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Продолжительная история изучения ферментов антиоксидантной системы (АОС), 
низкомолекулярных неферментативных антиоксидантов (АО) и активных форм кис-
лорода (АФК) позволила получить обширную информацию об их строении, функциях, 
локализации в растительных организмах. Большое количество имеющихся на данный 
момент исследований показывают, как ферменты АОС, АО реагируют на изменения 
условий окружающей среды; активно пополняются знания об участии АОС и АФК 
в процессах обеспечения жизнедеятельности растений, обсуждается, как качествен-
но и количественно изменяется пул АФК. В настоящем обзоре предпринята попытка 
показать, как АОС, АО и АФК функционируют при осуществлении нормального мета-
болизма у растений. Рассматриваются реакции, осуществляемые в процессах роста, 
развития и старения, сигнальной регуляции. Показана взаимосвязь ферментов АОС, 
АО и АФК с фенольным и углеводным обменами в растительном организме.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антиоксидантная система; активные формы кислорода; 
окислительный стресс; фенольный метаболизм; углеводный метаболизм.

K. M. Nikerova, N. A. Galibina, O. V. Chirva, A. V. Klimova (Uspenskaya). 
REACTIVE OXYGEN SPECIES AND ANTIOXIDANT SYSTEM COMPO-
NENTS – PARTICIPANTS OF PLANT METABOLISM. RELATIONSHIPS WITH 
PHENOLIC AND CARBOHYDRATE METABOLISM

A long history of studying of the antioxidant system (AOS) enzymes, low molecular weight 
antioxidants (AO), and reactive oxygen species (ROS) has provided extensive informa-
tion about their structure, functions, and localization in plant organisms. A large number 
of currently available studies show how AOS and AO enzymes react to changes in environ-
mental conditions. Knowledge about the participation of AOS and ROS in the essential life 
processes in plants is actively updated; qualitative and quantitative changes in the ROS 
pool are discussed. In this review, an attempt was made to show how AOS, AO and ROS 
operate in the normal metabolism in plants. The reactions taking place in the processes 
of growth, development, and aging, as well as signal regulation are considered. The rela-
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Введение

Прикрепленный образ жизни растений и бы-
стро изменяющиеся условия внешней среды 
предполагают эволюцию метаболических про-
цессов, лежащих в основе их роста и развития 
[Chinnusamy et al., 2004; Pitzschke, Hirt, 2006]. 
Отклонение любого фактора от оптимума при-
водит к образованию избыточного количества 
активных форм кислорода (АФК), что, в свою 
очередь, ведет к развитию окислительного 
стресса (ОС) [Mittler, 2017]. В процессе эволю-
ции растения сформировали различные регу-
ляторные пути преодоления ОС [Креславский 
и др., 2012].

Известно, что определенный оптимальный 
уровень АФК всегда присутствует в клетках, 
так как они являются активными участниками 
основного метаболизма [Колупаев, 2007; Khan, 
Khan, 2017]. Для вовлечения АФК в метабо-
лизм, их превращений, а также их нейтрализа-
ции при ОС существуют высокомолекулярные 
антиоксиданты – ферменты антиоксидантной 
системы (АОС) и низкомолекулярные нефер-
ментативные антиоксиданты (АО) [Mittler et al., 
2011; Halliwell, Gutteridge, 2015; Akram et al., 
2017].

На данный момент накоплен массив теоре-
тических и экспериментальных данных о свой-
ствах и функциях АФК, ферментов АОС, АО, 
которые освещены в отечественной и ино-
странной литературе. Большое количество об-
зорных статей о роли АФК, АОС и АО в различ-
ных процессах в растительном организме име-
ется в иностранной литературе, их пул активно 
пополняется и в последнее время [Apel, Hirt, 
2004; Dar et al., 2017; Khan, Khan, 2017; Noctor 
et al., 2018; Wang et al., 2018; Waszczak et al., 
2018; Naikoo et al., 2019].

