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Оксид азота – универсальная сигнальная молекула, вовлекаемая в модуляцию метаболической ак-
тивности в ходе нормального роста и развития растений, и при формировании их устойчивости к
стрессовым факторам окружающей среды. В обзоре представлены ключевые сведения, отражающие
современное состояние проблемы регуляторной роли NO в растениях. Приведены краткие сведения
о физико-химических свойствах NO, методах его исследования, путях биосинтеза и функциональной
активности на разных этапах развития растений (прорастание, вегетативный рост, цветение, корне-
образование, симбиоз, минеральное питание). Кроме того, описано проявление защитных эффектов
NO в условиях дефицита влаги, поскольку нарушение водного режима и обезвоживание растений на-
блюдается при воздействии разных абиотических стрессовых факторов, включая засуху, засоление,
гипо- и гипертермию. Особое внимание уделено молекулярным механизмам NO-зависимого сигна-
линга, которые реализуются в растениях на геномном, протеомном и пост-протеомном уровнях в ходе
множественных реакций нитрования. Понимание механизмов регуляторного действия NO в норме и
при стрессе имеет важное теоретическое и прикладное значение в связи с необходимостью фунда-
ментального обоснования возможности практического применения NO с целью повышения устой-
чивости и продуктивности культурных растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Оксид азота (NO) – газообразная молекула,

выполняющая сигнальные функции у всех живых
организмов, включая растения, участвующая в
регуляции множественных физиолого-биохими-
ческих процессов. О способности растений к об-
разованию NO стало известно еще в 1970-х г.г.,
когда была выявлена его эмиссия у бобовых куль-
тур при их обработке гербицидами [1]. Однако
вплоть до начала 1990-х г.г. он рассматривался в
качестве токсичного соединения, поскольку его
значительные количества обнаруживались среди
компонентов выхлопных газов и промышленных
отходов. Смена представлений относительно ток-
сичности NO произошла после установления его
роли в регуляции деятельности сердечно-сосуди-
стой системы человека. В связи с этим в 1992 г.
NO был признан молекулой года [2], а в 1998 г. трое
американских ученых фармаколога – Ф. Мюрад,
Р. Фарчготт и Л. Игнарро – были удостоены Но-
белевской премии в области физиологии и меди-
цины. С того времени проведено колоссальное

количество работ, посвященных исследованию
функциональной активности NO в разных биологи-
ческих объектах, благодаря чему было неопровер-
жимо доказано, что он необходим для нормального
протекания жизнедеятельности не только живот-
ных и человека, но и представителей всех царств
живых организмов. В растениях он вовлекается в
реализацию онтогенетических программ на всех
этапах их роста и развития от прорастания до цве-
тения и созревания, а также в формирование
стрессоустойчивости.

Выполнение оксидом азота множественных
функций связано с его физико-химическими
свойствами. Он является нейтральной двухатом-
ной молекулой, растворимой в воде и в липидах.
Наличие неспаренного электрона в структуре NO
обуславливает его высокую реакционную способ-
ность и короткое время жизни, исчисляемое се-
кундами [3, 4]. Благодаря амфифильной природе
и свободно-радикальным свойствам он способен
легко проникать через липидную фазу мембран и
диффундировать через цитоплазму, быстро вступая
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в реакции со своими многочисленными молекуляр-
ными мишенями. NO и его активные производ-
ные объединяют в группу активных форм азота
(АФА), к числу которых в частности относят:
NO– – нитроксильный анион (анион нитрозо-
ния); NO+ – нитрозильный катион (катион нит-
розония);  – нитрит анион;  – нитрат
анион; ONOO─ – пероксинитрит, который высту-
пает в качестве одного из главных нитрирующих
агентов, функционирующих в NO-зависимых про-
цессах передачи сигнала [4, 5]. В качестве АФА так-
же рассматриваются некоторые S-нитрозотиолы
(SNO), например S-нитрозоглутатион (GSNO),
образуемый путем взаимодействия NO с глутати-
оном, выполняющим важные функции в поддер-
жании гомеостаза NO, его отдаленном транспорте и
передаче NO сигнала. При этом NO-зависимые
пути регуляции растительного метаболизма свя-
заны с реакциями транс-нитрозилирования, при-
водящие к модуляции активности генетических
программ и к различным пост-трансляционным
модификациям (NO-PTM) белков, среди которых
наиболее хорошо изученными являются процессы
нитрования по тирозину и S-нитрозилирования [6].
Таким образом, обладая высокой реакционной
способностью и свободно радикальными свой-
ствами, NO обусловливает запуск колоссального
множества цепных реакций, чем объясняется
чрезвычайно широкий спектр его биологическо-
го действия [7–10]. Вместе с тем необходимо отме-
тить, что в избыточных концентрациях NO спосо-
бен оказывать цитотоксическое действие, вызывая
в живых организмах нитрозативный стресс [11, 12].

Особый интерес к NO вызван его участием в
развитии устойчивости растений к стрессовым
факторам среды биотического и абиотического
происхождения. Среди них наиболее широко
распространенным и непредсказуемым факто-
ром является засуха. Вызывая в растениях нару-
шение водного режима и обезвоживание тканей,
засуха негативно отражается на всех звеньях рас-
тительного метаболизма, процессах роста и раз-
вития, и формирования урожая [13–16]. Обезво-
живание растительных тканей наблюдается также
при других неблагоприятных воздействиях абио-
тического происхождения, например при засоле-
нии, гипо- и гипертермии [17]. Поэтому одним из
наиболее актуальных направлений современной
науки о растениях является поиск эффективных и
безопасных способов защиты растений от пагубно-
го действия водного стресса. Данные о повышении
стрессоустойчивости культурных растений под
влиянием экзогенной обработки NO, а также о его
способности стимулировать процессы роста в нор-
мальных условиях произрастания (табл. 1), указы-
вают на возможность его использования в практи-
ческом растениеводстве с целью повышения устой-
чивости и продуктивности культурных растений.

2NO−
3NO−

Вместе с тем практическое применение оксида
азота предполагает глубокое понимание молекуляр-
ных механизмов его физиологического действия в
норме и при стрессе [18, 19]. В данном обзоре про-
водится последовательное описание проявлений
функциональной активности NO в ходе основных
этапов растительного онтогенеза, включая прорас-
тание, вегетативный рост, цветение, корнеобразо-
вание, минеральное питание и установление сим-
биотических связей. Кроме того, на физиологиче-
ском и биохимическом уровнях рассматриваются
NO-индуцированные защитные реакций растений,
подвергнутых водному стрессу. Особое внима-
ние уделено молекулярным механизмам NO-за-
висимого сигналинга, которые реализуются в
растениях в норме и при неблагоприятных воз-
действиях на геномном, протеомном и пост-
протемном уровнях.

1. ОБРАЗОВАНИЕ И ПОДДЕРЖАНИЕ 
ГОМЕОСТАЗА NO В РАСТЕНИЯХ

Пути образования оксида азота в растительных
организмах подробно рассматриваются в ряде оте-
чественных и зарубежных обзоров [4, 18, 20, 21].
Коротко следует напомнить, что совокупность
биохимических превращений, приводящих к
продукции молекулы NO, протекает по двум аль-
тернативным механизмам: (1) – окислительному
и (2) – восстановительному [4, 22]. В первом слу-
чае биосинтез NO происходит при окислении
различных субстратов, таких как L-аргинин, по-
лиамины и гидроксиламин с образованием про-
дуктов окисления и высвобождением молекулы
NO [4]. На примере млекопитающих хорошо изу-
чена реакция окисления L-аргинина, протекаю-
щая в присутствии молекулярного кислорода при
участии специфических ферментов NO-синтаз
(NOS), конечными продуктами которой являются
L-цитруллин и молекула NO [4]. Реакцию можно
выразить в виде схематичного уравнения:

Однако NOS-ферменты у высших растений
пока не идентифицированы, о чем свидетельствуют
данные крупномасштабного скрининга более чем
2000 секвенированных растительных геномов [23].
Среди фотосинтезирующих организмов NOS-по-
добные последовательности выявлены у 15 видов
одноклеточных зеленых водорослей, включая Ost-
reococcus tauri, для которой также было продемон-
стрировано наличие функционально активного
NOS фермента, обладающего высокой степенью
гомологии с NO-синтазами млекопитающих [20,
22, 23]. Вместе с тем сведения об угнетении син-
теза NO в растениях под влиянием ингибиторов
NOS-активности животных, а также данные, в
которых продукция NO оценивалась по образова-
нию цитруллина, позволяют предполагать суще-

2L-аргинин O L-цитруллин .+ → + ↑NO
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Таблица 1. Роль NO в регуляции ответных реакций растений

Растительный 
объект NO обработка Стресс Наблюдаемые эффекты Ссылка

Латук посевной 
(L. sativa)

SNP (100 μM)
SNAP (100 μM)
проращивание семян в 
присутствии доноров NO

− Стимуляция прорастания семян  [44]

Пшеница
(T. aestivum L.)

