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ОБЗОРЫОБЗОРЫ

Абиотический стресс значительно влияет на 
рост и продуктивность растений и является основ-
ной причиной значительного снижения урожайно-
сти и общего производства основных сельскохо-
зяйственных культур во всем мире соответственно 
на 70 и 50% [1]. Амплитуда абиотических стрессов 
резко возросла в последние годы, главным обра-
зом из-за антропогенного воздействия. Изменение 
климата и неправильное землепользование усу-
губили деградацию земель [2]. Кроме того, поя-
вилась настоятельная необходимость вовлечения 
в сельскохозяйственный оборот более засушливых 

и засоленных территорий, чтобы удовлетворить ра-
стущие потребности в продовольствии, особенно 
в развивающихся странах [3].

Абиотические стрессы могут быть вызваны 
различными факторами: экстремальными тем-
пературами, засухой, засолением, УФ-излучени-
ем, тяжелыми металлами, которые ограничивают 
рост и изменяют химический и компонентный 
состав растений [4, 5]. Эти неблагоприятные 
воздействия нарушают баланс между генераци-
ей и уничтожением активных форм кислорода 
(АФК, Reactive oxygen species — ROS) и усиливают 
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их распространение, что повреждает жизненно 
важные макромолекулы (нуклеиновые кислоты, 
белки, углеводы и липиды) и в конечном итоге 
приводит к гибели клеток [1]. АФК включают 
как свободнорадикальные формы (супероксид-
анион-радикал, O2

—) гидроксильный радикал 
OH•, пергидроксирадикал HO2•, алкоксиради-
калы RO•), так и нерадикальные (молекулярные) 
формы (перекись водорода H2O2 и синглетный 
кислород 1O2). В нормальных условиях потенци-
ально токсичные метаболиты кислорода генери-
руются на низком уровне и существует баланс 
между выработкой и подавлением АФК. Они 
играют в растениях две разные роли; в низких 
концентрациях действуют как сигнальные моле-
кулы, которые опосредуют некоторые реакции 
в клетках растений, включая реакции на стресс. 
Однако различные экологические стрессы нару-
шают клеточный гомеостаз и усиливают нако-
пление АФК. Количество АФК, вырабатываемых 
в результате «окислительного взрыва», может пре-
высить способности систем их улавливания, что 
приводит к накоплению высоких уровней внутри-
клеточных АФК [6]. Это вызывает окислительное 
повреждение липидов мембран (приводит к изме-
нению внутренних свойств мембран, таких как 
текучесть), нуклеиновых кислот, ингибирование 
синтеза белков, потерю активности ферментов, 
необратимое нарушение работы других метаболи-
ческих структур, что в конечном итоге приводит 
к гибели клеток [7].

Чтобы избежать окислительного повреждения, 
растения выработали различные механизмы вос-
становления, включая ферментативные (супе-
роксиддисмутаза, каталаза, аскорбатпероксидаза, 
и др.) и неферментативные (сахара, некоторые 
аминокислоты, фенольные соединения — фе-
нольные кислоты, флавоноиды и т. п.) системы 
антиоксидантной защиты. Эти системы, действуя 
совместно, контролируют каскады окисления 
и защищают растительные клетки от повреждения 
путем удаления АФК [8–10]. Антиоксидантные 
метаболиты накапливаются в клетках мезофил-
ла, хлоропластах и митохондриях, которые могут 
серьезно пострадать от АФК [2].

Растения, как организмы, лишенные мо-
бильности, развили сложные и хорошо органи-
зованные регуляторные механизмы адаптации 
и устойчивости к биотическим и абиотическим 
стрессовым условиям, сложные альтернативные 
стратегии защиты. Они могут быть различными 

для разных видов растений, зависеть от характера 
и тяжести стресса [4] и включать использование 
разнообразных биологически активных соедине-
ний (БАС) в качестве инструментов для преодо-
ления стрессовых состояний. Следует отметить 
мнение ряда исследователей о том, что увеличе-
ние в условиях абиотического стресса содержания 
определенных БАС может также положительно 
повлиять на ценность сельскохозяйственных 
культур и ряда растительных продуктов, по-
скольку такие метаболиты часто имеют большое 
значение как полезные для здоровья соединения 
в питании человека [11, 12].

Естественная стрессоустойчивость — это 
очень сложный процесс, который нельзя объ-
яснить действием молекул какого‑то одного вида 
или единственного механизма [13]. Защитные 
реакции растений, как правило, носят много-
компонентный характер. Механизмы адаптации 
к условиям окружающей среды, основанные на 
активации специфических физиологических 
и молекулярных реакций, приводят к измене-
ниям в метаболизме растений с целью мини-
мизировать повреждения, вызванные стрессом, 
обеспечить защиту и выживание вида в специфи-
ческих условиях. Под действием абиотического 
стресса меняется первичный метаболизм. Среди 
первичных метаболитов сахара, сахарные спирты 
(полиолы), аминокислоты, алифатические поли-
амины (содержащие две или более аминогрупп) 
являются наиболее важными метаболитами, на 
концентрацию которых в тканях растений вли-
яет стресс. Абиотические стрессовые факторы 
оказывают влияние и на липидный состав рас-
тений. Различные группы липидов, такие как 
жирные кислоты, фосфатидные кислоты, ино-
зитолфосфаты, диацилглицерины, раститель-
ные оксилипины (жасмонаты), шинголипиды и  
N-ацетилэтаноламин, участвуют в передаче сиг-
налов при стрессовых состояниях [14]. Абиоти-
ческий стресс вызывает изменения и вторичного 
метаболизма, влияя на содержание фенольных 
соединений, терпеноидов, глюкозинолатов.

К настоящему времени накоплено много данных 
об изменениях содержания в растительных тканях 
ряда биологически активных веществ под влиянием 
различных абиотических стрессов. Но представ-
ляют интерес, в первую очередь, данные именно 
об адаптивном характере этих изменений, связи 
с выполнением определенных защитных функций 
и механизмах их осуществления при стрессах.
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Цель обзора — анализ сведений о соединени-
ях, участвующих в защите растений от неблаго-
приятных абиотических воздействий окружаю-
щей среды.

ВЛИЯНИЕ АБИОТИЧЕСКИХ  
СТРЕССОВ НА РАСТЕНИЯ

Абиотические стрессы весьма разнообразны. 
Температурный стресс может быть двух типов: те-
пловой (выше оптимальной температуры) и низ-
котемпературный (ниже оптимальной темпера-
туры). Он является одним из основных стрессов, 
ограничивающих рост, развитие и продуктив-
ность растений. Среди многочисленных фено-
типических симптомов, наблюдаемых после воз-
действия температурного стресса, можно назвать 
плохую всхожесть семян, задержку роста всхо-
дов, уменьшение размеров и повышенное увяда-
ние листьев и, наконец, отмирание тканей [12].  
Температурный стресс подавляет репродуктивные 
процессы, снижает относительное содержание 
воды, нарушает процесс ассимиляции углеро-
да, увеличивает накопление АФК, что приводит 
к окислительному стрессу. Он вызывает перекис-
ное окисление липидов, нарушение стабильности 
мембран и ферментов, а также денатурацию ну-
клеиновых кислот, выраженный метаболический 
дисбаланс [15].

