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1 Пролин является одним из наиболее 

многофункциональных стрессовых метаболи-

тов растений. В настоящее время считается, что 

помимо давно установленной осмопротектор-

ной функции, пролин выполняет шаперонную, 

антиоксидантную, сигнально-регуляторную и 

другие функции (Szabados, Savoure, 2009; 

Carvalho et al., 2013). При действии стрессоров 

создаются условия для наиболее выраженного 

проявления указанных эффектов пролина. Эта 

иминокислота выполняет и ряд функций, не 

связанных с адаптацией растений к действию 

стрессоров. Так, в физиологически нормальных 

условиях значительное количество пролина 

транспортируется в репродуктивные органы 

растений (Mattioli et al., 2009). Накопление 

пролина считается одним из важных сигналов 

для перехода к цветению (Schawacke et al., 

1999). Эта иминокислота необходима для нор-

мального развития пыльцы и семян (Funck et 

al., 2012).  
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Несмотря на многолетнее изучение фи-

зиологических функций «стрессового» проли-

на, многие вопросы, связанные с его участием в 

адаптации растений к неблагоприятным усло-

виям, далеки от полного выяснения. Так, не яс-

но, как соотносятся между собой про- и анти-

оксидантные эффекты пролина, каким образом 

пролин, как протекторный агент, взаимодей-

ствует с другими защитными системами расти-

тельных клеток, в частности с ферментативны-

ми антиоксидантами, с чем связано отсутствие 

стабильных корреляций между накоплением 

пролина и устойчивостью растений к стрессо-

рам, как взаимодействуют между собой сиг-

нальные и гормональные посредники при регу-

ляции содержания пролина у растений в усло-

виях действия стрессоров. Обобщению данных 

литературы последних лет, которые позволяют 

хотя бы частично ответить на очерченный круг 

вопросов, и посвящен настоящий обзор.  

Синтез и деградация пролина  

Пролин в растениях может синтезиро-

ваться двумя путями – из глутамата или орни-

тина (рис. 1). Считается, что синтез пролина, 

индуцированный действием стрессоров, проис-

ходит в основном по глутаматному пути (Liang 
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et al., 2013). Ключевым ферментом этого пути 

является Δ
1
-пирролин-5-карбоксилатсинтаза 

(П5КС, КФ 2.7.2.11.1.2.1.41), которая обладает 

двойной функцией. Сначала благодаря свой-

ственной этому ферменту γ-глутамилкиназной 

активности происходит фосфорилирование L-

глутамата. Образующийся L-глутамил-γ-

фосфат (ГФ) превращается затем в γ-

полуальдегид глутаминовой кислоты (ПАГ) с 

помощью этого же фермента, функционирую-

щего как НАДФН-зависимая ПАГ-

дегидрогеназа. ПАГ подвергается спонтанной 

циклизации с образованием Δ
1
-пирролин-5-

карбоновой кислоты (П5К), которая затем вос-

станавливается до пролина с помощью 

НАДФН-зависимой Δ
1
-пирролин-5-карбокси-

лат-редуктазы (П5КР, КФ 1.5.1.2).  

 

Рис. 1. Синтез и деградация пролина (использованы данные: Szabados, Savoure, 2009;  

Arentson et al., 2012; Liang et al., 2013).  
ГФ – L-глутамил-γ-фосфат; ПАГ – γ-полуальдегид глутаминовой кислоты; П5К – Δ

1
-пирролин-5-карбоновая 

кислота; ГК – глутаматкиназа; ГФР – глутамилфосфатредуктаза; П5КС – Δ
1
-пирролин-5-

карбоксилатсинтаза; П5КР – Δ
1
-пирролин-5-карбоксилатредуктаза; ОАТ – орнитин-δ-аминотрансфераза; 

ПДГ – пролиндегидрогеназа; ПКДГ – Δ
1
-пирролин-5-карбоксилатдегидрогеназа; мит. – митохондрии; хл. – 

хлоропласты; цит. – цитоплазма. Пояснения в тексте.  
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П5КС у большинства растений кодирует-

ся двумя генами и представлена соответственно 

двумя молекулярными формами – П5КС1 и 

П5КС2 (Armengaud et al., 2004). П5КС1 локали-

зована в цитоплазме и хлоропластах, П5КС2 – 

только в цитоплазме (Szekely et al., 2008; 

Szabados, Savoure, 2009). Скорость синтеза 

пролина лимитируется именно реакцией, ката-

лизируемой П5КС (Szekely et al., 2008; 

Szabados, Savoure, 2009). Известно также, что 

П5КС подвергается ингибированию пролином 

как продуктом реакции (Тищенко, 2013).  

П5КР у растений кодируется одним ге-

ном и выявлена как в цитозоле, так и в хлоро-

пластах (Verbruggen, Hermans, 2008; Szabados, 

Savoure, 2009).  

В орнитиновом пути ПАГ и П5К образу-

ются из орнитина с помощью орнитин-δ-

аминотрансферазы (ОАТ, КФ 2.6.1.13). Этот 

процесс у растений происходит в митохондри-

ях (Szabados, Savoure, 2009) (рис. 1). Вклад 

ОАТ в синтез пролина до сих пор остается 

предметом дискуссии. Высказываются даже 

предположения, что ОАТ не принимает участия 

в синтезе пролина, а является ферментом син-

теза других аминокислот – аргинина и орнити-

на (Герасимова и др., 2011). В то же время име-

ется немало сведений, указывающих на участие 

ОАТ в синтезе пролина, в т.ч. в ответ на дей-

ствие стрессоров. Так, у Brassica juncea актив-

ность ОАТ и содержание пролина повышались 

с нарастанием концентрации соли в среде 

(Madan et al., 1995). У Brassica napus экспрес-

сия ОАТ активировалась только при сильном и 

продолжительном действии осмотического 

стресса (Герасимова и др., 2011). В условиях 

осмотического стресса показано усиление син-

теза транскриптов и активности ОАТ и у про-

ростков Arabidopsis thaliana (Sharma, Verslues, 

2010). Примечательно, что индукция экспрес-

сии гена ОАТ не наблюдалась у растений, му-

тантных по гену основного пути биосинтеза 

пролина – П5КС. В связи с этим предполагает-

ся, что накопление пролина вызывает индук-

цию ОАТ (Sharma, Verslues, 2010; Герасимова и 

др., 2011).  