SNP (200 μM)
Присутствие в среде 
выращивания проростков

− Стимуляция прорастания
семян, усиление роста корней
и побегов, активация клеточного 
деления, повышение митотиче-
ского индекса апикальной мери-
стемы корней, накопление 
гормонов цитокининовой при-
роды

 [45]

Нут (C. arietinum) SNAP (500 μM)
SNP (500 μM)
Присутствие в среде
прорастания. Оценка 
показателей через
24, 48, 72 ч

− Стимуляция прорастания семян, 
активация экспрессии генов, 
связанных с утилизацией саха-
ров (Hexokinase 1; Phosphofruc-
tokinase 6; Alpha amylase) и генов 
клеточного цикла (cyclin-D4-1-like; 
cyclin-B1-4-like)

 [46]

Пшеница
(T. aestivum), 
ячмень (H. vulgare), 
соя (G. max),
рис (O. sativa), 
кукуруза (Z. mays), 
рапс (B. napus),
горчица (B. juncea)

SNP (0.5 × 10−3 mol/L–)
12-ч обработка семян

− Стимуляция прорастания семян, 
повышение ферментативной 
активности β-амилазы

 [47]

Кукуруза (Z. mays) NaNO2 (10–7 М)
SNP (10–10 М)
S-нитрозотиолы (GSNO; 
нитроцистеин).
Присутсвие в среде 
прорастания

− Стимуляция роста корней,
регуляция активности
мембранных Ca2+-каналов

 [49]

Томат 
(L. esculentum),
огурец (C. sativus)

SNP (200 μM)
3-дневные растения
инкубировали в присут-
ствии донора NO в течение 
5 суток

− Изменение архитектуры корней 
(активация роста боковых 
и придаточных корней на фоне 
замедления роста первичного 
корня), усиление экспрессионной 
активности генов циклинов 
CYCD 3;1 и CYCA 2;1

 [52, 53]

Боб обыкновенный 
(V. fava)

SNP (10, 100 и 150 μM)
ABК (10 μM)
Инкубирование отрезков 
эпидермиса листьев 
в растворе SNP в присут-
ствии или отсутствии АБК

− Стимуляция закрытия устьиц. 
АБК-индуцированное накопле-
ние NO в замыкающих устьица 
клетках

 [80]
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Растения кукурузы 
(Z. mays) дикого 
типа. Мутантные 
линии: yellow stripe1 
(ys1) и yellow stripe3 
(ys3) с нарушением 
усвоения Fe

SNP (100 μM)
SNAP (100 μM)
1. Опрыскивание растений 
растворами доноров NO
2. Внесение доноров NO
в питательный раствор

Умеренный 
дефицит Fe
(50 μM 
Fe-EDTA).
Сильный 
дефицит железа 
(10 μM
Fe-EDTA)

Поддержание уровня накопле-
ния биомассы, предотвращение 
хлороза листьев, повышение 
уровня хлорофилла, поддержание 
структурной целостности хлоро-
пластов; активация экспрессии 
генов хлоропластных белков: 
rbcL (Rubisco large subunit) psbA 
(D1 protein). Восстановление 
нормального фенотипа 
у Fe-дефицитных мутантов

 [56]

Люпин белый 
(L. albus)

SNP (50 μM)
1. Присутствие SNP в среде 
прорастания в течение 3-х 
недель
2. Инкубирование корней 
в течение 24 ч

Дефицит P
(присутствие/ 
отсутствие
KH2PO4
в питательном 
растворе)

NО-индуцированная стимуляция 
роста латеральных корней, 
формирование кластерной 
структуры корней, сопровождае-
мое повышением уровня экссу-
дации цитратов и улучшением 
усвоения фосфора. Усиление 
продукции NO в корнях 3, 7,
14-дневных растений, необрабо-
танных NO и подвергнутых 
дефициту фосфора.

 [61]

Фасоль 
обыкновенная 
(Ph. vulgaris), вигна
(V. unguiculata)

SNP (10−4 M)
Ежедневное опрыскивание 
4-дневных растений 
в течение 10 сут

Дефицит влаги 
(ограничение 
полива)

NO-индуцированное повышение 
устьичной проводимости,
поддержание уровня ОСВ 
листьев и целостности 
мембранных структур

 [78]

Виноград
(V. vinifera)

− Дефицит влаги 
(ограничение 
полива)

Продукция NO в замыкающих 
устьица клетках. Параллельное 
повышение концентрации NO и 
АБК в листьях. Выявление 
корреляции между накоплением 
АБК, NO и закрытием устьиц. 
Роль NO в предотвращении 
потери влаги растением 
в условиях засухи

 [79]

Индийская
горчица (B. juncea)

SNP (100 μM)
Инкубирование 20-дневных 
растений в течение 
4 сут в присутствии донора 
NO

Дефицит влаги
(10% PEG)

Поддержание водного режима 
(ОСВ, транспирации, устьичной 
проводимости); фотосинтетиче-
ской активности, уровня ассими-
ляции CO2, функционирования 
ЭТЦ в хлоропластах и ФСII, 
поддержание уровня хлоро-
филла, активности фотосинтети-
ческих ферментов (RuBisCo; 
глицероальдегид-3-фосфатде-
гидрогеназы; фосфорибулоки-
назы)

 [82]

Растительный 
объект NO обработка Стресс Наблюдаемые эффекты Ссылка

Таблица 1. Продолжение
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Физалис угловатый 
(Ph. angulata)

SNP (50, 75, 100 μM)
Опрыскивание 20-дневных 
растений перед стрессовой 
обработкой

Засуха:
(относительная 
влажность 
грунта 20%)

Смягчение негативных эффектов 
стресса на ростовые параметры 
(сырая, сухая масса растений, 
площадь листьев), поддержание 
фотосинтетической активности 
и состояния водного режима 
растений

 [83]

Сахарный тростник
(Saccharum spp.)

GSNO (10, 100, 500 μM)
Опрыскивание листьев 
25-дневных растений 
за 3 сут до стресса

Осмотический 
стресс PEG 8000 
(–0.75–0.111 mPa)

Улучшение показателей роста 
(сырая и сухая масса листьев и 
корней), водного режима (ОСВ; 
устьичной проводимости), асси-
миляции CO2, поддержание 
фотосинтетической активности

 [84]

Соя (G. max) SNP (100 μM)
Опрыскивание растений
в течение 21 сут

15% PEG 6000 Поддержание роста, смягчение 
окислительного стресса (сниже-
ние уровня MDA, H2O2, экзоос-
моса электролитов, активности 
LOX). Активация антиоксидант-
ных ферментов (SOD, CAT, 
POX, APX), накопление нефер-
ментативных антиоксидантов 
(фенольных соединений, флаво-
ноидов, токоферолов). Накопле-
ние осмопротектантов (пролин, 
глицинбетаин)

 [88]

Рис (O. sativa L.) SNP (50, 100, 150 μM)
1. Предпосевное замачива-
ние семян;
2. Опрыскивание растений 
на стадии 5 листьев

Засуха:
(относительная 
влажность 
грунта 50%; 
ограниченный 
полив растений 
на стадии 4х 
листьев)

Снижение негативного действия 
засухи на ростовые параметры, 
состояние водного режима рас-
тений риса. Снижение уровня 
окислительных повреждений, 
повышение стабильности мем-
бранных структур и фотосинте-
тической активности

 [89]

Люцерна (M. sativa 
L.)