Сочетание малого количества осадков, пони-
женного уровня грунтовых вод и недостаточной 
доступности воды приводит к стрессу, вызван-
ному засухой. Она влияет на физиологические 
и метаболические процессы растений, снижа-
ет рост, оказывает негативное влияние на уро-
жайность, лимитирует репродуктивное развитие 
и выживание растений. Водный стресс приводит 
к снижению ассимиляции CO2 и интенсивности 
фотосинтеза [15]. Засуха нарушает клеточный го-
меостаз, приводя к выработке АФК, что вызывает 
повреждение клеточных компонентов.

Засоление возникает в результате массового 
накопления солей вблизи корневой зоны, что 
ограничивает рост растений, главным образом 
за счет двух механизмов: осмотического стресса 
и ионной токсичности [15]. В условиях засоления 
осмотическое давление почвы намного превыша-
ет осмотическое давление растительных клеток, 
что ограничивает поглощение воды и минералов. 
Ионная токсичность в тканях растений, чаще из-

за накопления натрия, вызывает повреждение 
клеток путем разрушения мембран и нарушает 
физиологические процессы растений, включая 
фотосинтез, дыхание, транспирацию и осморе-
гуляцию [16]. Солевой стресс также вызывает об-
разование АФК в хлоропластах и митохондриях, 
что приводит к ряду деструктивных процессов [6].

Стресс может быть связан с действием тяже-
лых металлов, таких как Mn, Fe, Cu, Cd, Zn, Hg, 
As, Ni. Они накапливаются в почве в результате 
сброса промышленных отходов и сточных вод. 
Хотя некоторые из этих металлов важны для роста 
и развития растений, однако их избыточные кон-
центрации в почве оказывают пагубное влияние 
на растения. Такой стресс вызывает денатурацию 
или инактивацию ферментов, связанных с дыха-
нием и фотосинтезом. Он приводит к выработке 
АФК и окислительному повреждению растений.

Световой стресс, обусловленный чрезмерно 
высокими уровнями ультрафиолетового (УФ) 
и видимого излучения, оказывает вредное физи-
ологическое воздействие на растения, влияя на 
концентрацию хлорофилла, содержание белков 
и липидов, вызывая повреждение тканей [17]. 
Избыток видимого света может вызвать серьез-
ное повреждение фотосинтетического аппара-
та, но это зависит от времени и интенсивности 
воздействия [12]. УФ-излучение разделяют на 
три сегмента: УФ-А, УФ-В и УФ-С с длинами 
волн соответственно 315–400, 280–315 и менее 
280 нм. УФ-В может вызвать серьезные метабо-
лические нарушения у растений, отрицательно 
влияя на фотосинтез и транспирацию, способ-
ствуя повреждению клеток. Этот тип излучения 
ослабляет защитные механизмы и подавляет рост 
растений [16].

РОЛЬ ПЕРВИЧНЫХ МЕТАБОЛИТОВ  
В ПОВЫШЕНИИ УСТОЙЧИВОСТИ  

РАСТЕНИЙ

Реакция растений на абиотические стрессы 
окружающей среды может быть эффективной 
за счет накопления различных типов низкомо-
лекулярных органических соединений, так на-
зываемых совместимых растворенных веществ 
(compatible solutes). Они включают сахара и их про-
изводные (сахароза, трегалоза, полиолы, олиго- 
сахариды семейства раффинозы (RFO), олиго- 
фруктаны), аминокислоты и их производные. 
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Для этих соединений характерны небольшая 
молекулярная масса, высокая растворимость, 
относительно низкая реакционная способность 
и отсутствие токсичности даже при высоких кон-
центрациях. Совместимые растворенные веще-
ства играют важную роль в повышении устой-
чивости к стрессу, поддерживая и стабилизируя 
клеточную структуру, защищая клеточные мем-
браны, в том числе стабилизируя мембраны ти-
лакоидов для активизации фотосинтеза, снижая 
токсическое действие АФК, регулируя передачу 
сигналов стресса [18–20]. Эти соединения важны 
для борьбы с ослаблением и прекращением фи-
зиологической активности растений, включая все 
ключевые процессы, такие как фотосинтез, био-
синтез фотосинтетических пигментов, скорость 
транспорта электронов, синтез белка, липидный 
обмен, передача сигналов. Совокупность этих 
соединений играет важную роль в осмотической 
регуляции, и, вполне вероятно, что накопленная 
смесь совместимых растворенных веществ лучше 
защищает клеточную структуру, чем любое из них 
по отдельности [21].

Олиго- и полисахариды, их производные

Углеводный обмен играет важную роль в  
стрессоустойчивости, поскольку он напрямую 
связан с фотосинтетической активностью. В экс-
тремальных климатических условиях растения 
накапливают больше растворимых сахаров [11]. 
К ним относятся, в частности, глюкоза, фруктоза, 
сахароза, трегалоза. Сахароза — невосстанавли-
вающий дисахарид глюкозы и фруктозы; у неко-
торых галотолерантных организмов она способ-
ствует улучшению роста при высокой солености. 
Трегалоза — невосстанавливающий дисахарид 
глюкозы, который защищает растения от окис-
лительного стресса, экстремальных температур, 
обезвоживания и гиперосмотических условий [5].

Растворимые сахара служат осмопротекторами 
и антиоксидантами, дают возможность поддержи-
вать клеточный тургор и удалять активные формы 
кислорода (АФК), образующиеся при стрессе, 
повышают стабильность мембран и белков, за- 
щищают клеточные струтуры от повреждений [22].  
Их накопление улучшает способность рас- 
тений поглощать и удерживать воду. Кроме 
того, большинство осмотических регуляторов 
не могут защитить белки и биопленки от по-
тери воды в условиях сильной засухи; только 
растворимые сахара могут заменить молекулы 

воды и образовать водородные связи с белками 
для поддержания структуры и функций белков. 
Так, трегалоза и сахароза оказывают стабили-
зирующее и защитное действие на биологиче-
ские мембраны и белки. Молекулы этих сахаров 
могут замещать молекулы воды вокруг поляр-
ных групп, присутствующих в фосфолипидных 
мембранах и белках, действуя как связующее 
звено между соседними липидами и заполняя 
пробел, образовавшийся после обезвоживания. 
Таким образом, они могут сохранить нативную 
структуру мембраны в отсутствие воды [23, 24].  
По данным A. K. Sum с соавторами [25], взаи-
модействие молекул этих дисахаридов с бислоем 
фосфолипидов происходит на поверхности бис-
лоя и обусловлено образованием множественных 
водородных связей с определенными группами 
липидов. Молекулы дисахаридов принимают 
определенные конформации, чтобы вписаться 
в топологию поверхности бислоя, часто взаимо-
действуя одновременно с тремя различными ли-
пидами. При высоких концентрациях эти дисаха-
риды могут служить эффективной заменой воды.

