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РОЛЬ РАЗЛИЧНЫХ МЕТАБОЛИТОВ 

В ФОРМИРОВАНИИ СТРЕССОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ 
*
 

 
В процессе эволюции у растений сформировались физиологические механизмы адаптации к различным видам 

стресса, которые включают накопление некоторых метаболитов. В обзоре рассмотрены роль метаболитов в меха-

низмах стрессоустойчивости и современные методы молекулярно-генетического анализа, позволяющие оцени-

вать вклад определенного метаболита в стрессоустойчивость. 
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Введение 

 

Стресс для растений – это резкое изме-

нение условий окружающей среды. Повы-

шение устойчивости растений к абиотиче-

скому стрессу является одной из актуальных 

долгосрочных задач сельскохозяйственной 

биотехнологии. Засуха, засоление почвы, 

низкие температуры, повышенный уровень 

радиации, загрязнение почвы солями тяже-

лых металлов, чрезмерно интенсивное осве-

щение и высокая температура вызывают у 

растений осмотический стресс. В ответ на 

осмотический стресс растения накапливают 

низкомолекулярные органические метабо-

литы, получившие название осмопротектан-

тов, или совместимых осмолитов. К числу 

таких соединений относят некоторые ами-

нокислоты, сахароспирты, бетаины, встре-

чающиеся как у растений и животных, так и 

у микроорганизмов. Их накопление не явля-

ется токсичным для клетки, потому что эти 

молекулы не нарушают структуру молекул 

белков, и это позволяет модулировать осмо-

тический потенциал цитоплазмы в безопас-

ном режиме. Осмолиты могут быть как  

конечными продуктами метаболических 

путей, так и их интермедиатами.  

Способы повышения стрессоустойчиво-

сти у растений долгое время изучались с 

точки зрения физиологии. Накопленные к 

настоящему времени физиологические дан-

ные успешно используются в задачах по 

повышению уровня отдельных метаболитов 

с помощью методов современной генной 

инженерии. Известно, что большинство 

признаков стрессоустойчивости контроли-

руется множеством генов (генными сетя-

ми – сложными иерархически организо- 

ванными системами взаимодействующих 

генов) и эффективность повышения стрес-

соустойчивости традиционными методами 

селекции ограничена. Так как некоторые 

виды растений имеют очень низкие уровни 

осмопротектантов или не имеют их совсем, 

модификация путей их биосинтеза с помо-
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щью трансгенеза является одним из воз-

можных путей повышения стрессоустойчи-

вости. Современные методы генной инже-

нерии и пул доступных генов позволяют 

использовать не только собственные гены 

растений, но и гены других организмов для 

повышения уровня целевого метаболита у 

растений, что качественно увеличивает 

имеющиеся в распоряжении биотехнологии 

растений возможности. 

Накопленные к настоящему времени 

данные по совместимым осмолитам свиде-

тельствует о том, что некоторые из них об-

ладают полифункциональными свойствами, 

другие действуют только на определенный 

вид стресса. В настоящем обзоре приведены 

результаты по изучению наиболее распро-

страненных метаболитов растений, обла-

дающих полифункциональными свойства-

ми: пролин, глицинбетаин, маннитол, 

полиамины, а также метаболитов, важных 

для контроля осмотического давления. 

 

Метаболиты, обладающие  

полифункциональными свойствами 

 

Пролин – аминокислота, играет важную 

роль как структурный компонент белков и 

как свободная аминокислота. Его накопле-

ние наблюдали в клетках простейших, бак-

терий и растений, подвергнутых различным 

стрессам. У растений накопление пролина 

происходит после воздействия высоких и 

низких температур, после повышенных 

концентраций NaCl и тяжелых металлов, 

оксидативном стрессе и воздействии ульт-

рафиолетового излучения. Уровень накоп-

ления пролина в стрессовых условиях раз-

личен у разных видов и может превышать 

исходный более чем в 100 раз. Накопление 

пролина в течение осмотического стресса – 

это комбинированный результат усиления 

синтеза, снижения скорости его деградации 

и активного транспорта между компартмен-

тами клетки и частями растения. У высших 

растений пролин синтезируется двумя пу-

тями: в одном случае источником пролина 

является глутамат, в другом – орнитин [1]. 