В настоящем обзоре обобщена имеющаяся 
информация об АФК и компонентах АОС, пред-
ставленная в большей степени с биохимиче-
ской точки зрения; обращено внимание на воз-
никновение АФК, ферментов АОС и АО; сделан 
акцент на роль АФК, ферментов АОС и АО при 
метаболизме растительного организма в нор-
мальных, нестрессовых условиях. Особое вни-
мание уделено взаимосвязи функционирова-
ния АФК, АО и ферментов АОС с углеводным 
и фенольным метаболизмом.

Возникновение активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
растений

В основе протекающих у растений метабо-
лических процессов лежат взаимосвязанные 
обратимые окислительно-восстановительные 
реакции (ОВР) [Жолнин, 2012], в ходе которых 
электроны обратимо переносятся специализи-
рованными редокс-парами на различные сое-
динения и элементы (кислород, азот, сера) [Ко-
лупаев, Карпец, 2010]. Редокс-пары представ-
лены коферментами оксидоредуктаз, которые 
регулируют степени окисления органических 
и неорганических соединений [Ксенжек, Пет-
рова, 1986]. Следовательно, реакции, катали-
зируемые оксидоредуктазами, можно считать 
редокс-процессами, акцептором восстанови-
тельных эквивалентов чаще всего выступает 
кислород [Scheibe et al., 2005].

Если рассматривать существующие на дан-
ный момент метаболические пути, то очень не-
большое количество ферментов используют кис-
лород в качестве субстрата. Среди них – цитох-
ромоксидаза, которая метаболизирует кислород 
(КФ 1.9.3.1) в митохондриях, нейтрализуя его 
до воды. Преимущество цитохромоксидазы над 
другими оксидазами – это возможность однов-
ременного переноса четырех электронов от кис-
лорода с образованием химически нейтральной 
воды без промежуточных этапов, на которых 
происходит образование АФК [McCord, 2000].

Образование АФК генетически запрограм-
мировано. В обычных условиях АФК образуют-
ся и взаимопревращаются в реакциях основ-
ного метаболизма, а в стрессовых условиях 
происходит накопление АФК и переориентация 
растения на более интенсивный вторичный ме-
таболизм [Rouhier et al., 2003; Schürmann, 2003; 
Колупаев, 2007; Khan, Khan, 2017 и др].

Если рассматривать метаболизацию АФК 
в эволюционном аспекте, то организмы с про-
сто организованными метаболическими путями 
использовали богатые энергией окислительные 
пути, однако при этом подвергались воздей-
ствию высоких уровней АФК [McCord, 2000]. 
Позднее появилась возможность для контроля 
переноса электронов с молекулы кислорода за 
счет развития АО, таких как, например, аскорби-
новая кислота, витамин Е, и ферментных систем 

tionship of the AOS, AO, and AOS enzymes with phenolic and carbohydrate metabolism 
in the plant body is demonstrated.

K e y w o r d s: antioxidant system; reactive oxygen species; oxidative stress, phenolic 
metabolism; carbohydrate metabolism.
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[Halliwell, Gutteridge, 2015; Akram et al., 2017]. 
Ферменты представляют собой восстановлен-
ные интермедиаты с высоким термодинамиче-
ским потенциалом для переноса электронов, 
однако эволюционное давление привело к воз-
никновению кинетических барьеров против этих 
действий [Mittler et al., 2011], поэтому электро-
ны стали переноситься на никотинамидаденин-
динуклеотидфосфат (НАДФ) для образования 
восстановленного никотинамидадениндинук-
леотидфосфата (НАДФН), который является 
устойчивым к кислородным воздействиям. Та-
ким образом, система потока электронов стано-
вится замкнутой, однако в электрон-транспорт-
ной цепи (ЭТЦ) есть места утечки электронов, 
за счет чего может образовываться супероксид-
ный радикал [McCord, Turrens, 1994].