Сахара, такие как глюкоза, сахароза, трегалоза, 
мальтоза, раффиноза, не только действуют как 
структурные компоненты и метаболические ре-
сурсы, но также функционируют как первичные 
сигнальные молекулы и регулируют сигналы, кон-
тролирующие экспрессию многих генов и фер-
ментов, участвующих в углеводном обмене и свя-
занных с устойчивостью к тепловому стрессу [22].  
В частности, трегалоза известна как сигнальная 
молекула, регулирующая метаболизм углерода 
и абсцизовой кислоты в условиях стресса [26]. 
Роль трегалозы и трегалозо‑6‑фосфата в передаче 
сигналов абиотического и биотического стресса 
отмечают A. Janská с соавторами [27].

Полиолы (маннитол, сорбитол, инозитол 
и др.) представляют собой многоатомные орга-
нические соединения, образующиеся в резуль-
тате реакции восстановления альдегидных или 
кетогрупп сахаров до гидроксильных групп. Они 
играют большую роль в осмотической адаптации 
и обеспечивают устойчивость растений к засо-
лению и дефициту воды. Различные полиолы, 
вырабатываемые во время абиотического стресса, 
могут снизить риск повреждения клеток и уско-
рить рост растения [22, 28]. По мнению A. Janská 
с соавторами [27], полиолы могут действовать как 
криопротекторы. Маннитол защищает клеточные 
структуры, в частности хлоропласты, от фотоо-
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кислительного повреждения [26], осуществляет 
осморегуляцию путем повышения содержания 
K+, Ca2+ и снижения содержания Na+. В условиях 
стресса гашение токсичных гидроксильных ра-
дикалов осуществляется путем высвобождения 
большого количества маннитола [8]. Инозитол, 
пинитол, сорбитол и его изомер галактинол также 
обладают осмопротекторным действием.

Фруктаны представляют собой полимеры на 
основе фруктозы, синтезируемые на основе са-
харозы ферментами фруктозилтрансферазами. 
Накопление фруктанов связано с улучшением 
устойчивости к замораживанию и/или охлаж-
дению, а также к засухе [29]. Одним из способов 
адаптации к стрессу является вакуолярное нако-
пление фруктанов, которые участвуют в реакциях 
на стресс [3]. Фруктаны обладают выраженными 
антиоксидантными свойствами и играют роль в  
вакуолярных антиоксидантных механизмах,  
способствуя клеточному гомеостазу АФК [30].  
Водорастворимая природа фруктанов может 
обеспечить их быструю адаптацию в качестве  
криопротекторов для обеспечения оптимальной 
защиты мембран. Фруктаны могут стабилизиро-
вать мембраны за счет прямого связывания с фос-
фатными и холиновыми группами мембранных 
липидов, что приводит к уменьшению оттока 
воды и защите структурной целостности мембран. 
Фруктаны типа инулина представляют собой гиб-
кие структуры, которые могут принимать различ-
ные конформации, что позволяет им глубоко про-
никать в мембраны [13, 29]. По мнению R. Valluru, 
W. Van den Ende [13], смесь фруктанов с высокой 
и низкой степенями полимеризации (образую-
щихся после их частичного гидролиза, вызванного 
стрессом) может обеспечить превосходную мем-
бранную защиту. Это может служить указанием на 
специфические синергические эффекты. Так, по 
данным D. K. Hincha с соавторами [31], у растений 
ржи и овса во время засухи смесь олигофруктанов 
(со степенью полимеризации менее 7) и высоко-
молекулярных фруктанов в намного большей сте-
пени способствовала стабилизации мембран, чем 
каждая их этих фракций по отдельности.

Аминокислоты и их производные

В ответ на различные абиотические стрессы 
в растениях происходит эндогенное накопление 
аминокислот. Они способствуют поддержанию 
клеточной осморегуляции, защищают важные 
биологические макромолекулы и клеточные 

структуры от окислительного повреждения, уда-
ляют АФК [20, 32]. Эти метаболиты имеют ам-
фотерную природу, что делает их идеальными 
буферами, защищающими растительные клетки 
от воздействия абиотических стрессов, путем под-
держания благоприятных значений клеточного 
pH [33]. Аминокислоты служат потенциальными 
сигнальными молекулами, а также предшествен-
никами важных компонентов метаболических се-
тей, реструктурируемых во время абиотических 
стрессов; их накопление рассматривается как 
важный механизм устойчивости к абиотическо-
му стрессу [20].

Стресс засухи обычно вызывает накопление 
некоторых аминокислот, в том числе пролина, 
а также углеводов и полиолов, которые выпол-
няют осмопротекторную роль. Но, в то время как 
увеличение содержания углеводов происходит как 
краткосрочная реакция, накопление пролина 
и других аминокислот наблюдается после дли-
тельной засухи [15].

Пролин защищает растения от различных видов 
абиотического стресса: засухи, засоления, экстре-
мальных температур, ультрафиолетового излуче-
ния и т. д. [21, 34 и др.]. Стрессовая среда приводит 
к повышенному производству пролина в растени-
ях, что способствует стрессоустойчивости [35, 36].  
Он защищает от деградации пластиды и мито-
хондрии, участвует в регулировании клеточного 
окислительно-восстановительного баланса [37].

Как отмечают X. Yang с соавторами [38], в каче-
стве вещества, регулирующего осмотическое дав-
ление, пролин преимущественно накапливается 
в вакуолях растений. Когда клетка подвергается 
осмотическому стрессу, пролин транспортируется 
в цитоплазму и приводит к снижению осмотиче-
ского потенциала, сохраняя при этом тургор и со-
держание воды. Когда содержание воды в клетках 
снижается, пролин может действовать как «заме-
нитель воды», стабилизируя клеточную структуру 
посредством гидрофильных взаимодействий и во-
дородных связей [21]. В условиях стресса пролин 
может связываться с белками, образуя защитную 
пленку на поверхности белков, что сдерживает вы-
ход воды из клетки и снижает ее потери. Кроме того, 
защитная пленка способствует сохранению струк-
туры и активности белков и других биологических 
макромолекул в хлоропластах и цитозоле [35, 38].

Пролин выполняет также сигнальную функцию. 
P. E. Verslues, S. Sharma [21] отмечают, что транспорт 
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пролина между различными частями растения мо-
жет служить метаболическим сигналом.

