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Ðàññìîòðåíû âîçìîæíûå ìåõàíèçìû óñèëåíèÿ ãåíåðàöèè àêòèâíûõ ôîðì êèñëî-
ðîäà (ÀÔÊ) ó ðàñòåíèé ïðè ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóðíûõ âîçäåéñòâèÿõ, îõàðàêòå-
ðèçîâàíû ïóòè òðàíñäóêöèè ñèãíàëà ÀÔÊ â ãåíîì. Ïðîàíàëèçèðîâàíû êîíêðåò-
íûå çàùèòíûå ðåàêöèè ðàñòåíèé íà äåéñòâèå ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóð, â
èíäóöèðîâàíèè êîòîðûõ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå ÀÔÊ. Îáñóæäåíû ñâÿçè ìåæäó
ÀÔÊ è äðóãèìè èíòåðìåäèàòàìè ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ïðè ðåàêöèè ðàñòåíèé íà
äåéñòâèå àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîðîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, ñòðåññîâûå òåìïåðàòóðû, ñèãíàëü-
íûå ñèñòåìû, àíòèîêñèäàíòíûå ôåðìåíòû, ñòðåññîâûå áåëêè.

Âîçäåéñòâèå íà ðàñòåíèÿ íåáëàãîïðèÿòíûõ òåìïåðàòóð ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîðîâ. Òàê, áîëüøàÿ
÷àñòü ðàñòåíèé íà Çåìëå â òå÷åíèå ãîäà ïîäâåðãàåòñÿ äåéñòâèþ íèçêèõ
ïîëîæèòåëüíûõ òåìïåðàòóð, ìîðîçà è ñîïóòñòâóþùèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ
ôàêòîðîâ. Â ñóáòðîïèêàõ òåìïåðàòóðà ÷àñòî îïóñêàåòñÿ íèæå 0 °Ñ, â óìå-
ðåííûõ çîíàõ — äî ìèíóñ 20—40 °Ñ [25]. Â òî æå âðåìÿ äëÿ 40 % òåððè-
òîðèé óìåðåííîãî êëèìàòà Çåìëè ïðîáëåìîé ÿâëÿåòñÿ âîçäåéñòâèå íà
ðàñòåíèÿ âûñîêèõ ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóð [21]. Îñîáóþ àêòóàëüíîñòü ïðî-
áëåìà òåïëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ïðèîáðåòàåò â ñâÿçè ñ ãëîáàëüíûì
ïîòåïëåíèåì. Ñîãëàñíî ïðîãíîçàì, äàëüíåéøåå ïîâûøåíèå ñðåäíåé òåì-
ïåðàòóðû íà 1 ãðàä ìîæåò ïðèâåñòè ê ñîêðàùåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ ðàñòåíèé â Åâðîïå íà òðåòü [98].

Âîïðîñ î ñóùåñòâîâàíèè áîëåå èëè ìåíåå ñïåöèôè÷åñêèõ ðåöåïòî-
ðîâ (ñåíñîðîâ), ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ ðàñòåíèÿ ìîãëè áû âîñïðèíèìàòü
òåìïåðàòóðíûé ñèãíàë, äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ îòêðûòûì [82, 94]. Ïðåäìå-
òîì äèñêóññèè äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè ÿâëÿåòñÿ è ïðèðîäà ïîñðåäíèêîâ
ìåæäó òåìïåðàòóðíûì âîçäåéñòâèåì è ôèçèîëîãî-áèîõèìè÷åñêèì îòâå-
òîì êëåòêè è öåëîãî ðàñòåíèÿ [95, 101]. Â òî æå âðåìÿ â ïîñëåäíèå ãîäû
ñôîðìèðîâàëèñü ïðåäñòàâëåíèÿ îá óíèâåðñàëüíîé ñèñòåìå òðàíñäóêöèè
âíåøíèõ ñèãíàëîâ â ãåíîì êàê îá îäíîì èç ãëàâíûõ ìåõàíèçìîâ çàïóñ-
êà àäàïòèâíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé. Ñóùåñòâóþùèå ñèãíàëüíûå ñèñòåìû
îáúåäèíåíû ìåæäó ñîáîé â åäèíóþ ñåòü, ÷òî îáóñëîâëåíî íàëè÷èåì îá-
ùèõ ñèãíàëüíûõ èíòåðìåäèàòîâ [45, 59]. Ê íèì îòíîñÿòñÿ, â ÷àñòíîñòè,
àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, èîíû êàëüöèÿ, îêñèä àçîòà, ñàëèöèëîâàÿ è
æàñìîíîâàÿ êèñëîòû, ïðîäóêòû äåãðàäàöèè ëèïèäîâ è ïð. [24, 45, 59].

ÀÔÊ çàíèìàþò îñîáîå ìåñòî ñðåäè ñòðåññîâûõ ìåòàáîëèòîâ. Òåð-
ìèí «àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà» îçíà÷àåò ñîâîêóïíîñòü âçàèìíî ïðå-
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âðàùàþùèõñÿ ðåàêöèîííîñïîñîáíûõ ôîðì êèñëîðîäà, áîëüøèíñòâî èç
êîòîðûõ ñóùåñòâóåò êîðîòêîå âðåìÿ. Äåéñòâèå áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷å-
ñêèõ ñòðåññîðîâ íà ðàñòåíèÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ óñèëåíèåì îáðàçîâàíèÿ
ÀÔÊ. Âàæíàÿ ðîëü ÀÔÊ â çàïóñêå çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé íà ïàòî-
ãåíû íûíå íå âûçûâàåò ñîìíåíèé [31, 99]. Â òî æå âðåìÿ óñèëåíèå îá-
ðàçîâàíèÿ ÀÔÊ ïðîèñõîäèò è ïðè äåéñòâèè àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîðîâ
ðàçëè÷íîé ïðèðîäû, â òîì ÷èñëå ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð [35, 84].
Ìíîãèå íàó÷íûå êîëëåêòèâû [61, 73, 95] èùóò îòâåòû íà âîïðîñû: êàê
ðåãóëèðóåòñÿ îáðàçîâàíèå è óòèëèçàöèÿ ÀÔÊ â ðàñòåíèÿõ ïðè äåéñòâèè
òåìïåðàòóðíûõ ñòðåññîðîâ; êàêîâà ïðèðîäà ñåíñîðîâ ÀÔÊ, ó÷àñòâóþùèõ
â ïåðåäà÷å ñèãíàëà â ãåíîì; êàêèå êîíêðåòíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå ðåàê-
öèè, âàæíûå äëÿ àäàïòàöèè è âûæèâàíèÿ ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà, íà-
õîäÿòñÿ ïîä êîíòðîëåì ÀÔÊ; êàê ñâÿçàíû ýôôåêòû ÀÔÊ ñ äðóãèìè
âíóòðèêëåòî÷íûìè ïîñðåäíèêàìè? Îáîáùåíèå ñîâðåìåííûõ äàííûõ ïî
ýòîé ïðîáëåìå ïðèìåíèòåëüíî ê àäàïòàöèè ðàñòåíèé ê ñòðåññîâûì òåì-
ïåðàòóðàì ÿâëÿåòñÿ öåëüþ íàñòîÿùåãî îáçîðà.

