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Қалыпты мөлшерден жоғары температура қалыпты жасушалық гомеостазды 

бұзатын жылу стрессі (КО) деп аталады, бұл өсу мен дамудың кешеуілдеуіне, тіпті 
төтенше жағдайларда өлімге əкеледі. Отырықшы организмдер ретінде өсімдіктер үнемі 
температураның өзгеруіне жəне басқа абиотикалық факторларға ұшырайды. Жоғары 
температуралық стресс-бұл бірнеше себептерге байланысты өсімдіктердің өнімділігін 
шектейтін негізгі абиотикалық стресстердің бірі [1]. Оңтайлы өсу жағдайларынан кемінде 
5°C жоғары артық ыстыққа ұшыраған жоғары сатыдағы өсімдіктер жоғары температура 
жағдайында Өсімдіктердің өмір сүруі үшін қажетті жасушалық жəне метаболикалық 
реакциялардың тəн жиынтығын көрсетеді. Бұл əсерлерге органеллалар мен цитоскелетті 
қоса алғанда, жасуша құрылымдарының ұйымдастырылуындағы өзгерістер жəне қалыпты 
ақуыздар синтезінің төмендеуімен жəне жылу соққысы ақуыздарының (HSP) 
транскрипциясы мен трансляциясының үдеуімен бірге жүретін мембраналық функциялар, 
абсциз қышқылы (ABA) сияқты фитогормондардың, сондай-ақ антиоксиданттар мен басқа 
қорғаныс молекулаларының өндірісі жатады [2]. Жоғары температура мембрананың 
сұйықтығын өзгертеді, бұл мембрананың липидтік құрамы мен қанығу деңгейін 
липидтермен өзгертіп қана қоймайды, сонымен қатар ROS (оттегінің белсенді түрлері) 
түзеді. Тікелей немесе жанама түрде ол мембранада локализацияланған кальций 
арналарын белсендіреді, бұл Ca2+/CaM-мен байланысқан киназалармен, фосфатазалармен 
жəне транскрипция факторларымен байланысты белсенділікті белсендіруде немесе басуда 
рөл атқаратын цитоплазмалық кальций деңгейінің жоғарылауына əкеледі [3]. Оттегінің 
белсенді түрлері негізінен митохондриялық электронды тасымалдау тізбегінен (CTC) 
алынған жоғары реактивті молекулалар болып табылады. Барлық дерлік жасушалар мен 
тіндер молекулалық оттегінің бір валентті тотықсыздануы арқылы молекулалық оттегінің 
аз бөлігін супероксид анионына үздіксіз түрлендіреді. ROS басқа жолдармен де жасалады, 
соның ішінде белсендірілген фагоциттерде пайда болатын тыныс алу жарылысы, 
иондаушы сəулеленудің жасуша мембраналарының компоненттеріне зиянды əсері, 
сондай-ақ NADPH оксидазасы (Nox), ксантиноксидаза (XO) сияқты бірқатар жасушалық 
ферменттердің жанама өнімдері ретінде. жəне азот оксидінің байланыспаған эндотелий 
синтазасы (eNOS) [4] . 

ROS өндіру жылдамдығы электронды тасымалдау жылдамдығына кері 
пропорционалды. Электрондарды тасымалдау тізбегінің белсенділігін бəсеңдету 
электрондардың АТФ синтазасына жетпей мембрана арқылы қайта ағып кету 
ықтималдығын арттырады. Қалыпты жағдайда электронды тасымалдау тізбегінің 
жылдамдығы АТФ тұтынуымен бақыланады, энергияны пайдаланудың жоғары қарқыны 
тізбектің белсенділігіне əкеледі. Керісінше, АТФ қабылдауды тежейтін немесе 
электронды тасымалдау тізбегінің компоненттерін зақымдайтын факторлар тасымалдауды 
баяулатады жəне ROS өндірісін арттырады [5]. Көптеген зиянды əсерлер оттегінің 
белсенді түрлерінің (ROS), соның ішінде бос радикалдардың (супероксид-анион, O 2 •- ; 
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гидропероксильный радикал, HO2 • ; алкокси-радикал, RO • ; и гидроксильный 
радикал, • OH) жəне радикалды емес молекулалар (сутегі асқын тотығы H2O2 жəне жалғыз 
оттегі 1 O 2[6]. 

