
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2019, том 66, № 1, с. 26–34

26

ВЛИЯНИЕ ДОНОРА СЕРОВОДОРОДА НА СОСТОЯНИЕ 
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Исследовали влияние обработки растений донором сероводорода гидросульфидом натрия (NaHS)
на состояние антиоксидантной и осмопротекторной систем молодых растений озимой пшеницы
(Triticum aestivum L.) сорта Досконала в условиях почвенной засухи (постепенное снижение влажно-
сти почвы до 25–30% от ПВ). Опрыскивание растений растворами NaHS (0.1–0.5 мМ) заметно
смягчало ростингибирующее действие засухи и способствовало сохранению пула хлорофиллов. По-
ложительное влияние гидросульфида натрия на растения устранялось их обработкой скавенджером
сероводорода гидроксиламином. Предобработка растений NaHS предотвращала вызываемое засу-
хой повышение в листьях содержания пероксида водорода и продукта пероксидного окисления ли-
пидов малонового диальдегида. Обработка растений раствором гидросульфида натрия перед засухой
способствовала повышению активности супероксиддисмутазы (СОД) и предотвращала вызываемое
стрессом снижение активности каталазы и гваяколпероксидазы в листьях. Также под влиянием до-
нора сероводорода в листьях растений пшеницы при засухе повышалось содержание пролина и су-
щественно возрастало количество антоцианов и флавоноидов, поглощающих в УФ. Сделано заклю-
чение о значительном вкладе СОД и флавоноидных соединений в защитное действие донора серово-
дорода на растения в условиях засухи.
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ВВЕДЕНИЕ
В последние годы интенсивно исследуется фи-

зиологическая роль так называемых газотранс-
миттеров – газообразных сигнальных молекул,
которые могут восприниматься клетками, а также
участвовать в передаче сигналов из окружающей
среды у разных групп организмов – бактерий,
грибов, млекопитающих и растений [1]. Среди них
особый интерес вызывает сероводород, который
рассматривается как сигнальная молекула, реали-
зующая физиологические эффекты во взаимодей-
ствии с монооксидом азота (NO), монооксидом
углерода (CO) и активными формами кислорода
(АФК) [1, 2]. К настоящему времени получены
сведения об изменении содержания эндогенного

сероводорода в клетках растений при действии
стрессоров различной природы, в частности, засу-
хи, экстремальных температур, засоления, тяже-
лых металлов [2–4]. В исследованиях, выполнен-
ных с использованием растений различной таксо-
номической принадлежности, показаны эффекты
индуцирования их устойчивости к стресс-факто-
рам действием доноров сероводорода [2].

Установлена и природа отдельных защитных
реакций, развивающихся с участием сероводорода,
у растений разных видов. Так, показано усиление
экспрессии генов и повышение активности анти-
оксидантных ферментов под влиянием донора H2S
[4]. Зарегистрированы и эффекты индуцирования
донорами сероводорода накопления в раститель-
ных клетках низкомолекулярных защитных соеди-
нений, в частности, сахаров [5] и пролина [2].

Вследствие глобальных климатических изме-
нений отмечается увеличение частоты и продол-
жительности засух [6]. Одним из последствий
влияния засухи на растения является нарушение
функционирования фотосинтетического аппара-
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та. Ограничение поступления углекислого газа
из-за закрывания устьиц приводит к эффекту пе-
ревосстановленности электрон-транспортной це-
пи хлоропластов и продуцированию АФК [6].
Так, в клетках листьев пшеницы при засухе утечка
электронов от ферредоксина к молекулярному
кислороду в реакции Mehler может увеличиваться
на 50%. Также в условиях засухи усиливается об-
разование АФК в других клеточных компарт-
ментах, в особенности в митохондриях [7]. В
связи с этим экзогенные воздействия, индуци-
рующие антиоксидантную систему, рассматри-
ваются в качестве приемов, эффективно повы-
шающих засухоустойчивость растений [6].