SNP (100 μM)
Предпосевное замачивание 
семян с последующим
проращиванием в течение 
7 сут в присутствии донора 
NO

Дефицит влаги 
(присутствие 
10% PEG 6000
в среде прорас-
тания)

Поддержание роста, водного 
статуса и уровня хлорофилла. 
Усиление накопления пролина и 
активности антиоксидантных 
ферментов (SOD, POD, CAT, 
APX). Модуляция экспрессии 
чувствительных к засухе генов: 
транскрипционных факторов, 
фотосинтетических белков, 
генов редокс-гомеостаза (GST, 
SOD, GPX, RBOH) и генов, 
вовлекаемых в сигналинг
фитогормонов (АБК, этилена,
ауксинов)

 [93]

Растительный 
объект NO обработка Стресс Наблюдаемые эффекты Ссылка

Таблица 1. Окончание
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ствование окислительного аргинин-зависимого
пути биосинтеза NO, для которых специфиче-
ские ферменты еще только предстоит идентифи-
цировать [4, 22].

Восстановительные механизмы связаны с ре-
акциями восстановления нитрата при участии
нитратредуктазы (NR – nitrate reductase). Этот
фермент катализирует первую стадию ассимиля-
ции азота – реакцию двуэлектронного восстанов-
ления нитрата ( ) до нитрита ( ), который
далее с участием ассимиляторной нитритредукта-
зы (NiR – nitrite reductase) восстанавливается до
аммония, необходимого для синтеза аминокис-
лот. Вместе с тем NR способна катализировать
реакцию одноэлектронного восстановления нит-
рита с образованием NO [24, 25]. Суммарно про-
цесс восстановительной продукции NO можно
условно выразить в виде двух уравнений:

NR-зависимое образование NO было выявлено у
разных видов растений [4, 24, 26]. В модельном
растительном объекте Arabidopsis thaliana иденти-
фицировано две изоформы фермента NR1 и NR2,
кодируемые генами NIA1 и NIA2 [25]. Растения с
оверэкспрессией NIA1 и NIA2 генов и накоплени-
ем соответствующих NR1 и NR2 белков характе-
ризовались значительным повышением продук-
ции NO [27].

Участие NR в процессе образования NO может
быть связано не только с ее нитрит восстанавли-
вающей активностью, но также со способностью
передавать электроны на другой фермент амидок-
симредуктазу (mARC – mitochondrial Amidoxime
Reducing Component), непосредственно катализи-
рующий реакцию восстановления  до NO. По-
этому mARC растений предложено обозначать с
использованием аббревиатуры NOFNiR (NO
forming nitrite reductase), а саму двухкомпонентную
NO-продуцирующую систему, образованную NR
совместно с mARC в виде записи NR:NOFNiR
[24, 28]. Потенциальной способностью восста-
навливать нитрит до NO обладают три других
фермента: сульфитоксидаза (SO), ксантиноксидо-
редуктаза (XOR) и альдегидоксидаза (AO), поэто-
му их наряду с NR и mARC предложено объеди-
нить в самостоятельный класс “неспецифических
NO-образующих нитритредуктаз” [26]. Кроме того,
восстановительная продукция NO может проте-
кать в митохондриях с участием ЭТЦ митохон-
дрий, а также в хлоропластах, пероксисомах и в
апопласте [4, 14, 22].

Поддержание гомеостаза NO в растениях
осуществляется путем его депонирования в виде
S-нитрозоглутатиона (GSNO) или в форме нит-

3NO−
2NO−

3 2 2NO 2e 2H NO H O,− − + −+ + → +

2 2NO 2e 2H H O .− − ++ + → + ↑NO

2NO−

ро-жирных кислот (NO2-FA – Nitro-fatty acids)
[29, 30]. Свой вклад в регуляцию эндогенного уров-
ня NO вносят фитоглобины, принадлежащие к
семейству несимбиотических гемоглобинов, кото-
рые способны передавать атом кислорода на моле-
кулу NO с образованием нитрита, выступая, таким
образом, в качестве своеобразных “тушителей”
NO [3, 31]. Существование такого разнообразия
метаболических процессов, связанных с поддер-
жанием гомеостаза NO в растениях объясняется
их потребностью в поддержании базового уровня
NO, выполняющего чрезвычайное множество ре-
гуляторных функций в ходе их нормального раз-
вития и адаптации к меняющимся условиям сре-
ды [4].

2. ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ
NO В РАСТЕНИЯХ

Современные подходы к изучению NO. Исследо-
вание функциональной активности NO в расти-
тельных объектах проводится с помощью широкого
арсенала методов, включая фармакологические, ге-
нетические подходы, качественные и количе-
ственные методы оценки эндогенного NO [12].
Фармакологические подходы связаны с экзоген-
ной обработкой растений донорами NO. Для это-
го чаще всего используются нитропруссид натрия
SNP (sodium nitroprusside), S-нитрозо-N-ацетилпе-
ницилламин SNAP (S-nitroso-N-acetylpenicillamine)
и S-нитрозоглутатион GSNO (S-nitrosoglutathi-
one). Дополнительным доказательством проявле-
ния конкретных эффектов доноров NO служат
данные, полученные с параллельным примене-
нием скавенджеров и/или ингибиторов эндоген-
ной продукции NO [16]. К скавенджерам NO от-
носятся PTIO (2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidaz-
oline-1-oxyl-3-oxide) и его производное – cPTIO
(2-4-carboxyphenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-
1-oxyl-3-oxide). Ингибиторами продукции NO
являются вольфрамат натрия (Na2WO4) и L-NAME
(NG-nitro-L-arginine methyl ester), угнетающими
восстановительные и окислительные реакции об-
разования NO, соответственно [14, 16, 20]. При-
менение доноров позволяет имитировать эффек-
ты NO в растениях. Вместе с тем эндогенная про-
дукция NO может модулироваться с помощью
генетических технологий, основанных на получе-
нии мутантных и трансгенных линий растений с
измененной продукцией NO. Важные сведения о
механизмах продукции и функциональной ак-
тивности NO были получены с использованием
таких линий [15, 32].

У модельного растительного объекта A. thaliana,
описаны nia1 и nia2 мутанты с дефектами по NIA1
и NIA2 генам, кодирующим две изоформы нитра-
тредуктазы NR1 и NR2, соответственно, а также
двойные мутанты nia1nia2. С их помощью было
установлено участие NR в реакциях образования
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NO, и его вовлечение в протекание процессов
формирования корней, инициации цветения и в
регуляцию устьичных движений [24, 25, 27]. Цен-
тральная роль NR в нитрит-зависимой продук-
ции NO была подтверждена в экспериментах с
трансгенными линиями A. thaliana, характеризу-
ющимися повышенной продукцией NO, обу-
словленной оверэкспрессией NIA1 и NIA2 генов
[27]. Пониженными уровнями эндогенного NO
характеризуются noa1 мутанты A. thaliana по гену
NOA1-белка (Nitric oxide-associated protein 1), ко-
торый ранее рассматривался в качестве расти-
тельной NO-синтазы. В последующем было уста-
новлено, что данный белок NOS-ферментом не
является, а принадлежит к числу ГТФ-аз и оказыва-
ет плейотропное влияние на растительный метабо-
лизм, в том числе на окислительную продукцию
NO. В связи с чем noa1 мутанты широко приме-
няются для исследования регуляторной роли NO
в растениях [15, 33]. Тройные nia1nia2noa1 мутанты
A. thaliana с дефицитной NO-продукцией прояв-
ляют гиперчувствительность к недостатку влаги,
связанную с нарушениями АБК-контролируемых
устьичных движений, что подтверждает важную
роль NO в регуляции засухоустойчивости расте-
ний [15, 34].