Изучение развития ферментов АОС в эволю-
ционном аспекте показало, что первыми АОС-
ферментами, которые появлялись у организмов, 
были супероксиддисмутаза (СОД, КФ 1.15.1.1) 
и каталаза (КАТ, КФ 1.11.1.6), позднее возникли 
пероксидазы (ПО). У водорослей практически 
не встречалась КАТ и совсем не были представ-
лены восстановленные никотинамидаденинди-
нуклеотидфосфатоксидазы (НАДФН-оксидазы). 
Начиная с возникновения мхов наблюдается 
картина, которая соответствует распределению 
нейтрализующих АФК ферментов, подобная 
той, что представлена у сосудистых растений. 
Эволюционное развитие растений от водоро-
слей до двудольных растений сопровождается 
усложнением системы, нейтрализующей АФК, 
и возрастанием числа генов, которые кодиру-
ют ферменты основных семейств (СОД, аскор-
батпероксидазы (АПО, КФ 1.11.1.11), моноде-
гидроаскорбатредуктазы (МДГАР, КФ 1.6.5.4), 
дегидроаскорбатредуктазы (ДГАР, КФ 1.8.5.1), 
глутатионредуктазы (ГР, КФ 1.6.4.2), КАТ, гвая-
кол-пероксидазы (ГвПО, КФ 1.11.1.7), НАДФН-
оксидазы, альтернативных оксидаз, пероксире-
доксинов) [Mittler et al., 2011].

Высказано предположение, что механизмы, 
необходимые для нейтрализации АФК в расте-
ниях, были сформированы в эволюции ранее, 
чем механизмы для сверхпродукции АФК, для 
того чтобы растения смогли контролировать 
уровень АФК в клетках, а уже затем использо-
вать их в сигнальных путях [Mittler et al., 2011].

Активные формы кислорода и компоненты 
антиоксидантной системы – неотъемлемые 
участники нормального метаболизма 
и стресс-реакций растений

Постоянный контроль количества АФК, как 
на уровне образования, так и на уровне ней-

трализации [Lamb, Dixon, 1997; Van Breusegem 
et al., 2001], необходим для любого организма, 
поскольку чрезмерное образование АФК, так же 
как и их дефицит, может приводить к гибели кле-
ток [Suzuki, Mittler, 2006; Mangano et al., 2018].

Если рассматривать АФК в качестве регу-
ляторных сигнальных молекул [Desikan et al., 
2001; Hitchler, Domann, 2007; Мартинович, Че-
ренкевич, 2008] или сигнальных медиаторов, 
то они участвуют в контроле важнейших биоло-
гических процессов [Гамалей и др., 1999; Sku-
lachev, 2006; Mittler, 2017], могут быть сигнала-
ми, вызывающими программируемую клеточ-
ную смерть (ПКС) и не контролируемые клеткой 
деструктивные изменения [Dat et al., 2000; 
Scandalios, 2005; Suzuki, Mittler, 2006].

Одни и те же молекулы АФК при разных кон-
центрациях могут инициировать различные 
типы клеточных ответов. Принято считать, что 
низкие концентрации АФК участвуют в про-
цессах сигналинга, а сверхпродукция АФК 
под влиянием изменяющихся условий среды 
приводит к развитию ОС [Prasad, 1996; Tor-
res, Dangl, 2005; Черенкевич и др., 2014; Noc-
tor et al., 2018], который возникает не столько 
при резком возрастании темпов образования 
АФК, сколько при нарушении баланса между 
их образованием и нейтрализацией [Кордюм 
и др., 2003; Хавинсон и др., 2003]. Работа АОС 
в значительной степени контролирует количе-
ство АФК в клетках в условиях ОС [Apel, Hirt, 
2004; Колупаев, 2007].

Основные места образования АФК в клетке 
растений – органеллы с высокими окислитель-
ными способностями, сопровождающими ме-
таболическую активность, или с постоянным 
потоком электронов: хлоропласты, митохон-
дрии, пероксисомы и глиоксисомы [Dat et al., 
2000; Dar et al., 2017]. В хлоропластах основной 
источник образования перекиси водорода – это 
реакция Мелера, которая работает для освобо-
ждения фотосистемы I от избыточного количе-
ства образовавшихся электронов. Фотодыхание 
в глиоксисомах за счет работы гликолатоксида-
зы (ГО, КФ 1.1.3.15) – еще один ресурс обра-
зования перекиси водорода. АФК генерируют-
ся при митохондриальном дыхании [Doudican 
et al., 2005] и фотосинтезе [Asada, 1999]. Кроме 
того, именно в митохондриях перекись водоро-
да чаще всего образуется в стрессовых услови-
ях [Pellinen et al., 1999], повышение уровня АФК 
здесь может стать причиной запуска ПКС [Lam 
et al., 2001]. В ядрах клеток также могут содер-
жаться чувствительные редокс-транскрипцион-
ные факторы, вовлеченные в активацию ПКС. 
Предполагают, что ядерные механизмы также 
могут быть задействованы в запуске ПКС, поэ-
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тому уровень АФК в ядрах клеток должен строго 
контролироваться [Lam et al., 2001]. Благодаря 
тому, что перекись водорода диффундирует 
через аквапорины, образуясь в одних компар-
тментах клетки, она может нанести вред другим 
органеллам. Именно поэтому ОС, приводящий 
к увеличению образования АФК в хлоропластах, 
может запускать цитозольные и хлоропласт-
ные защитные механизмы. Пероксисомы – еще 
одно место образования перекиси водорода за 
счет работы ГО и также процесса β-окисления 
жирных кислот [Henzler, Steudle, 2000].