В настоящее время предполагается, что 

ОАТ участвует не только в синтезе П5К, кото-

рый затем превращается в пролин, но и в кон-

вертации пролина в глутамат (Sharma, Verslues, 

2010). При этом в дальнейшем глутамат орни-

тинового происхождения может вступать в 

стандартный путь биосинтеза пролина.  

Если считать, что глутамат является ос-

новным источником «стрессового» пролина, 

количество которого может возрастать в десят-

ки раз, то становится понятной необходимость 

синтеза при стрессе не только пролина, но и 

глутамата. В свою очередь доступность глута-

мата для синтеза пролина прямо зависит от си-

стемы фиксации минерального азота растения-

ми (Diaz et al., 2010). Глутамат в клетке образу-

ется двумя путями: присоединением иона ам-

мония к α-кетоглутарату глутаматдегидрогена-

зой, а также путем переноса глутамин-

оксоглутарат аминотрансферазой аминогруппы 

с глутамина на α-кетоглутарат с образованием 

двух молекул глутамата (Герасимова и др., 

2011). В свою очередь глутамин образуется пу-

тем присоединения аммония к глутамату глу-

таминсинтазой. Таким образом, для достаточ-

ного накопления пролина в ответ на действие 

стрессора необходима активация биосинтеза 

глутамата и фиксации азота (Diaz et al., 2010). В 

ряде работ продемонстрирована активация 

аминирующей активности глутаматдегидроге-

назы и глутаминсинтазы в ответ на осмотиче-

ский стресс и установлена связь накопления 

пролина с интенсивностью фиксации азота (см. 

обзор: Герасимова и др., 2011).  

В то же время некоторое увеличение со-

держания пролина в ответ на действие стрессо-

ров и экзогенных соединений, индуцирующих 

его синтез, возможно, по-видимому, и без по-

глощения «внешнего» азота. Так, показано по-

луторакратное увеличение содержания пролина 

в проростках пшеницы, инкубировавшихся на 

растворе сахарозы, под влиянием экзогенных 

цитокинина и брассиностероида (Юлдашев, 

2009). В молодых растениях проса, которые 

выращивали на водопроводной воде, зареги-

стрировано повышение содержания пролина 

при солевом стрессе (Вайнер и др., 2013). По-

видимому, возможен синтез определенного ко-

личества пролина за счет перераспределения 

внутренних источников азота.  

Деградация пролина происходит в мито-

хондриях путем последовательного его окисле-

ния пролиндегидрогеназой (ПДГ, КФ 1.5.99.8) 

до П5К и затем пирролин-5-

карбоксилатдегидрогеназой (ПКДГ, КФ 

1.5.1.12) до глутамата (Liang et al., 2013) (рис. 

1). При этом скорость деградации пролина 

определяется активностью ПДГ (Liang et al., 

2013). ПДГ содержит нековалентно связанный 

ФАД, который принимает электроны от проли-

на, затем происходит передача электронов от 

восстановленного ФАД к убихинону внутрен-

ней мембраны митохондрий. Образовавшаяся 

при окислении пролина П5К спонтанно пре-



КОЛУПАЕВ, ВАЙНЕР, ЯСТРЕБ 

9 

вращается в ПАГ, а последний окисляется в 

глутамат ПКДГ с участием НАД
+
 как акцептора 

электронов (Arentson et al., 2012) (рис. 1). Глу-

тамат входит в цикл Кребса, превращаясь в α-

кетоглутарат. Окисление одной молекулы L-

пролина может дать около 30 эквивалентов 

АТФ, поддерживая тем самым клеточную энер-

гетику, особенно при недостатке других энер-

гетических субстратов (Phang et al., 2008; 2010).  

Увеличение содержания пролина при 

действии стрессоров может быть связано с из-

менениями скорости его синтеза и катаболизма 

(Тищенко, 2013). При этом у гликофитов и га-

лофитов эффекты могут быть схожими. У га-

лофита Thellungiella halophita зарегистрировано 

увеличение содержания транскриптов П5КС и 

П5КР после воздействия 300 мМ NaCl (Радю-

кина и др., 2007). Авторы полагают, что актив-

ность этих ферментов регулируется не только 

на транскрипционном, но и на посттранскрип-

ционном уровнях. В проростках пшеницы в от-

вет на солевой стресс отмечалось повышение 

активности П5КС и ОАТ (Сун и др., 2005). С 

другой стороны, показано, что активность фер-

мента деградации пролина ПДГ угнетается при 

обезвоживании и действии солевого стресса 

(Verslues et al., 2007; Sharma, Verslues, 2010) и 

активируется после прекращения действия 

стресс-фактора (Satoh et al., 2002). В целом счи-

тается, что увеличение содержания пролина 

при действии стресс-факторов происходит как 

вследствие повышения активности П5КС и 

возможно других ферментов синтеза пролина, 

так и вследствие угнетения активности ПДГ 

(Kavi Kishor et al., 2014).  

В регуляции синтеза пролина по принци-

пу обратной связи принимает участие и сам 

пролин. Так, показано, что синтез и активность 

П5КС находится под метаболическим контро-

лем пролина (Szabados, Savoure, 2009). Также 

накопление пролина индуцирует экспрессию 

генов ПДГ и П5КДГ, что усиливает деградацию 

пролина (Liang et al., 2013).  

Изменение содержания пролина при 

действии стрессоров  

Увеличение содержания пролина в ответ 

на действие стрессоров выявлено не только у 

растений, но и у бактерий, простейших, мор-

ских беспозвоночных (Csonka, 1981; Csonka, 

Hanson, 1991; Verbruggen, Hermans, 2008; Liang 

et al., 2013). У некоторых растений зарегистри-

ровано более чем стократное повышение со-

держания пролина в ответ на действие неблаго-

приятных факторов (Liang et al., 2013). Наибо-

лее изучен этот эффект при действии на расте-

ния засоления (Paek et al., 1988; Misra, Saxena, 

2009; Miranda et al., 2014) и засухи (Naidu et al., 

1987; Choudhary et al., 2005; Маевская, Никола-

ева, 2013). Многократное увеличение содержа-

ния пролина в данном случае рассматривается 

как классический осмопротекторный эффект 

(Кузнецов, Шевякова, 1999). Предполагается, 

что осмопротекторное значение может иметь 

пролин и при накоплении в условиях закалива-

ния растений к морозу (Yoshiba et al., 1997; 

Джавадиан и др., 2010; Luo et al., 2011; Colton-

Gagnon et al., 2014), поскольку при образовании 

внеклеточного льда клетки растений подверга-

ются обезвоживанию. У растений Avena nuda L. 