Под влиянием гидросульфида натрия зареги-
стрировано повышение активности супероксид-
дисмутазы (СОД) у молодых растений пшеницы
при осмотическом стрессе, вызываемом ПЭГ
6000 [8]. Обработка проростков риса донором се-
роводорода вызывала повышение активности
СОД, каталазы и различных пероксидаз в услови-
ях модельного водного стресса [9].

Как известно, накопление осмолитов, в первую
очередь пролина, способствует удержанию в клет-
ках воды и смягчает негативное действие водного
дефицита на растения. Также пролин в настоящее
время рассматривается в качестве одного из мощ-
ных антиоксидантов [10]. Однако сведения о влия-
нии доноров сероводорода на его содержание весь-
ма неоднозначные. Так, в работе Tian с соавт. [11]
показано увеличение содержания пролина у расте-
ний проса под влиянием гидросульфида натрия, а
также его сочетания со стрессовым действием
ионов кадмия. Этот эффект сопровождался усиле-
нием экспрессии гена Δ1-пирролин-5-карбоксилат-
редуктазы и снижением экспрессии гена пролин-
дегидрогеназы. Похожие эффекты зарегистриро-
ваны на этиолированных проростках кукурузы,
авторы рассматривают накопление пролина как
одну из причин повышения их теплоустойчиво-
сти [12]. В то же время показано снижение под
влиянием предобработки донором сероводорода
содержания пролина у растений огурца в услови-
ях солевого стресса [13]. Уменьшение количества
пролина в условиях засухи под влиянием экзоген-
ного H2S выявлено и у проростков шпината [14].

К важным низкомолекулярным антиоксидан-
там относятся флавоноиды [15]. Особо следует от-
метить высокую антиоксидантную активность ан-
тоцианов, в т. ч. их бесцветных таутомеров, которые
способны эффективно деактивировать супероксид-
ные анион-радикалы [16]. Однако влияние серово-
дорода на их содержание почти не изучено. Недав-
но выявлено некоторое увеличение содержания
бесцветных флавоноидов (поглощающих УФ) и
антоцианов у растений ячменя при индуцирова-
нии их устойчивости к действию УФ-B обработ-
кой донором сероводорода [17].

В целом механизмы протекторного действия
доноров сероводорода при водном стрессе изуче-
ны далеко не полностью. Несмотря на многочис-
ленные сведения о положительном влиянии эк-
зогенного сероводорода на устойчивость расте-
ний к стрессорам различной природы, пока очень
мало работ, в которых бы его эффекты исследова-
лись в условиях, приближенных к естественным.
В частности, его протекторное действие при ос-
мотическом стрессе изучалось в основном в экс-
периментах с использованием ПЭГ, чаще на
этиолированных проростках. Известно, что эф-
фекты засухи на модельных системах и интакт-
ных растениях могут существенно отличаться,
поскольку реакция растительного организма на
недостаток влаги реализуется в результате взаи-
модействия различных органов и систем [6].

В связи с изложенным, целью работы было вы-
яснение вклада компонентов ферментативной
антиоксидантной системы и низкомолекулярных
протекторов (пролина и флавоноидных соедине-
ний) в индуцируемое донором сероводорода раз-
витие устойчивости растений пшеницы к почвен-
ной засухе.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для исследований использовали растения ози-

мой мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта
Досконала, которые выращивали в пластиковых
контейнерах (почва чернозем типичный тяжело-
суглинистый). Влажность субстрата – 70% от ПВ,
освещение – 7 клк, фотопериод – 14 ч, температу-
ра 22/18°С (день/ночь). Перед созданием условий
засухи растения в возрасте 7 суток опрыскивали
растворами NaHS в концентрациях 0.1, 0.3, 0.5 и
1 мМ, контроль – опрыскивание дистиллирован-
ной водой. В отдельной серии опытов исследовали
эффекты гидросульфида натрия в сочетании со ска-
венджером сероводорода гидроксиламином (ГА). В
этом случае растения соответствующих вариантов
опрыскивали 0.3 мМ гидросульфидом натрия,
0.5 мМ солянокислым ГА, либо их смесью.

Засуху создавали в течение шести суток, начи-
ная с 8 дня выращивания растений, уменьшением
нормы полива с постепенным снижением влаж-
ности почвы до 25–30% от ПВ.