Обнаружено, что в оптимальных усло-
виях у растений образование АФК поддер-
живается в клетках на постоянном уровне: 
240 микромоль/с супероксидного радикала 
и 0,5 микромоль/с перекиси водорода в хло-
ропластах. При воздействии стресс-факторов 
нарушается гомеостаз клетки, и образование 
супероксидного радикала может увеличивать-
ся до 720 микромоль/с, а перекиси водорода – 
до 5–15 микромоль/с [Polle, 2001].

Возникшие в ходе эволюции АО и ферменты 
АОС ингибируют зарождение цепей окисления 
путем нейтрализации супероксидного ради-
кала и перекисных продуктов и ограничивают 
дальнейшее развитие цепных реакций, умень-
шают цитотоксические эффекты АФК в клетках 
[Blokhina et al., 2003; Møller et al., 2007; Заго-
скина, Назаренко, 2016]. Низкомолекулярные 
АО – аскорбиновая кислота, глутатион, тиолы, 
токоферолы, пигменты (каротиноиды, антоциа-
ны) и др. – нейтрализуют АФК и тем самым де-
лают растение очень пластичным организмом 
[Shao et al., 2007]. АО разнообразны по структу-
ре, природе, функциям, могут функционировать 
сопряженно или разнонаправленно [Прадедова 
и др., 2011], но они не могут защищать растения 
от супероксидного радикала и метастабильного 
гидропероксида [Chaudière, Ferrari-Iliou, 1999].

Ферменты АОС являются белками по приро-
де и оксидоредуктазами по функциям. Их ката-
литическая активность обусловлена взаимодей-
ствием апофермента и кофермента, первичная 
аминокислотная последовательность которого 
имеет конформацию «кармана», специфичную 
для кофермента. Специфика и эффективность 
внутри- и межмолекулярных путей переноса 
электронов зависит от пространственной ор-
ганизации белка за счет взаимодействия ами-
нокислотных остатков (от цистеина, гистидина 
и др.) [Saab-Rincon, Valderrama, 2009]. Кофер-
менты оксидоредуктаз представлены редокс-па-
рами, выполняющими функцию промежуточных 
переносчиков восстановительных эквивалентов, 
для них характерно обратимое окисление-вос-
становление [Крицкий, Телегина, 2004].

Наиболее важные антиоксидантные фер-
менты, нейтрализующие одни и образующие 
другие АФК: СОД, КАТ, ПО с неспецифически-
ми субстратами, например, ГвПО, субстрат-
специфичные пероксидазы, такие как АПО, 
глутатионпероксидаза (ГПО, КФ 1.11.1.9) и др.; 
МДГАР, ДГАР, ГР. АПО, МДГАР, ДГАР и ГР по-
вышают способность систем детоксификации, 
образуя аскорбат-глутатионовый цикл [Asada, 
1999; Mittova et al., 2000; Noctor et al., 2002; 
Dietz, 2003; Mittler et al., 2004]. Некоторые ис-
следователи включают полифенолоксидазу 
(ПФО, КФ 1.10.3.1) в состав ферментов АОС 
[Vatankhah et al., 2010]. Другие относят ПФО 
к ключевым ферментам вторичного метабо-
лизма, выделяя данный фермент в отдельную 
линию защиты с выполнением особых функ-
ций в окислительных процессах растения [Guo 
et al., 2014]. Пентозофосфатный цикл (ПФЦ) 
считают основным ресурсом НАДФН-оксидаз, 
которые также могут участвовать как в продук-
ции [Hammond-Kosack, Jones, 1996; Pei et al., 
2000], так и в нейтрализации АФК [Juhnke et al., 
1996]. Ферменты АОС могут нейтрализовы-
вать определенный субстрат [Полесская, 2007; 
Прадедова и др., 2011] и обладать специфич-
ностью клеточной и органной локализации, 
но иногда ферменты АОС могут быть компле-
ментарны друг другу [Apel, Hirt, 2004].

