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ВЛИЯНИЕ ОДИНОЧНЫХ И КОМБИНИРОВАННОГО  
АБИОТИЧЕСКИХ СТРЕССОВ НА ИЗМЕНЕНИЕ БИОСИНТЕЗА  

ФЕРМЕНТАТИВНЫХ АНТИОКСИДАНТОВ  
У CHENOPODIUM QUINOA L.

Растения, адаптированные к высокой инсоляции и засушливым условиям, проявляют высо-
кую активность фермента (SOD). Активация антиоксидантных ферментов, таких как супероксид-
дисмутаза (SOD), играет ключевую роль в снижении окислительного стресса у растений киноа 
. В хлоропластах, где происходит фотосинтез, возникают активные формы кислорода. Уровень 
активности SOD повышается при дефиците воды и питательных веществ, что указывает на ак-
тивацию антиоксидантной защиты хлоропластов еще до появления видимых признаков физио-
логического стресса. Переход от нормального состояния к стрессовому, вероятно, приводит к 
подавлению антиоксидантных процессов, сопровождаемому уменьшением активности SOD. В 
конечном итоге которого в киноа образуется набор вторичных метаболитов, способных синтези-
ровать различные соединения с обширным спектром биологической активности. 

В данном абстракте представлены результаты исследований изменения активности таких 
ферментативных антиоксидантов, как супероксиддисмутаза и пероксидаза у молодых рас-
тений Chenopodium quinoa L в ответ на осмотический, солевой и комбинированный стрессы. 
Полученные данные демонстрируют связь между уровнем антиоксидантной защиты в системе 
Chenopodium quinoa L и ее способностью справляться с различными видами стресса. Результаты, 
полученные при комбинированном воздействии 200 мМ NaCl + PEG на молодые растения киноа, 
свидетельствуют о переходе от молодых растений киноа эустресса к дистрессу. 

Ключевые слова: киноа, ферментативные антиоксиданты, осмотический стресс, солевой 
стресс, комбинированный стресс, эустресс, дистресс.
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Influence of single and combined abiotic stress on changes  
in the biosynthesis of enzymative antioxidants in Chenopodium quinoa L.

Plants adapted to high insolation and dry conditions exhibit high enzyme activity (SOD). Activation 
of antioxidant enzymes such as superoxide dismutase (SOD) plays a key role in reducing oxidative stress 
in quinoa plants. In chloroplasts, where photosynthesis occurs, reactive oxygen species appear. The level 
of SOD activity increases with water and nutrient deficiency, indicating activation of chloroplast anti-
oxidant defenses even before the appearance of visible signs of physiological stress. The transition from 
a normal state to a stressful one probably leads to a suppression of antioxidant processes, accompanied 
by a decrease in SOD activity. Ultimately, a set of secondary metabolites are formed in quinoa, capable 
of synthesizing various compounds with a wide spectrum of biological activity.

This abstract presents the results of studies of changes in the activity of enzymatic antioxidants such 
as superoxide dismutase and peroxidase in young Chenopodium quinoa L plants in response to osmotic, 
salt and combined stress. The findings demonstrate a link between the level of antioxidant defense in 
the Chenopodium quinoa L system and its ability to cope with various types of stress. Results obtained 
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from the combined exposure of young quinoa plants to 200 mM NaCl + PEG indicate a transition from 
eustress to distress in young quinoa plants.

Key words: quinoa, enzymatic antioxidants, osmotic stress, salt stress, combined stress, eustress, 
distress.
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Chenopodium quinoa L. ферменттік антиоксиданттарының  
биосинтезінің өзгеруіне тұзды стресс  