На 3 и 6 сутки засухи в первых листьях опреде-
ляли активность антиоксидантных ферментов,
содержание пролина и флавоноидов. В конце
эксперимента (на 6 сутки засухи) определяли со-
держание пероксида водорода, малонового ди-
альдегида (МДА) и фотосинтетических пигмен-
тов в листьях. Также оценивали вызываемое засу-
хой ингибирование роста растений по формуле:
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где I – ингибирование (%); C1 и C2, E1 и E2 – соот-
ветственно, начальные и конечные величины
длины надземной части растений в контрольных
(с нормальным поливом) и опытных (засуха) ва-
риантах.

Фотосинтетические пигменты экстрагировали
из листьев этанолом и определяли их содержание
спектрофотометрическим методом [18]. Содер-
жание пигментов выражали в мг/г сухой массы
листьев.

Пероксид водорода экстрагировали из ли-
стьев, растертых на льду, 5% ТХУ, затем пробы
центрифугировали на центрифуге MPW350R
(Польша) при 8000 g в течение 10 мин при 4°С и в
супернатанте определяли его содержание ферро-
тиоцианатным методом с использованием соли
Мора и тиоцианата аммония [19].

Для определения продуктов пероксидного
окисления липидов (ПОЛ), реагирующих с 2-тио-
барбитуровой кислотой (преимущественно МДА),
растительный материал гомогенизировали в реак-
ционной среде, содержащей 0.25% 2-тиобарбиту-
ровую кислоту в 10% ТХУ, гомогенат помещали в
кипящую водяную баню на 30 мин. Затем пробы
резко охлаждали и центрифугировали 15 мин при
10000 g. Оптическую плотность супернатанта
определяли при длинах волн 532 нм (максимум
светопоглощения МДА) и 600 нм (для поправки
на неспецифическое светопоглощение) [20].

Активность антиоксидантных ферментов – цито-
зольной супероксиддисмутазы (СОД, КФ 1.15.1.1),
каталазы (КАТ, КФ 1.11.1.6) и гваяколпероксида-
зы (ГПО, КФ 1.11.1.7) – определяли по методи-
кам, описанным ранее [21]. Навески из средних
частей первых листьев гомогенизировали на хо-
лоде в 0.15 М K,Na-фосфатном буфере (pH 7.6) с
добавлением ЭДТА (0.1 мМ) и дитиотрейтола
(1 мМ). Для анализа использовали супернатант
после центрифугирования гомогената при 8000 g
в течение 10 мин при температуре не выше 4°С.
Активность СОД определяли, используя метод,
основанный на способности фермента конкури-
ровать с нитросиним тетразолием за супероксид-
ные анионы, образующиеся вследствие аэробно-
го взаимодействия НАД · H и феназинметосуль-
фата. Активность КАТ оценивали по количеству
пероксида водорода, разложившегося за единицу
времени. Активность ГПО анализировали, исполь-
зуя в качестве донора водорода гваякол, а в качестве
субстрата – пероксид водорода. Активность СОД и
ГПО выражали в усл. ед./(г сухой массы × мин), ак-
тивность КАТ – в ммоль H2O2/(г сухой массы ×
× мин).

Содержание пролина в листьях определяли с
использованием нингидринового реактива, как
описано ранее [21] и выражали в мкмоль/г сухой
массы.

Для определения содержания флавоноидов,
которые имеют максимум поглощения в УФ-B
области, и антоцианов навески листьев гомоге-
низировали в 1% растворе HCl в метаноле [22].
После центрифугирования гомогената при 8000 g
в течение 15 мин определяли оптическую плот-
ность супернатанта при 300, 530 и 657 нм [22, 23]
на спектрофотометре СФ 46 (“ЛОМО”, Россия).
При расчете содержания антоцианов учитывали
величину неспецифического поглощения при
657 нм [23]. Содержание флавоноидов и антоциа-
нов выражали в условных единицах как величины
A300/г сухой массы и (A530 – 0.25A657)/г сухой мас-
сы, соответственно.