Îáðàçîâàíèå ÀÔÊ â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ. ÀÔÊ ïîÿâëÿþòñÿ êàê ðå-
çóëüòàò âîçáóæäåíèÿ àòîìîâ êèñëîðîäà èëè â îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâè-
òåëüíûõ ðåàêöèÿõ. Îíè îáðàçóþòñÿ â ðåàêöèÿõ îäíî-, äâóõ- è òðåõýëåê-
òðîííîãî âîññòàíîâëåíèÿ êèñëîðîäà â ðåçóëüòàòå ñïîíòàííîãî è
ôåðìåíòàòèâíîãî îêèñëåíèÿ ðàçëè÷íûõ ñóáñòðàòîâ, à òàêæå â ôîòîèíäó-
öèðóåìûõ ðåàêöèÿõ [92]. Ñðåäè ÀÔÊ âûäåëÿþò ñâîáîäíîðàäèêàëüíûå
÷àñòèöû — ñóïåðîêñèäíûé ðàäèêàë-àíèîí (Î2

·–), ãèäðîêñèëüíûé ðàäè-
êàë (ÎÍ·), ïåðîêñèäíûå ðàäèêàëû (RO2

·– è äð.) è íåéòðàëüíûå ìîëåêó-
ëû, òàêèå êàê ïåðîêñèä âîäîðîäà (Í2Î2), ñèíãëåòíûé êèñëîðîä (1Î2),
îçîí (Î3) è ïð. [16, 73].

Ñóïåðîêñèäíûé ðàäèêàë-àíèîí îáðàçóåòñÿ â ýëåêòðîíòðàíñïîðòíûõ
öåïÿõ õëîðîïëàñòîâ è ìèòîõîíäðèé, ýòîò ïðîöåññ óñèëèâàåòñÿ ïðè
óìåíüøåííîì ïîòðåáëåíèè âîññòàíîâèòåëÿ — ÍÀÄÔÍ [73]. Óñòàíîâëå-
íî, ÷òî ãåíåðàöèÿ Î2

·– ìîæåò ïðîèñõîäèòü âíóòðè òèëàêîèäíîé ìåìáðà-
íû. Ïåðîêñèä âîäîðîäà ìîæåò îáðàçîâûâàòüñÿ â ðåçóëüòàòå äèñìóòàöèè
ñóïåðîêñèäà âíå [27] èëè âíóòðè [20] òèëàêîèäíîé ìåìáðàíû.

Ìèòîõîíäðèè, êàê è õëîðîïëàñòû, ñîäåðæàò áîëüøîå êîëè÷åñòâî
ïåðåíîñ÷èêîâ ýëåêòðîíîâ. Îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëüíûé ïîòåíöèàë
òåõ èç íèõ, êîòîðûå îáðàçóþò íà÷àëüíûå è ñðåäíèå ó÷àñòêè öåïè, ÷àñòî
îêàçûâàåòñÿ îòðèöàòåëüíåå, ÷åì —0,3 Â (ïîòåíöèàë ïàðû Î2/Î2

·–). Ýòî
îçíà÷àåò, ÷òî ñëó÷àéíîå âçàèìîäåéñòâèå äàííûõ ïåðåíîñ÷èêîâ ñ ìîëåêó-
ëÿðíûì êèñëîðîäîì ìîæåò ïðèâåñòè ê îäíîýëåêòðîííîìó âîññòàíîâëå-
íèþ Î2 äî Î2

·– [22]. Â èçîëèðîâàííûõ ìèòîõîíäðèÿõ ãåíåðàöèÿ ÀÔÊ ìî-
æåò âàðüèðîâàòü â øèðîêèõ ïðåäåëàõ (îò 0,2 äî 30 íìîëü/(ìèí · ìã áåëêà))
[88]. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî äûõàòåëüíàÿ öåïü ìèòîõîíäðèé ìåíåå ìîùíûé èñ-
òî÷íèê ÀÔÊ ïî ñðàâíåíèþ ñ ýëåêòðîíòðàíñïîðòíîé öåïüþ õëîðîïëàñ-
òîâ. Îäíàêî â òåìíîòå èëè â íåôîòîñèíòåçèðóþùèõ òêàíÿõ ìèòîõîíäðèè
ìîãóò áûòü ãëàâíûìè èñòî÷íèêàìè ÀÔÊ [85, 88].

Ê âàæíûì ñàéòàì âíóòðèêëåòî÷íîãî îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ îòíîñÿòñÿ
ïåðîêñèñîìû. Êàê è ìèòîõîíäðèè è õëîðîïëàñòû, â õîäå íîðìàëüíîãî
ìåòàáîëèçìà îíè ãåíåðèðóþò ñóïåðîêñèä è ïåðîêñèä âîäîðîäà [89].

Åùå îäíèì ìîùíûì èñòî÷íèêîì ñóïåðîêñèäíîãî ðàäèêàëà-àíèîíà
ìîæåò áûòü ïëàçìàëåììà, ãäå ëîêàëèçîâàíà ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçà [90, 92].
Ýòîò ôåðìåíò âûäåëåí èç ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé, ïîêàçàíî ñóùåñòâîâà-
íèå åãî ðàçëè÷íûõ èçîôîðì [54]. Êðîìå òîãî, â îáðàçîâàíèè ñóïåðîêñèä-
íîãî ðàäèêàëà-àíèîíà ìîãóò ïðèíèìàòü ó÷àñòèå ïåðîêñèäàçû, êñàíòè-
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íîêñèäàçà, àìèíîêñèäàçà è äðóãèå ôåðìåíòû, ëîêàëèçîâàííûå ïðåèìó-
ùåñòâåííî â àïîïëàñòå è ïåðîêñèñîìàõ [17, 73, 74].

Â öåëîì áîëüøèíñòâî ÀÔÊ ÿâëÿåòñÿ ïðîäóêòàìè íîðìàëüíîãî (íå
òîëüêî ñòðåññîâîãî) ìåòàáîëèçìà. Âîçíèêàåò âîïðîñ: ïî÷åìó ïðè äåéñò-
âèè ñòðåññîðîâ èõ ñîäåðæàíèå â êëåòêàõ è âíåêëåòî÷íîì ïðîñòðàíñòâå
çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ? Ñ÷èòàþò, ÷òî îäíîé èç ïðè÷èí óñèëåíèÿ îá-
ðàçîâàíèÿ ÀÔÊ â ìèòîõîíäðèÿõ ïðè ñòðåññîâûõ ñîñòîÿíèÿõ ìîæåò áûòü
ñâåðõâîññòàíîâëåííîñòü èõ ýëåêòðîíòðàíñïîðòíîé öåïè, ñâÿçàííàÿ ñ óã-
íåòåíèåì ýíåðãîïîòðåáëÿþùèõ ïðîöåññîâ [37, 86]. Ïîäîáíûå ýôôåêòû
ìîãóò ïðîÿâëÿòüñÿ è â õëîðîïëàñòàõ âñëåäñòâèå óìåíüøåíèÿ ôèêñàöèè
ÑÎ2 è ñíèæåíèÿ ïîòðåáëåíèÿ ÍÀÄÔÍ ïðè ñòðåññàõ [37, 62]. Ïðè òåïëî-
âîì âîçäåéñòâèè âîçìîæíà äåñòàáèëèçàöèÿ ïîòîêà ýëåêòðîíîâ â ýëåê-
òðîíòðàíñïîðòíîé öåïè â òèëàêîèäàõ, ÷òî óâåëè÷èâàåò âåðîÿòíîñòü ñòî-
õàñòè÷åñêîãî îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ [40]. Ïðè ñòðåññàõ âåðîÿòåí è âûõîä â
öèòîçîëü ñóïåðîêñèäà, ïðîèçâåäåííîãî ÍÀÄÔÍ-çàâèñèìîé ýëåêòðîí-
òðàíñïîðòíîé ñèñòåìîé ïåðîêñèñîìíûõ ìåìáðàí. Êðîìå òîãî, èç ïåðîê-
ñèñîì â öèòîçîëü ìîæåò âûõîäèòü Í2Î2, îñîáåííî ïðè óãíåòåíèè êàòà-
ëàçû [89].

