота.  

Влияние полиаминов на экспрессию ге-

нов антиоксидантных ферментов может быть 

обусловлено не только появлением посредни-

ков, выполняющих сигнальные функции. Экс-

позиция корневой системы растений 

Mesembryanthemum crystallinum в присутствии 

экзогенного кадаверина индуцировала интен-

сивную экспрессию гена, кодирующего цито-

плазматическую изоформу Cu/Zn-СОД (Ароно-

ва и др., 2005). Данный эффект не устранялся 

ингибиторами диаминоксидазы, на основании 

чего авторы предполагают возможность прямо-

го влияния полиамина на процесс экспрессии 

генов.  

Еще одной причиной антиоксидантных 

эффектов полиаминов может быть стабилиза-

ция молекул антиоксидантных ферментов, за-

щита их от денатурирующих агентов в стрессо-

вых условиях (эффекты, похожие на действие 

шаперонов) (Кузнецов и др., 2006; Tiburcio et 

al., 2014).  

В качестве еще одного возможного меха-

низма усиления функционирования антиокси-

дантной системы растений под влиянием поли-

аминов следует упомянуть и вызываемое ими 

повышение активности фенилаланинаммоний-

лиазы – ключевого фермента синтеза флавоно-

идов (Cakmak et al., 2009; Ghosh et al., 2012; 

Mellidou et al., 2017), обладающих высокой 

собственной антиоксидантной активностью 

(Khlestkina, 2013). Имеются и весьма много-

численные данные о повышенном содержании 

других низкомолекулярных антиоксидантов – 

глутатиона, аскорбиновой кислоты, а также 

пролина у растений в условиях различных 

стрессов при их обработке полиаминами 

(Nayyar, Chander, 2004; Roychouchury et al., 

2011; Ghosh et al., 2012; Mostofa et al., 2013).  
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Таким образом, полиамины, по-

видимому, оказывают весьма сложное влияние 

на редокс-гомеостаз (рис. 2), которое может 

быть связано с прямым антиоксидантным дей-

ствием (связывание радикальных АФК и инак-

тивация синглетного кислорода), эффектами, 

опосредованными формированием редокс-

сигналов (синтез АФК и NO, усиление поступ-

ления кальция в цитозоль) и индуцированием 

экспрессии генов антиоксидантных ферментов. 

Отдельным механизмом антиоксидантного 

действия полиаминов может быть защита бел-

ков, в том числе антиоксидантных ферментов, 

от денатурационных повреждений, а также 

мембранопротекторные эффекты. Наконец, по-

лиамины могут быть вовлечены в регуляцию 

синтеза низкомолекулярных антиоксидантов 

(рис. 2).  

Обсуждая антиоксидантное действие по-

лиаминов, нельзя не упомянуть и их очевидные 

прооксидантные эффекты. Как отмечалось, при 

окислительной деградации полиаминов образу-

ется пероксид водорода. В связи с этим диску-

тируется вопрос, насколько велик вклад Н2О2, 

образующегося при катаболизме полиаминов, в 

повреждающее воздействие абиотических 

стрессоров и как это соотносится с сигнальны-

ми функциями пероксида водорода (Кузнецов и 

др., 2006 Campestre et al., 2011).  

На примере растений хрустальной травки 

получены данные, свидетельствующие в пользу 

предположения о физиологической роли перок-

сида водорода, образующегося при деградации 

полиаминов, которая не связана с индуцирова-

нием антиоксидантной системы. Кратковре-

менная обработка этих растений экзогенными 

кадаверином или путресцином активировала 

фермент катаболизма полиаминов диаминокси-

дазу, при этом повышалось содержание Н2О2 и 

активировалась ковалентно связанная гваякол-

пероксидаза клеточных стенок (Парамонова и 

др., 2003). Электронно-микроскопическое ис-

следование ультраструктуры апопласта после 

обработки экзогенным путресцином листьев 

 
Рис. 2. Механизмы участия полиаминов в регуляции редокс-гомеостаза. АО – антиоксиданты; 

АФК – активные формы кислорода, ДАО – диаминоксидаза, ПАО – полиаминоксидаза.  
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хрустальной травки, произраставшей в услови-

ях засоления, позволило обнаружить образова-

ние субериновой пластинки на наружной по-

верхности клеточной стенки (Парамонова и др., 

2003). Ферменты окислительной деградации 

полиаминов рассматриваются как пероксид-

генерирующие системы, необходимые для про-

цессов лигнификации, суберенизации и образо-

вания перекрестных связей между компонента-

ми клеточной стенки в ходе нормального роста 

растений, а также как защитный механизм при 

неблагоприятных условиях (Cona et al., 2003; 

Кузнецов и др., 2006).  

Заключение  

Полиамины вовлечены в очень многие 

функции растений, в том числе связанные с 

адаптацией к действию стресс-факторов. На это 

указывает изменение их содержания в растени-

ях в стрессовых условиях, положительное вли-

яние на устойчивость экзогенных полиаминов, 

повышение резистентности растений с усилен-

ной экспрессией генов синтеза полиаминов и 

ослабленной экспрессией генов полиаминокси-

даз. В то же время абсолютное содержание по-

лиаминов, особенно суммарное, вряд ли может 

тесно коррелировать с устойчивостью, по-

скольку при адаптации изменяется не только 

содержание полиаминов, но и соотношение 

между ними, а также их локализация в органах 

и клетках.  