және аралас абиотикалық стрестің әсері

Жоғары инсоляцияға және құрғақ жағдайларға бейімделген өсімдіктер жоғары ферменттік 
белсенділікті (SOD) көрсетеді. Супероксиддисмутаза (SOD) сияқты антиоксиданттық ферменттерді 
белсендіру квиноа өсімдіктеріндегі тотығу стрессін төмендетуде маңызды рөл атқарады. Фотосин-
тез жүретін хлоропласттарда реактивті оттегі түрлері пайда болады. SOD белсенділігінің деңгейі 
су мен қоректік заттардың жетіспеушілігімен артады, бұл физиологиялық стресстің көрінетін 
белгілері пайда болғанға дейін хлоропласттың антиоксиданттық қорғанысының белсендірілуін 
көрсетеді. Қалыпты жағдайдан стресстік күйге өту, мүмкін, антиоксиданттық процестердің ба-
сылуына әкеледі, бұл SOD белсенділігінің төмендеуімен бірге жүреді. Сайып келгенде, квино-
ада биологиялық белсенділіктің кең спектрі бар әртүрлі қосылыстарды синтездеуге қабілетті 
қайталама метаболиттер жиынтығы түзіледі. Бұл зерттеу жұмыстарында жас Chenopodium 
quinoa L өсімдіктеріндегі осмостық, тұздық және аралас стресске жауап ретінде супероксид-
дисмутаза және пероксидаза сияқты ферменттік антиоксиданттардың белсенділігінің өзгеруін 
зерттеу нәтижелерін ұсынады. Нәтижелер Chenopodium quinoa L жүйесіндегі антиоксиданттық 
қорғаныс деңгейі мен оның әртүрлі стресс түрлеріне төтеп беру қабілеті арасындағы байланы-
сты көрсетеді. Жас квиноа өсімдіктерінің 200 мМ NaCl + PEG біріктірілген экспозициясынан 
алынған нәтижелер жас квиноа өсімдіктерінде эустресстен күйзеліске өтуді көрсетеді.

Түйін сөздер: квиноа, ферменттік антиоксиданттар, осмостық стресс, тұзды стресс, аралас 
стресс, эстресс, дистресс.

Введение

Современное развитие фармацевтической 
индустрии определяется стремлением обнару-
жить новые источники лекарственных средств, 
извлекаемых из растительного мира и содер-
жащих разнообразные биологически активные 
соединения. Важным аспектом также является 
разработка методов, которые позволяют целена-
правленно синтезировать ценные биологически 
активные вещества, характерные для того или 
иного вида растений.

Известно, что все растения, даже те, которые 
обычно рассматриваются как «лекарственные», в 
первую очередь производят биологически актив-
ные соединения для своих собственных потреб-
ностей [1]. Например, растения Chenopodium 
quinoa L (киноа)- это однолетнее растение, отно-
сящееся к классу C3, являющееся факультатив-
ным галофитом и псевдозлаком. Принадлежит 
семейству амарантовых и известно своей высо-
кой адаптивностью к неблагоприятным услови-
ям выращивания [2,3] и способны создавать не 

менее 193 различных видов вторичных метабо-
литов, которые выполняют разные функции в 
их физиологии и взаимодействии с окружаю-
щей средой. Эти метаболиты включают в себя 
фенольные кислоты, флавоноиды, терпеноиды, 
стероиды и азотсодержащие соединения [1]. 
Обычно здоровый человеческий организм рас-
полагает своей собственной внутренней систе-
мой антиоксидантов, которая может бороться 
с избытком свободных радикалов. Однако, при 
возникновении чрезмерного образования сво-
бодных радикалов, важную роль играет внешняя 
часть антиоксидантной системы, то есть анти-
оксиданты, получаемые из пищи. Так как рас-
тения обладают сложной многоуровневой систе-
мой антиоксидантной защиты и способностью 
поддерживать внутриклеточный гомеостаз, 
включая ферментативные и неферментативные 
компоненты, на протяжении всей истории чело-
вечество использовало эти адаптации растений 
к экстремальным условиям среды как источник 
полезных биоактивных соединений в различ-
ных формах [4-6]. Растительные антиоксиданты 
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способны регулировать различные физиологи-
ческие системы человеческого организма и сни-
жать риск развития хронических заболеваний, 
вызванных свободнорадикальным окислением 
[7, 8].

В исследовании, проведенном с участием 
людей, потреблявших функциональный напиток 
на основе киноа, было выявлено значительное 
увеличение уровней биохимических антиокси-
дантов, таких как супероксиддисмутаза и перок-
сидаза [9].