Синтез пролина происходит в тканях с ин-

тенсивным делением клеток, таких как апи-

кальные меристемы побега и, по-видимому, 

флоральные меристемы и развивающиеся 

зародыши. В норме уровень этой аминокис-

лоты всегда выше в генеративных органах 

растения по сравнению с вегетативными [2].  

Считается, что в условиях стресса рабо-

тает главным образом глутаматный путь 

биосинтеза пролина. Биосинтез пролина 

происходит в цитоплазме и, возможно, в 

хлоропластах клетки в период стресса, а его 

деградация – в митохондриях [3; 4]. Основ-

ной стратегией повышения уровня пролина 

у растений методами генной инженерии яв-

ляется перенос гена пирролин-5-карбокси- 

латсинтазы (P5CS), кодирующего первый 

фермент синтеза пролина в геномы модель-

ных растений – табака и арабидопсиса. По-

казано, что в условиях стресса повышалась 

экспрессия гена P5CS и это повышение кор-

релировало с накоплением пролина. [5; 6]. 

Первые такие эксперименты были проведе-

ны с геном P5CS вигны, перенесенным в 

геном табака. Полученные трансгенные рас-

тения синтезировали в 10–18 раз больше 

пролина и были более устойчивы к солево-

му стрессу [7]. Растения, несущие антисмы-

словые конструкции для ингибирования 

экспрессии гена P5CS, в эксперименте про-

являли аномалии в развитии эпидермальных 

и паренхимных клеток, что свидетельство-

вало, по-видимому, о роли пролин-богатых 

белков в формировании клеточных стенок 

[8]. Мутанты по гену P5CS арабидопсиса 

также характеризовались сниженной толе-

рантностью к засолению. Эти же экспери-

менты подтвердили роль пролина в связы-

вании и инактивации свободных радикалов. 

Ферменты глутатион-аскорбатного цикла у 

мутантов P5CS имели заметно сниженную 

активность при солевом стрессе, тем самым 

давая основание предполагать, что накопле-

ние пролина связано со структурой и актив-

ностью ферментов этой метаболической  

цепи [9]. 

Следует отметить, что трансген P5CS  

не всегда увеличивал стрессоустойчивость 

растений: так, введение гена P5CS сои  

в геном растений табака не повышало его 

осмотолерантность [10], однако этот же  

ген арабидопсиса, перенесенный в геном 

растений сои, увеличивал устойчивость к 

засухе [11]. 

Ключевым ферментом деградации про-

лина является фермент пролиндегидрогена-

за (PDH). В стрессовых условиях уровень 

экспрессии гена PDH снижался, и его уве-

личение наблюдалось только в восстанови-

тельный период после окончания стресса 

[12–13]. Введение антисмысловых кон- 

струкций, ингибирующих экспрессию гена 
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PDH, не влияло на развитие растений, одна-

ко увеличивало устойчивость растений к 

солевому стрессу, засухе [14–16]. В целом, 

современные генно-инженерные подходы 

позволили уточнить роль пролина в фор- 

мировании стрессоустойчивости растений,  

а также выявили функции различных фер-

ментов этой метаболической цепи в контро-

ле этого признака. 

Полиамины являются компонентами всех 

живых организмов от вирусов до животных. 

Они накапливаются в больших концентра-

циях в активно делящихся клетках и вовле-

чены во все жизненно важные процессы в 

клетке. Молекулярные механизмы, лежащие 

в основе повышения стрессоустойчивости за 

счет накопления полиаминов, пока неиз-

вестны. Показана роль путресцина в ответе 

на засуху и поранение у Arabidopsis thaliana. 