Схема, показывающая взаимосвязь АФК, 
основных АО и ферментов АОС в растительном 
организме, представлена на рисунке.

Важную роль в функционировании АОС в ра-
стительном организме играют разнообразные 
фенольные соединения. АФК и различные фе-
нольные соединения могут в одной фермента-
тивной реакции являться продуктами, а в дру-
гой – уже субстратами. Фенольные соединения 
могут также выполнять функцию низкомолеку-
лярных АО [Vuolo et al., 2019].

Взаимосвязанное функционирование ком-
понентов АОС представляет собой сложный 
многостадийный механизм. При этом взаи-
модействия между антиоксидантными компо-
нентами могут быть аддитивными, синерги-
ческими и антагонистическими [Меньщикова, 
Зенков, 1993]. В целом функционирование 
АОС в клетках представлено локальными и об-
щеклеточными циклическими и каскадными 
взаимодействиями АО. За счет одновременной 
работы различных компонентов АОС возникают 
своеобразные антиоксидантные цепи переноса 
электронов [Меньщикова, Зенков, 1993].

Согласованная работа отдельных частей 
АОС – основа для формирования устойчивости 
организма к действию АФК. АО должны непре-
рывно синтезироваться и поступать к месту их 
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нейтрализации, обеспечивая антиоксидантную 
защиту, которая обусловлена определенным 
состоянием сопряженных «антиоксидантных 
структур» [Тиунов, 1995]. Оптимальный уро-
вень внутриклеточных АО определяется гене-
тически [Меньщикова, Зенков, 1993]. Отмеча-
ется необходимость исследования АОС, со-
стоящих из многих компонентов. Подход, когда 
охватываются АО нескольких функциональных 
групп или уровней защиты, при работе с ра-
стениями используется достаточно часто, как 
правило, когда исследуются определенные ре-
докс-циклы (например, аскорбат-глутатионо-
вый) [Gechev et al., 2003; Полесская, 2007].

Участие активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
в процессах роста растений

Компоненты АОС принимают активное учас-
тие в процессах роста растения под контролем 

митоген-активируемых протеинкиназ (MAП-
киназ). MAП-киназы образуют семейство ки-
наз, которые участвуют в передаче внеклеточ-
ных сигналов от мембраны к ядру через каскад 
фосфорилирования [Boutros et al., 2008]. MAП-
киназным сигналингом регулируются разно-
образные клеточные функции: от выживания 
клеток до запуска ПКС [Haagenson, Wu, 2010]. 
Одна из наиболее долгоживущих АФК – пе-
рекись водорода – специфически активирует 
MAП-киназы, что далее проявляется в индук-
ции специфических генов стресса [Kovtun et al., 
2000].

В ходе роста растений клеточные стенки 
разрыхляются и уплотняются. Работа такого 
фермента, как ПО, контролирует баланс между 
этими двумя процессами, а именно: 1) форми-
рование жесткой клеточной стенки посредст-
вом окисления ароматических компонентов 
клеточных стенок (монолигнолов, коричных 
кислот, ароматических аминокислот) в при-

Взаимосвязь АФК, основных АО и ферментов АОС в растительном организме [по: Zhao 
et al., 2016; Wang et al., 2018 с изменениями]:
ЭТЦ – электрон-транспортная цепь, НАДФН – никотинамидадениндинуклеотидфосфат-оксида-
за, СОД – супероксиддисмутаза, КАТ – каталаза, ПО – пероксидаза, АПО – аскорбат-пероксидаза, 
 МДГАР – монодегидроаскорбатредуктаза, ДГАР – дегидроаскорбатредуктаза, ГР – глутатионредуктаза

