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Молекулярні механізми стійкості рослин  
до низьких температур

Низькі негативні температури є одним з найважливіших абіотичних стресів, що призводить до 
ушкодження рослин та значних втрат врожаю сільськогосподарських культур. Морозостійкість 
рослин зростає в процесі холодового загартовування – процесу, що відбувається за низьких пози-
тивних температур (вище нуля) і включає різні біохімічні, фізіологічні та молекулярні зміни. Сприй-
няття низьких температур рослинами для початку загартовування може відбуватися через зміни 
властивостей мембрани. Найкраще дослідженими транскрипційними факторами, що забезпечу-
ють розвиток морозостійкості рослин, є CBF-транскрипційні фактори, які регулюють експресію 
багатьох COR-генів (Cold-Regulated Genes). Експресія CBF-генів у свою чергу регулюється позитив-
ними та негативними регуляторами на рівні транскрипції. Продуктами основних груп COR-генів є 
білки, що забезпечують пристосування рослини до холодового стресу, зокрема: білки-дегідрини, ан-
тифризові білки та білки, що попереджають рекристалізацію льоду, антиоксидантні ензими, фер-
менти шляхів біосинтезу простих цукрів та інших осмопротекторів. 
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Вступ

Низькі температури взимку є одним з голов
них абіотичних стресів, що спричиняє значні 
втрати врожаю багатьох сільськогосподар-
ських культур [1]. Недостатня стійкість сортів 
сільськогосподарських рослин до дії низьких 
температур може призводити до значних втрат 
врожаю в роки з особливо несприятливими 
умовами. Тому існує потреба дослідження та 
покращення адаптивності рослин до впливу 
низьких температур. 

Стійкість до низьких температур є ознакою зі 
складною генетичною основою, в розвитку цієї 
ознаки залучено велику кількість генів. Чимало 
досліджень, присвячених механізмам стійкості 
до низьких температур, проведено на модельно-
му об’єкті Arabidopsis thaliana та деяких сіль-
ськогосподарсько важливих видах: рис (Oryza 
sativa) [2], ячмінь (Hordeum vulgare) [3], пшени-
ця (Triticum aestivum L.)  [4] та кукурудза (Zea 
mays) [5]. 

Процес загартовування у рослин

Морозостійкість рослин значно підвищуєть-
ся в процесі загартовування (cold acclimation). 
Загартовування  – це адаптивний процес, який 
відбувається в рослинах за низьких позитивних 
температур (вище нуля), результатом чого є під-
вищення морозостійкості загартованих рослин 
порівняно з незагартованими. Цей процес вклю-
чає різні фізіологічні, біохімічні та молекулярні 
зміни, що будуть захищати структури рослинної 
клітини від подальшого морозного стресу (дії 
температур нижче нуля). Ці зміни включають 
підвищення та зниження рівня експресії різних 
регульованих холодом генів (cold-responsive 
genes) [6; 7], накопичення специфічних захисних 
сполук (білків, амінокислот, цукрів і поліамінів) 
[8; 9; 10; 11], зміни складу мембрани [12], зміни 
характеристик метаболізму [13], підвищення ак-
тивності антиоксидантних систем  [14]. Ефек-
тивність процесу загартовування та набутої вна-
слідок цього морозостійкості залежить від 
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специфічних алелів генів, що беруть участь у 
контролі морозостійкості. Отже, розуміння по-
дій, що відбуваються під час процесу загартову-
вання, на молекулярному рівні є важливим для 
розробки ефективних стратегій покращення мо-
розостійкості сільськогосподарсько важливих 
рослин.

Сприйняття низької  
температури рослинами

Сприйняття зміни температури є першим 
кроком для ініціювання процесу загартовування 
і підготовки рослини до виживання за умов мо-
розного стресу. Наразі розуміння механізмів 
сприйняття рослиною температурної зміни є до-
сить неповним. Проте кілька можливих механіз-
мів обговорювалися в науковій літературі [15]. 