Для A. thaliana охарактеризованы nox1 мутант-
ные линии с повышенной продукцией NO с де-
фектами по гену CUE1 (chlorophyll a/b binding
protein underexpressed 1), кодирующему хлоро-
пластный фосфоенолпируват/фосфат транслока-
тор [35]. В этих мутантах выявлено повышенное
содержание аргинина, чем, по-видимому, обу-
славливается сверхпродукция в них оксида азота,
однако CUE1-зависимый механизм образования
NO пока не понятен [32]. Тем не менее, nox1 ли-
нии были успешно использованы в протеомных
исследованиях, проведенных с помощью двумер-
ного электрофореза с последующим MALDI-TOF
MS-анализом при изучении профиля и иденти-
фикации NO-модулируемых белков [32, 35]. С
помощью других мутантных линий gsnor1-3 с повы-
шенным содержанием NO, дефицитных по S-нит-
розоглутатион редуктазе (GSNOR), исследовалась
роль процесса S-нитрозилирования в регуляции ак-
тивности различных белков [17]. В частности, было
установлено, что при S-нитрозилировании моду-
лируется активность NADPH-оксидазы, задей-
ствованной в программируемой клеточной смер-
ти [36], NPR1-белка, активирующего экспрессию
генов защитных белков при инфицировании па-
тогенами [17], и SnRK2-протеинкиназы, вовлека-
емой в АБК-зависимое NO-опосредованное за-
крытие устьиц [37].

К настоящему времени получены трансгенные
линии A. thaliana с конститутивной экспрессией
гена нейронной NO-синтазы крыс (nNOS) [38], ге-
на OtNOS NO-синтазы водорослей Ostreococcus tauri
[39] и линии O. sativa, экспрессирующие nNOS

ген млекопитающих [40]. С использованием этих
трансгенов проводились экспериментальные ра-
боты, по выявлению роли NO в развитии устой-
чивости растений к окислительному стрессу, за-
сухе и засолению [15, 32, 38–40].

Среди количественных методов оценки эндо-
генного NO наиболее давним и хорошо известным
способом является метод Грисса, основанный на
образовании азоткрасителя с максимумом погло-
щения при 540 нм, которое оценивают спектро-
фотометрически [20, 41]. Большой массив данных
получен с помощью электронно-парамагнитного
резонанса (ЭПР), газовой хроматографии, пря-
мой и непрямой хемилюминисценции [16]. Для
детекции NO посредством конфокальной микро-
скопии используются флуоресцентные красители
диаминофлуоресцины (DAFs) и их различные
модификации, которые позволяют четко отсле-
живать изменения уровня эндогенного NO и вы-
являть места его образования в растительных тка-
нях [12, 20].

2.1. УЧАСТИЕ NO В РЕГУЛЯЦИИ
РОСТА И РАЗВИТИЯ РАСТЕНИЙ

В настоящее время получен большой массив
данных, указывающих на выполнение оксидом
азота кардинально важных функций в ходе всего
жизненного цикла растений на разных стадиях их
развития в нормальных условиях произрастания.
Доказано его участие в регуляции покоя и про-
растания семян, клеточного цикла, вегетативного
роста, дифференциации тканей, формирования
архитектуры корней, развития симбиотических
связей, цветения и созревания плодов [8, 18, 42].

Оксид азота характеризуется ярко выраженной
способностью индуцировать прорастание семян,
стимулируя выведение их из состояния покоя, ко-
торое было продемонстрировано на примере раз-
ных растительных объектов (табл. 1), в частности
A. thaliana, ячменя Hordeum vulgare L. [43], салата
Lactuca sativa [44], пшеницы Triticum aestivum L.
[45]. На примере L. sativa было показано, что ин-
дуцирующий прорастание семян эффект доноров
SNP или SNAP носил дозозависимый характер и
нивелировался при использовании NO-скавен-
джера cPTIO [44]. Обработка семян нута Cicer
arietinum донорами NO вызывала в них индукцию
экспрессии генов гексокиназы 1, фосфофрукто-
киназы 6, пируват-киназы, α-амилазы, связан-
ных с утилизацией сахаров, и активацию генов
циклинов (cyclin-D4-1-like и cyclin-B1-4-like), за-
действованных в процессе регуляции клеточного
цикла [46]. Тогда как в семенах пшеницы под
влиянием экзогенного NO наблюдалось повыше-
ние ферментативной активности β-амилазы и
уровня окисления NADPH, чем обуславливается
усиление процессов гидролиза полисахаридов и
пентозофосфатного пути катаболизма глюкозы,
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соответственно, что в целом могло найти свое от-
ражение в стимуляции прорастания семян [8, 47].
NO-индуцированное усиление активности β-ами-
лазы и стимуляция прорастания наблюдалась также
при обработке семян ячменя (Hordeum vulgare L.),
сои (Glycine max L.), риса (Oryza sativa L.), кукурузы
(Zea mays L.), резуховидки Таля (Arabidopsis thali-
ana L.), арбуза (Citrullus vulgaris), рапса (Brassica na-
pus L.), индийской горчицы (Brassica juncea L.) [47].

Первые сведения о вовлечении NO в регуля-
цию вегетативного роста были получены почти
три десятилетия назад, когда была выявлена од-
новременная эмиссия NO и этилена стареющими
листьями гороха [48]. При этом в низких концен-
трациях оксид азота снижал ингибирующее дей-
ствие дефицита влаги на рост листьев. Благопри-
ятное действие NO на рост листьев объяснялось
его способностью понижать уровень содержания
в них этилена [8, 48]. Инкубирование кончиков
корней 3-суточных проростков кукурузы в при-
сутствии различных доноров NO, включая SNP,
GSNO, нитрит натрия и нитроцистеин, стимули-
ровало их элонгацию (табл. 1) [8, 49]. NO индуци-
ровал деэтиолирование гипокотиля растений са-
лата, подавляя при этом увеличение его линейных
размеров [44]. Присутствие в среде прорастания
SNP в концентрациях от 50 до 200 μM способство-
вало увеличению линейных размеров 4-суточных
проростков пшеницы и активации процессов кле-
точного деления, о чем свидетельствовали показа-
тели митотического индекса апикальной меристе-
мы корней [45]. В пользу выполнения важной роли
NO в регуляции процессов вегетативного роста
служат данные о дефектах в развитии корней, за-
медлении роста побегов и нарушении цветения у
Atnoa1 мутантных линий A. thaliana, характеризую-
щихся сниженной продукцией NO [15, 33].

При исследовании участия NO в регуляции
процессов цветения было выявлено его омолажи-
вающее действие, которое проявляется в тормо-
жении перехода растительного онтогенеза от ста-
дии вегетативного роста к репродуктивной фазе
развития. В пользу омолаживающих эффектов
оксида азота служат данные о более позднем за-
цветании сверх продуцирующих NO nox1-му-
тантных линий A. thaliana [35], а также данные об
ускоренном переходе к процессу цветения NO-
дефицитных nos1-мутантов A. thaliana [50]. При
регуляции цветения NO играет роль ключевого
компонента в процессах восприятия фотоперио-
да, роста и взаимной ориентации микропиле и
пыльцевых трубок [51]. Омолаживающий эффект
NO при цветении может быть связан с его анти-
оксидантной активностью. Оказывая влияние на
продукцию аскорбата, а также на активность
ксантиноксидазы и супероксиддисмутазы в цвет-
ках, катализирующих реакции распада перекиси
и нейтрализации супероксид аниона, NO может
способствовать торможению процессов старения,

и увеличивать продолжительность периода цвете-
ния [8]. Такие эффекты NO могут представлять
практический интерес для декоративного цвето-
водства [18].

NO вносит важный вклад в процессы роста и
развития корневой системы, выполняя роль ключе-
вого интермедиата в ауксин-зависимой регуляции
формирования архитектуры корней [8, 18, 52, 53].
Обработка донором NO растений томата и огурца
оказывала на них ауксин-подобный эффект, ко-
торый проявлялся в увеличении степени разветв-
ленности корневой системы, связанной с актива-
цией роста боковых и придаточных корней на фо-
не замедления роста первичного корня (табл. 1)
[52, 53]. С помощью ОТ-ПЦР анализа было выяв-
лено, что под влиянием NO обработки в отрезках
корней томата происходило усиление экспресси-
онной активности генов циклинов CYCD3;1 и
CYCA2;1, связанных с процессами клеточного де-
ления, что может играть свою роль в NO-зависи-
мых процессах корнеобразования [54]. На тесное
взаимодействие NO с ауксинами при регуляции
развития корневой системы указывают данные об
ингибировании ИУК-зависимого образования
придаточных корней в растениях огурца под вли-
янием скавенджера NO [8]. В растениях салата
NO индуцировал дифференциацию специфиче-
ских клеток эпидермиса – трихобластов с обра-
зованием корневых волосков. Увеличение уров-
ня NO в корневых волосках салата при обработке
1-нафтил уксусной кислотой (НУК) подтвержда-
ет его участие в контролируемых ауксинами про-
цессах корнеобразования [18, 55].