	

Антиоксидантты қорғаныс жүйесі екі топтан тұрады: (i) супероксид дисмутаза 
(SOD), каталаза (CAT), аскорбат пероксидаза (APX), жалпы пероксидазалар (PRX) 
(мысалы, гуаяколпероксидаза GPX), глутатионредуктаза (мысалы, гуаяколпероксидаза 
GPX). GR), монодегидроаскорбатредуктаза (MDHAR) жəне дегидроаскорбатредуктаза 
(DHAR); (ii) аскорбин қышқылы (AK), төмендетілген глутатион (GSH), α-токоферол, 
каротиноидтар, пластохинон/убихинон жəне флавоноидтар сияқты ферментативті емес 
антиоксиданттар. Метаболиттер мен ферменттердің бұл екі тобы ROS жоюдың негізгі 
мақсатымен бірге жұмыс істейді, сонымен қатар өсімдіктердің сигнализациясын, 
иммундық реакциясын жəне өсімдіктердің өсуі мен дамуын анықтайды [7]. 

Абиотикалық стресс, жылу стрессі қажетсіз жəне зиянды ROS жиналуын 
тудыратын ферменттер мен метаболикалық жолдарды ажырата алады, көбінесе жалғыз 
оттегі (1O2), супероксид радикалы (O2· -), сутегі асқын тотығы (H2O2) жəне гидроксил 
радикалы (ОН·) тотығу стрессіне жауап береді. Хлоропласттардағы PSI жəне psii реакция 
орталықтары ROS түзілуінің негізгі орындары болып табылады, дегенмен ROS басқа 
органеллаларда да түзіледі, атап айтқанда. пероксисомалар жəне митохондриялар. PSII 
максималды тиімділігі мен жинақталған ROS арасында сызықтық байланыс бар. Мұндай 
ВТ-да фотосистемалардың термиялық зақымдануына байланысты фотондардың аз сіңуі 
жүреді деп болжануда. Мұндай стресстік жағдайларда, егер фотондардың 
қарқындылығын PSI жəне PSII сіңірсе , олардың артық мөлшері CO2 ассимиляциясы үшін 
қажет болса, ROS көзі ретінде қызмет ететін қосымша электрондар болып саналады. ROS 
арасында O2·- фото тотығу реакциялары (флавопротеин, тотығу-тотықсыздану циклі), 
Хлоропластардағы мелер реакциясы, ЭТЦ жəне глиоксисомалық фотодеманың 
митохондриялық реакциялары, плазмалық мембраналардағы NADPH оксидазасы, 
ксантиноксидаза жəне мембраналық полипептидтер нəтижесінде түзіледі. Гидроксил 
радикалы H2O2- ден O2·-(Хабер-Вейс реакциясы), H2O2 реакциясы Fe2+ (Фентон реакциясы) 
жəне апопласт кеңістігінде O3 ыдырауы нəтижесінде түзіледі. Синглетті оттегі 
фотоингибирлеу жəне хлоропластардағы Фс II электрон тасымалдау реакциялары кезінде 
түзіледі. Гидроксил радикалы сигналдық функцияны орындамайды деп саналады, 
дегенмен оның реакцияларының өнімдері сигналдық реакцияларды тудыруы мүмкін жəне 
жасушалар каталитикалық металдарды металл шаперондармен байланыстырады, ОН-ны 
тиімді болдырмайды [8]. 