Плазматична мембрана рослинної клітини вва-
жається первинною мішенню впливу низьких 
температур. Вчені Д. Лос (D. Los) та Н. Мурата 
(N. Murata) [15] вважають, що відчуття рослиною 
холоду відбувається через зміни властивостей 
мембрани, як-от: текучість/жорсткість у відповідь 
на зміну температури [16]. Було показано, що 
низькі температури викликають зменшення теку-
чості мембрани (мембрана стає жорсткішою), і 
навпаки – за вищих температур текучість мембра-
ни збільшується (жорсткість зменшується) [17]. 
Така гіпотеза про мембрану як первинний сайт 
сприйняття зміни температури здобула підтвер-
дження в дослідженнях з використанням фарма-
кологічних сполук, які змінюють текучість/жор-
сткість мембрани. Бензоловий спирт збільшує 
текучість мембрани. Було показано, що індуко-
вана холодом експресія гена Cas30 (COLD-
ACCLIMATION SPECIFIC) у люцерни (Medicago 
sativa) блокувалася дією бензолового спирту і це 
супроводжувалося зменшенням морозостійкості 
люцерни [18]. Але використання диметилсульфок-
сиду, сполуки, що підвищує жорсткість мембрани, 
індукувало експресію холод-індукованого гена 
BN115 у Brassica napus без дії низької температури 
[19]. Ці дослідження певною мірою підтверджу-
ють гіпотезу про те, що зміни властивостей плаз-
матичної мембрани можуть впливати на експресію 
генів, регульованих холодом, і принаймні потен-
ційно впливати на морозостійкість рослини. 

Іншими факторами, залученими у сприйняття 
рослиною низьких температур, є кількість і якість 
світла, яке сприймає рослина. Відповідно до ре-
зультатів А. Соітамо (А. Soitamo) і колег  [20],  
загартовування рослин ефективніше при освіт-
ленні, ніж у темряві. При загартовуванні за 
умов освітлення активується приблизно вдвічі 
більше генів, ніж при загартовуванні рослин у 

темряві [20]. Крім того, показано, що опромінення 
рослин ультрафіолетовим світлом або світлом ви-
сокої інтенсивності може частково підвищити мо-
розостійкість рослин навіть без витримування за 
низьких температур (без загартовування) [21; 22]. 
На паростках пшениці показано, що їх обробка 
ультрафіолетом-В перед заморожуванням призво-
дить до того, що половина рослин гине за нижчої 
температури (LT50) порівняно з контрольною гру-
пою (неопроміненими рослинами). Збільшення 
морозостійкості UV-B-опромінених паростків 
пояснюється активацією антиоксидантних ензи-
мів та метаболітів (зокрема аскорбат-глутатіо-
нового циклу) [22]. 

У дослідженні Т. Янда (T. Janda) вивчали 
вплив інтенсивності світла на морозостійкість 
пшениці. Отримані результати показали, що 
рослини пшениці, що витримувалися за умов 
високої інтенсивності світла (без дії низьких 
температур), мали вищий рівень морозостійкос-
ті порівняно зі контрольними рослинами, що 
співвідносилося зі зменшенням насичення гек-
садеканоїдної кислоти та підвищенням актив-
ності таких антиоксидантних ферментів, як глу-
татіонредуктаза та аскорбатпероксидаза [21]. 

Зміни температури значно впливають на фото-
синтетичний апарат рослинної клітини. Показа-
но, що приблизно 50 % білків, які диференційно 
накопичуються під час загартовування, беруть 
участь у процесах фотосинтезу [20]. Зокрема, під 
час процесу загартовування підвищується актив-
ність РУБІСКО, що пов’язано з накопиченням ак-
тивнішої форми РУБІСКО активази (RA) [23]. За 
умов холодового стресу фотосинтетичний апарат 
продукує підвищену кількість реактивних форм 
кисню (ROS)  [23] і, крім здатності спричинити 
пошкодження клітинних структур, ці реактивні 
форми кисню беруть участь у процесах передачі 
сигналу (для забезпечення відповіді на холодовий 
стрес зокрема)  [24]. У згаданому вище дослі-
дженні UV-B-опромінених паростків пшениці 
Н2О2, як припускалося, діє як сигнальна молеку-
ла, оскільки підвищення рівня Н2О2 супроводжу-
валося підвищенням активності ферментів, що 
знешкоджують реактивні форми кисню [22]. 