воздействие низкой положительной температу-

ры и промораживания вызывало накопление 

пролина (Liu et al., 2013). Увеличение содержа-

ния пролина при холодовой адаптации зареги-

стрировано у растений земляники (Luo et al., 

2011). 

В то же время повышение содержания 

пролина происходит и при действии факторов, 

не вызывающих прямых осмотических эффек-

тов – тяжелых металлов (Wanget al., 2009; Islam 

et al., 2009a; Стеценко и др., 2011), высокой 

освещенности и ультрафиолета (Saradhi et al., 

1995; Katerova et al., 2009), агентов окислитель-

ного стресса (Радюкина и др., 2008; Yang et al., 

2009). Также накопление пролина происходит в 

ответ на инфицирование растений несовмести-

мыми (авирулентными) патогенами (Fabro et 

al., 2004). Эти факты свидетельствуют о важ-

ных функциях пролина, не связанных с осморе-

гуляцией клеток.  

Функции пролина в стрессовых условиях  

Помимо хорошо известной функции как 

инертного совместимого осмолита (Csonka, 

Hanson, 1991; Hare, Cress, 1997), пролин при 

действии стрессоров выполняет целый ряд дру-

гих взаимосвязанных функций: мембранопро-

текторную, шаперонную, антиоксидантную, а 

также принимает участие в регуляции экспрес-

сии некоторых генов (рис. 2). В последние годы 

происходит интенсивное накопление результа-

тов исследований таких функций пролина 

(Szabados, Savoure, 2009). В связи с эти пред-

ставляется целесообразным подробнее остано-

вится на их вкладе в феноменологию стресс-

протекторного действия пролина.  

В ряде исследований показано шаперон-

ное действие пролина на некоторые белки. 

Пролин обладает способностью предотвращать 

образование агрегатов белковых молекул 

(Samuel et al., 2000). Показано, что пролин за-

щищал изозим M4-лактат дегидрогеназы мы-
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шечных тканей кролика от денатурации, вызы-

ваемой замораживанием-оттаиванием, действи-

ем высокой температуры и химических аген-

тов. Авторы полагают, что в отличие от других 

осмолитов, пролин стабилизирует фермент не 

только усиливая гидратацию белка, но также и 

путем взаимодействия с доступными гидро-

фобными его областями (Rajendrakumar et al., 

1994).  

Также выявлено защитное влияние про-

лина на нитратредуктазу растений риса, под-

вергнутых воздействию осмотического стресса 

и алюминия (Sharma, Dubey, 2005). Установле-

но, что пролин in vitro восстанавливал актив-

ность РНКазы проростков риса после денату-

рирующего действия на арсенита на этот белок 

(Mishra, Dubey, 2006).  

Как отдельная функция в настоящее вре-

мя рассматриваются антиоксидантные эффекты 

пролина. Так, экзогенный пролин, уменьшая 

содержание активных форм кислорода (АФК), 

предотвращал программируемую гибель му-

тантного грибного патогена люцерны 

Colletotrichum trifolii с нарушенным образова-

нием АФК (Chen, Dickman, 2005), устранял ин-

дуцируемую экзогенным пероксидом водорода 

фрагментацию ДНК и гибель опухолевых кле-

ток человека (Krishnan et al., 2008). Показано 

защитное влияние пролина на растения в усло-

виях окислительного стресса, вызываемого па-

ракватом (Радюкина и др., 2008) и пероксидом 

водорода (Сошникова и др., 2013). В ряде работ 

сообщается об уменьшении содержания про-

дукта пероксидного окисления липидов (ПОЛ) 

малонового диальдегида в растительных тканях 

в стрессовых условиях под влиянием пролина 

(Alia et al., 1997; Sairam, Srivastava, 2000). В то 

же время в клетках дрожжей с пониженным со-

держанием пролина, обусловленным сверхэкс-

прессией ПДГ, генерировалось повышенное 

количество АФК (Szabados, Savoure, 2009). 

Установлено, что экзогенный пролин в концен-

трации 1 мМ снимал эффект повышения со-

держания пероксида водорода в корнях и побе-

гах проростков пшеницы, вызываемый дей-

ствием гипертермии, в то же время аланин в та-

кой же концентрации подобного эффекта не 

проявлял (Вайнер и др., 2014а).  

Однако механизмы уменьшения содер-

жания пероксида водорода и возможно других 

АФК в клетках растений под влиянием пролина 

объяснить довольно сложно. Его структурные 

особенности дают основания рассматривать 

возможность прямой инактивации радикальных 

форм кислорода. Так, пролин может образовы-

вать устойчивый радикал, поскольку содержит 

третичный углеродный атом. Образование та-

кого устойчивого радикала приводит к «туше-

нию» или обрыву каскада свободнорадикаль-

ных реакций, запускаемых супероксид-

радикалом, пероксид-радикалом или гидрок-

сил-радикалом (Радюкина и др., 2008). Антира-

дикальное действие пролина проявлялось в си-

стеме in vitro при реакции со свободным ста-

бильным радикалом 2,2-дифенил-1-

пикрилгидразила (Okuma et al., 2004). Показа-

 

Рис. 2. Защитное (антиоксидантное) действие пролина в растительных клетках. Пояснения в 

тексте.  
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но, что при рН 7-8 свободный пролин, а также 

его концевые группы в составе полипептидов, 

могут прямо реагировать с пероксидом водоро-

да, гидроксильным радикалом и синглетным 

кислородом с образованием стабильных сво-

бодных радикалов – аддуктов производных 

пролина и гидроксипролина (Floyd, Zsnagy, 

1984; Kaulet al., 2008; Liang et al., 2013) (рис. 3). 