Супероксид дисмутаза, каталаза, пероксидаза, аскорбат пероксидаза жəне 
глутатион редуктаза сияқты антиоксидантты ферменттер супероксид пен H2O2 
детоксикациясына қатысады. Антиоксидантты ферменттердің температуралық стресстегі 
қорғаныс рөлі бұрын бірқатар өсімдіктер үшін хабарланған. Глутатион, аскорбин 
қышқылы, токоферол жəне каротиноидтар сияқты антиоксидантты метаболиттер де 
өсімдіктерді тотығу стрессінен қорғайды. Сондай-ақ, температураның жоғарылауы 
иондардың ағып кетуіне əкелетіні туралы хабарланды жəне бұл генотиптерді жылу 
стрессіне қарсы скрининг үшін көрсеткіш ретінде пайдаланылуы мүмкін. Антиоксидантты 
ферменттер арасында SOD жəне APOX төзімділікте маңызды рөл атқарады, ал GR жəне 
Pax қатыспайды. Каталаза төзімді сорттардағы H2O2 детоксикациясына қатысты. 
Антиоксидантты ферменттерден басқа, төзімділікке аскорбат жəне каротиноидтар сияқты 
басқа антиоксиданттар да қатысады. Жоғары температураның зақымдануынан қорғау 
химиялық заттармен алдын-ала өңдеумен қамтамасыз етілді [9]. Бұл ферменттер 
жасушалардың əртүрлі компоненттерін зақымданудан қорғап қана қоймайды, сонымен 
қатар митоз, жасушалардың ұзаруы, қартаю жəне жасуша өлімі сияқты жасушалық-
жасушалық процестерді модуляциялау арқылы өсімдіктердің өсуі мен дамуында маңызды 
рөл атқарады жəне жасушалардың дифференциациясы,жасушалардың өсуі / бөлінуі, 
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қартаюды реттеу сияқты көптеген процестерге қатысады жəне тасымалдау, 
ксенобиотиктерді детоксикациялау, метаболиттердің конъюгациясы, ферментативті 
белсенділікті реттеу, белоктар мен нуклеотидтердің, фитохелатиндердің синтезі жəне 
стресске жауап беретін гендердің экспрессиясы. Антиоксидантты қорғаныс жүйесі 
қанықпаған мембраналық липидтерді, нуклеин қышқылдарын, ферменттерді жəне басқа 
жасушалық құрылымдарды бос радикалдардың теріс əсерінен қорғайды [10].  SOD, SOD, 
APX жəне CAT-антиоксидантты қорғаныс жүйесін құрайтын негізгі ферменттер. 
Ферментативті жүйеде СОД өсімдіктің ферментативті антиоксиданттық жүйесін 
қорғаудың бірінші желісі ретінде екі O2 молекуласының дисмутация реакциясын 
катализдей алады −H2O2 жəне O2 түзеді, содан кейін H2O2 катализденеді CAT, POD, APX 
жəне басқа антиоксидантты ферменттер ROS жою мақсатында H2O генерациясы үшін 
[11]. Өсімдіктерде каталазаның үш түрі кездеседі: Cu / Zn-СОД, Mn-СОД жəне Fe-СОД. 
Соңғы екеуінде ұқсас аминқышқылдарының тізбегі бар. СОД изоформалары көптеген 
жасушаішілік бөлімдерде кездеседі (сутегі асқын тотығы пероксисомалар мен 
глиоксисомаларда кездесетін CAT əсерінен суға дейін ыдырайды). Хлоропласттарда бұл 
функцияны цитозолдық изоформасы бар аскорбат орындайды. Өсімдіктерде көп 
мөлшерде антиоксиданттардан басқа маңызды функцияларды орындай алады, ал аскорбат 
супероксидпен де, жалғыз оттегімен де ферментативті емес реакцияға қабілетті. Екінші 
топта GSH жəне аскорбат антиоксидантты қалпына келтіруге байланысты реакциялардың 
негізгі ойыншылары болып табылады. APX қатысатын реакцияда mdha радикалы негізгі 
өнім болып табылады жəне аскорбатқа дейін тотықсыздану арқылы NAD(P)H-тəуелді 
монодегидроаскорбатредуктазамен (MDHAR) əрекеттеседі. Немесе аскорбат пен 
дегидроаскорбат (DHA) екі mdha молекуласы арасындағы ферментативті емес реакция 
арқылы жасалуы мүмкін, содан кейін аскорбат GSH арқылы DHA тотықсыздануы арқылы 
түзіледі жəне Dhar ферменті реакцияны катализдейді, екінші өнім тотығады. ГШ (ГССГ). 
NADP-тəуелді GR содан кейін тотыққан GSH-ді GSH-ге дейін қалпына келтіре алады. 
Хлоропласттарда бұл реакциялар, кейде Холливелл-Асада циклі деп аталады, фотосинтез 
нəтижесінде пайда болатын тотықсыздандырғыштың (NADPH) əсерінен сутегі асқын 
тотығының суға түсуінің жарыққа тəуелді реакциясының катализіне əкеледі. Бұл циклдің 
негізгі ойыншылары аскорбат жəне GSH олардың изоформаларымен бірге (GR, DHAR 
жəне MDHAR) хлоропласттарда, сондай-ақ басқа жасушаішілік бөлімдерде көп мөлшерде 
кездеседі. Тотығу GSH бассейндері, олар сонымен қатар ферменттердің сульфгидрил 
топтарын төмендетілген формаларда ұстау үшін қажет [12]. Жасушадағы ROS оңтайлы 
деңгейін ұстап тұру дұрыс тотығу-тотықсыздану биологиялық реакцияларын жүргізуге 
жəне өсімдіктерге қажетті өсу мен даму сияқты көптеген процестерді реттеуге мүмкіндік 
береді[13]. Супероксиддисмутаза - металлофермент жəне өсімдік жасушасын ROS 
уыттылығынан антиоксиданттық қорғау жүйесінің ең тиімді компоненттерінің бірі. Ол O2 
•- O2 жəне H2O2 түрленуін катализдейді [12]. 