Interrelation of ROS, major antioxidants and AOS enzymes in plants after [Zhao et al., 2016; Wang 
et al., 2018 with changes]:
ЭТЦ – electron transport chain, НАДФН – nicotinamide adenine dinucleotide phosphate oxidase, СОД – 
superoxide dismutase, КАТ – catalase, ПО – peroxidase, АПО – ascorbate peroxidase, МДГАР – monodehy-
droascorbate reductase, ДГАР – dehydroascorbate reductase, ГР – glutathione reductase
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сутствии перекиси водорода; 2) разрушение 
клеточной стенки посредством регулирования 
концентрации перекиси водорода и образова-
ния других АФК, таких как гидроксильный ра-
дикал, которые разрушают ковалентные связи 
в полимерах клеточных стенок [Schopfer, 2001; 
Kärkönen, Kuchitsu, 2015].

ПО задействованы во время процесса про-
растания у растений, так как могут контроли-
ровать рост клеток в длину [Cosio et al., 2009]. 
Было обнаружено накопление АФК в клеточ-
ной стенке эндосперма до его разрушения, 
сопровождающееся возрастанием активности 
ПО [Lariguet et al., 2013]. Есть данные, что АФК 
необходимы для клеточной дифференциации 
[Takemoto et al., 2007]. Проведены работы, по-
казывающие, что АФК и АОС играют важную 
роль на ранних этапах формирования бобово-
ризобиального симбиоза [Hérouart et al., 2002; 
Ramu et al., 2002].

В течение клеточного цикла растений ком-
поненты АОС участвуют в адекватном ответе 
растений при изменении условий окружающей 
среды. Так, например, глутатион-зависимый 
путь, протекающий при участии ферментов 
АОС, необходим, чтобы инициировать и под-
держивать клеточные деления на протяжении 
постэмбрионального развития корня [Vernoux 
et al., 2000]. В то время как нормальное про-
текание клеточного цикла находится под нега-
тивным контролем АОС, соматический эмбрио-
генез стимулируется перекисью водорода [Cui 
et al., 2000], кроме того, перекись водорода 
необходима для поддержания гравитропизма 
корня [Joo et al., 2000].

Таким образом, АОС, контролирующая уро-
вень АФК, определяет пластичность растений 
в изменяющихся условиях окружающей среды 
и, следовательно, участвует в процессах ро-
ста и выживаемости растений [Mittler, 2017; 
Waszczak et al., 2018].

Участие активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
в процессах старения растений

Возрастание темпов образования АФК – 
один из самых ранних ответов растительных 
клеток на старение. Отмечается, что в первую 
очередь при старении нарушается окисли-
тельно-восстановительный баланс [Jing et al., 
2008]. В 1956 г. Д. Харманом выдвинута сво-
боднорадикальная теория старения [Harman, 
1956], связывающая процессы старения и об-
разование АФК. Теория основывается на том, 
что окислительные ферментные комплексы 
являются обязательными для живых организ-

мов. Подчеркивается, что нежелательные АФК, 
образованные в результате окислительных ре-
акций, оказывают необратимое отрицательное 
воздействие на такие молекулы, как ДНК, РНК, 
белки, липиды, что и приводит к старению. Эта 
теория подтверждается экспериментальными 
данными [Landis et al., 2004; Chen et al., 2007]. 
Позднее была выдвинута митохондриальная 
теория старения в связи с тем, что митохон-
дрии являются одним из главных источников 
АФК [Harman, 1972]. При старении снижается 
активность компонентов АОС в митохондриях, 
в результате чего в них возрастает концентра-
ция перекиси водорода [Jiménez et al., 1998].

Кроме того, при старении листа наблюдает-
ся полная потеря активности КАТ и накопление 
супероксидного радикала и перекиси водорода 
в пероксисомах [del Rio et al., 1998]. Частич-
но нейтрализация перекиси водорода может 
уравновешиваться за счет работы аскорбат-
глутатионового цикла, но и его работа может 
быть ослаблена процессами старения. Отмеча-
ют снижение активности АПО и МДГАР [Jiménez 
et al., 1998].