По данным S. Hayat с соавторами [36], пролин 
в стрессовых условиях выступает как хелатор тя-
желых металлов (образует комплексы с тяжелыми 
металлами, такими как кадмий, тем самым сни-
жая их токсичность). P. B. Kavi Kishor с соавтора-
ми [34] отмечают, что пролин снижает выработку 
АФК за счет гашения в тилакоидах синглетного 
кислорода и супероксидных радикалов, образу-
ющихся при высокотемпературном стрессе. Этот 
механизм может быть наиболее важным в случаях 
сильного обезвоживания растительной ткани [21].  
Пролин может влиять на пролиферацию или ги-
бель клеток и запускать экспрессию специфи-
ческих генов, что имеет большое значение для 
восстановления растений после стресса [35].  
По мнению P. E. Verslues, S. Sharma [21], наблюде-
ния, что многие растения накапливают большие 
количества пролина как часть их стратегии отве-
та на стресс, указывают на преимущество этого 
ответа перед другими возможными стратегиями.

Результаты ряда исследований свидетельствуют 
о повышении стрессоустойчивости и при экзоген-
ном применении пролина в низких концентраци-
ях. Например, повышение стрессоустойчивости 
выявлено при добавлении пролина в культураль-
ную среду для арахиса, люцерны, табака; нане-
сении его в виде опрыскивания на рассаду и/или 
вегетирующие растения кукурузы; при предпо-
севной обработке семян пшеницы и золотистой 
фасоли [36]. Однако в некоторых работах указы-
вается на токсическое действие пролина при его 
экзогенном введении в высоких концентраци-
ях (40–50 мМ): ухудшение роста побегов in vitro 
в эксплантах гипокотилей арабидопсиса, сниже-
ние роста рассады риса [36].

Глицин-бетаин (триметилглицин, GB) — ме-
тилированное производное аминокислоты гли-
цин, относящееся к четвертичным аммониевым 
соединениям [10]. Это водорастворимое вещество 
с амфотерными характеристиками. Его накопле-
ние повышает устойчивость растений к различ-
ным абиотическим стрессам на всех этапах их 
жизненного цикла. Повышенное накопление 
глицин-бетаина происходит преимущественно 
в хлоропластах и связано с инициацией сети вза-
имодействий между фотосинтетическим аппара-
том растения, его гормонами «стресса» и «роста» 
и активными формами кислорода [39]. Такие вза-

имодействия, по-видимому, являются основными 
факторами, ведущими к эффективной адаптации 
высших растений к широкому спектру стрессов 
окружающей среды и смягчению их последствий. 
Глицин-бетаин может поддерживать фиксацию 
CO2 в условиях стресса, что, в свою очередь, пре-
дотвращает избыточное накопление АФК, защи-
щая хлоропласты [18, 26], и предохраняет клетки 
от окислительного повреждения [40]. Во время 
теплового стресса глицин-бетаин способствует 
поддержанию или увеличению активности фер-
ментов, улавливающих АФК (каталазы, аскор-
батпероксидазы, глутатионредуктазы, дегидро-
аскорбатредуктазы и др.), которые уменьшают 
уровни АФК в клетках, что приводит к смягчению 
воздействия абиотического стресса на фотосин-
тетический аппарат. Кроме того, накопление 
глицин-бетаина приводит к повышению уровня 
антиоксидантов, таких как аскорбат и восстанов-
ленный глутатион [18].

Подобно пролину, глицин-бетаин является 
органическим осмолитом, который накапли-
вается у различных видов растений в ответ на 
стрессы окружающей среды и играет активную 
роль в обеспечении осмотической адаптации [40]. 
В условиях стресса глицин-бетаин способствует 
сохранению целостности мембран, стабилизирует 
структуру и свойства биологических макромоле-
кул, имеющих важное физиологическое значение 
в поддержании нормального дыхания и фотосин-
теза растений [37, 38, 41].

Как отмечает S. A. Ganie [20], аминокислоты 
серин и аланин играют решающую роль в смяг-
чении последствий засухи и солевого стресса за 
счет участия в осморегуляции, защищают фото-
синтетический аппарат от фотоингибирования. 
Как α-аланин, так и β-аланин имеют большое 
значение для поддержания процесса фиксации 
азота в условиях засухи и повышают устойчивость 
растений к различным абиотическим стрессам, 
особенно к гипоксии и затоплению.

Также при стрессе от засухи накапливаются 
и другие аминокислоты: лейцин, изолейцин, 
валин, лизин и метионин (например, в листьях 
пшеницы и арабидопсиса, листьях и цветках 
томата, побегах кукурузы [20]). При этом мак-
симальным содержанием отличаются лейцин, 
изолейцин и валин — аминокислоты с развет-
вленным углеродным скелетом (branched-chain 
amino acids — BCAAs). Они могут участвовать 
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в механизмах окислительно-восстановительной 
регуляции (redox buffering) и передачи энергии, 
аналогично метаболизму пролина: так, при син-
тезе пролина в хлоропластах или цитозоле ис-
пользуется НАДФН, тогда как при катаболизме 
пролина в митохондриях высвобождается вос-
становитель. Регулирование баланса синтеза 
и деградации пролина может смягчить дисбаланс 
клеточного окислительно-восстановительного 
процесса. В большинстве случаев пролин нака-
пливается в самых больших количествах и, веро-
ятно, является наиболее важным компонентом 
окислительно-восстановительной регуляции при 
стрессе, вызванном засухой [21].

По наблюдениям S. A. Ganie [20], эндогенное 
накопление ароматических аминокислот (фени-
лаланина, тирозина и триптофана) играет жиз-
ненно важную роль в устойчивости растений к за-
сухе; в частности, триптофан может защищать 
белки от повреждений, вызванных АФК.

В условиях засухи и высокой засоленности 
наблюдается также резкое увеличение содержа-
ния аминокислот аспарагина и треонина (напри-
мер, в стеблях люпина, корнях и побегах риса, 
побегах кукурузы, листьях пшеницы и клубнях 
картофеля) [20]. Накопление аминокислот ги-
стидина и аспарагина в корнях томата, цистеина 
в растениях арабидопсиса рассматривается как 
активный ответ на стресс, вызванный воздействи-
ем тяжелых металлов (кадмий, никель, свинец).

В условиях абиотического стресса у растений 
наблюдается также накопление 4‑аминобутано-
вой кислоты (GABA, γ-аминомасляная кислота, 
ГАМК). Это непротеиногенная аминокислота, 
накопление или экзогенное применение которой 
способствует росту растений и может облегчить 
стресс за счет активизации систем антиоксидант-
ной защиты [42]. ГАМК быстро накапливается 
в ответ на различные стрессы (высокие и низкие 
температуры, засоление, гипоксия), что позволило 
сделать вывод о том, что она может функциони-
ровать как сигнальная молекула. Это соединение 
участвует в регуляции внутриклеточного pH и обе-
спечивает защиту от окислительного повреждения, 
возникающего в ответ на некоторые абиотические 
стрессы. Механизм развития солеустойчивости 
с помощью ГАМК включает стимулирование фо-
тосинтеза и флуоресценции хлорофилла, усиле-
ние антиоксидантной активности и осмотическую 
регуляцию посредством накопления осмолитов, 

участие в устранении негативного эффекта тяже-
лых металлов (кадмий, хром). По данным Y. Ma 
с соавторами [43], в условиях засоления у пророст-
ков ячменя экзогенная обработка ГАМК повыша-
ла активность и экспрессию генов, участвующих 
в биосинтезе фенольных соединений, что вызы-
вало их накопление.