Супероксид дисмутазалары (СОД) жасушадағы ең маңызды антиоксиданттардың 
бірі болып табылады. Олар супероксидтердің дисмутациясын оттегі мен сутегі асқын 
тотығына катализдейді. Супероксидтер жасуша ішінде бірнеше жерде өндіріледі. 
Сондықтан СОД бірнеше жерлерде локализацияланған: митохондриялар, хлоропластар, 
глиоксисомалар, пероксисомалар, цитозол жəне т. б. [14].	Жасушаішілік жəне жасушадан 
тыс O2•-  плазмалық мембранамен байланысқан НАДФН оксидазасы (NOX) арқылы 
өндіріледі. СОД1 жəне СОД2 жасушаішілік супероксидті H2O2 жəне оттегі 
молекулаларына айналдырады, ал СОД3 жасушадан тыс супероксидті H2O2 жəне оттегі 
молекулаларына айналдырады. Жасушадан тыс H2O2 жасушаларға аквапорин арнасы 
(AQP) арқылы тасымалданады жəне каталаза (CAT), пероксидаза (PRX) жəне глутатион 
пероксидаза (GPX)арқылы суға айналады [15].	
	

Қорытындылай келе, абиотикалық стресстер бүкіл əлемде өсімдіктердің өсуі мен 
дамуына əсер ететін негізгі шектеуші факторлар екені анық. Осылайша, абиотикалық 
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стресс пен төзімділікке реакциялардың физиологиялық, биохимиялық, молекулалық жəне 
жасушалық механизмдерін декодтауға жəне тұрақты ауылшаруашылық өндірісін 
арттыратын ықтимал азайту əдістерін енгізуге қызығушылық артып келеді. Абиотикалық 
стресстер ROS жиналуына əкеледі, бұл өсімдіктердің тотығу зақымдануының көзі болуы 
мүмкін. Бастапқыда ROS бірнеше жасушаішілік бөлімдерде кездесетін улы Молекулалар 
жəне аэробты метаболизм өнімдері ретінде қарастырылды. ROS метаболизмі стресстік 
жағдайларда дақылдардың өсуі, дамуы, бейімделуі жəне өмір сүруі үшін өте маңызды. 
ROS өндіру жəне жою өсімдіктерді қорғау процестерінің маңызды факторлары болып 
табылады жəне кейбір абиотикалық стресстерге төзімділікті арттыру үшін ROS 
детоксикация ферменттерін кодтайтын кандидат гендерінің модуляциясы мен шамадан 
тыс экспрессиясы кеңінен қолданылады [16].  
Қаржыландыру. Бұл жұмыс ҚР БжЖҒМ BR21882269 «Экономикалық маңызы бар 
дақылдық өсімдіктердің өнімділігін арттыру үшін геномдық редакциялау технологиясын 
пайдалану» бағдарламалық-мақсатты қаржыландыру шеңберінде жүзеге асырылды. 
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Introduction 
Advances in molecular biology have led to the development of oligonucleotides – short 

sequences of both DNA or RNA molecules, which have identified numerous applications not 
only in research areas, but also in therapeutical and forensic sciences[1]. The solid-phase 
supported technique is a widely used method for manufacturing DNA oligonucleotides. The 
synthesis proceeds in the 3’ ® 5’ direction, in contrast to biosynthesis. Preparation of such 
molecules incorporates a number of steps, including detritylation, coupling, oxidation and 
capping processes[2]. Automated solid-phase oligodeoxynucleotide synthesizers employ 5′-
protected deoxynucleosides linked to a controlled pore glass, known as CPG, that support at the 
3′ end via a chemically cleavable linker. The phosphoramidite or solid-phase approach uses 
deoxynucleosides (dA, dC, dG and dT), ribonucleosides (A, C, G and U), modified nucleosides 
as building blocks in the synthesis. This technique is commonly utilized in modern laboratory 
operations due to its great efficiency and low cost of production of oligomers with defined 
structure. 