Учитывая тот факт, что формирование корне-
вой системы осуществляется с участием NO, ста-
новится ясной его роль в регуляции процессов
минерального питания. Имеются сведения о во-
влечении NO в регуляцию гомеостаза макро- и
микроэлементов, включая азот (N), фосфор (P),
калий (K), магний (Mg), цинк (Zn), железо (Fe)
и т.д. [18]. Экзогенная NO обработка растений
кукурузы способствовала предотвращению инду-
цируемого дефицитом железа развития хлороза ли-
стьев (табл. 1), что может быть связано с активацией
под его влиянием экспрессии генов хлоропласт-
ных белков: rbcL (Rubisco large subunit) и psbA (D1
protein) [56]. У растений томата при нехватке же-
леза в клетках эпидермиса корней наблюдался
быстрый синтез NO, который вовлекался в регу-
ляцию экспрессии генов LeFER, LeFRO1, LeIRT1,
задействованных в процессе поглощения железа
[57, 58]. Аналогичный эффект NO на активность
генов, связанных с усвоением железа, был выяв-
лен в растениях огурца [58]. Экзогенная NO-об-
работка китайской капусты Brassica chinensis L.
снижала ингибирующее действие дефицита же-
леза на протекание реакций фотосинтеза [59].
Оксид азота способствовал ремодуляции структуры
корней в условиях дефицита фосфора или калия,
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усиливая их поступление в ткани растений [60]. На
примере Lupinus albus было показано, что в усло-
виях дефицита фосфора NO повышает уровень
экссудации цитратов, способствуя солюбилиза-
ции фосфатов в почве и улучшению усвоения
фосфора растением [61]. Имеются сведения о повы-
шении уровня NO в клетках в условиях дефицита
калия [18, 62]. В растениях A. thaliana NO, генериру-
емый в ответ на нехватку калия, вовлекался в регу-
ляцию активности К+-каналов (AKT1), что может
вносить свой вклад в поддержание гомеостаза ка-
лия в растительной клетке [63, 64]. Взаимосвязь
NO с азотным питанием растений в настоящее
время не вызывает сомнений, поскольку одним
из основных источников его образования в расти-
тельных организмах являются нитрат/нитрит-зави-
симые пути, в которых центральную роль играет
ключевой фермент азотного обмена – ассимилятор-
ная NR [4]. NO находится в центре тонкой настрой-
ки гомеостаза азота, поскольку NO, продуцируемый
в ходе реакций ассимиляции нитрата, может моду-
лировать активность нитратных транспортеров,
регулируя скорость поступления нитратов в корни
растений [25]. Кроме того, NO играет множе-
ственные функции в регуляции растительно-
микробных взаимодействий и установлении сим-
биотических связей [8, 18].

Одним из первых доказательств участия NO в
симбиотических взаимодействиях относят дан-
ные электронно-парамагнитного резонанса (ЭПР)
об образовании нитрозил-леггемоглобиновых
(NO-Lbs) комплексов в клубеньках корней сои и
нута [65]. В последующем было показано, что
взаимодействие NO с леггемоглобинами клу-
беньков индуцировалось при обработке этих рас-
тений растворами нитритов [66]. К образованию
NO-Lbs комплексов были способны только моло-
дые активно метаболизирующие клубеньки, по-
скольку в состарившихся структурах такие ком-
плексы не выявлялись [65–67]. В пользу участия
NO в симбиотических взаимодействиях свиде-
тельствуют данные о проявлении NOS-подобной
активности в клубеньках люпина белого Lupinus
albus [8, 68]. Получены сведения об инициации
симбиоза у люцерны Medicago truncatula под влия-
нием растительной NOS-подобной и NR-актив-
ности, тогда как бактериальная NOS- и NR-актив-
ности, а также дыхательная цепь N2-фиксирую-
щих бактерий служили в качестве дополнительных
источников NO в процессе развития симбиотиче-
ских связей [69]. Установлено, что липополисаха-
риды, синтезируемые на поверхности клеток Me-
sorhizobium loti, необходимые для растительно-ри-
зобиального распознавания в корнях растений
Lotus japonicus, являются NO-индуцируемыми
факторами [70]. Регуляторная роль NO выявлена
при разных типах симбиозов, например, при акти-
норизобиальном взаимодействии в корнях ольхи
Alnus sp., симбиотическом взаимодействии в про-

цессе регидратации лишайника, а также микори-
зобиальном симбиозе у оливы [8, 71–73].

Таким образом, оксид азота играет важную
роль в регуляции жизнедеятельности растений на
разных стадиях их развития, а также при взаимо-
действии с симбионтами, подтверждая тот факт,
что NO является обязательным участником реали-
зации физиологических программ в нормальных
условиях произрастания. Вместе с тем к настояще-
му времени получены многочисленные данные о
вовлечении NO в формирование устойчивости рас-
тений к стрессовым факторам биотического и
абиотического происхождения, что представляет
большой практический интерес. Для обоснова-
ния применения NO на практике с целью повы-
шения устойчивости и урожайности культурных
растений необходимо понимание механизмов его
защитного действия в растительных организмах.
Поскольку среди абиотических стрессовых фак-
торов наиболее широко распространены засуха,
засоление, гипо- и гипертермия, вызывающие
нарушение водного режима и обезвоживание расте-
ний, приводящих к существенному ограничению
их продуктивности, особый интерес представляет
рассмотрение защитного действия NO на расте-
ния при воздействии дефицита влаги [15, 16, 32].

2.2. ЗАЩИТНОЕ ДЕЙСТВИЕ NO
В УСЛОВИЯХ ДЕФИЦИТА ВЛАГИ

Данные о повышении продукции NO в расти-
тельных организмах при воздействии водного
стресса и активации в них защитных программ
под влиянием экзогенной NO-обработки свиде-
тельствуют в пользу его участия в развитии устой-
чивости к условиям дефицита влаги. В частности,
индуцированное засухой усиление синтеза NO
было продемонстрировано у растений пшеницы,
петрушки Petroselinum crispum [74], ячменя [75],
риса [40], в разных представителях бобовых [76], в
модельном растительном объекте Arabidopsis thali-
ana [63] и многих других видах растений [14, 16, 17].
Защитное действие NO может быть связано с ак-
тивацией осмопротекторной, а также антиокси-
дантной системы защиты растений, способствую-
щей снижению уровня стресс-индуцированного
образования активных форм кислорода (АФК), и
реализуется на молекулярном уровне путем нитро-
вания различных биополимеров, которое приводит
к изменению их пространственной конфигурации
и функциональной активности. Так, нитрование
могут претерпевать белковые факторы транскрип-
ции, обуславливающие NO-зависимые перестрой-
ки в экспрессионной активности множества NO-
индуцируемых генов [4, 14, 16–18].

Проявление защитного действия NO на физио-
логическом уровне. На физиологическом уровне
действие засухи, а также засоления, неблагопри-
ятных температур, ионов тяжелых металлов ска-
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зывается на состоянии водного режима растений
[16, 17]. Его регуляция тесно связана с функцио-
нированием устьиц, выполняющих главную роль
в процессе транспирации. Возникающие при
стрессе сдвиги между уровнем транспирации и
поступлением воды приводят к развитию водного
дефицита, в результате которого происходит из-
менение таких показателей водного режима, как
относительное содержание воды (ОСВ), овод-
ненность, водоудерживающая и водопоглощаю-
щая способность тканей и органов растений [13].
При действии мягкой засухи устьичная проводи-
мость и интенсивность транспирации могут возрас-
тать. В условиях сильного стресса устьица быстро
закрываются [13, 16]. Эта защитная реакция, на-
правленная на ограничение потери воды в расте-
ниях, регулируется сложной сетью сигнальных
путей, контролируемых гормональной системой,
преимущественно АБК, и осуществляется с уча-
стием SnRK2-протеин киназы [16, 37].