Эксперименты повторяли независимо трижды
при трехкратной биологической повторности в
каждом из них. Приведены средние величины и их
стандартные ошибки. Кроме оговоренных случаев
обсуждаются различия, достоверные при P ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние донора сероводорода на рост
растений пшеницы и содержание 

фотосинтетических пигментов в листьях

После 6-дневного действия засухи отмечалось
существенное ингибирование роста надземной ча-
сти растений пшеницы (рис. 1а). Опрыскивание
растений донором сероводорода NaHS в концен-
трациях диапазона 0.1–0.5 мМ перед засухой за-
метно смягчало ее ростингибирующее действие.
Наиболее значительный стресс-протекторный эф-
фект проявлялся при обработке растений 0.3 мМ
раствором гидросульфида натрия.

Опрыскивание растений скавенджером серо-
водорода ГА само по себе не оказывало суще-
ственного влияния на их рост в условиях засухи.
Однако при совместной обработке ГА и NaHS по-
ложительное влияние последнего не проявлялось
(рис. 1б).

При отсутствии засухи донор сероводорода в
концентрациях 0.1–0.5 мМ оказывал незначи-
тельное (в пределах 8–10%) ростстимулирующее
действие на растения (результаты не приводятся).

Обработка гидросульфидом натрия в условиях
нормального водообеспечения растений не ока-
зывала влияния на содержание хлорофиллов и
каротиноидов в листьях (таблица 1). Под влияни-
ем 6-дневной засухи отмечалось снижение коли-
чества фотосинтетических пигментов. При этом
обработка растений донором сероводорода спо-
собствовала сохранению пула хлорофиллов и ка-
ротиноидов при действии засухи. В присутствии
ГА, который сам по себе не влиял на содержание
фотосинтетических пигментов, положительное
влияние донора H2S на их количество в листьях
при засухе не проявлялось (таблица).
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Нивелирование гидроксиламином положи-
тельного влияния NaHS на рост надземной части
растений и содержание фотосинтетических пиг-
ментов в листьях в условиях засухи позволяет рас-
сматривать стресс-протекторный эффект гидро-
сульфида натрия именно как донора сероводорода,
а не как соли. В последующих экспериментах изу-
чали его влияние в концентрациях, смягчающих
ростингибирующий эффект засухи (0.1 и 0.3 мМ),
на показатели окислительного стресса и функци-
онирования антиоксидантной системы растений.

Проявление эффекта окислительного стресса
у растений пшеницы в условиях засухи 

и действия донора сероводорода
К известным эффектам окислительного стрес-

са относится накопление в клетках АФК, в част-

ности пероксида водорода [7] и продукта ПОЛ
МДА [20]. В условиях нормального увлажнения под
влиянием обработки донором сероводорода содер-
жание H2O2 в листьях не изменялось (рис. 2а). На
6 день засухи его количество возрастало более чем
в 1.5 раза. Предобработка растений NaHS практи-
чески полностью нивелировала этот эффект.

При обработке донором сероводорода в обыч-
ных условиях содержание МДА не изменялось
(рис. 2б). Под влиянием засухи количество конеч-
ного продукта ПОЛ в листьях возрастало на 42%.
Предварительная обработка растений раствором
гидросульфида натрия в обеих исследуемых кон-
центрациях предотвращала накопление МДА. Та-
ким образом, донор сероводорода предотвращал
вызываемый засухой эффект окислительного
стресса, что проявлялось в сохранении стабиль-

Рис. 1. Модуляция ростингибирующего действия засухи донором сероводорода: а – концентрационная зависимость
протекторного эффекта NaHS; б – нивелирование протекторного эффекта NaHS действием ГА: 1 – засуха; 2 – засуха +
+ NaHS (0.3 мМ); 3 – засуха + ГА (0.5 мМ); 4 – засуха + NaHS (0.3 мМ) + ГА (0.5 мМ). Одинаковыми латинскими бук-
вами отмечены величины, различия между которыми недостоверны при P ≤ 0.05.
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Таблица 1. Содержание фотосинтетических пигментов в листьях 13-дневных растений пшеницы (мг/г сухой массы)

Примечание. Одинаковыми латинскими буквами в столбцах отмечены значения, различия между которыми не достоверны
при P ≤ 0.05.