Äðóãèì âàæíûì ìåõàíèçìîì óñèëåíèÿ íàêîïëåíèÿ ÀÔÊ ìîæåò
áûòü ïðÿìàÿ àêòèâàöèÿ ÀÔÊ-ãåíåðèðóþùèõ ôåðìåíòîâ ïðè äåéñòâèè
ñòðåññîðîâ. Òàêîé ýôôåêò âûçûâàþò íå òîëüêî õîðîøî èçó÷åííûå ïàòî-
ãåííûå ýëèñèòîðû [6], íî è àáèîòè÷åñêèå ñòðåññîðû. Â ÷àñòíîñòè, èìå-
þòñÿ äàííûå îá àêòèâàöèè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû ïîä äåéñòâèåì íèçêèõ [5]
è âûñîêèõ [36, 42] òåìïåðàòóð, à òàêæå çàñóõè [55]. Ïîêàçàíî, ÷òî óãíå-
òåíèå ýòîãî ôåðìåíòà ñïåöèôè÷åñêèì èíãèáèòîðîì äèôåíèëåíèîäîíèó-
ìîì áëîêèðîâàëî óñèëåíèå ãåíåðàöèè ÀÔÊ ïðè ñòðåññàõ [55, 100].

Óñèëåíèå ãåíåðàöèè ÀÔÊ ìîæåò áûòü ñâÿçàíî è ñ èçìåíåíèåì
êàëüöèåâîãî ñòàòóñà êëåòîê, ÷òî îòíîñèòñÿ ê ðàííèì ñòðåññîâûì ðåàêöè-
ÿì. Íà ïðèìåðå ýôôåêòîâ áèîòè÷åñêîãî ñòðåññà ïîêàçàíî, ÷òî âûõîä
Ñà2+ â öèòîçîëü ìîæåò áûòü ïåðâè÷íûì ïî îòíîøåíèþ ê óñèëåíèþ ãå-
íåðàöèè ÀÔÊ [52]. Åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî èìåííî óâåëè÷åíèå
êîíöåíòðàöèè êàëüöèÿ ìîäèôèöèðóåò àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû
[90], êîòîðàÿ èìååò äâà êàëüöèéñâÿçûâàþùèõ ó÷àñòêà [60]. Èíûìè ñëî-
âàìè, àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû ìîæåò íàõîäèòüñÿ ïîä ïðÿìûì êîí-
òðîëåì êàëüöèÿ. Â òî æå âðåìÿ èìåþòñÿ äîêàçàòåëüñòâà ó÷àñòèÿ ÀÔÊ â
ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ êàê ïîòåíöèàëçàâèñèìûõ, òàê è ìåõàíî÷óâñòâè-
òåëüíûõ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ [75, 81]. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî êîíñòàòè-
ðîâàòü, ÷òî âçàèìîñâÿçü ìåæäó îáðàçîâàíèåì ÀÔÊ è èçìåíåíèÿìè êàëü-
öèåâîãî ñòàòóñà êëåòîê íåîäíîçíà÷íà: â îäíèõ ñëó÷àÿõ Ñà2+ èíäóöèðóåò
îáðàçîâàíèå ÀÔÊ, â äðóãèõ — ÀÔÊ âûçûâàþò âûõîä êàëüöèÿ â öèòî-
çîëü. Íåðåäêî ïîäîáíûå ýôôåêòû íàáëþäàþòñÿ îäíîâðåìåííî. Ìîæíî
ïîëàãàòü, ÷òî è Ñà2+, è ÀÔÊ ÿâëÿþòñÿ êëþ÷åâûìè ïîñðåäíèêàìè åäè-
íîé ñèãíàëüíîé ñåòè. Íà ðàçíûõ ýòàïàõ åå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ âîçìîæ-
íî âçàèìíîå óñèëåíèå äåéñòâèÿ ýòèõ ïîñðåäíèêîâ [10]. Ïîëàãàþò, ÷òî
ïåðåêðåñòíàÿ ñâÿçü ìåæäó êàëüöèåì è ïåðîêñèäîì âîäîðîäà êàê êëþ÷å-
âûìè âíóòðèêëåòî÷íûìè ïîñðåäíèêàìè ìîæåò îáóñëîâëèâàòü êðîññ-òî-
ëåðàíòíîñòü ðàñòåíèé ê ðàçëè÷íûì ñòðåññ-ôàêòîðàì [79].

Âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ïåðîêñèäîì âîäîðîäà êàê ñèãíàëüíûì èí-
òåðìåäèàòîì è ôåðìåíòàìè, ãåíåðèðóþùèìè ÀÔÊ, ïî-âèäèìîìó, ñòðî-
ÿòñÿ ïî ïðèíöèïó ïðÿìîé è îáðàòíîé ñâÿçè. Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî Í2Î2
ìîæåò âûçûâàòü ýêñïðåññèþ ãåíîâ, ïîòåíöèàëüíî âîâëå÷åííûõ íå òîëü-
êî â åãî äåãðàäàöèþ (àñêîðáàòïåðîêñèäàçû, êàòàëàçû) [48, 58], íî è â ãå-
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íåðàöèþ. Â ÷àñòíîñòè, çàðåãèñòðèðîâàíî óñèëåíèå ñèíòåçà ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçû ïîä âëèÿíèåì ïåðîêñèäà âîäîðîäà [41]. Íå èñêëþ÷åíà òàêæå
âîçìîæíîñòü àêòèâàöèè ïåðîêñèäàìè óæå ñóùåñòâóþùèõ ìîëåêóë
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Ïðè ýòîì åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî íàêîïëåíèå
ïåðîêñèäîâ ïðè ñòðåññàõ ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ïåðâè÷íîé àêòèâàöèåé
íåêîòîðûõ ôîðì ïåðîêñèäàç â ïðèñóòñòâèè âîññòàíîâèòåëåé [19, 33]. Íà
ïðèìåðå ðåàêöèè ðàñòåíèé íà ïàòîãåíû ïîêàçàíî, ÷òî ÀÔÊ, îáðàçóåìûå
âíåêëåòî÷íûìè ïåðîêñèäàçàìè, ìîãóò àêòèâèðîâàòü G-áåëêè, à òàêæå
âûçûâàòü îòêðûâàíèå êàëüöèåâûõ êàíàëîâ. Òàêèå ÿâëåíèÿ, â ñâîþ î÷å-
ðåäü, ïðèâîäÿò ê èçìåíåíèþ àêòèâíîñòè ìåìáðàííîé ïðîòåèíêèíàçû,
àêòèâèðóþùåé ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçó [71]. Ïîäîáíîå ðàçâèòèå ñîáûòèé, âå-
ðîÿòíîñòü êîòîðîãî ïîêàçàíà íà ïðèìåðå âîçíèêíîâåíèÿ îêèñëèòåëüíîé
âñïûøêè ïðè íåñîâìåñòèìîì âçàèìîäåéñòâèè ñ ïàòîãåíàìè, íå èñêëþ-
÷åíà è ïðè äåéñòâèè àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîðîâ. Èíòåðåñíî, ÷òî ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçà æèâîòíûõ, ñóáúåäèíèöû êîòîðîé ïðèíàäëåæàò ê ñåìåéñòâó
Nox/Duox, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíûé êîìïëåêñ, ñîäåðæàùèé ïåðîê-
ñèäàçó [18]. Òàêèì îáðàçîì, ñâÿçü ìåæäó àêòèâíîñòüþ ïåðîêñèäàçû è
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû ìîæåò áûòü íåïîñðåäñòâåííîé.

Ñ ó÷åòîì ìíîãî÷èñëåííûõ ñâåäåíèé î ïîâûøåíèè àêòèâíîñòè ïåð-
îêñèäàçû (â òîì ÷èñëå àïîïëàñòíîé) ïðè äåéñòâèè ðàçëè÷íûõ ñòðåññîðîâ
[19] ìîæíî ïðåäïîëîæèòü òàêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé, ïðèâîäÿ-
ùóþ ê óñèëåíèþ ïåðâè÷íîãî ñòðåññîâîãî ñèãíàëà: àêòèâàöèÿ ïåðîêñèäà-
çû ïîä äåéñòâèåì ñòðåññîðà  íàêîïëåíèå ÀÔÊ  âûõîä êàëüöèÿ â öè-
òîçîëü  àêòèâàöèÿ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû  óñèëåííàÿ ãåíåðàöèÿ ÀÔÊ.