При дослідженні арабідопсису [25] показа-
но роль специфічного варіанта гістонового 
білка H2A.Z у сприйнятті змін температури. 
Встановлено, що при зниженні температури 
гістон H2A.Z частіше зустрічається в нуклео-
сомах рослин, що росли за низьких темпера-
тур, ніж у рослинах, які росли в оптимальних 
умовах. Відомо, що H2A.Z-вмісні нуклеосоми 
забезпечують щільніше пакування ДНК, і це 
перешкоджає просуванню РНК-полімерази і 
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транскрипції генів, експресія яких мусить бу-
ти знижена під час дії низьких температур. 
Але в цис-регуляторних елементах генів, екс-
пресія яких повинна підвищитися за дії низь-
кої температури, H2A.Z гістон може перешко-
джати зв’язуванню транскрипційних факто-
рів-супресорів транскрипції або метилуванню 
ДНК. Це може бути одним з важливих механіз-
мів регуляції транскрипції у відповідь на змі-
ни температури [25]. 

Показано, що під час процесу загартовування 
(3–7 днів за 3  ºС) у тканині конуса наростання 
озимого ячменю знижується експресія генів 
двох гістонів, Н2А та НТА11 [3]. Автори припус-
кають, що це призводить до менш щільного па-
кування ДНК та сприяє таким чином експресії 
холод-регульованих генів. На думку авторів, та-
ке ремоделювання нуклеосом може бути специ-
фічним механізмом відповіді на холодовий стрес 
для конусів наростання в озимого ячменю [3]. 

Щоб пов’язати сприйняття зниження темпе-
ратури рослиною з наступними змінами, що від-
буваються в рослинній клітині, існують вторин-
ні посередники. Такий поширений і канонічний 
вторинний посередник, як Са2+, відіграє важливу 
роль і в процесі передачі сигналу у відповідь на 
холодовий стрес [26]. Вихід йонів кальцію в ци-
тозоль є одним з найперших наслідків сприйнят-
тя зниження температури [27]. Цей процес може 
бути пояснений механочутливими кальцієвими 
каналами, що активуються у відповідь на збіль-
шення жорсткості мембрани під дією зниження 
температури. Роль Са2+ в активованому низькою 
температурою сигнальному шляху була підтвер-
джена в дослідженні з використанням хелаторів 
йонів кальцію та блокаторів кальцієвих каналів, 
що перешкоджали загартовуванню рослин. По-
дальша передача сигналу відбувається завдяки 
кальцій-зв’язувальним білкам (Calcium Binding 
Proteins – CBPs), які далі взаємодіють з різними 
цільовими білками та змінюють їхню активність 
[28]. У дослідженні пшениці показано, що каль-
цій накопичується в цитоплазмі у відповідь саме 
на різке зниження температури (холодовий шок), 
а за поступового зниження температури кіль-
кість його не змінюється [29]. Отже, роль каль-
цію у процесах відповіді на вплив низьких тем-
ператур потребує подальшого дослідження.

CBF-транскрипційні фактори  
у відповіді рослин на холодовий стрес

У дослідженні генетичного контролю ознаки, 
яку прийнято розглядати як «складну», тобто та-
ку, що її формування залежить від експресії ба-

гатьох генів, дуже важливим є виявлення голов
них транскрипційних факторів, що працюють як 
«перемикачі» (master switches) та координують 
експресію багатьох генів. 