Оксид азота выступает важным участником
АБК-контролируемого каскада сигнальных реак-
ций, приводящих к закрытию устьиц в условиях
водного стресса (табл. 1). Об этом свидетельствуют
данные, полученные с использованием NO-дефи-
цитных Atnoa1 или nia1nia2 мутантов A. thaliana, не
способных к АБК-индуцированному закрытию
устьиц [10, 34]. В модельных опытах с использова-
нием отрезков эпидермиса Vicia faba была выявлена
повышенная продукция NO в замыкающих клет-
ках устьиц при их закрытии в темноте, которое
значительно снижалось при обработке скавен-
джером NO – cPTIO [77]. Продукция NO в
устьичных клетках при воздействии засухи, а так-
же при обработке АБК была выявлена в растени-
ях Medicago truncatula [76], Phaseolus vulgaris и Vigna
unguiculata [78]. В растениях Vitis vinifera увеличе-
ние продукции NO коррелировало со снижением
устьичной проводимости при засухе [79]. Экзоген-
ная SNP-обработка подавляла открытие устьиц в
отрезках эпидермиса Salpichroa organifolia и Trades-
cantia spp, которое нивелировалось при использова-
нии скавенджера NO (cPTIO) [80, 81]. Вовлекаясь в
регуляцию устьичных движений, NO способен ока-
зывать влияние на другие параметры водного ре-
жима растений. Так, SNP-предобработанные
растения индийской горчицы Brassica juncea при
ПЭГ-индуцированном обезвоживании характе-
ризовались улучшением показателей эффектив-
ности использования воды, что способствовало
поддержанию ростовых параметров и более высо-
кому уровню накопления ими биомассы в отли-
чие от растений, необработанных донором NO
[82]. Опрыскивание листьев растений физалиса
SNP в концентрациях от 25 до 100 μM способ-
ствовало поддержанию в них относительного со-
держания воды (ОСВ) и фотосинтетической ак-
тивности при воздействии полевой засухи, что
отразилось на улучшении показателей ростовых

параметров [83]. Аналогичные результаты были
получены на примере растений сахарного трост-
ника Saccharum spp., в которых NO-индуцируе-
мое поддержание ОСВ в корнях в условиях вод-
ного стресса сопровождалось повышением в них
уровня фотосинтетической активности и накоп-
лением сырой и сухой массы [84].

Проявление защитного действия NO на биохи-
мическом уровне. На биохимическом уровне дей-
ствие обезвоживания негативно отражается на
протекании разных звеньев метаболизма, среди
которых принципиальное значение имеет про-
цесс фотосинтеза. Снижение скорости фотосин-
теза может быть следствием уменьшения площа-
ди листа, недостатка СО2 в листьях, вызванного
закрытием устьиц и нарушением реакций его ас-
симиляции, подавления синтеза хлорофиллов,
каротиноидов и добавочных пигментов, разоб-
щения процессов транспорта электронов и фото-
фосфорилирования, изменений в структуре хло-
ропластов [16] Экспериментально доказано уча-
стие NO в поддержании активности фотосинтеза
и сохранении целостности фотосинтетического
аппарата у подвергнутых водному стрессу расте-
ний (табл. 1) [14, 16]. В этой связи следует напом-
нить, что важным сайтом продукции NO в клетках
являются хлоропласты [4, 85]. В фотосистеме II
(ФСII) выявлены участки взаимодействия с NO,
локализованные между первичными и вторичны-
ми акцепторами электронов хиноновой природы
[14, 85]. Водный стресс индуцирует диссоциацию
базовых белковых комплексов в ФСII, дестаби-
лизируя их структуру и вызывая нарушения в
протекании фотосинтетических реакций. Од-
ним из механизмов NO-опосредованной защи-
ты фотосинтетического аппарата является уча-
стие NO в стабилизации структуры функциональ-
ных белков ФСII при засухе [14]. Наряду с этим NO
вовлекается в регуляцию активности генов, связан-
ных с фотосинтезом, в частности psbA гена пшени-
цы, кодирующего D1 белок в ФСII. Показано, что
поддержание процесса новообразования D1 белка
способствовало репарации инактивированных ре-
акционных центров ФСII и нормальному проте-
канию фотосинтетических реакций на стадии на-
лива зерна в растениях пшеницы [14, 86].

Торможение фотосинтетических реакций также
может обуславливаться ингибированием активно-
сти ключевых ферментов фотосинтеза вследствие
АФК-индуцируемых конформационных наруше-
ний их белковых молекул. Ограничение поступ-
ления CO2 при засухе приводит к снижению уров-
ня восстановления NAD(P)+ до NAD(P)H в хло-
ропластах, вызывая усиление потока электронов
на молекулярный кислород (O2), которое сопро-
вождается повышением продукции супероксид
аниона ( ). Его быстрая дисмутация приводит к
образованию множества других форм АФК, на-

2O −
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пример, гидроксильного радикала (OH•), перекиси
водорода (H2O2), синглетного кислорода (1O2), об-
ладающих чрезвычайно высокой реакционной
способностью [87]. При избыточной продукции
АФК начинают самопроизвольно и неспецифиче-
ски взаимодействовать с различными молекуляр-
ными компонентами клетки, вызывая серьезные
повреждения структуры и функций биомембран,
изменения пространственной организации белков
и нуклеиновых кислот [17, 87]. Негативным по-
следствием конформационных изменений белко-
вых молекул ферментов становится нарушение их
функциональной активности, как это было выяв-
лено для ферментов, катализирующих реакции
цикла Кальвин-Бенсона, включая рибулозо-1.5-
бисфосфаткарбоксилазу/оксигеназу RuBisCo
(ribulose-1.5-bisphosphate carboxylase/oxygenase),
глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназу GAPDH
(glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase) и фос-
форибулокиназу PRK (phosphoribulokinase) [82].
Кроме того, вызывая фрагментацию молекул ДНК,
АФК индуцируют процессы мутагенеза и оста-
новку клеточного цикла, что приводит к гибели
клеток и всего организма в целом [16, 82]. Ней-
трализация АФК осуществляется с участием ан-
тиоксидантной системы, включающей фермен-
тативные и неферментативные компоненты [14,
16, 17, 87]. К антиоксидантным ферментам отно-
сятся, в частности, супероксиддисмутаза (SOD),
каталаза (CAT), пероксидаза (POD), аскорбатпе-
роксидаза (APX), полифенолоксидаза (PPO) и др.
К числу антиоксидантов неферментативной при-
роды принадлежат токоферолы, каротиноиды,
аскорбиновая кислота, полиамины, некоторые
белки, пептиды и аминокислоты, например глу-
татион и пролин [16, 17].

Роль NO в смягчении негативных эффектов
АФК, продуцируемых при засухе, была продемон-
стрирована в многочисленных эксперименталь-
ных работах (табл. 1). Было выявлено снижение
продукции свободных липидных радикалов (R*),
супероксид аниона ( ), перекиси водорода
(H2O2) и других свободно-радикальных молекул
под влиянием NO [14, 16, 17, 81]. Опрыскивание
проростков сои Glycine max раствором SNP (100 μM)
способствовало их защите от окислительных по-
вреждений при воздействии обезвоживания (10%
или 15% PEG), о чем свидетельствовали данные
по снижению аккумуляции в проростках переки-
си и МДА, активности липоксигеназы (LOX) и
уровня экзосмоса электролитов [88]. Кроме того,
NO-обработанные растения сои характеризова-
лись повышением активности антиоксидантных
ферментов SOD, CAT, POD, APX, PPO. В спектр
NO-индуцируемых защитных реакций растений
сои от окислительных повреждений при обезво-
живании могут вовлекаться вторичные метаболиты,
поскольку NO-обработка проростков Glycine max

2O −

способствовала дополнительному накоплению
при стрессе полифенолов, флавоноидов и токофе-
ролов, а также активации ферментов фенилала-
нин-аммиак-лиазы (PAL) и тирозин-аммиак-лиа-
зы (TAL), вовлекаемых в биосинтез фенольных со-
единений и флавоноидов [88]. Имеются данные,
что снижение АФК-индуцируемого уровня пере-
кисного окисления липидов в проростках люцер-
ны Medicago sativa L. может быть опосредовано
через MAPK-зависимую экспрессию генов анти-
оксидантных ферментов [38]. Предполагается,
что активность SOD, CAT, APX, дегидроаскор-
батредуктазы может регулироваться через меха-
низм S-нитрозилирования, что может играть
свою роль в защите клеточных структур под влия-
нием NO [17, 38, 89]. Кроме того, NO может ока-
зывать стабилизирующее действие на фосфоли-
пиды мембран, обуславливая поддержание их те-
кучести и эластичности в неблагоприятных
условиях [18, 90].