Вариант Хлорофилл а Хлорофилл b Хлорофиллы
a + b

Каротиноиды

Нормальный полив
Контроль 8.04 ± 0.08a 3.14 ± 0.06a 11.18 ± 0.10a 1.88 ± 0.04a

NaHS (0.3 мМ) 8.01 ± 0.09a 3.04 ± 0.07a 11.05 ± 0.11a 1.97 ± 0.05a

ГА (0.5 мМ) 7.99 ± 0.11a 3.12 ± 0.09a 11.11 ± 0.14a 1.86 ± 0.06a

NaHS (0.3 мМ) + ГА (0.5 мМ) 8.07 ± 0.09a 3.18 ± 0.07a 11.25 ± 0.11a 1.92 ± 0.03a

Засуха
Контроль 6.30 ± 0.10c 2.53 ± 0.07b 8.83 ± 0.12c 1.60 ± 0.02b

NaHS (0.3 мМ) 6.83 ± 0.07b 2.95 ± 0.05a 9.78 ± 0.09b 1.77 ± 0.03a

ГА (0.5 мМ) 6.26 ± 0.09c 2.49 ± 0.07b 8.75 ± 0.11c 1.55 ± 0.04b

NaHS (0.3 мМ) + ГА (0.5 мМ) 6.36 ± 0.12c 2.37 ± 0.06b 8.73 ± 0.13c 1.55 ± 0.04b
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ного содержания пероксида водорода и МДА в
тканях листьев.

Активность антиоксидантных
ферментов в листьях при действии засухи

и донора сероводорода

В условиях нормального увлажнения обработ-
ка растений 0.1 и особенно 0.3 мМ NaHS вызыва-
ла повышение активности СОД в листьях у 10 и
13-дневных растений (рис. 3а). Засуха не вызыва-
ла достоверных изменений активности фермента.
В условиях засухи (как на третий, так и на шестой
день) отмечалось существенное повышение ак-
тивности СОД в листьях растений, обработанных
донором сероводорода.

В отсутствие засухи обработка растений NaHS
не оказывала влияния на активность КАТ в ли-
стьях (рис. 3б). Под влиянием засухи происходи-

ло снижение активности фермента. Обработка

донором сероводорода способствовала сохране-

нию активности КАТ на уровне, близком к кон-

тролю, особенно заметно этот эффект проявлял-

ся на 3 сутки засухи.

Рис. 2. Содержание пероксида водорода (а) и МДА (б)
в листьях 13-дневных растений пшеницы при дей-
ствии засухи и донора сероводорода. 1 – контроль;
2 – NaHS (0.1 мМ); 3 – NaHS (0.3 мМ); 4 – засуха; 5 –
засуха + NaHS (0.1 мМ); 6 – засуха + NaHS (0.3 мМ).
Одинаковыми латинскими буквами отмечены вели-
чины, различия между которыми недостоверны при
P ≤ 0.05.
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Рис. 3. Активность СОД (а), КАТ (б) и ГПО (в) в ли-
стьях пшеницы при действии засухи и донора серово-
дорода. Варианты: 1 – контроль; 2 – NaHS (0.1 мМ);
3 – NaHS (0.3 мМ); 4 – засуха; 5 – засуха + NaHS
(0.1 мМ); 6 – засуха + NaHS (0.3 мМ). Одинаковыми
латинскими буквами отмечены величины, различия
между которыми недостоверны при P ≤ 0.05.
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У контрольных растений на 13 день роста от-
мечалось некоторое повышение активности ГПО
в листьях (рис. 3в). Обработка донором сероводо-
рода в концентрации 0.1 мМ вызывала тенденцию
к незначительному снижению активности фер-
мента, однако этот эффект не был достоверным
при P ≤ 0.05. Под влиянием обработки 0.3 мМ
NaHS в обычных условиях отмечалось некоторое
повышение активности ГПО у 10-дневных растений
с последующим снижением у 13-дневных. Засуха
вызывала заметное снижение активности фермента.
При этом донор сероводорода, особенно в концен-
трации 0.1 мМ, способствовал сохранению активно-
сти ГПО в условиях засухи (рис. 3в).