Найкраще дослідженим шляхом відповіді рос-
лин на холодовий стрес є CBF-шлях. Транс
крипційні фактори CBF (C-repeat Binding Factors) 
вперше ідентифіковані у Arabidopsis thaliana 
[30; 31], що стало важливою подією для розумін-
ня механізмів морозостійкості рослин. CBF-
фактори також відомі як DREB1 (Dehydration 
Response Binding factors 1), оскільки, крім стій-
кості до холодового стресу, ці транскрипційні 
фактори беруть участь у відповіді на інші стреси 
з компонентом зневоднення, як, наприклад, осмо-
тичний стрес [30; 31]. DREB-транскрипційні фак-
тори зв’язуються зі специфічними регуляторними 
регіонами в промоторах DREB-регульованих ге-
нів. Dehydration-responsive element (DRE; 
TACCGACAT)  – специфічна послідовність, що 
вперше була виявлена у промотора гена 
Arabidopsis RD29A.  Експресія цього гена індуку-
ється у відповідь на дію низької температури та 
зневоднення [32]. Регуляторний елемент DRE міс-
тить корову послідовність з 5 пар нуклеотидів, ба-
гату на цитозин (CCGAC), яка називається C-repeat 
(CRT). Такий С-повтор присутній у промоторах ба-
гатьох регульованих холодом генів, зокрема в про-
моторі гена Arabidopsis COR15A та гена пшениці 
WCS120  [33]. CBF-транскрипційні фактори 
зв’язуються з С-повторами, специфічними цис-
регуляторними послідовностями в промоторах 
певних генів, та регулюють експресію цих генів.

У Arabidopsis родину CBF-транскрипційних 
факторів представлено трьома членами: CBF1 
(DREB1B), CBF2 (DREB1C) та CBF3 (DREB1A). 
Дослідження на Arabidopsis показали, що CBF-
гени не містять інтронів і розташовані один за од-
ним на хромосомі 4 Arabidopsis  – CBF1-CBF3-
CBF2 [34]. На думку М. Медіна (М. Medina) і ко-
лег [34], CBF-гени еволюційно походять від одного 
гена шляхом дуплікації та дивергенції. У більшос-
ті інших видів рослин CBF-гени присутні у значно 
більшій кількості порівняно з арабідопсисом.

Інформація щодо структури CBF-транскрип
ційних факторів також була отримана в дослід
женнях на Arabidopsis thaliana. CBF належать 
до родини AP2/ERF (APETALA2/Ethylene-
Responsive Factor) транскрипційних факторів. 
На своєму N-кінці CBF-білки містять основні 
амінокислотні залишки, які потенційно відпо-
відають за ядерну локалізацію, а на С-кінці 
CBF-транскрипційні фактори мають активацій-
ний домен. CBF-транскрипційні фактори також 
мають AP2/ERF-домен для зв’язування з ДНК. 
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AP2-домен складається з β-шару та α-спіралі, 
амінокислотні залишки 14 та 19 з β-шару є важ-
ливими для зв’язування цільової ДНК. Для CBF-
транскрипційних факторів 14 та 19 амінокислот-
ні залишки представлено валіном та глутаміно-
вою кислотою відповідно [31].

Незважаючи на те, що CBF-транскрипційні 
фактори є важливими для регуляції відповіді 
рослини на дію низьких температур, вони є не 
єдиними факторами, що регулюють цю відпо-
відь. Для Arabidopsis показано, що лише при-
близно 12 % генів, експресія яких змінюється у 
відповідь на дію низьких температур, регулю-
ються CBF-транскрипційними факторами (нале-
жать до CBF-регулону), це складає приблизно 
4 % від усіх генів Arabidopsis [35]. Отже, CBF є, 
можливо, одним з кількох регуляторних шляхів, 
що беруть участь у забезпеченні відповіді рос-
лини на холодовий стрес.