ВЛИЯНИЕ ВТОРИЧНЫХ  
МЕТАБОЛИТОВ НА УСТОЙЧИВОСТЬ  

РАСТЕНИЙ

Как биотические, так и абиотические стрессы 
отвлекают значительное количество субстратов 
от первичного метаболизма на образование вто-
ричных защитных продуктов, вызывая тем са-
мым сдвиг доступных ресурсов в пользу синтеза 
и накопления различных вторичных метаболитов 
(secondary metabolites, SМ) [44]. Это отражается 
на скорости роста, продуктивности, репродуктив-
ной способности и конкурентоспособности орга-
низмов. Виды, производящие защитные метабо-
литы, вынуждены выделять меньше ресурсов на 
рост и размножение, что приводит к компромиссу 
между ростом и защитой, который регулирует 
потоки углерода между первичным и вторичным 
метаболизмом, тем самым обеспечивая адапта-
цию к стрессам окружающей среды [45].

В ответ на разнообразные абиотические 
стрессы растения воспринимают неблагоприят-
ные сигналы через различные рецепторы, а затем 
они передаются рядом медиаторов в транскрип-
ционные факторы (TF). Эти факторы напрямую 
связываются с цис-элементами на промоторах 
генов, регулируя экспрессию генов и последу-
ющий биосинтез вторичных метаболитов [46]. 
Различные стрессовые факторы могут активи-
ровать один и тот же сигнальный путь и инду-
цировать биосинтез одних и тех же вторичных 
метаболитов. В ходе эволюции растения при-
обрели способность вырабатывать обширный 
и разнообразный набор таких соединений, кото-
рые не требуются в первичных процессах роста 
и развития и не имеют непосредственного зна-
чения для основного фотосинтетического или 
дыхательного метаболизма. Но они имеют боль-
шое значение для взаимодействия с окружающей 
средой, репродуктивной стратегии и реализации 
защитных механизмов [45].

При различных экологических стрессах вто-
ричные метаболиты играют решающую роль 
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в адаптации, обеспечивают выживание, устой-
чивость и конкурентоспособность растений [47]. 
Эти соединения поглощают активные формы кис-
лорода (АФК), защищая растения от перекисного 
окисления липидов и других окислительных по-
вреждений. Кроме того, вторичные метаболиты 
выполняют сигнальные функции, они важны для 
смягчения токсических эффектов стресса посред-
ством экспрессии генов, реагирующих на стресс. 
В организме растения происходят физиологи-
ческие модификации, такие как корректировка 
вторичного метаболизма, ионного и водного ба-
ланса и т. д., которые могут прямо или косвенно 
обеспечить фенотипическую реакцию стрессоу-
стойчивости [48, 49].

В зависимости от пути биосинтеза вторичные 
метаболиты подразделяются на три основные 
группы: фенольные соединения (фенольные кис-
лоты, фенилпропаноиды, флавоноиды, лигна-
ны), терпеноиды и азотистые соединения [50]. 
Большинство литературных данных в основном 
касается роли в защите от абиотических стрессов 
только фенольных соединений и терпеноидов.

Фенольные соединения

Отличительной чертой абиотического стресса яв-
ляется накопление в тканях растений фенольных со-
единений, которые помогают растениям справлять-
ся с ограничениями окружающей среды [1, 51, 52].  
Такое накопление обусловлено повышением 
активности ферментов фенилаланин-аммиак- 
лиазы (PAL), халконсинтазы (CHS) и других; так-
же увеличивается активность фосфоенолпируват 
(PEP)-карбоксилазы, что позволяет предположить 
сдвиг от продукции сахарозы к процессам поддерж-
ки защиты и восстановления [9, 45].

Абиотические стрессы (засуха, засоление, вы-
сокая/низкая температура, ультрафиолетовое из-
лучение, тяжелые металлы) активируют процесс 
передачи сигналов в клетках, что приводит к уси-
лению транскрипции фенилпропаноидного пути, 
способствуя накоплению различных фенольных 
соединений [1]. Способность синтезировать фе-
нольные соединения вырабатывалась в ходе эво-
люции у разных линий растений, когда такие сое-
динения удовлетворяли конкретные потребности, 
что позволяло растениям справляться с постоян-
но меняющимися экологическими проблемами 
в течение эволюционного времени. В частности, 
успешная адаптация к суше некоторых высших 
представителей Charophyceae, которые рассма-

триваются как прототипы амфибийных растений, 
предположительно предшествовавших настоящим 
наземным растениям при их выходе из водной 
среды на сушу, была достигнута во многом за счет 
массового формирования «фенольных экранов 
ультрафиолетового света» [45].

Фенольные соединения играют ключевую роль 
в качестве защитных соединений, когда стрессы 
окружающей среды могут привести к увеличению 
производства свободных радикалов и окислитель-
ным повреждениям растений [44, 53]. Они обла-
дают антиоксидантными свойствами и способны 
поглощать свободные радикалы, что приводит 
к снижению перекисного окисления клеточных 
мембран, тем самым защищая растительные 
клетки от вредного воздействия окислительного 
стресса [2, 9, 54, 55]. В качестве антиоксидантов 
фенольные соединения участвуют в нейтрализа-
ции активных форм кислорода (АФК), катализи-
руя реакции оксигенации и ингибируя активность 
окислительных ферментов. A. Petridis с соавтора-
ми [56] приводят данные о весьма значительной 
корреляции между общим содержанием феноль-
ных соединений и антиоксидантной активностью 
как в листьях, так и в корнях у четырех сортов Olea 
europaea L. в условиях засоления.

Фенольные соединения способны осущест-
влять осморегуляцию в растениях, обеспечивая 
множественную защиту от стресса. Они также 
действуют как сигнальные молекулы [53]. Расте-
ния с повышенным синтезом полифенолов при 
абиотических стрессах обычно лучше приспоса-
бливаются к лимитирующим условиям среды [55].

Некоторые фенольные соединения, в частности 
флавонолы, проявляют способность обеспечивать 
защиту от стресса, вызванного накоплением тяже-
лых металлов (например, Fe, Cu, Ni, Zn), путем хе-
латирования, защищая растения от их токсического 
действия [2, 54, 57], но для их прочного связывания 
требуются орто-гидроксильные группы [45].