Супероксиддисмутаза (SOD) и пероксидаза 
(POD) составляют важную часть антиоксидант-
ной системы растений, которая предохраняет 
клетки от окислительных повреждений. Эти фер-
менты помогают растениям приспосабливаться 
к различным стрессовым условиям, таким как 
экстремальные температуры, интенсивное сол-
нечное излучение и другие агенты окружающей 
среды, способствуя их выживанию и здоровому 
росту [10]. Супероксиддисмутаза играет крити-
чески важную роль в растениях, обеспечивая их 
выживание и способность адаптироваться к раз-
личным окружающим условиям. Этот фермент 
поддерживает целостность клеток, повышает их 
устойчивость к стрессу и обеспечивает нормаль-
ное рост и развитие растений. Пероксидаза также 
выполняет немаловажную функцию в растени-
ях, устраняя перекись водорода (H2O2), образу-
ющуюся в процессе различных биохимических 
реакций в клетках. Этот фермент способствует 
поддержанию баланса между окислителями и 
антиоксидантами, предотвращая накопление 
токсичного H2O2.

Исследования показывают, что диета, бо-
гатая растительными антиоксидантами, может 
снизить риск развития множества заболеваний, 
включая воспалительные, сердечно-сосудистые, 
рак, диабет и другие. Это делает растительные 
антиоксиданты важными для химиопрофилакти-
ческих добавок и антистрессовой антиоксидант-
ной терапии [6, 11].

Таким образом, знание о системе антиокси-
дантов в растительных продуктах и лекарствен-
ных растениях становится чрезвычайно ценным.

В условиях недостаточного увлажнения или 
засоления земель, ухудшенных изменением кли-
мата, растения активируют антиоксидантные 
механизмы для защиты от стресса, что приводит 
к метаболическим изменениям. Эти изменения 
позволяют растениям производить высококаче-
ственные семена и биосинтезировать ценные со-
единения, имеющие значение для фармацевтики 
и пищевой промышленности [12, 13].

В настоящее время разработка методов, на-
правленных на улучшение синтеза вторичных 
метаболитов путем управления стрессовыми 
факторами при выращивании коммерчески цен-
ных растений, является важным стимулом [14, 
15]. Глобальные абиотические факторы часто 
воздействуют на растения одновременно, вызы-
вая комплекс стрессов, включая ионную токсич-
ность, осмотическое давление, окислительное 
повреждение и недостаток питательных веществ 
[16]. Комплексное воздействие нескольких 
стрессов одновременно могут сильно осложнить 
жизненный цикл растений [17].

Реакции растений на стресс зависят от мно-
жества факторов, включая тип и интенсивность 
стрессора, длительность его действия, состояние 
растения в момент стресса, и особенности вида 
[18]. Так, представители семейства амаранто-
вых, такие как Chenopodium quinoa L, представ-
ляющие собой важный источник эссенциальных 
антиоксидантных растительных метаболитов 
[19, 10], обладают очень хорошей способностью 
адаптироваться к различным абиотическим 
стрессовым факторам [20, 21]. Но совместное 
действие нескольких стрессовых факторов ча-
сто более разрушительно, чем каждый из них в 
отдельности [22, 16]. Это показали наши недав-
ние исследования морфологии и анатомии фото-
синтетических органов молодых растений киноа 
[23].

Исходя из вышесказанного, данная работа 
нацелена на изучение воздействия одиночных и 
комбинированных стрессов на ферментативные 
антиоксидантные механизмы в фотосинтети-
ческих органах молодых растений лебеды. Мы 
предполагаем, что стресс вызывает количествен-
ные и качественные изменения таких фермента-
тивных антиоксидантов как SOD и POD в рас-
тениях киноа. Эти изменения, в свою очередь, 
могут быть связаны с адаптацией растений к 
стрессу и оптимизацией синтеза ценных фито-
химических компонентов, имеющих фармацев-
тическую или пищевую ценность. Исследования 
в этой области могут способствовать более глу-
бокому пониманию того, как растения реаги-
руют на стресс, и каким образом они могут ис-
пользовать стрессовые факторы для улучшения 
синтеза ценных биоактивных соединений.

Материалы и методы исследования

Растительный материал.
В данном исследовании использовали сорт 

киноа (Chenopodium quinoa L.) Таджикской се-
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лекции «Вахдат». Семена киноа для исследова-
ния были предоставлены Центром генетических 
ресурсов Таджикской академии сельскохозяй-
ственных наук (ЦГР ТААС). Для проведения 
экспериментов использовали 40-дневные мо-
лодые растения, которые были без семядолей и 
имели четыре ряда развернутых и функциони-
рующих листьев. Для исследования отбирали 
два верхних развернутых листа и часть стебля 
между ними.