Îáñóæäàÿ âçàèìîñâÿçü ìåæäó êàëüöèåì è ÀÔÊ êàê êîìïîíåíòàìè
ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ïðè äåéñòâèè ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóð, ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ïåðâè÷íîå âîñïðèÿòèå ðàñòåíèåì ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû ìî-
æåò áûòü ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì òåêó÷åñòè ìåìáðàí, êîòîðàÿ ïðè ïîíè-
æåíèè òåìïåðàòóðû ïàäàåò, à ïðè ïîâûøåíèè — âîçðàñòàåò. Èçìåíåíèÿ
òåêó÷åñòè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, ïî-âèäèìîìó, ìåíÿþò ñèëû íàòÿ-
æåíèÿ â ìåìáðàíå è ñïîñîáñòâóþò îòêðûâàíèþ àêòèâèðóåìûõ õîëîäîì
êàëüöèåâûõ êàíàëîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûì èîííûì êà-
íàëàì [4]. Êàê îòìå÷àëîñü âûøå, â ñâîþ î÷åðåäü, âûõîä êàëüöèÿ â öèòî-
çîëü ìîæåò îáóñëîâëèâàòü àêòèâàöèþ ÀÔÊ-ãåíåðèðóþùèõ ôåðìåíòîâ, â
÷àñòíîñòè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû.

Èçìåíåíèå ñîñòîÿíèÿ ìåìáðàí, âûçûâàåìîå ïîâûøåíèåì òåìïåðà-
òóðû, òàêæå ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé àêòèâàöèè ñèãíàëüíûõ ñèñòåì, ïðè-
âîäÿùåé ê àäàïòèâíûì èçìåíåíèÿì ýêñïðåññèè ãåíîâ. Òàê, ïñåâäîîæè-
æåíèå ìåìáðàí ñ ïîìîùüþ áåíçèëîâîãî ñïèðòà ó Synechocystic ïîíèæàëî
òåìïåðàòóðó, ïðè êîòîðîé ïðîèñõîäèëà èíäóêöèÿ ãåíîâ îòâåòà íà òåïëî-
âîé øîê [94]. Îäíèì èç ñåíñîðîâ âíåøíèõ âîçäåéñòâèé ìîæåò áûòü ìåì-
áðàííàÿ ãèñòèäèíêèíàçà, ðåãóëèðóþùàÿ, â ñâîþ î÷åðåäü, ðàáîòó ñòàðòî-
âûõ ôåðìåíòîâ ñèãíàëüíûõ ñèñòåì [2].

Íåëüçÿ èñêëþ÷èòü òàêæå, ÷òî âûçûâàåìîå òåìïåðàòóðíûìè ñòðåññî-
ðàìè ñíèæåíèå àêòèâíîñòè ÀÔÊ-ýëèìèíèðóþùèõ ôåðìåíòîâ (ïðåæäå
âñåãî êàòàëàçû) ñàìî ïî ñåáå ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé íàêîïëåíèÿ ïåðîê-
ñèäà âîäîðîäà è äðóãèõ ÀÔÊ è âîçíèêíîâåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ñèãíà-
ëà. Òàê, ïðè òåïëîâîì çàêàëèâàíèè ðàñòåíèé êàðòîôåëÿ àêòèâíîñòü êà-
òàëàçû ñíèæàëàñü, ÷òî ïðåäøåñòâîâàëî âîçðàñòàíèþ òåïëîóñòîé÷èâîñòè
[67]. Ðåçêîå ñíèæåíèå àêòèâíîñòè êàòàëàçû çàðåãèñòðèðîâàíî ó ðàçëè÷-
íûõ ðàñòåíèé è â îòâåò íà õîëîäîâîå âîçäåéñòâèå [63, 97].
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Òàêèì îáðàçîì, ìîæåò áûòü íåñêîëüêî ïðè÷èí óñèëåíèÿ îáðàçîâà-
íèÿ ÀÔÊ ïðè äåéñòâèè ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóð: àêòèâàöèÿ ÀÔÊ-ãåíåðè-
ðóþùèõ ôåðìåíòîâ (ïðåæäå âñåãî, ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû è ïåðîêñèäàçû,
ëîêàëèçîâàííûõ â ïëàçìàëåììå èëè àïîïëàñòå), èíàêòèâàöèÿ íåêîòîðûõ
àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ, ïåðåâîññòàíîâëåííîñòü ýëåêòðîíòðàíñïîðò-
íûõ öåïåé ìèòîõîíäðèé è õëîðîïëàñòîâ âñëåäñòâèå ñíèæåíèÿ ïîòðåáëå-
íèÿ ÍÀÄÔÍ, à òàêæå ñòîõàñòè÷åñêèå ýôôåêòû (ñëó÷àéíûå íàðóøåíèÿ
ñòðóêòóðû ìåìáðàí), ïðèâîäÿùèå ê âçàèìîäåéñòâèþ ýëåêòðîíîâ ýëåê-
òðîíòðàíñïîðòíûõ öåïåé ñ ìîëåêóëÿðíûì êèñëîðîäîì (ðèñóíîê).

Âîçìîæíûå ïîñðåäíèêè ïåðåäà÷è ñèãíàëà ÀÔÊ â ãåíîì. Ïåðåäà÷à ñèã-
íàëà ÀÔÊ â ãåíîì ïðîèñõîäèò ñ ó÷àñòèåì ðÿäà âíóòðèêëåòî÷íûõ ïîñðåä-
íèêîâ. Îñîáàÿ ðîëü â ýòèõ ïðîöåññàõ ïðèíàäëåæèò êàëüöèþ. Ìåòîäàìè
èíãèáèòîðíîãî àíàëèçà íà ðàçíûõ îáúåêòàõ ïîêàçàíî, ÷òî èíäóöèðóåìîå
ýêçîãåííûì ïåðîêñèäîì âîäîðîäà ôîðìèðîâàíèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè
ðàñòåíèé çàâèñèò îò ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ â öèòîçîëü è àêòèâíîñòè êàëü-
ìîäóëèíà [14, 66].

Â èíäóöèðîâàíèè è (èëè) óñèëåíèè ýôôåêòà îêèñëèòåëüíîãî ñòðåñ-
ñà ìîæåò ïðèíèìàòü ó÷àñòèå ñàëèöèëîâàÿ êèñëîòà (ÑÊ). Èçâåñòíî, ÷òî
ýêçîãåííàÿ ÑÊ ñïîñîáíà ïîâûøàòü óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê ðàçëè÷íûì
ñòðåññîðàì êàê áèîòè÷åñêîé, òàê è àáèîòè÷åñêîé ïðèðîäû [35, 93]. Èìå-
þòñÿ ñâåäåíèÿ è îá ó÷àñòèè ÑÊ â îòâåòàõ íà òåìïåðàòóðíûå âîçäåéñòâèÿ.
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Âîçìîæíûå ìåõàíèçìû èçìåíåíèÿ ñîäåðæàíèÿ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà â ðàñòèòåëüíûõ
êëåòêàõ ïðè äåéñòâèè ñòðåññîâûõ òåìïåðàòóð è ôîðìèðîâàíèå îòâåòíûõ ðåàêöèé:

ÏÎ — ïåðîêñèäàçà; Õë. — õëîðîïëàñòû; Ìèò. — ìèòîõîíäðèè; Ïåð. — ïåðîêñèñîìû; ÀÎÑ — àíòèîê-
ñèäàíòíàÿ ñèñòåìà; Ñà2+(öèò.) — öèòîçîëüíûé êàëüöèé; ÀÔÊ — àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà; ÑÊ — ñà-
ëèöèëîâàÿ êèñëîòà; ÔÐÒ — ôàêòîðû ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè; ÁÒØ — áåëêè òåïëîâîãî øîêà



Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî ýêçîãåííàÿ ÑÊ ïîâûøàåò õîëîäîóñòîé÷èâîñòü ðàñòå-
íèé. Àâòîðû ñâÿçûâàþò òàêîé ýôôåêò ÑÊ ñ èíãèáèðîâàíèåì êàòàëàçû è,
êàê ñëåäñòâèå, ñ îêèñëèòåëüíûì ñòðåññîì, îáóñëîâëåííûì íàêîïëåíèåì
ïåðîêñèäà âîäîðîäà [51]. Íà ïðèìåðå äâóõ ãåíîòèïîâ êóêóðóçû ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàíî, ÷òî èìåííî õîëîäîòîëåðàíòíûå ëèíèè èìåëè èçîôîðìó
êàòàëàçû, áîëåå ñóùåñòâåííî èíãèáèðóþùóþñÿ ïîä äåéñòâèåì ÑÊ [51].
Ýòîò ôàêò äàë îñíîâàíèå àâòîðàì ñäåëàòü âûâîä î âàæíîé ðîëè ÑÊ êàê
ñèãíàëüíîé ìîëåêóëû â ôîðìèðîâàíèè õîëîäîñòîéêîñòè.