Максимальное количество данных собрано 
о роли флавоноидов в жизни растений. Это при-
родные соединения С6-С3-С6 ряда, в которых име-
ются два бензольных ядра (А и В), соединенных друг 
с другом трехуглеродным фрагментом. Флавоноиды 
накапливаются в ответ на различные биотические 
и абиотические стрессы и считаются важнейшими 
защитными соединениями [1, 52, 58, 59]. Полифе-
нольная структура и разнообразная химическая 
природа флавоноидов обеспечивают множествен-
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ные механизмы действия, способствуя выживанию 
растений в различных суровых условиях [16]. Ряд 
исследователей приводят данные о том, что увеличе-
ние концентрации флавоноидов в листьях является 
ключевой стратегией защиты при дефиците воды. 
В частности, J. Laoue с соавторами [60] отмечают 
высокую способность средиземноморских видов 
усиливать метаболизм флавоноидов, чтобы пере-
жить засушливый период. Флавоноиды играют 
роль в модуляции АФК и обладают механизмами 
УФ-скрининга [61–63]. Их действие в качестве 
антиоксидантов основано на способности удалять 
АФК и ингибировать их образование [64–66], ак-
тивировать антиоксидантные ферменты [67]. На-
копление флавоноидов является механизмом за-
щиты от обширного окислительного повреждения 
фотосинтетического аппарата при атмосферном 
загрязнении [68].

Антиоксидантные свойства флавоноидов опре-
деляются их структурой и связаны с ОН-группами, 
способствующими стабилизации свободных ради-
калов [67, 69]. Эти свойства зависят от количества 
гидроксильных групп и их положения, наличия 
и характера заместителей в бензольных кольцах, 
а также гликозилирования. Наличие ОН-группы  
в положении С3 кольца А углеродного скелета фла-
вонолов (одной из самых больших групп флавоно-
идов) способствует более эффективному поглоще-
нию АФК [59]. Дигидроксизамещенные в кольце  
B флавоноиды обладают большей антиоксидант-
ной способностью, в то время как моногидрок-
сизамещенные аналоги B-кольца обладают боль-
шей способностью поглощать УФ-излучение [62].  
Орто-дигидроксильная структура в кольце В у фла-
вонола кверцетина и его производных (дигидро-
кверцетина, 3‑рамнозида кверцетина и др.), делает 
их очень эффективными антиоксидантными сое-
динениями и является основным фактором спо-
собности удалять АФК [45, 69]. K. Parvin с соавто-
рами [70] отмечают, что экзогенное применение 
кверцетина на томатах в условиях засоления при-
водило к снижению отношения Na+/K+, повыше-
нию относительного содержания воды в листьях, 
увеличению количества пролина, а также сниже-
нию содержания перекиси водорода и активности 
липоксигеназы, что указывает на ослабление ион-
ного, осмотического и окислительного стрессов 
соответственно.

По данным R. A. Larson [17], наибольшую ак-
тивность проявляют свободные флавонолы мири-
цетин и робинетин, имеющие по три гидроксиль-

ные группы в кольце В. Большинство свободных 
флавонолов являются эффективными антиокси-
дантами как в водной, так и в липидной фазе, но 
увеличение гидроксильных групп в кольце B по-
вышает их активность. Гликозилирование флаво-
ноидов снижает их антиоксидантную активность, 
но эффект более выражен, когда оно происходит 
в кольце B. При этом антиоксидантная активность 
имеет тенденцию к снижению с увеличением ко-
личества углеводных фрагментов [71].

Флавоноиды с антиоксидантными свойствами 
расположены в клетках мезофилла и в центрах 
генерации АФК, то есть в хлоропластах. Здесь они 
легко могут гасить H2O2, гидроксильный ради-
кал и синглетный кислород [62]. Окислительный 
стресс может усугубляться в условиях, ограничи-
вающих диффузию CO2, в частности при засухе, 
засолении, низких и высоких температурах, де-
фиците питательных веществ. В таких ситуациях 
активность ферментов, детоксицирующих АФК, 
может значительно снижаться в хлоропластах; при 
этом усиливается биосинтез флавоноидов, улав-
ливающих АФК. Очевидно, флавоноиды пред-
ставляют собой систему антиоксидантной защиты 
в тканях растений, подвергающихся различным 
стрессам [62]. Так, стресс засухи способствует 
окислительному стрессу, под влиянием которо-
го усиливается биосинтез флавоноидов. R. Jan 
с соавторами [47] отмечают, что в растениях то-
мата при засухе повышались уровни кемпферола 
и кверцетина, которые могут детоксицировать 
молекулы H2O2. Одним из факторов, способству-
ющих антиоксидантному действию флавоноидов, 
является их взаимодействие с полярными голов-
ными группами фосфолипидов мембран на гра-
нице раздела липид–вода [72].

Флавонолы кверцетин и кемпферол подавля-
ют фотоперекисное окисление липидов. Некото-
рые флавоноиды (например, лютеолин) являются 
мощными ингибиторами ферментов липоксиге-
назы и простагландин-синтетазы, которые пре-
вращают полиненасыщенные жирные кислоты 
в кислородсодержащие вещества.

Повышенное накопление флавоноидов в ответ 
на УФ-излучение может уменьшить поврежде-
ние подвергшихся воздействию листьев за счет 
поглощения определенных длин волн. Противо-
действуя негативным последствиям воздействия 
УФ-излучения, флавоноиды (в частности глико-
зиды кверцетина) накапливаются в растительных 
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клетках и защищают их, создавая щит под эпидер-
мальным слоем. Они действуют как внутренние 
светофильтры для защиты хлоропластов и других 
органелл от повреждения УФ-излучением по-
средством механизмов УФ-экранирования [73].  
При этом группа флавонолов играет важную роль 
в защите от ультрафиолета, ингибируя образо-
вание АФК и подавляя АФК после их накопле-
ния [61, 62]. Флавонолы кверцетин и кемпферол 
ингибируют фотообесцвечивание каротиноидов 
в хлоропластах.

В реакциях как на абиотический, так и био-
тический стресс могут играть роль и антоцианы, 
также относящиеся к группе флавоноидов [11]. По 
данным R. Nakabayashi с соавторами, избыточное 
накопление антоцианов, характеризовавшихся 
сильной антиоксидантной активностью in vitro, 
смягчало накопление активных форм кислорода 
in vivo в условиях окислительного стресса и за- 
сухи [65]. Они детоксицируют АФК, образующиеся 
в результате фотохимических реакций, поглоща-
ют избыточное видимое и ультрафиолетовое из-
лучение [16]. Защитный эффект при воздействии 
ультрафиолета показан для высоких концентраций 
антоцианов [1, 2, 17], а также изофлавоноидов. Эти 
соединения предотвращают повреждения и после-
дующую гибель клеток, защищая ДНК от димери-
зации и разрушения [74]. Высокая антиоксидантная 
активность отмечена и для халкона бутеина [17].