Содержание пролина и флавоноидных соединений
в листьях при недостаточном увлажнении

и обработке донором сероводорода
После обработки растений 0.1 мМ раствором

гидросульфида натрия содержание пролина в ли-
стьях не изменялось, в то же время на 3 день после
воздействия 0.3 мМ NaHS отмечалось небольшое,
но достоверное его увеличение (рис. 4а). Под вли-
янием засухи происходило почти 1.5-кратное по-
вышение содержания пролина в листьях. При этом
обработка растений 0.1 и особенно 0.3 мМ раство-
ром гидросульфида натрия способствовала до-
полнительному увеличению количества пролина
в листьях (рис. 4а).

Обработка растений 0.1 мМ раствором донора
сероводорода вызывала повышение содержания
антоцианов в листьях более чем на 30%, а под вли-
янием 0.3 мМ NaHS оно увеличивалось приблизи-
тельно в два раза (рис. 4б). В условиях засухи со-
держание антоцианов в листьях существенно не
изменялось, однако у растений, обработанных до-
нором сероводорода, оно было намного выше.

Содержание флавоноидов, поглощающих в
области УФ-В, при обработке NaHS в условиях
нормального увлажнения существенно не изме-
нялось (рис. 4в). Засуха вызывала тенденцию к
небольшому его снижению, однако этот эффект
не был достоверным при P ≤ 0.05. В то же время у
растений, обработанных донором сероводорода,
в условиях засухи содержание флавоноидов было
более высоким.

ОБСУЖДЕНИЕ

Обработка растений пшеницы донором серо-
водорода гидросульфидом натрия повышала их
устойчивость к почвенной засухе, что выражалось в
уменьшении ее ростингибирующего действия на
растения (рис. 1), сохранении у обработанных рас-
тений пула фотосинтетических пигментов (табли-
ца) и предотвращении развития признаков окис-
лительных повреждений, определяемых по увели-
чению содержания в тканях листьев пероксида

водорода и продукта ПОЛ МДА (рис. 2). Следует

отметить, что положительное влияние донора се-

роводорода на засухоустойчивость растений NaHS

практически не проявлялось при одновременной

Рис. 4. Содержание пролина (а), антоцианов (б) и
флавоноидов (в) в листьях пшеницы при действии за-
сухи и донора сероводорода. Варианты: 1 – контроль;
2 – NaHS (0.1 мМ); 3 – NaHS (0.3 мМ); 4 – засуха; 5 –
засуха + NaHS (0.1 мМ); 6 – засуха + NaHS (0.3 мМ).
Одинаковыми латинскими буквами отмечены вели-
чины, различия между которыми недостоверны при
P ≤ 0.05.
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их обработке скавенджером сероводорода гидрок-
силамином (рис. 1б, таблица). Это свидетельствует
о специфичности действия гидросульфида натрия
именно как донора сероводорода.

Одной из составляющих позитивного дей-
ствия донора сероводорода на растения в стрессо-
вых условиях, по-видимому, является активация
антиоксидантной системы. Так, обработка расте-
ний NaHS даже в отсутствие стресса вызывала су-
щественное повышение активности СОД (рис. 3а).
В условиях засухи активность СОД у растений
опытного варианта существенно превышала значе-
ния соответствующего контроля. Как известно,
СОД является единственным ферментативным ан-
тиоксидантом, устраняющим радикальные АФК.
Элиминируя супероксидные радикалы, этот фер-
мент опосредованно уменьшает вероятность обра-
зования гидроксильных радикалов, синглетного
кислорода, пероксинитрита и других АФК, кото-
рые в силу высокой реакционной способности не
могут быть удалены белковыми катализаторами
[24], в связи с чем повышение ее активности име-
ет особое значение для устойчивости растений к
действию стрессоров. Увеличение активности
СОД у молодых растений пшеницы и риса, обра-
ботанных донором сероводорода, недавно было
выявлено в условиях осмотического стресса, вы-
зываемого ПЭГ 6000 [8, 9]. Участие сероводорода
в регуляции экспрессии генов, контролирующих
редокс-гомеостаз, в том числе СОД, показано мо-
лекулярно-генетическими методами в работе Li с
соавт. [25].