Â òî æå âðåìÿ íà ïðèìåðå âûñîêîòåìïåðàòóðíîãî ñòðåññà ïîëó÷åíû
äàííûå, çàñòàâëÿþùèå óñîìíèòüñÿ â ïåðâè÷íîé ðîëè ñàëèöèëîâîé êèñ-
ëîòû â ðàííèõ ñòðåññîâûõ ðåàêöèÿõ. Íà ðàñòåíèÿõ àðàáèäîïñèñà ïîêàçà-
íî, ÷òî óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè ïåðîêñèäà âîäîðîäà ïðîèñõîäèëî óæå
÷åðåç 3 ìèí ïîñëå íàãðåâà, à ñâîáîäíàÿ ÑÊ îáíàðóæèâàëàñü ëèøü ñïóñ-
òÿ 1 ÷ [65]. Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî çàðåãèñòðèðîâàííûå â ðÿäå ðàáîò ýô-
ôåêòû ïîâûøåíèÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ïîä äåéñòâèåì ýêçîãåí-
íîé ÑÊ [12, 35] ñâÿçàíû ñ åå ñïîñîáíîñòüþ óñèëèâàòü ãåíåðàöèþ ÀÔÊ,
ïîñêîëüêó çàùèòíîå âëèÿíèå ÑÊ óñòðàíÿëîñü àíòèîêñèäàíòàìè [13]. Ïî-
âèäèìîìó, âàæíîé ôóíêöèåé ýíäîãåííîé ÑÊ ìîæåò áûòü ìîäèôèêàöèÿ
ýôôåêòîâ ÀÔÊ, ñâÿçàííàÿ ñ åå ðàçíîíàïðàâëåííûì âëèÿíèåì íà íå-
ñêîëüêî êëþ÷åâûõ ïðî- è àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ [11, 34] (ñì. ðè-
ñóíîê).

Ñêîîðäèíèðîâàííàÿ ðàáîòà ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ðàñòèòåëüíûõ êëå-
òîê à priori ïîçâîëÿåò äîïóñêàòü ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè ãåíåðàöèè ÀÔÊ è
ðåàëèçàöèè èõ ýôôåêòîâ ðÿäà äðóãèõ ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë (NO, öÀÌÔ,
ïðîäóêòû ÏÎË) [24].

Âàæíóþ ðîëü â ìåõàíèçìå âîñïðèÿòèÿ ÀÔÊ â êëåòêå èãðàþò òèîëü-
íûå ñîåäèíåíèÿ. Ëåãêîñòü îêèñëåíèÿ ñóëüôãèäðèëüíûõ ãðóïï áåëêîâ â
ïðèñóòñòâèè ÀÔÊ, ðàçíîîáðàçèå îáðàçóþùèõñÿ ïðîäóêòîâ è îáðàòè-
ìîñòü ýòèõ ðåàêöèé äåëàåò òèîëû êëþ÷åâûìè ñîåäèíåíèÿìè â ðåöåïöèè
è ïåðåäà÷å ñèãíàëà ÀÔÊ [3]. Ñóùåñòâåííàÿ ðîëü â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ
ÀÔÊ îòâîäèòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ãëóòàòèîíó. Îêèñëèòåëüíî-âîññòàíîâèòåëü-
íàÿ ïàðà GSH/GSSG ðàññìàòðèâàåòñÿ íåêîòîðûìè àâòîðàìè êàê èäåàëü-
íî ïîäõîäÿùàÿ äëÿ èíôîðìàöèîííîé òðàíñäóêöèè [80].

Äîêàçàíî, ÷òî ìèøåíÿìè ÀÔÊ â êëåòêå ìîãóò áûòü è ìíîãèå áåë-
êè, â ÷àñòíîñòè, ðåöåïòîðíûå êèíàçû, ôîñôàòàçû, ðåãóëÿòîðíûå áåëêè
[47]. Èçâåñòíî, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå ó ïðîêàðèîò, Í2Î2 ìîæåò îêèñëÿòü
òèîëüíûå ãðóïïû íåïîñðåäñòâåííî â áåëêàõ — ôàêòîðàõ ðåãóëÿöèè
òðàíñêðèïöèè (íàïðèìåð, Îõó R) [100].

Ïåðåäà÷à ñèãíàëà ÀÔÊ íà ôàêòîðû ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè òàêæå
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè, âêëþ÷àÿ ñèñòåìó ôîñôî-
ðèëèðîâàíèÿ, G-áåëêè, ÌÀÐ-êèíàçíûé êàñêàä, ñâîéñòâåííûìè âñåì
áèîëîãè÷åñêèì ñèñòåìàì [3, 79, 83]. Âûÿâëåí ýôôåêò îêèñëåíèÿ ÀÔÊ
öèñòåèíîâûõ îñòàòêîâ â ïðîòåèíêèíàçàõ è ïðîòåèíôîñôàòàçàõ [44]. Ïî-
êàçàíî òàêæå ó÷àñòèå Í2Î2 â êîíòðîëå òèðîçèíîâîãî ôîñôîðèëèðîâàíèÿ
áåëêîâ ðàñòåíèé [8]. Ïðè ýòîì, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ýíäîãåííûé ïåðîê-
ñèä âîäîðîäà âëèÿåò êàê íà àêòèâíîñòü òèðîçèíîâûõ ïðîòåèíôîñôàòàç
(èíãèáèðóåò èõ, îêèñëÿÿ SÍ-ãðóïïû êàòàëèòè÷åñêîãî öåíòðà), òàê è íà
àêòèâíîñòü òèðîçèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç (îêèñëåíèå ñóëüôãèäðèëüíûõ
ãðóïï àêòèâèðóåò ýòè ôåðìåíòû).

Âåðîÿòíî òàêæå ó÷àñòèå ÑÊ êàê ïîñðåäíèêà, äåéñòâóþùåãî ïàðàë-
ëåëüíî ñ ÀÔÊ, â àêòèâàöèè íåêîòîðûõ ñòðåññèíäóöèðóåìûõ ïðîòåèíêè-
íàç, íàïðèìåð 48 êÄ ïðîòåèíêèíàçû, êîòîðàÿ ÿâëÿåòñÿ êàëüöèéíåçàâè-
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ñèìîé [72]. Â òî æå âðåìÿ îòêðûâàíèå êàëüöèåâûõ êàíàëîâ ïîä âëèÿíè-
åì ÀÔÊ è óâåëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè öèòîçîëüíîãî êàëüöèÿ ìîæåò èçìå-
íÿòü àêòèâíîñòü òèðîçèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç è ïðîòåèíôîñôàòàç, êîòî-
ðûå ÿâëÿþòñÿ êàëüöèéçàâèñèìûìè [8].