Условия роста. 
Растения были выращены в контролируемых 

условиях в климатической камере. Освещение 
осуществлялось с использованием люминес-
центных ламп с интенсивностью светового пото-
ка 200 микромоль/м² в секунду (ФАР) при фото-
периоде 16 часов и температуре 25°С. Саженцы 
также выращивались под циркадным освещени-

ем, используя коммерческие лампы белого све-
та, при фотопериоде 10/14 часов, интенсивности 
светового потока 200 микромоль/м² в секунду 
(ФАР), измеренной с помощью люксметра LI-
205 (Li-Cor, США), и при температуре 25 ± 5°C.

Процесс выращивания начинался с проращи-
вания семян в чашках Петри, наполненных дис-
тиллированной водой, в течение 5 дней. Затем 
саженцы пересаживались в пластиковые горшки 
размером 24 см в длину, 20 см в ширину и 10 
см в глубину, по 20 саженцев в каждом горшке. 
Каждый пластиковый горшок помещался на от-
дельный пластиковый поднос.

Саженцы выращивались в течение 26 дней 
с добавлением 50% питательного раствора Хо-
гланда в каждый пластиковый лоток. Затем, в 
течение следующих 14 дней, проводились испы-
тания с добавлением стрессовых агентов в соот-
ветствии с таблицей 1 (Таблица 1).

Таблица 1 – Экспериментальные условия выращивания Chenopodium quinoa L.
 
Вариант опыта Название на рисунках Условия

1 контроль 14 дней на 50% р-ра Хогланда

2 PEG 10 дней на 50% р-ра Хогланда
+ 4 дня на 12,5% (вес/объем) PEG-6000

3 100 Na 14 дней на 50% р-ра Хогланда + 100 mM NaCl
4 200 Na 14 дней на 50% р-ра Хогланда + 200 mM NaCl
5 300 Na 14 дней на 50% р-ра Хогланда + 300 mM NaCl

6 100 NaP 10 дней на 50% р-ра Хогланда + 100 mM NaCl
+ 4 дня на 12,5% (вес/объем) PEG-6000

7 200 NaP 10 дней на 50% р-ра Хогланда + 200 mM NaCl
+ 4 дня на 12,5% (вес/объем) PEG-6000

8 300 NaP 10 дней на 50% р-ра Хогланда + 300 mM NaCl
+ 4 дня на 12,5% (вес/объем) PEG-6000

Для анализа активности антиоксидантных 
ферментов были предприняты следующие шаги:

1. Сбор и подготовка образцов: Заморо-
женные побеги растений массой 0,3 г были 
гомогенизированы в 0,1 М трис-HCl (рН 7,4), 
содержащем 1 мМ дитиотреитола (ДТТ) и 0,5 
мМ фенилметилсульфонилфторида (ФМСФ) в 
ДМСО. Гомогенизация проводилась с использо-
ванием предварительно охлажденной ступки и 
пестика. Полученные гомогенаты были центри-
фугированы при 4°С и 10000 g в течение 15 ми-
нут. Супернатант (верхний слой) использовался 
для проведения ферментных анализов. Содержа-
ние белка в супернатанте определялось по мето-
ду Брэдфорда, используя бычий сывороточный 

альбумин («Sigma-Aldrich», США) в качестве 
стандарта [17].

2. Определение активности супероксиддис-
мутазы (SOD): Активность SOD определялась 
с использованием реакционной смеси, включая 
0,1 М трис-HCl (рН 7,8), нитросинего тетразо-
лия (NBT, конечная концентрация 50 мкМ), 10 
мМ L-метионина, 0,025% Тритон Х-100, 3 мкМ 
рибофлавина и 100 мкл ферментного экстракта 
согласно методу Бошампа и Фридовича [24]. 
Активность СОД выражалась в единицах (U) на 
миллиграмм белка (мг-1 белка).