Большое значение для защиты растений от 
стресса имеют также фенольные кислоты. Как 
отмечают W. A. El-Soud с соавторами [76], обра-
ботка семян нута эллаговой кислотой ускоряла 
прорастание семян и рост проростков в условиях 
осмотического стресса, а также повышала устой-
чивость к нему. У проростков наблюдали значи-
тельное увеличение антиоксидантной способно-
сти, более низкие уровни перекисного окисления 
липидов, утечки электролитов и H2O2. Активность 
антиоксидантных ферментов (каталазы, перокси-
дазы, супероксиддисмутазы, глутатионредукта-
зы) и ферментов шикиматного пути биосинтеза 
флавоноидов заметно увеличивалась. C. Ozfidan-
Konakci и соавторы [77] приводят данные о том, 
что экзогенная галловая кислота способствовала 
детоксикации H2O2 и снижала перекисное окис-
ление липидов за счет усиления активности ката-
лазы и пероксидазы, обеспечивала эффективное 
использование воды и повышала толерантность 
растений сои; кроме того, она ослабляла низ-
котемпературный стресс. У Achillea pachycephala 

Rech. f., по данным S. Gharibi с соавторами [78], 
в условиях засухи концентрации фенольных кис-
лот (хлорогеновой, кофейной) и ряда флавонои-
дов возрастали с увеличением продолжительно-
сти стресса; в конце периода стресса экспрессия 
соответствующих генов также увеличивалась. 
У Achillea filipendulina Lam. в условиях умеренного 
и тяжелого стресса засухи наблюдалось высокое 
общее содержание флавоноидов и фенольных со-
единений в целом [79].

Салициловая кислота (SA) обычно участвует 
в защитных реакциях растений при стрессах окру-
жающей среды, в частности в активации антиок-
сидантной системы. Она является потенциаль-
ной сигнальной молекулой и может эффективно 
смягчать неблагоприятное воздействие сильного 
освещения на растения. Экзогенная SA повышала 
активность антиоксидантных ферментов и значи-
тельно уменьшала накопление АФК и гибель кле-
ток у Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. при высоком 
освещении [80]. По данным M. Chavoushi с соав-
торами [81], при влиянии стресса засухи у сафло-
ра Carthamus tinctorius L. обработка салициловой 
кислотой приводила к повышению скорости фо-
тосинтеза, содержания антоцианов и активности 
фенилаланин-аммиаклиазы (одного из основных 
ферментов биосинтеза фенольных соединений). 
Z. Zhang и соавторы [82] отмечали способность 
экзогенной салициловой кислоты смягчать воздей-
ствие высокотемпературного стресса на растения 
Capsicum annuum L. Она снижала окислительное 
повреждение семян; ингибировала потерю воды 
и поддерживала целостность клеточной структу-
ры, регулируя содержание осмотически активных 
веществ; снижала продукцию активных форм кис-
лорода (АФК); повышала активность защитных 
ферментов и содержание неферментативных по-
глотителей АФК, а также поддерживала высокий 
уровень фотосинтетической способности.

По мнению R. A. Larson [17], флавоноиды и фе-
нольные кислоты — это наиболее перспективные 
соединения, повышенная концентрация которых 
может служить мерой устойчивости растений 
к техногенному стрессу. Усиление метаболизма 
флавоноидов и их продукции в условиях климати-
ческого стресса можно интерпретировать как улуч-
шение системы химической защиты растения [60].

Терпеноиды (изопреноиды)

Воздействие терпеноидов и их производных 
на растения при абиотических стрессах приводит 
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к усилению важных для выживания растения за-
щитных реакций, выражающихся в повышении 
активности антиоксидантной системы, увеличе-
нии содержания низкомолекулярных протекто-
ров белка и других физиологически активных ве-
ществ. В результате повышается адаптационный 
потенциал растительного организма, нормализу-
ются процессы роста, функционирования фото-
синтетического аппарата, азотного метаболизма, 
водного обмена и т. п. Механизм ростостимули-
рующей активности тритерпеновых гликозидов 
предположительно осуществляется в результате 
модулирования действия фитогормонов путем 
влияния на транспорт, внутриклеточное содержа-
ние и (или) передачу гормональных сигналов [83]. 
Регулирующее действие на клетки может быть об-
условлено также мембранотропной активностью 
терпеноидов, в основе которой лежит механизм 
увеличения ионной проницаемости мембран. 
Они могут снижать абиотический стресс, вре-
менного внедряясь в мембрану, усиливая гидро-
фобные взаимодействия белковых комплексов 
между собой или с мембранными липидами [84].

Терпеноиды уменьшают последствия окис-
лительного стресса за счет двух механизмов: 
а) непосредственного взаимодействия с окис-
лителями внутри клеток; б) изменения передачи 
сигналов АФК. По мнению C. E. Vickers с соав-
торами [85], защита от абиотического стресса 
опосредована прямыми реакциями терпеноидов 
с окислителями либо внутриклеточно, либо на 
границе лист–атмосфера.

Летучие изопреноиды (volatile terpenes) играют 
важную роль в защите от различных абиотических 
стрессов, включая высокую освещенность, темпе-
ратуру, засуху и др. Все эти воздействия приводят 
к окислительному стрессу, а присутствие изопре-
ноидов улучшает способность растений справ-
ляться с его последствиями, регулируя окисли-
тельный статус независимо от природы внешнего 
(физиологического) стрессора. Защита от абиоти-
ческого стресса осуществляется за счет прямого 
или косвенного повышения устойчивости к по-
вреждению АФК [85]. В ответ на стресс растения, 
выделяющие изопрен, уменьшают накопление 
АФК и защищают растения от окислительных 
повреждений [49]. Физиологические уровни эн-
догенного изопрена могут обеспечивать защиту от 
1O2 (синглетного кислорода). Механизмы защиты 
включают прямую реакцию изопрена с 1O2. Это 
действие типично и для других изопреноидов, но, 
по мнению V. Velikova с соавторами [86], изопрен 
может обеспечивать более динамичный механизм 

защиты, поскольку он синтезируется быстро, ког-
да высокая интенсивность света приводит к на-
коплению 1O2.

Изопрен и монотерпены (синтезируемые из 
двух молекул изопрена) реагируют также с озо-
ном, снижая его токсичность. Изопрен может 
предотвратить видимый ущерб, вызванный воз-
действием озона, и значительно снизить потерю 
фотосинтетической способности из-за АФК [87].  
Эти соединения уменьшают абиотический стресс 
у ряда видов растений и за счет стабилизации 
липидных мембран, в результате чего снижается 
перекисное окисление липидов [49, 86, 87]. Объ-
яснение мембраностабилизирующего действия 
изопрена было впервые предложено T. D. Sharkey 
и E. L. Singsaas [88]. Благодаря своим липофиль-
ным свойствам и месту синтеза (в хлоропластах) 
изопрен, вероятно, распределяется в липидные 
фазы тилакоидных мембран. При возникнове-
нии теплового стресса мембраны становятся 
более текучими, а эффективность мембрано-
ассоциированных фотосинтетических процес-
сов снижается. Вероятно, механизм защитного 
действия изопрена заключается в физической 
стабилизации гидрофобных взаимодействий 
(липид–липид, липид–белок и/или белок–бе-
лок) при повышении температуры. Это усиливает 
упорядочение мембраны без существенного изме-
нения ее динамических свойств. Таким образом, 
присутствие изопрена облегчает фотосинтетиче-
ские процессы при тепловом стрессе. Учитывая, 
что другие летучие изопреноиды также имеют 
тенденцию к гидрофобности, этот механизм мо-
жет быть общим.