В то же время прямая реакция между перокси-

дом водорода и пролином возможна при до-

вольно высоких концентрациях последнего 

(Kumar et al., 2012), что ставит под сомнение 

значение этого процесса в клетках растений 

(Liang et al., 2013).  

Как отдельная причина антиоксидантного 

действия пролина рассматривается его способ-

ность связывать ионы металлов с переменной 

валентностью и тем самым ограничивать не-

ферментативные свободнорадикальные процес-

сы (Liang et al., 2013).  

Естественно, что in vivo антиоксидантные 

эффекты пролина могут отличаться от его дей-

ствия в искусственной системе. In vivo пред-

ставляется весьма вероятным косвенное анти-

оксидантное действие пролина в стрессовых 

условиях, связанное с его шаперонным эффек-

том в отношении антиоксидантных ферментов 

(рис. 2).  

В культурах клеток показано повышение 

экзогенным пролином активности ряда антиок-

сидантных ферментов при действии засоления 

(Hoque et al., 2008), ионов кадмия (Islam et al., 

2009a, 2009b), агентов окислительного стресса 

(Chen, Dickman, 2005). При таких условиях вы-

явлено положительное действие пролина на су-

пероксиддисмутазу (СОД), каталазу, ферменты 

аскорбат-глутатионового цикла (Chen, 

Dickman, 2005; Islam et al., 2009a). Обработка 

растений экзогенным пролином в условиях со-

левого стресса стабилизировала пул восстанов-

ленного глутатиона и вызывала повышение ак-

тивности глутатионпероксидазы и глутатион-S-

трансферазы (Hoque et al., 2008).  

Однако разностороннее действие пролина 

на про-/антиоксидантный баланс может по-

разному сказываться на активности антиокси-

дантных ферментов. Так, показано, что у му-

тантов арабидопсиса p5cs1, отличающихся по-

ниженными активностью Δ
1
-пирролин-5-

карбоксилатсинтазы и содержанием пролина, 

активность каталазы и гваяколпероксидазы в 

условиях солевого стресса была выше, чем у 

растений дикого типа. Однако эти же мутанты 

отличались пониженной активностью других 

антиоксидантных ферментов – СОД, аскор-

батпероксидазы, глутатионредуктазы и глута-

тион-S-трансферазы – в условиях солевого 

стресса (Szekely et al., 2008). Авторы полагают, 

что при недостатке пролина, который может 

выполнять функции молекулярного шаперона, 

в растениях происходили окислительные по-

вреждения указанных ферментов.  

С другой стороны, трансгенные водорос-

ли (Siripornadulsil et al., 2002) и растения табака 

(Hong et al., 2000), сверхэкспрессирующие 

П5КС и накапливающие повышенное количе-

ство пролина при действии тяжелых металлов и 

засоления, отличались меньшими генерацией 

свободных радикалов и образованием продук-

тов ПОЛ, но большим содержанием восстанов-

ленного глутатиона.  

В последние годы получены сведения о 

возможности вовлечения пролина в регуляцию 

активности и экспрессии генов антиоксидант-

 

Рис. 3. Взаимодействие пролина и АФК (по: Liang et al., 2013 с изменениями). Пунктирной стре-

лкой обозначена медленно происходящая фаза превращения. Пояснения в тексте.  
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ных ферментов (рис. 2). Так, показано, что эк-

зогенный пролин снимал ингибирующее влия-

ние UV-B облучения на общую активность 

СОД у растений шалфея (Радюкина и др., 

2011). При этом под влиянием пролина на элек-

трофореграммах появлялись две дополнитель-

ные молекулярные формы Fe-СОД, хотя интен-

сивность транскрипции соответствующего гена 

не изменялась. Авторы полагают, что актив-

ность Fe-СОД при UV-B облучении и действии 

экзогенного пролина регулируется на субстрат-

ном (аллостерическом) уровне, а не на уровне 

изменения экспрессии FSD гена. Более того, 

появление активностей двух новых изозимов 

этого фермента при действии пролина и UV-B 

облучения растений может быть связано с ак-

тивацией их латентных форм (Радюкина и др., 

2011). С другой стороны, добавление экзоген-

ного пролина в питательную среду на фоне UV-

B облучения сопровождалось снижением коли-

чества транскриптов генов CSD и MSD, а также 

ингибированием стимулирующего влияния 

ультрафиолета на активность Cu/Zn-СОД. В то 

же время под влиянием UV-B и пролина актив-

ность Mn-СОД существенно не изменялась. Та-

ким образом, UV-B в сочетании с пролином 

вызывали дифференциальную регуляцию ак-

тивности форм СОД, локализованных в раз-

личных клеточных компартментах (Радюкина и 

др., 2011). По мнению авторов, в основе диф-

ференциальной регуляции активности различ-

ных форм фермента лежит интенсивность 

окислительного стресса, которая характерна 

для каждого из клеточных компартментов.  

На культивируемых клетках галофита 

Thellungiella salsuginea показано повышение 

активности СОД и аскорбатпероксидазы под 

влиянием 2 или 5 мМ пролина (Сошникова и 

др., 2013), что авторы связывают с прооокси-

дантным действием пролина, обусловленным 

активацией под его влиянием ПДГ и усилением 

образования АФК в электрон-транспортной це-

пи митохондрий.  

У трансформированных гибридов 

грейпфрута и понцируса, дефектных по синтезу 

П5КС, отмечалась усиленная экспрессия генов 

разных форм аскорбатпероксидазы, Fe-СОД, 

Mn-СОД и хлоропластной глутатионредуктазы 

в физиологически нормальных условиях и при 

водном стрессе (Carvalho et al., 2013). Можно 

полагать, что в данном случае пролин действу-

ет как негативный регулятор экспрессии генов 

антиоксидантных ферментов.  

Как указывалось выше, экзогенный про-

лин в относительно низкой концентрации (1 

мМ) снимал эффект увеличения содержания 

пероксида водорода в корнях проростков пше-

ницы, вызываемый кратковременным закали-

вающим прогревом (Вайнер и др., 2014а). На 

этой же модели показано, что обработка про-

ростков 1 мМ пролином нивелировала и вызы-

ваемое закаливанием повышение активности 

антиоксидантных ферментов – СОД, аскор-

батпероксидазы и гваяколпероксидазы (Вайнер 

и др., 2014б). В то же время при обработке про-

ростков 1 мМ аланином подобных эффектов не 

наблюдалось.  