Устойчивость растений к засухе во многом
определяется их способностью к осморегуляции,
связанной с активностью осмопротекторной си-
стемы, функционирующей при участии различ-
ных осмотически активных соединений, к числу
которых принадлежит гетероциклическая ими-
нокислота пролин [91]. Он характеризуется вы-
полнением множественных защитных функций
при обезвоживании растительной клетки. Хоро-
шо известна роль пролина в поддержании функ-
циональной активности белоксинтезирующего
аппарата [14, 91]. К настоящему времени получе-
ны сведения об усилении индуцируемого засухой
синтеза пролина под влиянием NO в разных
культурах, например в растениях пшеницы и риса
[14, 86, 89]. Конститутивная экспрессия кодиру-
ющего NO-синтазу крысы (nNOS) трансгена в
растениях Oryza sativa сопровождалась повыше-
нием уровня накопления пролина, индуцирован-
ного при воздействии засухи или засоления [40].
Усиление синтеза пролина под влиянием NO в
условиях дефицита влаги также выявлялось в дру-
гих видах растений, как например, Glycine max,
Lycopersicon esculentum, Ginkgo biloba, Triticum aes-
tivum (табл. 1) [15, 88]. Вместе с тем нужно отме-
тить, что в нормальных условиях произрастания
SNP, как правило, не оказывает существенного
влияния на содержание пролина. Существует мне-
ние, что NO-индуцированное накопление проли-
на носит, вероятно, стрессо-специфический ха-
рактер и зависит от степени стрессовой нагрузки.
Для установления роли NO в регуляции синтеза
пролина и проявления его защитных свойств в
растениях в норме и при воздействии стрессовых
факторов необходимо проведение дополнитель-
ных исследований [14, 15]. Другим важным осмо-
протектантом растений является глицин-бетаин
(GB), который может быть участником NO-зави-
симых защитных реакций. В пользу этого предпо-



126

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 2  2023

АЛЛАГУЛОВА и др.

ложения свидетельствуют результаты опытов, в
которых было показано, что опрыскивание ли-
стьев кукурузы донором NO стимулировало в них
активацию бетаин-альдегид дегидрогеназы и на-
копление самого GB [15, 92]. Аналогичные дан-
ные были получены на примере растений сои,
подвергнутых водному стрессу, в которых допол-
нительная аккумуляция GB наблюдалась вслед-
ствие SNP-обработки (табл. 1) [88].

3. МОЛЕКУЛЯРНЫЕ МЕХАНИЗМЫ 
РЕГУЛЯТОРНОГО И ЗАЩИТНОГО 

ДЕЙСТВИЯ NO
Процессы NO-зависимого сигналинга реали-

зуются в растениях на геномном, протеомном и
пост-протеомном уровнях в ходе множествен-
ных реакций нитрования, осуществляемых с
участием различных нитрирующих агентов (АФА,
GSNO, пероксинитрит, нитрожирные кислоты)
[14, 16, 20]. В пользу участия NO в регуляции рас-
тительного метаболизма на геномном уровне сви-
детельствуют данные, полученные с использова-
нием трансгенных линий A. thaliana, экспрессиру-
ющих нейронную NO-синтазу млекопитающих
(nNOS), которые характеризовались повышением
транскрипционной активности 184 генов и ее
угнетением более чем у 200 генов [38]. В ходе прове-
дения транскриптомного анализа в растениях лю-
церны Medicago sativa L., подвергнутых действию
обезвоживания (10% PEG), обработанных или
необработанных донором NO (SNP 150 μM), была
выявлена дифференциальная экспрессия более
2000 генов, среди которых свыше 800 были отне-
сены к разряду NO-модулируемых [16, 93].

NO способствовал дополнительному повыше-
нию активности генов факторов транскрипции,
принадлежащих к семействам MYB, bHLH, bZIP,
HSF и HB, выполняющих функции регуляторов
стрессового ответа у растений [15, 16, 93]. В ответ
на NO-обработку наблюдалось усиление тран-
скрипционной активности генов, вовлекаемых в
сигналинг фитогормонов (АБК, этилен, аукси-
ны). Так, в подвергнутых обезвоживанию про-
ростках под влиянием NO происходило повыше-
ние экспрессии генов рецепторов АБК семейства
PYL (pyrabactin resistance-like) и гена SnRK2-про-
теинкиназы, функционирующей при в АБК-кон-
тролируемом закрытии устьиц [37, 93]. SNP-об-
работка снижала экспрессионную активность генов
этиленового сигналинга, например генов ETR1
(ethylene receptor 1), ERF1 (ethylene response fac-
tor1), указывая на то, что NO может выступать ан-
тагонистом этилена при воздействии водного
стресса [93]. NO нивелировал ингибирующее
действие засухи на экспрессию чувствительных к
ауксину генов семейства SAUR (small-auxin-up-
RNAs), с чем может быть связано положительное
влияние NO на ростовые процессы [93]. SAUR-

белки функционируют в качестве позитивных
эффекторов при ауксин-зависимом растяжении
клеток и стимуляции ростовых процессов [16].

Под влиянием NO происходило повышение
активности генов антиоксидантных ферментов
GST (glutathione S-transferase), POD (peroxidase),
CAT (catalase), SOD (superoxide dismutase) и GPX
(glutathione peroxidase). Наряду с этим NO снижал
экспрессионную активность гена RBOH-оксидазы,
являющейся компонентом АФК-генерирующей
системы. NO-индуцируемое усиление экспрес-
сии генов антиоксидантных ферментов и сниже-
ние активности RBOH-гена сопровождалось сни-
жением степени окислительных повреждений в
проростках люцерны при воздействии обезвожи-
вания (табл. 1) [93]. Интересно, что NO-обработка
проростков M. sativa снижала в них уровень
стресс-индуцируемой экспрессии генов биосин-
теза вторичных метаболитов (флавоноидов, тер-
пеноидов, фенилпропаноидов), обладающих ан-
тиоксидантными свойствами. По мнению авторов
это могло быть связано с уменьшением уровня
окислительных повреждений, обусловленным
усилением экспрессионной активности генов ан-
тиоксидантных ферментов под влиянием NO,
при котором дополнительного участия вторичных
метаболитов для антиоксидантной защиты про-
ростков люцерны уже не требуется [93]. Вместе с
тем данные о дополнительном NO-индуцирован-
ном накоплении фенолов, флавоноидов и токо-
ферола в проростках Glicine max при воздействии
обезвоживания, а также сведения о повышении в
них активности TAL- и PAL-ферментов, указыва-
ют на высокую вероятность участия вторичных
метаболитов в NO-контролируемых защитных
реакциях растений сои к дефициту влаги [88]. В
трансгенных растениях риса O. sativa с конститу-
тивной экспрессией NOS-гена млекопитающих
наблюдалось усиление экспрессионной активно-
сти генов каталазы (OsCATA и OsCATB) и перок-
сидазы (OsPOX1) [40]. SNP-обработка люцерны
оказывала позитивное влияние на экспрессион-
ную активность генов, кодирующих компоненты
фотосистем (ФС), например Psa- и Psb-генов ре-
акционных центров, а также Lcha- и Lchb-генов
светособирающих комплексов ФС I и ФС II, со-
ответственно, что могло найти свое отражение в
поддержании уровня хлорофилла, фотосинтети-
ческой активности и в целом улучшении росто-
вых параметров растений, подвергнутых водному
стрессу (табл. 1) [16, 93].