Ðåàêöèè, èíäóöèðóåìûå ÀÔÊ è âàæíûå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ óñòîé÷èâî-
ñòè ê òåìïåðàòóðíûì ñòðåññàì. Óñèëåíèå ãåíåðàöèè ÀÔÊ çàðåãèñòðèðî-
âàíî íå òîëüêî ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè íà ðàñòåíèÿ çàêàëèâàþùèõ
òåìïåðàòóð [35], íî è ïðè êðàòêîâðåìåííîì (îäíîìèíóòíîì) çàêàëèâà-
íèè ðàñòåíèé âûñîêèìè ñóáëåòàëüíûìè òåìïåðàòóðàìè [9]. Ïðè ýòîì
îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ àíòèîêñèäàíòîì èîíîëîì íèâåëèðîâàëà êàê ýô-
ôåêò êðàòêîâðåìåííîãî íàêîïëåíèÿ ïåðîêñèäîâ, òàê è ïîâûøåíèå òåï-
ëîóñòîé÷èâîñòè, ÷òî ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê äîêàçàòåëüñòâî ó÷àñòèÿ
ÀÔÊ â ðàçâèòèè òåïëîóñòîé÷èâîñòè, èíäóöèðóåìîé çàêàëèâàíèåì. Ðîëü
ÀÔÊ â ôîðìèðîâàíèè óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ê òåìïåðàòóðíîìó è äðó-
ãèì àáèîòè÷åñêèì ñòðåññîðàì ïîêàçàíà è ñ èñïîëüçîâàíèåì èíûõ ýêñïå-
ðèìåíòàëüíûõ ïðèåìîâ.

Òàê, ïîëó÷åíû êëåòî÷íûå ëèíèè òàáàêà è àðàáèäîïñèñà ñ ïîäàâëåí-
íîé öèòîçîëüíîé àñêîðáàòïåðîêñèäàçîé. Â íèõ íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå
ñîäåðæàíèÿ ÀÔÊ è ïîâûøåíèå òåïëî- è ñîëåóñòîé÷èâîñòè. Â òî æå âðå-
ìÿ êëåòî÷íûå ëèíèè àðàáèäîïñèñà ñ ãèïåðýêñïðåññèåé àñêîðáàòïåðîê-
ñèäàçû áûëè ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñîêîòåìïåðàòóðíîìó ñòðåññó [76]. Ïî-
íèæåííàÿ óñòîé÷èâîñòü ê ñòðåññîðàì íàáëþäàëàñü è ó òðàíñãåííûõ
ðàñòåíèé ñ ïîâûøåííîé àêòèâíîñòüþ äâóõ ôîðì ñóïåðîêñèääèñìóòàçû
(ÑÎÄ) [91]. Íå îòìå÷àëîñü ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê òåìïåðàòóðíîìó
ñòðåññó ó ðàñòåíèé òîìàòà, òðàíñôîðìèðîâàííûõ ãåíîì ãëóòàòèîíðåäóê-
òàçû Esherichia coli [53]. Ïðàâäà, èìåþòñÿ ðàáîòû, â êîòîðûõ ïîêàçàíà
áîëåå âûñîêàÿ àêòèâíîñòü àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ, â îñîáåííîñòè
êàòàëàçû, ó òåïëîóñòîé÷èâûõ ãåíîòèïîâ [96]. Òàêæå åñòü ïðèìåðû ïîâû-
øåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê àáèîòè÷åñêèì ñòðåññîðàì ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé
ñî ñâåðõýêñïðåññèåé ãåíîâ àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ (àñêîðáàòïåðîê-
ñèäàçû, êàòàëàçû è äð.) [28]. Âåðîÿòíî, ïîâûøåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê
íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñòâèÿì ìîæíî äîñòè÷ü ðàçíûìè ñïîñîáàìè: èí-
äóöèðîâàíèåì ñ ó÷àñòèåì ÀÔÊ ýêñïðåññèè ñîáñòâåííûõ ãåíîâ, îáåñïå-
÷èâàþùèõ çàùèòíûå ðåàêöèè, ëèáî ïóòåì òðàíñôîðìàöèè ãåíîâ, îòâåò-
ñòâåííûõ çà îïðåäåëåííûå çàùèòíûå ðåàêöèè.

Â öåëîì æå ïðÿìûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ, äîêàçûâàþùèõ
ðîëü ÀÔÊ â çàïóñêå àäàïòèâíûõ ðåàêöèé ïðè òåìïåðàòóðíîì çàêàëèâà-
íèè ðàñòåíèé, ïîêà ìàëî. Ëèøü â ñàìûå ïîñëåäíèå ãîäû áëàãîäàðÿ ïðè-
ìåíåíèþ òðàíñêðèïòîìèêè ïðåäïðèíÿòû äîâîëüíî óñïåøíûå ïîïûòêè
äèôôåðåíöèàöèè êîíêðåòíûõ áèîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé, âûçûâàåìûõ ïî-
âûøåíèåì óðîâíÿ îïðåäåëåííûõ ÀÔÊ [46]. Ïðè ýòîì îäíàêî íàêîïëåíî
ìíîãî ôåíîìåíîëîãè÷åñêèõ äàííûõ, ñâèäåòåëüñòâóþùèõ îá èçìåíåíèè
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ àíòèîêñèäàíòíîé ñèñòåìû è èíäóöèðîâàíèè ñèíòå-
çà ñòðåññîâûõ áåëêîâ ïðè òåìïåðàòóðíîì çàêàëèâàíèè.

Èçìåíåíèå àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ ïðè òåìïåðàòóð-
íîì çàêàëèâàíèè. Â áîëüøèíñòâå ðàáîò èçó÷àëîñü äîâîëüíî ïðîäîëæè-
òåëüíîå äåéñòâèå çàêàëèâàþùèõ òåìïåðàòóð íà àêòèâíîñòü àíòèîêñè-
äàíòíûõ ôåðìåíòîâ ðàñòåíèé. Ïðè ýòîì ÷àùå êîíñòàòèðóåòñÿ ôàêò
ïîâûøåíèÿ àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ. Òàê, ïðè àêêëèìà-
òèçàöèè ðàñòåíèé ïøåíèöû â òå÷åíèå 1—5 ñóò ïðè òåìïåðàòóðå 34 °Ñ ïî-
âûøàëàñü àêòèâíîñòü ÑÎÄ è êàòàëàçû [102]. Â òî æå âðåìÿ íà ïðèìåðå
ðàñòåíèé êóêóðóçû ïîêàçàíî, ÷òî è îòíîñèòåëüíî êðàòêîâðåìåííàÿ îáðà-
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áîòêà íàãðåâîì (42 °Ñ â òå÷åíèå 4 ÷) èíäóöèðîâàëà êðîññ-òîëåðàíòíîñòü
(ïîâûøàëà óñòîé÷èâîñòü íå òîëüêî ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì, íî è ê
õîëîäó, çàñóõå, çàñîëåíèþ). Ïðè ýòîì çàêàëèâàíèå îáåñïå÷èâàëî ñïîñîá-
íîñòü ïðîðîñòêîâ ïîääåðæèâàòü ïîâûøåííóþ àêòèâíîñòü ãëóòàòèîí-
ðåäóêòàçû è ÑÎÄ [49]. Íàìè ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü ïîâûøåíèÿ àêòèâ-
íîñòè êàòàëàçû è ðàñòâîðèìîé ïåðîêñèäàçû ïîñëå îäíîìèíóòíîãî
çàêàëèâàíèÿ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû ñóáëåòàëüíîé òåìïåðàòóðîé (42 °Ñ)
ïðè ïîãðóæåíèè â âàííó òåðìîñòàòà). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî òàêîé ýôôåêò
çàêàëèâàíèÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè íèâåëèðîâàëñÿ ïðè îáðàáîòêå ïðî-
ðîñòêîâ èîíîëîì, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðîëè ÀÔÊ â èíäóöèðîâàíèè
ýòèõ ôåðìåíòîâ [9]. Òåïëîâîå çàêàëèâàíèå, ïî-âèäèìîìó, âûçûâàåò íå
òîëüêî êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ôåð-
ìåíòîâ, íî è ïîÿâëåíèå íîâûõ, áîëåå òåðìîñòàáèëüíûõ èõ ôîðì. Òàê, íà
ïðèìåðå ëèñòüåâ ãîðîõà ïîêàçàíî, ÷òî îòíîñèòåëüíî êðàòêîâðåìåííîå
(15—120 ìèí) âîçäåéñòâèå çàêàëèâàþùèõ òåìïåðàòóð âûçûâàëî ïîÿâëå-
íèå íîâûõ èçîôîðì ÑÎÄ, â òîì ÷èñëå óñòîé÷èâîé ê ïåðîêñèäó âîäîðî-
äà Mn-ÑÎÄ [1]. Â ðÿäå ðàáîò, âûïîëíåííûõ íà ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèÿõ,
ïîêàçàíî èçìåíåíèå èçîôåðìåíòíîãî ñïåêòðà ïåðîêñèäàç ïîä âëèÿíèåì
íàãðåâà [7, 69].