Антиоксидантная система растений 
и фенольный метаболизм

Как было упомянуто выше, важную роль 
в функционировании АОС в растительном ор-
ганизме играют разнообразные фенольные 
соединения. Фенольные соединения в основ-
ном синтезируются из коричной кислоты, ко-
торая формируется из фенилаланина при дей-
ствии фенилаланин-аммиак-лиазы (ФАЛ, КФ 
4.3.1.5) – связующего звена между шикимат-
ным и фенилпропаноидным путями. Переклю-
чение на фенилпропаноидный путь является 
необходимым процессом. Показано, что при 
нормальных условиях роста 20 % углерода 
фиксируется растениями именно через этот 
путь [Dixon, Paiva, 1995].

Фенольные соединения растительного ор-
ганизма – высокореакционноспособные ве-
щества. Окисление фенолов является частью 
нормального развития растения и происходит 
во время процессов роста, развития и старе-
ния растений [Treutter, 2006]. Усиление фе-
нилпропаноидного метаболизма и количества 
фенольных соединений может иметь место при 
изменении условий окружающей среды [Saki-
hama, Yamasaki, 2002].

Фенольные соединения, являясь АО, ней-
трализуют свободные радикалы либо прямым 
путем, образуя при этом нерадикальные про-
дукты (вероятно, такие процессы происходят 
при образовании лигнина и полимеризации 
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флавонов), либо путем связывания ионов ме-
таллов с переменной валентностью, иниции-
рующих окисление органических соединений. 
Фенольные АО эффективно связывают кисло-
родные супероксидный и гидроксильный ра-
дикалы и ингибируют индуцируемое ими пере-
кисное окисление липидов (ПОЛ) [Меньщико-
ва, Зенков, 1993; Naikoo et al., 2019].

Фенольные соединения способны легко 
окисляться ПО и ПФО с образованием высо-
кореакционных промежуточных продуктов – 
семихинонных радикалов и хинонов, которые 
могут спонтанно реагировать с белковыми ком-
понентами, образуя комплексы темноокрашен-
ных продуктов [Walker, Ferrar, 1998].

Известно, что фенольные соединения могут 
и сами являться источниками АФК. В нейтраль-
ной среде многие полифенольные соединения 
растительного происхождения, самоокисля-
ясь, образуют супероксидные радикалы. Так, 
наиболее интенсивно этот процесс происхо-
дит при окислении триоксифенолов [Мерзляк, 
1999]. При участии ПО клеточных стенок из них 
может синтезироваться перекись водорода 
[Pedreno et al., 1989].

За счет работы МДГАР аскорбат-глутатионо-
вого цикла окисленные фенольные соединения 
могут быть регенерированы. Регенерированные 
(восстановленные) формы могут действовать 
как АО [Sakihama et al., 2000]. Окисленные (фе-
ноксильные) формы в нормальных (физиологи-
ческих) условиях не наносят вреда растительной 
клетке, так как они нестабильны и быстро прев-
ращаются в нерадикальные продукты, но иногда 
действуют как прооксиданты. В целом, однако, 
феноксильные радикалы токсичны для живых 
организмов из-за способности инициировать 
свободнорадикальные реакции в мембранах 
и склонности «сшиваться» с различными моле-
кулами [Sakihama, Yamasaki, 2002].

Антиоксидантная система растений 
и углеводный метаболизм

Важную роль в функционировании растений 
играют углеводы и ферменты, участвующие 
в их превращениях. Кроме того, углеводы тес-
но связаны с ОС и сигналингом АФК [Suzuki, 
Mittler, 2006; Takahashi, Murata, 2008].