Защитные эффекты полиаминов могут 

быть обусловлены стабилизацией биомакромо-

лекул (белков, нуклеиновых кислот) и мем-

бранных структур, прямым действием как ска-

венджеров кислородных радикалов и возмож-

ных ингибиторов НАДФН-оксидазы. Однако в 

последние годы более важными считают эф-

фекты полиаминов, связанные с их участием в 

клеточном сигналинге (Pal et al., 2015). При 

этом остается неясным, могут ли полиамины 

действовать как «самостоятельные» сигналь-

ные молекулы или их участие в сигналинге в 

основном связано с действием в качестве ис-

точников АФК и оксида азота. Малоизученным 

остается влияние полиаминов на кальциевый 

гомеостаз растительной клетки.  

Исследование физиологической роли по-

лиаминов ограничивается отсутствием доступ-

ных методов определения их субклеточной ло-

кализации в реальном времени. Не исключено, 

что их содержание и состав могут изменяться 

локально и динамично, что характерно для сиг-

нальных посредников – кальция, АФК и дру-

гих.  

В целом же можно констатировать, что 

полиамины вовлекаются в разные стороны ре-

докс-регуляции в растительных клетках: они 

могут непосредственно связывать АФК, быть 

их же источниками, влиять на экспрессию ге-

нов антиоксидантных ферментов, оказывать 

защитное и регуляторное действие на конкрет-

ные белки. Для познания механизмов их дейст-

вия актуальным остается изучение специфич-

ности эффектов отдельных полиаминов, выяс-

нение их связей с другими сигнальными посре-

дниками. Заслуживает внимания и исследова-

ние функционального взаимодействия полиа-

минов со стрессовыми фитогормонами, поско-

льку в последние годы появились сообщения о 

влиянии полиаминов и абсцизовой кислоты на 

синтез друг друга (Urano et al., 2009; Suzuki, 

2015; Wen, Morguchi, 2015), а также об актива-

ции экспрессии генов полиаминоксидаз метил-

жасмонатом, абсцизовой и салициловой кисло-

тами (Hao et al., 2018). 
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The review is focused on the stress-protective functions of polyamines in plants. The main ways of 

their synthesis and degradation, localization in plant cells are briefly characterized. The data of the 

change in the endogenous polyamines content in different plant species under the action of stressors 

of different nature are given. The data of the effect of exogenous polyamines, as well as the 

transformation by genes causing their accumulation, on the resistance of plants to unfavorable 

environmental conditions are summarized. Various aspects of the action of polyamines in plant cells 

were analyzed: their stabilization of protein molecules, nucleic acids, membrane structures, the 

effect on ionic homeostasis. Particular attention is paid to the antioxidant effects of polyamines, due 

to the direct action as scavengers of hydroxyl and peroxyl radicals, as well as a complex effect on 

the enzymatic antioxidant system. The effects of inhibition and activation of NADPH oxidase by 

polyamines are considered. Their action is described as sources of signaling molecules – reactive 

oxygen species and nitric oxide. It was concluded that polyamines are involved in different 

directions of redox regulation in plant cells. In order to understand the mechanisms of their action, it 

remains important to study the specificity of the effect of individual polyamines, to clarify their 

relationships with other signal mediators, and to study their functional interaction with stress 

phytohormones. 

Key words: polyamines, putrescine, spermine, spermidine, reactive oxygen species, nitric oxide, 

antioxidant system, cell signaling, plant resistance 
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В огляді розглядаються стрес-протекторні функції поліамінів у рослин. Коротко охарактери-

зовано основні шляхи їх синтезу і деградації, локалізація в рослинних клітинах. Наведено да-

ні про зміну ендогенного вмісту поліамінів у рослин різних видів за дії стресорів різної при-

роди. Узагальнено відомості про вплив екзогенних поліамінів, а також трансформації генами, 

які зумовлюють їх накопичення, на стійкість рослин до несприятливих умов середовища. 

Проаналізовано різні аспекти дії поліамінів у рослинних клітинах: стабілізація ними молекул 

білків, нуклеїнових кислот, мембранних структур, вплив на іонний гомеостаз. Особливу ува-

гу приділено антиоксидантним ефектам поліамінів, зумовленим прямою дією як скавендже-

рів гідроксильних і пероксильних радикалів, а також складним впливом на ферментативну 

антиоксидантну систему. Розглянуто ефекти інгібування і активації поліамінами НАДФН-

оксидази. Описано їх дію як джерел сигнальних молекул – активних форм кисню і оксиду 

азоту. Зроблено висновок, що поліаміни залучаються до різних складових редокс-регуляції у 

рослинних клітинах. Для пізнання механізмів їх дії актуальним залишається вивчення специ-

фічності впливу окремих поліамінів, з'ясування їх зв'язків з іншими сигнальними посередни-

ками, дослідження їх функціональної взаємодії зі стресовими фітогормонами. 

Ключові слова: поліаміни, путресцин, спермін, спермідин, активні форми кисню, оксид 

азоту, антиоксидантна система, клітинний сигналінг, стійкість рослин 
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