Продуктом реакции превращения супероксид-
ного анион-радикала с помощью СОД является
пероксид водорода. КАТ, локализованная в пе-
роксисомах, и различные пероксидазы, обезвре-
живающие H2O2, функционируют в кооперации с

СОД [24]. В наших экспериментах засуха вызыва-
ла снижение активности КАТ в листьях с одновре-
менным повышением содержания пероксида во-
дорода и МДА (рис. 2, 3б). В литературе сообщает-
ся как о повышении, так и о снижении активности
КАТ у растений различных видов в условиях засу-
хи [6]. Возможно, что в условиях наших экспери-
ментов засуха ускоряла старение первого листа,
что сопровождалось эффектами повышения со-
держания пероксида водорода и снижения актив-
ности ферментов, его обезвреживающих.

Обработка растений донором сероводорода
предотвращала вызываемое засухой снижение ак-
тивности КАТ и ГПО (рис. 3б, 3в). Примечательно,
что под влиянием осмотического стресса, создавае-
мого в водной культуре пшеницы добавлением
ПЭГ, происходило повышение активности КАТ в
листьях и корнях и активности пероксидазы только
в корнях, при этом обработка растений NaHS лишь
на отдельных стадиях экспериментов вызывала
тенденцию к незначительному повышению ак-

тивности этих ферментов в органах растений [8].
Подобные различия в реакции на засуху и обра-
ботку донором сероводорода могут быть связаны
с тем, что в указанной работе для анализов ис-
пользовали активно растущие вторые листья.
Кроме того, возможны отличия влияния осмотиче-
ского стресса, вызываемого в водной культуре, и за-
сухи в почвенной культуре в условиях наших экспе-
риментов. С другой стороны, у растений огурца при
солевом стрессе обработка донором сероводорода
вызывала повышение активности СОД, КАТ, ГПО
и аскорбатпероксидазы [13]. Стабилизация ак-
тивности этих ферментов под влиянием обработки
NaHS отмечена у растений ячменя при стрессовом
воздействии на них УФ-B [17]. Таким образом, в
целом полученные нами результаты согласуются с
данными ряда других работ, свидетельствующих о
повышении под влиянием экзогенного сероводо-
рода активности антиоксидантных ферментов у
растений разных видов при действии стрессоров
различной природы.

Механизмы влияния H2S на активность анти-

оксидантных ферментов растений, по-видимому,
могут быть различными и весьма сложными.
Вполне вероятно, что такие эффекты происходят
с участием других сигнальных посредников. Так,
индуцированное донором сероводорода повыше-
ние активности антиоксидантных ферментов в
листьях ячменя устранялось скавенджером пе-
роксида водорода диметилтиомочевиной и инги-
битором НАДФH-оксидазы дифенилениодониу-
мом, что указывает на роль АФК в реализации
эффектов экзогенного сероводорода [17]. В свою
очередь вызываемое сероводородом образование
АФК и последующее повышение активности ан-
тиоксидантных ферментов могут быть кальций-
зависимыми процессами. Так, индуцирование до-
нором сероводорода гидросульфидом натрия раз-
вития теплоустойчивости отрезков колеоптилей
пшеницы сопровождалось усилением генерации
АФК. При этом хелатор внеклеточного кальция
ЭГТА и ингибитор НАДФН-оксидазы имидазол
снимали вызываемые обработкой NaHS эффекты
усиления генерации АФК, увеличения активно-
сти СОД, КАТ и ГПО, а также повышения тепло-
устойчивости клеток [26]. Имеются сведения и о
нивелировании антагонистами кальция вызывае-
мого сероводородом развития теплоустойчивости
клеток суспензионной культуры табака [27]. С дру-
гой стороны, возможно, что некоторые физиоло-
гические эффекты H2S обусловлены его способно-

стью прямо влиять на состояние тиольных групп
белков. Показано, что сероводород может взаимо-
действовать с сульфеновой кислотой – продуктом
окисления тиольных групп – с образованием пер-
сульфидов, которые могут быть восстановлены с
участием тиоредоксиновой системы [28]. Не ис-
ключено, что таким образом H2S может участво-
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вать в восстановлении структуры определенных
белков, в том числе антиоксидантных ферментов.