В литературе имеются сведения об усилении
экспрессии генов, вовлекаемых в продукцию NO
под влиянием дефицита влаги. Например, в ли-
стьях растений Citrus aurantium при воздействии
засухи повышалась транскрипционная активность
генов нитратредуктазы (NR), нитритредуктазы
(NiR) и полиаминооксидазы (POA) [94]. На при-
мере растений индийской горчицы Brassica jun-
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cea, пекинской капусты Brassica rapa, риса Oryza
sativa, было показано участие NO в стабилизации
структуры ДНК при воздействии водного стресса,
что может способствовать поддержанию актив-
ности генетического аппарата в условиях засухи
[16, 82].

Реализация сигнальных функций NO на про-
теомном уровне связана с NO-индуцированными
посттрансляционными модификациями белков
(ПТМ), которые могут осуществляться путем их
нитрозилирования с участием пероксинитрита
или S-нитрозоглутатиона (GSNO) [20, 95]. Среди
ПТМ наиболее хорошо изученными являются S-
нитрозилирование и нитрование по тирозину [14,
16, 20, 29]. NO может регулировать функциони-
рование металл-содержащих белков в ходе реак-
ции металл-нитрозилирования, которая заклю-
чается в присоединении нитро (NO2)-группы к
иону металла в составе различных белков, в том
числе ферментов, модулируя тем самым их актив-
ность [25, 95]. Нитрование по тирозину происхо-
дит при взаимодействии нитро-группы с арома-
тическим кольцом тирозина, приводящим к об-
разованию 3-нитротирозина (NO2-Tyr) [20, 29].
Ранее считалось, что такая модификация являет-
ся необратимой и обуславливает деградацию бел-
ков при старении или гибели клеток. Поэтому
продукцию NO2-Tyr, как правило, рассматривали
в качестве маркера нитро-окислительного стрес-
са [14, 20]. Однако, к настоящему времени получе-
ны сведения, что нитрование по тирозину может
носить обратимый характер и в этом случае денит-
рификация белков протекает неферментативно
или с участием ферментов [29]. Нитрование бел-
ков по тирозину является важным условием в про-
цессе созревания плодов, как это было наглядно
продемонстрировано у растений перца [96].

S-нитрозилирование происходит при обрати-
мом взаимодействии NO с атомом серы в составе
цистеиновых остатков белков с образованием S-
нитрозотиолов (SNOs). В растениях идентифи-
цировано множество белков, претерпевающих
S-нитрозилирование. Например, S-нитрозили-
рование SnRK2-протеинкиназы способствует
снижению ингибирующего эффекта АБК при про-
растании семян и развитии семядолей [37]. Повы-
шение уровня S-нитрозилирования белков выяв-
лено на стадии прорастания во многих видах рас-
тений, в частности у бобов и A. thaliana [19, 37].
Нитрозилирование/денитрозилирование аскор-
бат пероксидазы (APX1) играет важную роль в
NO-зависимой регуляции роста и формирования
архитектуры корней [97]. Кроме того, уровень
S-нитрозилирования APX при воздействии засу-
хи коррелирует со снижением уровня образова-
ния H2O2 в растительных клетках [14]. Показано,
что при S-нитрозилировании происходит актива-
ция регуляторного белка, вовлекаемого в регуля-

цию функционирования мембранных K+-кана-
лов в замыкающих клетках устьиц, что способ-
ствует закрытию устьиц при засухе. Эти данные
указывают на то, что процесс S-нитрозилирова-
ния играет свою роль при регуляции устьичных
движений, вносящей важный вклад в поддержа-
ние водного режима растений в условиях обезво-
живания [14, 29].

Как было сказано выше, NO-индуцированные
посттрансляционные модификации белков осу-
ществляются путем нитрозилирования с участием
пероксинитрита или в ходе реакций транс-нитро-
зилирования [20, 95]. При этом одним из главных
источников NO в процессе транс-нитрозилирова-
ния выступает S-нитрозоглутатион (GSNO), при-
надлежащий к разряду S-нитрозотиолов, который
образуется при взаимодействии NO с глутатионом.
Еще одной группой соединений, участвующих в ре-
ализации NO-сигналинга являются нитро-жирные
кислоты (NO2-FA – Nitro-fatty acids), образуемые
при взаимодействии ненасыщенных жирных кис-
лот с оксидом азота или его активными производ-
ными [29, 30]. Методом конфокальной микроско-
пии с использованием DAF-FM флуоресцентных
проб было выявлено повышение уровня эндоген-
ного NO в корнях и листьях 30-суточных расте-
ний и в суспензионной культуре клеток A. thali-
ana, инкубированных в присутствии нитро-ле-
нолевой кислоты NO2-Ln [98]. Наличие NO2-FA
выявлено также в растениях гороха (Pisum sa-
tivum) и риса (Oryza sativa) [99]. В экспериментах
in vitro сочетанием методов хемилюминисценции,
ЭПР и спектрофотометрии были получены дан-
ные, указывающие на высвобождение NO из
NO2-Ln, что может указывать на ее функциони-
рование в качестве донора этой сигнальной моле-
кулы [98]. На основании выявленных различий в
содержании NO2-Ln у A. thaliana на разных этапах
развития, включая эмбриогенез, вегетативный
рост и репродуктивную фазу, был сделан вывод о
функционировании нитро-жирных кислот в NO-
опосредованной регуляции растительного онто-
генеза [99]. Кроме того, нитро-жирные кислоты
могут вовлекаться в ответные реакции растений на
неблагоприятные внешние факторы, на что указы-
вают данные о повышении уровня NO2-Ln в расте-
ниях A. thaliana при воздействии механического
стресса, засоления, неблагоприятных темпера-
тур, ионов тяжелых металлов [98, 99].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

История изучения оксида азота в раститель-
ных организмах насчитывает более четырех деся-
тилетий и берет свое начало с работ, в которых
было установлено образование нитрозил-гемо-
глобиновых комплексов в клубеньках бобовых
культур [65], а также их способность к эмиссии
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газообразного NO [1]. Открытие в 1990-х г.г. сиг-
нальной роли NO в регуляции сердечно-сосудистой
системы человека стало настоящим прорывом, и с
того времени в современной биологической науке
наступила новая эра – эра оксида азота. В конце
1990-х г.г. началось целенаправленное исследова-
ние активности NO в жизни растений. В тот же
период было создано научное сообщество “Nitric
Oxide Biology and Chemistry”, которое совместно
с одним из крупнейших мировых издательств “El-
sevier” в 1997 г. учредило выход журнала “Nitric
Oxide”, периодически выпускаемый и в настоя-
щее время. Результаты исследований по изуче-
нию свойств, метаболизма и функционирования
NO в биологических объектах широко публику-
ются во всем мире и в других научных изданиях.
Такой большой интерес к этой маленькой молекуле
не является случайным, поскольку NO способен
управлять жизнедеятельностью всех организмов,
оказывая влияние на множественные обменные
процессы, как на внутриклеточном, так и меж-
клеточном уровнях. В растениях он необходим
для регулирования метаболической активности в
ходе всего онтогенеза, включая прорастание, ве-
гетативный рост, корнеобразование, цветение и
созревание. Оказывая влияние на процессы роста
и формирования корней, оксид азота вносит весо-
мый вклад в установление симбиотических связей и
улучшение минерального питания растений. Кро-
ме того, ему принадлежит важная роль в развитии
устойчивости растений к широкому спектру не-
благоприятных воздействий биотического и абио-
тического происхождения, среди которых наибо-
лее распространенным является водный стресс,
существенно ограничивающим рост и продуктив-
ность культурных растений. В условиях дефицита
влаги NO вовлекается в регуляцию устьичных
движений, активацию осмопротекторной и анти-
оксидантной систем, способствуя тем самым
нормализации водного режима растений, под-
держанию в них фотосинтетической активности
и снижению уровня окислительных поврежде-
ний, что в целом отражается в повышении жизне-
способности и продуктивности растительных
культур. Именно по этой причине широко обсуж-
даются разные методы применения NO в расте-
ниеводстве, например, его использование в виде
газа, доноров NO или NO-высвобождающих на-
ночастиц. Вместе с тем успешное практическое
применение оксида азота предполагает детальное
изучение молекулярных механизмов его физио-
логического действия. Их глубокое понимание
будет способствовать разработке эффективных
стратегий применения NO на практике с целью
повышения устойчивости культурных растений и
максимальной реализации их потенциальной
продуктивности.

Работа выполнена за счет средств гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-24-00196.
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