В контексте упомянутых феноменов сле-

дует отметить сравнительные исследования 

функционирования ферментативной и нефер-

ментативной (включающей пролин) антиокси-

дантных систем растений галофитов и глико-

фитов, проведенные Н.Л. Радюкиной и соавт. 

(2007). Авторами показано, что в основе высо-

кой солеустойчивости галофита Thellungiella 

salsuginea лежит его способность к стресс-

зависимому накоплению пролина. В то же вре-

мя у растений Plantago major, характеризую-

щихся более низкой устойчивостью к засоле-

нию, не обнаруживалось высокого конститу-

тивного и стресс-индуцированного уровня про-

лина, но они отличались высокой конститутив-

ной активностью СОД. Иными словами, между 

содержанием пролина и активностью СОД про-

являлись реципрокные отношения (Радюкина и 

др., 2007). Позднее подобные взаимоотношения 

между содержанием пролина и активностью 

СОД были показаны на ряде других дикорас-

тущих видов растений (Карташов и др., 2008), а 

также у сортов пшеницы (Yang et al., 2011).  

Наряду с возможным влиянием на экс-

прессию генов и активность антиоксидантных 

ферментов пролин может участвовать в регуля-

ции окислительно-восстановительного баланса 

клеток путем изменения соотношения 

НАДФН/НАДФ
+
(Szabados, Savoure, 2009) (рис. 

2). Известно (Foyer, Shigeoka, 2011), что в 

стрессовых условиях, например при действии 

засухи, засоления, высоких температур, проис-

ходит ограничение фиксации CO2, вследствие 

чего пул НАДФН расходуется слабо, что уве-

личивает вероятность «утечки» в фотосистеме I 

электрона от ферредоксина к молекулярному 

кислороду в реакции Мелера (Mehler):  

2O2 + 2Fdred
 
→ 2O2

•−
 + 2Fdox. 

Фотосистема II рассматривается в каче-

стве основного источника синглетного кисло-

рода. Он образуется в результате перехода хло-

рофилла Р680 в триплетное состояние в реак-

ционных центрах ФС II и/или в светособираю-
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щем комплексе. Вероятность образования син-

глетного кислорода также увеличивается при 

перевосстановленности электрон-транспортной 

цепи в результате поглощения света высокой 

интенсивности или действия других стресс-

факторов (Креславский и др., 2012).  

Активация биосинтеза пролина в хлоро-

пластах в стрессовых условиях усиливает рас-

ход НАДФН и увеличивает количество НАДФ
+
, 

который может быть использован в качестве 

акцептора электронов. Таким образом, синтез 

пролина, снижая соотношение 

НАДФН/НАДФ
+
, может способствовать под-

держанию потока электронов в электрон-

транспортных цепях хлоропластов, стабилизи-

ровать окислительно-восстановительный ба-

ланс и уменьшать фотоингибирование и по-

вреждения фотосинтетического аппарата (Hare, 

Cress, 1997). У растений сои, трансформиро-

ванных антисмысловым геном П5КР, отмеча-

лось торможение синтеза пролина, увеличение 

соотношения НАДФН/НАДФ
+
 и повышение 

чувствительности фотосинтетического аппара-

та к засухе. Напротив, избыточная экспрессия 

гена П5КР вызывала увеличение содержания 

НАДФ
+
 и повышение устойчивости растений 

(De Rondeet al., 2004).  

Как функцию, опосредованно связанную 

с защитными эффектами пролина, можно рас-

сматривать его окисление в митохондриях с 

участием ПДГ и ПКДГ. В этом случае пролин 

увеличивает восстановительный потенциал ми-

тохондрий и таким образом может способство-

вать энергоснабжению клеток, что особенно 

важно в постстрессовый период (Kavi Kishor et 

al., 2005).  

С другой стороны, как уже упоминалось, 

катаболизм пролина в митохондриях может вы-

зывать усиление образования АФК (Miller et al., 

2009) (рис. 4). У растений арабидопсиса при ре-

акции сверхчувствительности на инфицирова-

ние авирулентными патогенами (например, 

Pseudomonas syringe) накопление пролина со-

провождалось последующим усилением экс-

прессии гена ПДГ, повышением активности 

этого фермента и, как следствие, увеличением 

количества П5К (Cecchini et al., 2011). В соче-

тании с АФК П5К может функционировать как 

триггер реакции сверхчувствительности и 

апоптоза (Deuschleet al., 2004; Fabro et al., 

2004).  

В целом предполагается, что благодаря 

способности как связывать АФК, так и усили-

вать их образование пролин может быть задей-

ствован в АФК-сигналинге (Szabados, Savoure, 

2009).  

Сигнальные и гормональные посредники, 

участвующие в индукции синтеза пролина  

Механизмы сигнализации, с помощью 

которых происходит индуцирование синтеза 

пролина при действии на растения абиотиче-

ских стрессоров (в первую очередь, обезвожи-

вания и засоления) включают в себя абсцизо-

 

Рис. 4. Образование АФК в митохондриях с участием пролина (по: Liang et al., 2013 с изме-

нениями и дополнениями).  
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вую кислоту (АБК), ионы кальция, АФК и, 

возможно, другие сигнальные и гормональные 

посредники (Liang et al., 2013).  

Изменение кальциевого гомеостаза явля-

ется одной из наиболее ранних реакций расте-

ний на действие стрессоров различной природы 

(Penfield, 2008). Имеется немало сведений об 

активации поступления кальция в клетки рас-

тений при осмотическом и солевом стрессах 

(Knight et al., 1997; 1998). Так, в ответ на дей-

ствие на проростки арабидопсиса маннитола, 

вызывающего обезвоживание клеток, концен-

трация цитозольного кальция возрастала от 0,1 

до 1,65 мкМ (Knight et al., 1997). Такой эффект 

нивелировался ионами лантана, блокирующими 

кальциевые каналы.  