ADC2 (аргинин-декарбоксилаза) – ключевой 

фермент синтеза путресцина у растений, 

вовлечен в стрессовый ответ у расте- 

ний. Активность этого фермента и уровень 

путресцина возрастали в 20–30 раз в ответ 

на калийное голодание и осмотический 

стресс [17]. Обработка паракватом (индук-

тором окислительного стресса) листьев ара-

бидопсиса приводила к повышению уровня 

путресцина, однако не затрагивала уровни 

спермина и спермидина [18]. Роль спермина 

в стрессовом ответе связывают с контролем 

ионных каналов и рецепторов. Накопление 

спермина в апопласте также, по-видимому, 

связано с сигнальными путями ответа на 

заражение растений патогенами [19]. В це-

лом, для изучения участия генов метабо-

лизма полиаминов в стрессовом ответе у 

растений требуется проведение дальнейших 

исследований. 

Маннитол встречается у организмов раз-

личной таксономической принадлежности 

(бактерий, водорослей, грибов, животных и 

высших растений). Показано, что этот мета-

болит встречается более чем у 100 видов 

растений. Однако у некоторых видов это 

вещество не синтезируется. Таковы расте-

ния табака. В экспериментах бактериальный 

ген mtlD, осуществляющий синтез маннито-

ла, был перенесен в геном растений Nicotia-

na tabacum. Растения-трансформанты нака-

пливали высокие концентрации маннитола и 

характеризовались повышенной устойчиво-

стью к солевому стрессу. После 30 дней вы-

ращивания на среде с увеличенным содер-

жанием NaCl формирование новых корней и 

листьев наблюдалось у 75 % трансгенных 

растений, в то время как у контрольных – 

только в 33 % случаев [20]. Роль маннитола 

как инактиватора свободных радикалов по-

казана в экспериментах in vitro. Бактериаль-

ный ген mltD, контролирующий фермент 

маннитол-1-фосфатдегидрогеназу, был пе-

ренесен в хлоропласты табака. Наработка 

маннитола в хлоропластах не снижала  

содержание хлорофилла в листьях после 

обработки их метилвиологеном, что свиде-

тельствовало о большей устойчивости фо- 

тосинтеза к стрессу. Механизм, обеспечи-

вающий защиту маннитолом клеток от по-

вреждений свободными радикалами, до 

конца неизвестен [21; 22]. Растения пшени-

цы (Triticum aestivum), трансформированные 

геном mltD, также характеризовались по-

вышенной стрессоусточивостью. Оценку 

стрессоустойчивости проводили на каллус-

ных культурах, добавляя в среды полиэти-

ленгликоль или 100 мM NaCl. У нетранс-

формированных культур вес каллусной 

массы снизился на 40 % в присутствии по-

лиэтиленгликоля и на 37 % на фоне солево-

го стресса. У трансгенных каллусных куль-

тур снижение веса каллусной массы на фоне 

этих факторов не наблюдали. Содержание 

маннитола в каллусе и листьях взрослых 

растений было ничтожно мало и составляло 

от 0,6 до 2,0 мкм/г свежего веса [23]. Роль 

маннитола в контроле стрессоустойчивости 

исследовали с помощью анализа транскрип-

ционной активности промотора гена mtd 

(маннитолдегидрогеназы). Промотор гена 

mtd сельдерея в трансгенных растениях ара-

бидопсиса экспрессировался в тканях сосу-

дов, что дало основание предполагать  

возможность взаимосвязи растительного 

гена mtd и метаболизма (транспорта) саха-

ров [24]. 

 

Метаболиты растений, 

важные для контроля  

осмотического потенциала 

 

Цитруллин – аминокислота, название ко-

торой происходит от латинского citrullus, 

родового названия арбуза, из которого он 

был впервые выделен [25]. L-цитруллин со-

держится в свободном виде в соке арбузов и 

дынь, а также в клубеньках бобовых расте-

ний. В состав природных белков цитруллин 

не входит и является промежуточным про-

дуктом биосинтеза аргинина. 
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Накопление цитруллина в листьях дикого 

арбуза, произрастающего в пустыне Калаха-

ри, важно для высокой устойчивости этого 

вида растений к повышенной освещенности 

и засухе. Предполагается, что существует 

механизм, позволяющий листьям адаптиро-

ваться к окислительному стрессу, вызван-

ному комбинацией сильной освещенности и 

высокой температуры (до 60 
о
С ). Содержа-

ние цитруллина при ярком освещении по-

вышалось до 30 мМ в сравнении с 0,6 мМ  

у нестрессированных листьев. В ответ на 

такие стрессовые условия также наблюдает-

ся увеличение содержания аргинина. Цит-

руллин является промежуточным продуктом 

синтеза аргинина, но аргинина в сравне- 

нии с цитруллином значительно меньше:  

до 7 мМ у стрессированных листьев и до 

0,3 мМ у нестрессированных листьев [26]. 