3. Активность пероксидазы (POD; EC 
1.11.1.7) измеряли, наблюдая увеличение по-
глощения при 470 нм во время окисления гвая-
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кола [18]. Реакционный раствор содержал 0,1 М 
Трис-HCl (рН 7,4), 7 мМ гваякола, 4 мМ H2O2 
и 20–40 мкл ферментного экстракта. Активность 
выражали в мкмоль гваякола(мин мг белка).

Результаты и обсуждение 

Результаты исследования показали, что 
стрессовые условия оказывают разнообразное 
воздействие на активность антиоксидантных 
ферментов в растениях киноа (Ринунок1). 

Из данных, представленных на рисунке 1 
следует, что осмотический стресс не оказал ви-

димого влияния на активность SOD и POD по 
отношению к контролю. 

Выявлено, что активность SOD оставалась 
на уровне контрольных значений при комбини-
рованном стрессе 100 мМ NaCl + PEG. Пик мак-
симальной активности SOD и POD была обнару-
жена при концентрации 200 мМ NaCl в условиях 
солевого и комбинированного стрессов, но при 
комбинированном стрессе активность этих фер-
ментов была заметно выше. Во всех остальных 
вариантах опыта отмечено статистически значи-
мое снижение ферментативной активности как 
для SOD, так и для POD. 

a

б

Рисунок 1 – Изменение активности антиоксидантных ферментов от стрессовых условий: 
а. супероксиддисмутаза (SOD); б. пероксидаза (POD)
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Низкая активность ферментов при невысо-
ком уровне стрессового воздействия может быть 
связано как с наличием небольшого конститу-
тивного пула фермента, так и с тем, что при от-
носительно низком уровне стресса эти фермен-
ты не играют существенной роли в разложении 
перекиси в побегах. Так, аналогичное снижение 
активности антиоксидантных ферментов при за-
солении показано для некоторых сортов киноа 
[25, 20]. 

Как правило, высокая активность этих фер-
ментов является адаптивным механизмом и 
указывает на более эффективную защиту кле-
ток от повреждений, вызванных свободными 
радикалами и окислительным стрессом [26, 27]. 
Увеличение активности при комбинированном 
стрессе 200 мМ NaCl + PEG, вероятно, обеспе-
чивает синтез новых молекул ферментов или 
изоферментов. Этот синтез мог быть иницииро-
ван самим образующимся пероксидом в связи 
с известной сигнальной ролью этого вещества. 
Отмеченный пик ферментативной активности 
позволяет предположить, что эта интенсивность 
стресса может быть потенциально критичной 
для молодых растений киноа, и дальнейшее уве-
личение стрессовой нагрузки может привести к 
необратимым изменениям [16].

Отмеченное снижение активности фермен-
тов при повышении стрессового воздействия 
можно объяснить чрезвычайно высоким уров-
нем АФК или их быстрой инактивацией в ходе 
катализируемой реакции [20].

На основании ранее проведенного нами ис-
следования [23], посвященного морфофизиоло-

гическим особенностям киноа, было установле-
но, что при использовании концентрации соли 
200 мМ NaCl нарушаются индивидуальные ме-
ханизмы адаптации, в то время как при концен-
трации 300 мМ NaCl наблюдаются значительные 
изменения в водном балансе растений, связан-
ные с структурными повреждениями клеток.

Заключение
 
Таким образом, можно сделать вывод, что 

воздействие одиночного стресса оказалось ме-
нее существенным по сравнению с эффектом 
комбинированного стресса, а результаты, полу-
ченные при комбинированном воздействии 200 
мМ NaCl + PEG, свидетельствуют о переходе 
от эустресса («положительный» стресс, способ-
ствующий адаптации) к дистрессу («отрицатель-
ный» стресс, вызывающий нарушения) у моло-
дых растений киноа. 

Выявленные закономерности в изменении 
активности ферментативных антиоксидантов 
под воздействием одиночного и сочетанного 
стресса способствуют лучшему пониманию 
механизмов стрессоустойчивости киноа. Так 
как изучаемые антиоксиданты могут найти 
применение в производстве пищевых про-
дуктов и в фармакологии, улучшая качество 
продукции и обеспечивая защиту от окисли-
тельного стресса, полученные нами результа-
ты могут послужить основой для разработки 
методов целенаправленного синтеза полезных 
ферментов-антиоксидантов растительного 
происхождения. 
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