Значение кальция в синтезе пролина у 

растений изучалось на разных объектах. Пока-

зана способность Са
2+

 усиливать накопление 

пролина в проростках клевера при осмотиче-

ском стрессе (Zhang et al., 2002), в проростках 

арабидопсиса в условиях натрий-хлоридного 

засоления (Ma, Zhao, 2006). Идентичные ре-

зультаты получены и при действии соли каль-

ция на сеянцы Casuarina equisetifolia, подверг-

нутые засухе (Liang et al., 2004).  

На арабидопсисе было показано угнете-

ние экспрессии гена At5pct, который кодирует 

∆
1
-пиролин-5-карбоксилатсинтетазу, при обра-

ботке растений солью лантана или ЭГТА перед 

осмотическим стрессом (Knight et al., 1997). 

Это свидетельствует о роли кальция в индуци-

ровании синтеза пролина в ответ на обезвожи-

вание. Антагонисты кальция также угнетали 

вызываемое действием хлорида натрия накоп-

ление пролина у галофита Nitraria tangutorum 

Bobr. (Yang at al., 2013). В необходимом для 

синтеза пролина увеличении концентрации ци-

тозольного Ca
2+

, по-видимому, участвует ино-

зитолтрифосфат, освобождаемый из мембран-

ных фосфолипидов фосфолипазой С, поскольку 

стресс-индуцируемое накопление пролина у 

растений угнеталось ингибитором фосфолипа-

зы С U73122 (Tuteja, Sopory, 2008).  

С другой стороны, на примере галофита 

Thellungiella halophila с использованием инги-

битора фосфолипазы С U73122 показано, что 

этот фермент может выступать как в роли по-

ложительного регулятора накопления пролина 

при сильном (400 мМ NaCl) стрессовом воздей-

ствии, так и в качестве отрицательного регуля-

тора содержания этой иминокислоты в отсут-

ствие стрессового воздействия или при слабом 

(200 мМ NaCl) солевом стрессе (Ghars et al., 

2008; 2012).  

Позитивным регулятором содержания 

пролина в условиях жесткого солевого или ос-

мотического стресса у галофита Thellungiella 

halophila наряду с фосфолипазой С может вы-

ступать фосфолипаза D. Накопление пролина 

при сильном стрессовом воздействии (400 мM 

NaCl или 400 мМ манитол) угнеталось бутано-

лом-1 – ингибитором зависимого от фосфоли-

пазы D образования фосфатидной кислоты 

(Ghars et al., 2012). Как фосфолипаза С, так и 

фосфолипаза D, задействованы в регуляции со-

держания цитозольного кальция. В свою оче-

редь кальциевый сигнал передается к тран-

скрипт-фактору MYB2 с участием CaM4 каль-

модулина, что приводит к активации синтеза 

П5КС1 (Yoo et al., 2005).  

Еще одним сигнальным посредником, за-

действованным в процессах индуцирования 

синтеза пролина, может быть пероксид водоро-

да. В клетках каллусной культуры галофита N. 

tangutorum в ответ на действие NaCl происхо-

дило повышение содержания пероксида водо-

рода и пролина (Yang at al., 2013). Обработка 

культуры скавенжером H2O2 диметилтиомоче-

виной (ДМТМ) препятствовала накоплению 

пролина и повышению активности орнитин-δ-

аминотрансферазы – одного из ключевых фер-

ментов орнитинового пути синтеза пролина 

(Yang at al., 2013).  

Одним из основных ферментативных ис-

точников активных форм кислорода (АФК) у 

растений является НАДФН-оксидаза (Sagi, 

Fluhr, 2006; Глянько и др., 2009). Показано, что 

индуцируемое солевым стрессом образование 

АФК у растений арабидописа происходило с 

участием этого фермента и подавлялось его ин-

гибитором дифенилениодониумом (Leshem et 

al., 2007). Обработка растений ингибитором 

НАДФН-оксидазы снижала и их солеустойчи-

вость.  

Предобработка проростков проса ска-

венжером пероксида водорода ДМТМ или ин-

гибитором НАДФН-оксидазы имидазолом сни-

мала как вызываемое солевым стрессом повы-

шение содержания пероксида водорода в рас-

тениях проса, так и накопление пролина в ли-

стьях (Вайнер и др., 2013). В связи с этим мож-

но полагать, что индуцирование накопления 

пролина при солевом стрессе опосредовано за-

висимым от НАДФН-оксидазы накоплением 

пероксида водорода как сигнального посредни-

ка. Увеличение содержания пролина в растени-

ях под действием АФК может быть связано с 

их влиянием на комплекс ферментов, задей-
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ствованных в его синтезе, в частности на П5КС 

(Verslues et al., 2007). 

Увеличение содержания пролина в коле-

оптилях пшеницы индуцировалось обработкой 

пероксидом водорода (Колупаев и др., 2005). 

Также пероксид водорода вызывал накопление 

пролина в колеоптилях и корнях интактных 

проростков кукурузы, при этом отмечалось по-

вышение активности и экспрессии гена П5КС и 

снижение активности ПДГ (Yang et al., 2009). 

Этими же авторами отмечено повышение под 

действием H2O2 активности орнитин-δ-

аминотрансферазы и глутаматдегидрогеназы, 

также причастных к синтезу пролина.  

Накопление пролина в растениях может 

быть индуцировано и действием экзогенной са-

лициловой кислоты. Такой эффект, в частности, 

был получен на проростках пшеницы. Их обра-

ботка салициловой кислотой вызывала накоп-

ление пероксида водорода и повышение содер-

жания пролина в листьях и корнях (Колупаєв та 

ін., 2007). При этом на фоне солевого стресса, 

который сам по себе повышал содержание про-

лина в тканях, отмечалось дополнительное его 

увеличение в вариантах с предобработкой са-

лициловой кислотой. Можно полагать, что эф-

фект повышения салициловой кислотой содер-

жания пролина опосредован АФК, поскольку 

он угнетался обработкой проростков антиокси-

дантом ионолом (Колупаєв та ін., 2007).  

В листьях чечевицы отмечалось увеличе-

ние содержания пролина под влиянием экзо-

генной салициловой кислоты. Оно может быть 

связано с повышением активности П5КР и 

снижением активности ПДГ (Misra, Saxena, 

2009).  