Помимо положительного влияния на актив-
ность антиоксидантных ферментов в наших экс-
периментах донор сероводорода способствовал
накоплению пролина в листьях в условиях засухи
(рис. 4а). Как уже отмечалось, в литературе име-
ются сведения как о повышении под влиянием
экзогенного сероводорода содержания пролина
[11, 12], так и о его снижении [13, 14]. Такие раз-
личия могут быть связаны с видовыми особенно-
стями растений, неодинаковым их состоянием в
момент воздействия стрессора и (или) экзогенного
сероводорода. Наконец, неоднозначность влия-
ния сероводорода на содержание пролина может
быть обусловлена сложным функциональным вза-
имодействием этого низкомолекулярного протек-
тора с другими компонентами антиоксидантной
системы [21, 29].

В условиях наших экспериментов донор серо-
водорода оказывал существенное влияние на со-
держание антоцианов (рис. 4б) и менее заметное
на количество бесцветных флавоноидов, поглоща-
ющих в области УФ-B (рис. 4в). Эффект индуци-
рования накопления флавоноидных соединений в
листьях злаков при совместном действии экзоген-
ного сероводорода и стрессоров пока изучен очень
слабо. В доступной литературе нам удалось найти
лишь данные о повышении под влиянием обра-
ботки NaHS содержания антоцианов в листьях
ячменя при действии УФ-В [17]. Возможно, у рас-
тений пшеницы индуцирование сероводородом
усиленного синтеза антоцианов и других флаво-
ноидов является важной составляющей предот-
вращения окислительного стресса. Показано, что
эффективность взаимодействия флавоноидных
соединений с АФК приблизительно в четыре раза
выше, чем у аскорбиновой кислоты и α-токофе-
рола [15]. Однако флавоноиды накапливаются в ос-
новном в вакуолях, в связи с чем в литературе дис-
кутируется вопрос о том, насколько велик их вклад
в работу антиоксидантной системы растительных
клеток. В то же время флавоноидные соединения
выявлены и в других компартментах, в том числе в
хлоропластах и ядре [15]. С другой стороны, и
флавоноиды, локализованные в вакуоли, способ-
ны участвовать в детоксикации пероксида водо-
рода, который может транспортироваться в этот
компартмент [30]. В условиях водного стресса на-
копление флавоноидов в тканях также может
быть важной составляющей осморегуляции [15].
Заметим, что механизмы участия сероводорода в
регуляции синтеза флавоноидов пока практиче-
ски не изучены, по-видимому, ввиду большого
количества ферментов, а также регуляторных
белков, задействованных в этом процессе [15].

В целом, в условиях наших экспериментов об-
работка растений пшеницы донором сероводоро-

да перед засухой оказывала влияние на различные
компоненты антиоксидантной системы, особенно
заметное на активность СОД и содержание флаво-
ноидных соединений, в первую очередь, антоциа-
нов. В то же время в условиях засухи у растений,
обработанных NaHS, отмечались более высокие
значения активности ферментов, утилизирующих
пероксид водорода, – каталазы и гваяколперокси-
дазы, и содержания пролина (рис. 3б, 3в, 4а), у ко-
торого сочетаются функции осмо- и мембрано-
протектора, а также низкомолекулярного шапе-
рона и антиоксиданта [10]. Об эффективном
функционировании различных звеньев антиок-
сидантной системы растений, обработанных до-
нором сероводорода, свидетельствует отсутствие
в условиях засухи существенного повышения со-
держания в тканях пероксида водорода и МДА
(рис. 2).

Таким образом, в настоящей работе показано
индуцирование NaHS засухоустойчивости расте-
ний в условиях, близких к естественным, что поз-
воляет рассматривать доноры сероводорода как
индукторы стресс-резистентности, перспектив-
ные для практического применения.
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