Ðàçâèòèå õîëîäî- è ìîðîçîóñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé, êàê è àäàïòàöèÿ
ê âûñîêèì òåìïåðàòóðàì, âêëþ÷àåò â ñåáÿ ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè àíòè-
îêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ. Òàê, ñ ïîíèæåíèåì òåìïåðàòóðû â êîíöå îñå-
íè ó ìíîãîëåòíèõ êîðìîâûõ çëàêîâ çàðåãèñòðèðîâàíî ïîâûøåíèå àêòèâ-
íîñòè ÑÎÄ, êàòàëàçû, ïåðîêñèäàçû è àñêîðáàòïåðîêñèäàçû [103]. Ïðè
ýòîì, ñîïîñòàâèâ äèíàìèêó àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ ñ
ñîäåðæàíèåì ÀÔÊ è èíòåíñèâíîñòüþ ÏÎË, àâòîðû ñäåëàëè âûâîä, ÷òî
èíäóêòîðîì àêòèâàöèè ôåðìåíòàòèâíîé ñèñòåìû àíòèîêñèäàíòíîé çà-
ùèòû ìîæåò áûòü èìåííî íàêîïëåíèå ÀÔÊ ïðè ïîíèæåííûõ òåìïåðà-
òóðàõ. Â ïëîäàõ áàêëàæàíà ïðè 10-ñóòî÷íîì äåéñòâèè òåìïåðàòóðû 10 °Ñ
íàáëþäàëîñü óñèëåíèå îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ è â òî æå âðåìÿ ïîâûøàëàñü
ýêñïðåññèÿ ãåíîâ êàòàëàçû, àñêîðáàòïåðîêñèäàçû è ãëóòàòèîíðåäóêòàçû
[104]. Ñóùåñòâåííîå (â íåñêîëüêî ðàç) óâåëè÷åíèå àêòèâíîñòè êëþ÷åâûõ
àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ (ÑÎÄ, àñêîðáàòïåðîêñèäàçà, ãëóòàòèîíðå-
äóêòàçà) ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ çàðåãèñòðèðîâàíî è ó äðåâåñíûõ, íà-
ïðèìåð ó Pinus strobus L. [26].

Èìåþòñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûå ïîäòâåðæäåíèÿ êîíòðîëÿ ÀÔÊ ýêñ-
ïðåññèè ãåíîâ ðÿäà àíòèîêñèäàíòíûõ ôåðìåíòîâ. Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî îá-
ðàáîòêà ðàñòåíèé ïåðîêñèäîì âîäîðîäà ìîæåò èíäóöèðîâàòü ýêñïðåññèþ
öèòîïëàçìàòè÷åñêîé àñêîðáàòïåðîêñèäàçû [32, 77]. Íà ïðèìåðå ðàñòåíèé
àðàáèäîïñèñà ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî òåïëîâîå çàêàëèâàíèå âûçûâàëî
ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ïåðîêñèäà âîäîðîäà è ïîñëåäóþùóþ àêòèâàöèþ
ôàêòîðà òðàíñêðèïöèè òåïëîâîãî øîêà HSF21, ïîä êîíòðîëåì êîòîðîãî
íàõîäèòñÿ ñèíòåç àñêîðáàòïåðîêñèäàçû [38]. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ
òðàíñêðèïòîìèêè óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîä êîíòðîëåì Í2Î2 ìîæåò íàõî-
äèòüñÿ ñîñòîÿíèå ôàêòîðà ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ãëóòàòèîí-S-òðàíñ-
ôåðàçû [46].

ÀÔÊ è ñèíòåç ñòðåññîâûõ áåëêîâ. Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî âîçäåéñòâèå
íà ðàñòåíèÿ êàê âûñîêèõ, òàê è íèçêèõ òåìïåðàòóð âûçûâàåò â íèõ ñèí-
òåç ñòðåññîâûõ áåëêîâ — áåëêîâ òåïëîâîãî (ÁÒØ) è õîëîäîâîãî øîêà
(ÁÕØ). Ïî-âèäèìîìó, ÀÔÊ ìîæíî îòíåñòè ê âàæíûì ïîñðåäíèêàì ïå-
ðåäà÷è òåìïåðàòóðíîãî ñèãíàëà, èíèöèèðóþùåãî èçìåíåíèÿ ñïåêòðà
áåëêîâ. Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî ñèíòåç ÁÒØ ìîæåò èíäóöèðîâàòüñÿ ýêçîãåí-
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íûì ïåðîêñèäîì âîäîðîäà. Â ñóñïåíçèîííîé êóëüòóðå êëåòîê òîìàòà ýòà
ÀÔÊ âûçûâàëà ïîÿâëåíèå ìàëûõ ÁÒØ, â òîì ÷èñëå ìèòîõîíäðèàëüíîãî
ÁÒØ 22 [29]. Ñèíòåç íèçêîìîëåêóëÿðíûõ ÁÒØ â îòâåò íà äåéñòâèå àãåí-
òîâ îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà âûÿâëåí òàêæå ó ðèñà, àðàáèäîïñèñà è äðó-
ãèõ ðàñòåíèé [15, 64]. Îáðàáîòêà ëèñòüåâ ïøåíèöû ïåðîêñèäîì âîäîðî-
äà èëè èíãèáèòîðîì êàòàëàçû ïðèâîäèëà ê àêòèâàöèè ñèíòåçà ÁÕØ [70].
Ýêçîãåííûé ïåðîêñèä âîäîðîäà âûçûâàë ïîâûøåíèå õîëîäî- è òåïëîóñ-
òîé÷èâîñòè àðàáèäîïñèñà, ÷òî ñîïðîâîæäàëîñü ñèíòåçîì ÁÒØ ðàçëè÷-
íîé ìîëåêóëÿðíîé ìàññû [30]. Ê ñîæàëåíèþ, â ëèòåðàòóðå ïîêà íåäîñòà-
òî÷íî ïðÿìûõ ïîäòâåðæäåíèé ó÷àñòèÿ ÀÔÊ â òåðìîèíäóöèðîâàííîì
èçìåíåíèè ñïåêòðà áåëêîâ. Â òî æå âðåìÿ ìåòîäàìè òðàíñêðèïòîìèêè
ïîêàçàíî, ÷òî Í2Î2 ó÷àñòâóåò â àêòèâàöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ ÁÒØ è
ÁÕØ ïðè óìåðåííûõ òåìïåðàòóðíûõ ñòðåññàõ [46]. Áîëåå òîãî, íåêîòî-
ðûå ÁÒØ ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ôàêòîðû çàùèòû îò îêèñëèòåëüíîãî
ñòðåññà [82].

Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ðÿä ñïåöèôè÷åñêèõ ñòðåññîâûõ áåëêîâ ñèíòåçè-
ðóåòñÿ â ìåñòàõ èíòåíñèâíîãî îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ. Òàê, ïîêàçàí ñèíòåç
ìàëûõ ÁÒØ â õëîðîïëàñòàõ è èõ ó÷àñòèå â çàùèòå ñèñòåìû ôîòîñèíòå-
òè÷åñêîãî òðàíñïîðòà ýëåêòðîíîâ ïðè òåïëîâîì, ñîáñòâåííî îêèñëèòåëü-
íîì ñòðåññàõ è äåéñòâèè òÿæåëûõ ìåòàëëîâ [50]. Ìàëûå ÁÒØ âûÿâëåíû
òàêæå è â äðóãèõ êîìïàðòìåíòàõ ñ èíòåíñèâíûì îáðàçîâàíèåì ÀÔÊ — â
ìèòîõîíäðèÿõ è ïåðîêñèñîìàõ [39, 57, 68]. Â îïûòàõ íà ìèòîõîíäðèàëü-
íûõ âåçèêóëàõ èç ïëîäîâ Pyrus pumila (Mill.) Koch ïîêàçàíî, ÷òî ìàëûé
ìèòîõîíäðèàëüíûé ÁÒØ ÿâëÿåòñÿ ïðîòåêòîðîì ÍÀÄÍ-óáèõèíîíîêñè-
äîðåäóêòàçû â óñëîâèÿõ äåéñòâèÿ ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðàòóð è ñòàáèëè-
çèðóåò òðàíñïîðò ýëåêòðîíîâ îò êîìïëåêñà 1 ê êîìïëåêñó 4 äûõàòåëüíîé
öåïè [43]. Ýòè ôàêòû ïîçâîëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî ñòðåññîâûå áåëêè íå òîëü-
êî èíäóöèðóþòñÿ ÀÔÊ, íî è ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè èõ îáðàçî-
âàíèÿ, çàùèòå êîìïàðòìåíòîâ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê îò îêèñëèòåëüíîãî
ñòðåññà.

Òàêèì îáðàçîì, ïðèâåäåííûå â íàñòîÿùåì îáçîðå äàííûå ïîçâîëÿ-
þò ðàññìàòðèâàòü ÀÔÊ íå òîëüêî êàê ôàêòîðû ïîâðåæäåíèÿ áèîìàêðî-
ìîëåêóë è ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð ïðè òåìïåðàòóðíûõ âîçäåéñòâèÿõ [16,
23], íî è êàê íåîáõîäèìûõ ïîñðåäíèêîâ â ïðîöåññàõ àêòèâàöèè àäàïòèâ-
íûõ ðåàêöèé íà âûñîêèå è íèçêèå òåìïåðàòóðû (ñì. ðèñóíîê).

Ýôôåêòû ÀÔÊ î÷åâèäíî çàâèñÿò îò èõ êîëè÷åñòâà è ëîêàëèçàöèè â
êëåòêàõ. Óìåðåííîå óñèëåíèå ãåíåðàöèè ÀÔÊ ìîæåò ïðèâîäèòü ê àêòè-
âàöèè êëàññè÷åñêèõ çàùèòíûõ ìåõàíèçìîâ (ñèíòåç àíòèîêñèäàíòíûõ
ôåðìåíòîâ, ñòðåññîâûõ áåëêîâ è ïð.), áîëåå ñèëüíûé ñèãíàë ÀÔÊ
ñïîñîáåí èíäóöèðîâàòü ïðîãðàììèðóåìóþ ãèáåëü êëåòîê [79]. Íàêîíåö,
íåêîíòðîëèðóåìîå îáðàçîâàíèå ÀÔÊ ïðèâîäèò ê ãëóáîêèì ïîâðåæäåíè-
ÿì áèîìàêðîìîëåêóë, ìåìáðàí è íåêðîçó òêàíåé [56]. Âûÿñíåíèå ðîëè
ÀÔÊ â òåðìîàäàïòàöèè ðàñòåíèé îñëîæíÿåòñÿ èõ âûñîêîé ðåàêöèîííîé
ñïîñîáíîñòüþ, êîðîòêîé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ñóùåñòâîâàíèÿ, îòñóòñò-
âèåì äîñòóïíûõ ìåòîäîâ âûÿâëåíèÿ â êîíêðåòíûõ êîìïàðòìåíòàõ â ðå-
àëüíîì âðåìåíè. Äîñòàòî÷íî ñêàçàòü, ÷òî äàííûå ïî ñîäåðæàíèþ îòíî-
ñèòåëüíî ñòàáèëüíîé ÀÔÊ (ïåðîêñèäà âîäîðîäà) ìîãóò äëÿ îäíèõ è òåõ
æå îáúåêòîâ â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ îòëè÷àòüñÿ íà íåñêîëüêî ïîðÿäêîâ
[87], ÷òî îòðàæàåò èìåííî òåõíè÷åñêèå ñëîæíîñòè â îïðåäåëåíèè ÀÔÊ,
à íå áèîëîãè÷åñêîå âàðüèðîâàíèå. Â òî æå âðåìÿ íûíå ïîÿâëÿþòñÿ äî-
êàçàòåëüñòâà ïðîñòðàíñòâåííîé çàâèñèìîñòè ïåðåäà÷è ñèãíàëîâ îïîñðå-
äîâàííîé ÀÔÊ êîîðäèíàöèè ðàáîòû àïîïëàñòíûõ, ïëàçìàëåììíûõ è
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õëîðîïëàñòíûõ èñòî÷íèêîâ ÀÔÊ [78]. Âîçìîæíîñòè îïðåäåëåíèÿ ÀÔÊ â
êîíêðåòíûõ êëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòàõ â ðåàëüíîì âðåìåíè â ñî÷åòàíèè
ñ ïîäõîäàìè òðàíñêðèïòîìèêè [46] áóäóò ñïîñîáñòâîâàòü âûÿñíåíèþ èõ
ñèãíàëüíîé ðîëè, ïîçíàíèþ òîíêèõ ìåõàíèçìîâ âçàèìîäåéñòâèÿ ñ äðó-
ãèìè âíóòðèêëåòî÷íûìè ïîñðåäíèêàìè.
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Õàðê³âñüêèé íàö³îíàëüíèé àãðàðíèé óí³âåðñèòåò ³ì. Â.Â. Äîêó÷àºâà

Ðîçãëÿíóòî ìîæëèâ³ ìåõàí³çìè ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ (ÀÔÊ) ó ðîñ-
ëèí çà ñòðåñîâèõ òåìïåðàòóðíèõ âïëèâ³â, ñõàðàêòåðèçîâàíî øëÿõè òðàíñäóêö³¿ ñèãíàëó
ÀÔÊ ó ãåíîì. Ïðîàíàë³çîâàíî êîíêðåòí³ çàõèñí³ ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ä³þ ñòðåñîâèõ òåìïå-
ðàòóð, â ³íäóêóâàíí³ ÿêèõ áåðóòü ó÷àñòü ÀÔÊ. Îáãîâîðåíî çâ’ÿçêè ì³æ ÀÔÊ òà ³íøèìè
³íòåðìåä³àòàìè ñèãíàëüíèõ ñèñòåì ïðè ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ä³þ àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â.

REACTIVE OXYGEN SPECIES AT ADAPTATION OF PLANTS TO STRESS
TEMPERATURES

Yu.Ye. Kolupaev, Yu.V. Karpets

V.V. Dokuchayev Kharkiv National Agrarian University
p/o «Communist-1», Kharkiv, 62483, Ukraine

The possible mechanisms of intensifying of reactive oxygen species (ROS) generation in plants at
stress temperature influences are reviewed, the ways of ROS signal transduction to the genome are
characterized. Concrete protective reactions of plants to the action of stress temperatures with par-
ticipation of ROS are analysed. The interaction between ROS and other intermediates of signal
systems at plants response to the abiotic stressors are discussed.

Key words: reactive oxygen species, stress temperatures, signal systems, antioxidative enzymes,
stress proteins.
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