Однако механизм накопления цитрул- 

лина до настоящего времени неизвестен. 

Среди известных совместимых осмолитов 

цитруллин является самым сильным гаси- 

телем гидроксильных радикалов в присут-

ствии яркого света и повышенной темпе- 

ратуры.  

Регуляция синтеза цитруллина и аргини-

на хорошо изучена у прокариот и дрожжей. 

Для растений подобные данные пока фраг-

ментарны. Показано, что один из ключевых 

ферментов синтеза цитруллина глютамат-N-

ацетилтрансфераза (CLGAN) обладает вы-

сокой термостабильностью (до 70
о
С) и его 

активность повышается в листьях при высо-

кой температуре и ярком освещении [27]. 

Предполагается, что синтез цитруллина  

в растениях происходит в хлоропластах.  

У Canavia lineate некоторые ферменты, уча-

ствующие в синтезе цитруллина и аргинина, 

локализованы в хлоропластах [28]. Деталь-

ное изучение биосинтеза цитруллина у рас-

тений необходимо для развития представле-

ний о функциях этого метаболита. 

Орнитин – аминокислота, интермедиат 

метаболизма аргинина, является предшест-

венником таких осмопротектантов, как по-

лиамины и пролин. У растений аргинин  

вовлечен во многие физиологические про-

цессы, включая ответ на стрессовые условия 

окружающей среды. Фермент, участвующий 

в синтезе аргинина и кодируемый геном 

SlNAGS1, был клонирован у томата [29].  

В экспериментах было показано повышение 

уровня mRNA гена SlNAGS1 в ответ на низ-

кие концентрации кислорода. Данный ген 

был перенесен в геном арабидопсиса под 

контролем промотора 35S РНК вируса мо-

заики цветной капусты. Семена трансген-

ных растений прорастали на среде, содер-

жащей 250 мМ NaCl, взрослые трансгенные 

растения проявляли устойчивость при поли-

ве их солевым раствором в концентрации до 

300 мМ. Авторы этой работы предполагают, 

что влияние орнитина на стрессоустойчи-

вость может быть связано с его участием в 

синтезе сразу нескольких совместимых ос-

молитов [30]. 

 

Заключение 

 

Способностью к синтезу и накоплению 

известных к настоящему времени осмопро-

тектантов обладают далеко не все виды рас-

тений, поэтому введение отдельных генов 

или модификация путей биосинтеза метабо-

литов с помощью трансгенеза – это потен-

циальный путь повышения стрессоустойчи-

вости растений. К настоящему времени 

большинство работ по метаболической ин-

женерии выполнено на модельных объектах, 

что позволило не только выявить роль ряда 

генов метаболических цепей совместимых 

осмолитов, но и заложить основы для разра-

ботки новых способов повышения стрессо-

устойчивости у хозяйственно-ценных сор-

тов растений. Одним из ограничений 

эффективного использования современных 

методов генной инженерии для получения 

стрессоустойчивых растений является не-

достаток данных о структуре генных сетей, 

контролирующих синтез ключевых осмоли-

тов. Дальнейшие исследования позволят 

существенно расширить имеющиеся на се-

годняшний день возможности по формиро-

ванию растений с заданными характеристи-

ками. 
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ROLE OF PLANT METABOLITES IN MECHANISMS OF STRESS TOLERANCE 

 
In evolution plants aquired mechanisms for adaptation to various types of stresses including the accumulation of cer-

tain metabolites. In this review we discuss the role of metabolites in stress tolerance mechanisms as well as the modern 

methods of molecular genetic analyses allowing researchers to evaluate the contribution of the metabolites to stress resis-

tance. 
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