Сахара способны нейтрализовывать АФК 
в растениях [Rolland et al., 2006]. Так, глюкозу 
и фруктозу считают потенциальными нейтрали-
заторами АФК [Keunen et al., 2013], они могут 
активировать гены, отвечающие за активность 
ферментов АОС [Contento et al., 2004]. Раство-
римые сахара могут стабилизировать структу-
ру ферментов АОС [Chaves et al., 2003]. Сахара 

имеют двойственные отношения с АФК в ра-
стениях: 1) участвуют в реакциях дыхательных 
процессов, при этом образуются многочислен-
ные АФК; 2) участвуют в реакциях оксидативно-
го ПФЦ, связанного с работой НАДФН-оксидаз, 
нейтрализуя АФК. Поэтому защитные эффекты 
сахаров зависят от активности ферментов ПФЦ 
[Barra et al., 2003]. С одной стороны, реакции 
ПФЦ снабжаются эндогенно доступными са-
харами [Debnam et al., 2004], которые имеют 
восстановительные способности для нейтрали-
зации перекиси водорода и других АФК. С дру-
гой стороны, избыток сахаров, образующихся 
в фотосинтезирующих листьях, может приво-
дить к накоплению в избыточных количествах 
цитозольной перекиси водорода, особенно 
если экспорт сахаров затруднен возможностя-
ми тканей и органов-акцепторов в стрессовых 
условиях [Van den Ende, Valluru, 2008].

Сахара, кроме выполнения сигнальной 
функции, вероятно, в комбинации с феноль-
ными компонентами, формируют вакуолярную 
окислительно-восстановительную систему, 
действующую в согласии с хорошо известными 
цитоплазматическими антиоксидантными ме-
ханизмами [Price et al., 2004].

Один из наиболее важных ферментов, 
поддерживающих взаимодействие сахаров 
и АФК, – гексокиназа (ГК, КФ 2.7.1.1). Фер-
мент регулирует уровни глюкозо-6-фосфата 
и АФК, стимулируя защитные антиоксидантные 
механизмы и синтез фенольных компонентов. 
Эти процессы активно протекают в цитозоле 
и митохондриях. Активная работа ГК ускоряет 
темпы гликозилирования фенольных веществ. 
Кроме того, фермент способен действовать как 
глюкозный сенсор, контролирующий деление 
и рост клеток, взаимодействуя с гормонами 
[Essmann et al., 2008].

Глюкоза-6-фосфатдегидрогеназа (Г6ФД, 
КФ 1.1.1.49) – важнейший фермент ПФЦ – син-
тезирует прекурсоры для фенилпропаноид-
ного пути, тем самым связывая углеводный 
и фенольный обмен [Kováčik et al., 2009]. Не-
обходимо отметить, что у органов и тканей 
с высокой концентрацией сахаров происходит 
взаимодействие сахаров и фенольных соеди-
нений внутри взаимосвязанной окислительно-
восстановительной системы, нейтрализующей 
АФК и защищающей от стресса. ПФО помога-
ют нейтрализовывать АФК с привлечением фе-
нольных соединений, тем самым активно уча-
ствуя в их детоксификации [Mishra, Sangwan, 
2019]. Кроме того, связанные с деятельностью 
инвертаз (Инв, КФ 3.2.1.26), сигнальные функ-
ции моносахаров проявляются при ответных 
реакциях растений [Essmann et al., 2008].
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Заключение

Образовавшиеся в эволюции ферменты 
АОС и АО, изначально нейтрализующие высо-
кий уровень образующихся АФК в постоянно 
изменяющихся условиях окружающей среды, 
далее стали принимать участие в многочи-
сленных сигнальных путях, которые являются 
важной составляющей многих процессов, про-
исходящих в растительном организме. При-
веденные в обзоре данные свидетельствуют 
о том, что спектр функций ферментов АОС, АО 
и АФК очень широк и они принимают непосред-
ственное участие во многих процессах обес-
печения жизнедеятельности растений. Кроме 
того, работа ферментов АОС, АО и АФК нахо-
дится в тесной взаимосвязи с углеводными 
и фенольными соединениями, образующимися 
в растительном организме.

Исследования в этой области с привлече-
нием современных молекулярно-генетиче-
ских методов имеют перспективы в том числе 
и с практической точки зрения. За последние 
десятилетия достигнуты большие успехи в по-
нимании функционирования ферментов АОС, 
АО и АФК в нормальных, нестрессовых услови-
ях. Несомненно, необходимо глубокое и ком-
плексное понимание работы этих биологиче-
ских молекул с особыми свойствами.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного зада‑
ния КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН) 
и при финансовой поддержке РФФИ (проект 
№ 19‑04‑00622_а).
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