Повышение количества пролина в тканях 

растений происходит и при инфицировании 

растений авирулентными патогенами. В этом 

случае накоплению пролина предшествует уве-

личение содержания салициловой кислоты и 

АФК и последующая активация экспрессии ге-

на П5КС2 (Fabro et al., 2004).  

Имеются сведения, что накопление про-

лина может быть индуцировано и другим 

стрессовым фитогормоном – АБК. При этом 

посредником в трансдукции сигнала, вызыва-

ющего экспрессии гена П5КС, также являются 

АФК (Verslues et al., 2007).  

Весьма неоднозначны сведения об уча-

стии брассиностероидов как особого класса 

стрессовых фитогормонов в регуляции содер-

жания пролина. У растений сорго под влиянием 

брассиностероидов установлено повышение 

содержания пролина в условиях водного стрес-

са (Vardhini, Rao, 2003). На растениях огурца 

(Пустовойтова и др., 2001), риса (Ozdemir et al., 

2004) и проростках пшеницы (Юлдашев, 2009) 

выявлено повышение содержания пролина при 

обработке брассиностероидами без действия 

стрессоров. Однако у растений перца 24-

эпибрассинолид снижал накопление пролина в 

условиях засоления (Houimli et al., 2010). По-

хожие результаты получены и на низших – 

Spirulina platensis (Saygideger et al., 2008).  

У арабидопсиса экзогенный брассиносте-

роид ингибировал экспрессию гена основного 

изофермента П5КС и не влиял на образование 

транскриптов ПДГ (Abraham et al., 2003). Также 

24-эпибрассинолид подавлял активацию экс-

прессии гена П5КС, вызываемую светом, засо-

лением и действием абсцизовой кислоты.  

Таким образом, сведения о влиянии брас-

синостероидов на содержание пролина весьма 

противоречивые. Не исключено, что эти эффек-

ты во многом зависят от видовых (генетиче-

ских) особенностей растений.  

В целом можно говорить об участии ши-

рокого спектра сигнальных и гормональных 

посредников, задействованных в регуляции 

экспрессии генов, контролирующих содержа-

ние пролина. Среди них особое значение, по-

видимому, имеют ионы кальция, АФК, абсци-

зовая и салициловая кислоты. 

 Существует ли связь между устойчи-

востью растений и содержанием пролина?  

Несмотря на многочисленные факты, 

свидетельствующие о полифункциональной 

роли пролина у растений в стрессовых услови-

ях, сведения о связи между содержанием про-

лина в растениях и их устойчивостью к дей-

ствию абиотических стрессоров далеко неодно-

значны. Так, сообщается об отсутствии корре-

ляции между содержанием пролина и соле-

устойчивостью ячменя (Chen et al., 2007; 

Widodo et al., 2009). Мутанты арабидопсиса, 

отличающиеся повышенной чувствительно-

стью к засолению (Liu, Zhu, 1997) и холоду 

(Xin, Browse, 1998), имели высокое содержание 

пролина. У холодоустойчивого генотипа риса 

при нормальной и пониженной температуре со-

держание пролина в листьях и побегах было 

ниже, чем у неустойчивого (Aghaee et al., 2011).  

В то же время холодовое закаливание 

растений пшеницы вызывало повышение со-

держания пролина в листьях, этот эффект у мо-

розоустойчивого озимого сорта был более вы-

раженным по сравнению с яровым (Джавадиан 

и др., 2010). У более холодоустойчивого гено-

типа земляники отмечено более высокое со-
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держание пролина при холодовой адаптации, 

которое сочеталось с меньшим проявлением 

окислительных повреждений (Luo et al., 2011). 

У растений ржи и тритикале, отличающихся 

большей морозоустойчивостью по сравнению с 

растениями пшеницы, зарегистрировано более 

высокое содержание пролина в период перези-

мовки в полевых условиях (Поморцев, 2013). 

Показана положительная корреляция между 

содержанием пролина и засухоустойчивостью 

сортов риса (Choudhary et al., 2005).  

Значение пролина как фактора, важного 

для выживания при действии стрессоров, уда-

лось подтвердить и в экспериментах с транс-

генными растениями. Например, растения та-

бака, экспрессирующие П5КС Vigna 

aconitifolia, накапливали в 10-18 раз больше 

пролина по сравнению с контрольными расте-

ниями и характеризовались высокой соле-

устойчивостью (Титов и др., 2003). У трансген-

ных растений картофеля, несущих ген П5КС 

арабидопсиса, отмечалось повышенное содер-

жание пролина и проявлялась высокая соле-

устойчивость, тогда как у контрольных расте-

ний в условиях засоления значительно падала 

урожайность (Колодяжная и др., 2009).  

На растениях табака было показано, что 

экспрессия трансформированного гена П5КС 

приводила к повышению устойчивости расте-

ний не только к осмотическому стрессу, но и к 

низким температурам (Konstantinova et al., 

2002).  

Отсутствие связи между содержанием 

пролина и устойчивостью растений к тем или 

иным стрессорам, показанное в ряде работ, мо-

жет быть обусловлено спецификой их адапта-

ции, связанной с более эффективной работой 

других стресс-протекторных механизмов, 

например, ферментативной антиоксидантной 

системы и (или) накоплением других совме-

стимых осмолитов (в частности, сахаров). Сле-

дует отметить, что во многих работах зареги-

стрировано накопление пролина при достаточ-

но жестких стрессовых воздействиях (Кузне-

цов, Шевякова, 1999). Так, на проростках пше-

ницы показано, что содержание пролина после 

теплового и осмотического закаливаний суще-

ственно не изменялось, но увеличивалось в за-

каленных образцах после повреждающих воз-

действий (Обозный и др., 2013). Примечатель-

но, что накопление пролина в условиях дей-

ствия осмотического шока индуцировалось 

предварительным закаливающим прогревом, 

что свидетельствует об участии этого соедине-

ния в развитии перекрестной устойчивости рас-

тений к указанным стрессорам. Таким образом, 

для использования содержания пролина как 

биохимического маркера устойчивости расте-

ний, по-видимому, необходим корректный вы-

бор силы стрессового воздействия, а также учет 

явлений функционального взаимодействия 

пролина с другими стресс-протекторными си-

стемами, в частности, с антиоксидантной (Luo 

et al., 2011). Однако сравнительных исследова-

ний такого взаимодействия у сортов и видов 

культурных растений, отличающихся по устой-

чивости к стрессорам, пока недостаточно.  