Прямые доказательства того, что изопрен 
непосредственно стабилизирует липидные мем-
браны и снижает вероятность того, что фосфо-
липидная мембрана подвергается фазовому пе-
реходу, индуцированному нагреванием, приводят 
M. E. Siwko и соавторы [24]. Изопрен противо-
действует дезорганизации мембран, связанной 
с повышением температуры. При этом он относи-
тельно легко выводится из мембраны при умень-
шении температуры и, будучи очень летучим, 
легко покидает растение после теплового шока. 
Синтез изопрена позволяет растениям поддержи-
вать фотосинтетическую активность в условиях 
термического стресса. Растения, выделяющие 
изопрен, лучше переносят быстрое нагревание 
листьев под воздействием солнечного света, что 
способствует их термотолерантности [87, 89]. 
В листьях наблюдается пониженное накопление 
АФК, меньшее повреждение клеток и меньший 
ущерб фотосинтетическим процессам [85].
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Стабилизация мембран и прямое антиок-
сидантное действие изопрена и монотерпенов 
сводят к минимуму абиотический стресс у ряда 
видов растений. Подобно изопрену и монотер-
пенам, многие летучие сесквитерпены растений 
(образующиеся из трех молекул изопрена) быстро 
реагируют с АФК, а их эмиссия стимулируется 
высокими световыми и температурными усло-
виями; таким образом, эти соединения также мо-
гут участвовать в устойчивости к абиотическому 
стрессу [85]. При других типах стресса, например 
при засолении, растения также могут накапливать 
терпеноиды в составе эфирных масел [9].

К нелетучим терпеноидам относятся каро-
тиноиды (тетратерпеноиды), содержащие цепь 
остатков изопрена и несущих многочисленные 
сопряженные двойные связи, что позволяет лег-
ко поглощать энергию возбужденных молекул 
и рассеивать избыточную энергию в виде тепла. 
Продукция этих метаболитов сильно увеличи-
вается во время абиотического стресса и может 
быть связана с их защитной ролью. Они относятся 
к группе липофильных антиоксидантов и спо-
собны детоксицировать различные АФК, инги-
бируя окислительное повреждение и защищая 
фотосинтетический аппарат [7]. Каротиноиды 
(зеаксантин, неоксантин, лютеин) и токоферо-
лы в ответ на окислительные стимулы действуют 
как антиоксиданты и могут напрямую удалять 
АФК [49, 88]. Так, каротиноиды, по крайней 
мере бета-каротин, удаляют синглетные формы 
кислорода и эффективно защищают липиды, 
присутствующие в тилакоидных мембранах, от 
перекисного окисления [17]. Кроме того, каро-
тиноиды поглощают чрезмерный видимый свет 
и ультрафиолетовое излучение [90].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Абиотические стрессы могут быть вызваны раз-
личными факторами: экстремальными температу-

рами, засухой, засолением, УФ-излучением и др. 
Они значительно ограничивают рост и продуктив-
ность растений во всем мире. В качестве инстру-
ментов для преодоления стрессовых состояний 
растения развили сложные и хорошо организован-
ные регуляторные механизмы адаптации и устой-
чивости к ним, которые включают, в частности, 
использование разнообразных биологически ак-
тивных соединений, являющихся продуктами как 
первичного (олиго- и полисахариды и их произ-
водные, аминокислоты и др.), так и вторичного 
метаболизма (терпеноиды, фенольные соедине-
ния — флавоноиды, фенольные кислоты и т. д.).  
Они защищают растения от различных видов абио-
тического стресса. Данные соединения являются 
эффективными антиоксидантами; удаляют ток-
сичные активные формы кислорода и ингибируют 
их образование; защищают биологические макро-
молекулы (белки, липиды, нуклеиновые кислоты) 
и клеточные структуры от окислительных повреж-
дений; способствуют стабилизации мембран; об-
ладают осмопротекторным действием; способны 
хелатировать ионы тяжелых металлов; выполня-
ют сигнальные функции посредством экспрессии 
генов, реагирующих на стресс. Все это способ-
ствует эффективной адаптации высших растений 
к широкому спектру стрессов окружающей среды 
и значительному ослаблению их последствий, обе-
спечивает выживание, устойчивость и конкурен-
тоспособность растений.
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Abstract. Various abiotic stresses universally affect metabolic processes in plants, significantly limiting their 
growth and reducing productivity. They can be caused by various factors: extreme temperatures, drought, 
salinity, UV radiation, heavy metals. Plants, as organisms deprived of mobility, have developed complex and 
well-organized regulatory mechanisms of adaptation and resistance to abiotic stress conditions, complex 
alternative defense strategies. They can vary for different plant species, depend on the nature and severity of 
stress and include the use of the various biologically active compounds as tools to overcome stress conditions 
and increase plant resistance to adverse environmental influences. These include compounds of both primary 
metabolism (oligo- and polysaccharides and their derivatives, polyols, amino acids) and secondary metabolism 
(terpenoids, phenolic compounds – flavonoids, phenolic acids, etc.). These compounds are active antioxidants 
and provide protection against oxidative damage resulting from various abiotic stresses. They are able to remove 
and inhibit the formation of reactive oxygen species (ROS), activate antioxidant enzymes, reduce the activity 
of oxidative enzymes, which leads to a decrease in peroxidation of cell membranes; protect cell structures 
and important biological macromolecules (proteins, lipids, nucleic acids), which are of great physiological 
importance for maintaining normal plant life. These compounds are characterized by an active role in providing 
osmotic adaptation, some of them can effectively replace water molecules, stabilizing the cellular structure 
through hydrophilic interactions and hydrogen bonds and providing plant resistance to salinity and water 
deficiency. These biologically active compounds also function as primary signaling molecules and regulate 
signals that control the expression of many genes and enzymes involved in metabolic processes and associated 
with stress resistance. Some, such as flavonoids, counteract the negative effects of UV radiation by acting as 
internal light filters to protect chloroplasts and other organelles from damage. Flavonoids also show the ability 
to provide protection against stress caused by the accumulation of heavy metals by chelating them and reducing 
their toxicity. In general, various groups of bioactive compounds are important for combating the weakening 
and cessation of plant physiological activity, including all key processes such as photosynthesis, biosynthesis of 
photosynthetic pigments, electron transport, protein synthesis, lipid metabolism, water metabolism and others. 
Under various environmental stresses, they play an important role in adaptation, ensuring the survival, stability 
and competitiveness of plants in response to environmental impacts over the life course.

Keywords: biologically active compounds, abiotic stress, plant resistance to environmental impacts
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