Заключение  

Пролин является иминокислотой, соче-

тающей в себе функции стрессового метаболи-

та и соединения, задействованного в регуляции 

клеточных процессов. Пролин в растениях мо-

жет синтезироваться из глутамата и орнитина. 

Считается, что синтез пролина, индуцирован-

ный действием стрессоров, происходит в ос-

новном по глутаматному пути. Ключевым фер-

ментом этого пути является Δ
1
-пирролин-5-

карбоксилатсинтаза, локализованная в цито-

плазме и хлоропластах. В орнитиновом пути 

предшественники пролина ПАГ и П5К образу-

ются в митохондриях из орнитина с помощью 

орнитин-δ-аминотрансферазы.  

Деградация пролина происходит в мито-

хондриях путем последовательного окисления 

пролиндегидрогеназой до П5К и затем пирро-

лин-5-карбоксилатдегидрогеназой до глутама-

та. Увеличение содержания пролина при дей-

ствии стрессоров может быть связано как с из-

менениями активности ферментов его синтеза, 

так и катаболизма.  

Увеличение содержания пролина в ответ 

на действие стрессоров выявлено не только у 

растений, но и у бактерий, простейших и дру-

гих организмов. Наиболее известны эффекты 

повышения содержания пролина при действии 

на растения стресс-факторов, вызывающих ос-

мотический эффект: засуха, засоление, образо-

вание льда в межклетниках под влиянием отри-

цательных температур. В то же время увеличе-

ние содержания пролина зарегистрировано и 

при действии стрессоров иной природы: тяже-

лых металлов, ультрафиолета и даже авиру-

лентных патогенов, что уже само по себе сви-

детельствует о полифункциональной роли про-

лина. Помимо хорошо известной функции как 

инертного совместимого осмолита, пролин при 

действии стрессоров выполняет целый ряд дру-

гих взаимосвязанных функций: мембранопро-

текторную, шаперонную, антиоксидантную, а 

также принимает участие в регуляции экспрес-
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сии некоторых генов. Известна его способность 

поддерживать нативную структуру белков при 

неблагоприятных воздействиях и даже восста-

навливать функциональную активность дена-

турированных белков.  

Выявлены антиоксидантные эффекты 

пролина, которые ассоциируют с его способно-

стью к прямому взаимодействию с АФК, в т.ч. 

со свободными радикалами, а также с косвен-

ными эффектами (влиянием на активность ан-

тиоксидантных ферментов). В последние годы 

получены сведения о возможности вовлечения 

пролина в регуляцию экспрессии генов антиок-

сидантных ферментов. Наряду с возможным 

влиянием на экспрессию генов и активность 

антиоксидантных ферментов, пролин может 

участвовать в регуляции окислительно-

восстановительного баланса клеток путем из-

менения соотношения НАДФН/НАДФ
+
. Влия-

ние пролина состояние антиоксидантной си-

стемы также может быть связано с его проок-

сидантным действием, которое проявляется при 

его высокой концентрации в клетках и интен-

сивном окислении в митохондриях пролинде-

гидрогеназой с образованием избытка восста-

новительных эквивалентов.  

Индуцирование синтеза пролина при 

стрессовых воздействиях на растения происхо-

дит с участием ряда сигнальных (ионы кальция, 

АФК) и гормональных (абсцизовая и салицило-

вая кислоты) посредников.  

Во многих работах выявлена связь между 

накоплением пролина и устойчивостью расте-

ний к стрессорам. Однако зарегистрированы и 

противоположные эффекты. Неоднозначность 

такой связи может быть обусловлена как мето-

дическими причинами (различная сила стрес-

совых воздействий в разных экспериментах), 

так и сложным взаимодействием пролина с 

другими стресс-протекторными системами, в 

частности с ферментативной антиоксидантной. 

Сравнительные исследования такого взаимо-

действия у сортов и видов культурных расте-

ний, отличающихся по устойчивости к стрессо-

рам, могут быть полезны как для разработки 

адекватных подходов к оценке устойчивости 

растений, так и для более глубокого понимания 

стресс-протекторных функций пролина. 
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PROLINE: PHYSIOLOGICAL FUNCTIONS AND REGULATION  

OF ITS CONTENT IN PLANTS UNDER STRESS CONDITIONS 
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The glutamate and ornithine pathways of proline biosynthesis are described. The data on the key 

enzymes involved in the synthesis and degradation of proline, their localization in cells and 

regulation of activity in plants are generalized. The information about the changes in proline content 

in plants as a response to the action of different stressors is summarized. The functions of proline, 

such as osmoprotective, chaperone, antioxidant and its participation in the regulation of gene 

expression of antioxidant enzymes, under stress conditions are considered in details. The reasons of 

prooxidant proline effects are also discussed. The participation of signaling and hormonal mediators 

in the stress-induced synthesis of proline is considered. The relation between the plants resistance to 

stressors and proline content are analyzed. 

Key words: proline, glutamate, ornithine, antioxidants, prooxidants, chaperone action of proline, 

plant resistance 
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Описані шляхи синтезу проліну з глутамату та орнітину, наведені відомості про ключові фе-

рменти, задіяні в синтезі і деградації проліну, їх локалізації в клітинах і регуляції активності у 

рослин. Узагальнено дані про зміну вмісту проліну в рослинах у відповідь на дію стресорів 

різної природи. Детально розглянуті функції проліну в стресових умовах: осмопротекторна, 

шаперонна, антиоксидантна, його участь в регуляції експресії генів антиоксидантних ферме-

нтів. Також обговорюються причини прооксидантних ефектів проліну. Розглянуто участь си-

гнальних і гормональних посередників в процесі стрес-індукованого синтезу проліну. Про-

аналізовано зв'язок між вмістом проліну і стійкістю рослин до стресорів. 

Ключові слова: пролін, глутамат, орнітин, антиоксиданти, прооксиданти, шаперонна дія 

проліну, стійкість рослин 