Взаємозв’язки між трьома CBF-транскрип
ційними факторами Arabidopsis досліджували з 
використанням cbf2 мутантів. Було показано, що 
CBF2 є негативним регулятором CBF1 та CBF3. 
За відсутності функціонального CBF2 збільшу-
ється вміст транскриптів для білків CBF1 та 
CBF3, а морозостійкість Arabidopsis підвищу-
ється. Вважається, що CBF2 координує роботу 
CBF-регулону [36]. У випадку присутності 
більш ніж трьох CBF-генів, як у більшості ін-
ших рослин, взаємозв’язки між різними CBF-
факторами потребують окремого дослідження. 

Транскрипційні фактори CBF виявлено у ба-
гатьох видів рослин: пшениці (Triticum aestivum) 
[37], люцерни (Medicago truncatula) [38], томату 
(Lycopersicum esculentum) [39], кукурудзи (Zea 
mays) [40], рису (Oryza sativa) [2], жита (Secale 
cereale) [41], ячменю (Hordeum vulgare) [42] та 
інших. Це вказує на те, що, з одного боку, CBF- 
транскрипційні фактори є консервативними і 
важливими для відповіді на холодовий стрес для 
різних видів рослин, з другого боку, відмінності 
в кількості та особливостях функціонування 
CBF-транскрипційних факторів повинні дослі-
джуватися окремо для кожного виду рослин [43].

Участь абсцизової кислоти у відповіді  
на холодовий стрес (CBF-незалежний шлях)

Активація регульованих холодом генів через 
зв’язування CBF-транскрипційних факторів зі спе-
цифічними ділянками в промоторах (С-повторами) 
іноді називається АБК-незалежним шляхом 
(abscisic acid-independent pathway). У рослин існує 
також інший шлях регуляції експресії генів у відпо-
відь на низькотемпературний стрес, він має назву 

АБК-залежний шлях (ABA-dependent pathway). 
Він є менш дослідженим у порівнянні з CBF-
шляхом. У ньому ендогенна абсцизова кислота ак-
тивує bZIP (basic leucine zipper) транскрипційні 
фактори, які зв’язуються з відповідними цис-
регуляторними елементами  – ABRE (ABA-
responsive elements) у промоторах так званих АБК-
залежних COR-генів (Cold-Regulated) та регулю-
ють їхню експресію [44; 45]. 

Щодо участі інших фітогормонів у регуляції 
відповіді на холодовий стрес відомо, що транс
крипційний фактор TERF2/LeERF2, який функ-
ціонує як позитивний регулятор біосинтезу ети-
лену, також пов’язаний з морозостійкістю: транс
генні рослини тютюну і томату з надекспресією 
цього транскрипційного фактора характеризу-
ються вищою морозостійкістю [46].

Регуляція експресії CBF-генів

Транскрипційні фактори CBF не лише регу-
люють експресію CBF-залежних генів, яка має 
змінюватися у відповідь на холодовий стрес, а й 
самі регулюються специфічними факторами. 
Експресія CBF-генів регулюється на транскрип-
ційному рівні кількома активаторами і репресо-
рами [47; 48]. 

Найбільш добре охарактеризованим позитив-
ним регулятором експресії CBF-генів є ICE1 
(Inducer of CBF Expression 1). ICE1 належить до 
MYC-типу основних спіраль-петля-спіраль транс
крипційних факторів (MYC-type of basic helix-
loop-helix, bHLH) і вперше був ідентифікований у 
Arabidopsis [47]. У дослідженні показано, що ice1 
мутант характеризувався зниженим рівнем екс-
пресії CBF3 за умов низької температури і зниже-
ною стійкістю до низькотемпературного стресу. 
Також показано, що білок ICE1 зв’язується зі 
специфічними MYC-послідовностями, регуля-
торними цис-елементами в промоторах CBF3- 
та CBF2-генів [47]. Ці послідовності для 
зв’язування ICE1, які були вперше ідентифікова-
ні Д. Зарка (D. Zarka) і колегами в промоторі 
CBF2, названі ICEr1 та ICEr2 (ICE region1 
and 2) [49], вони ще називаються ICE-box [26]. 

Цікаво, що ген ICE1 експресується конститу-
тивно, але ICE1-білки активують експресію CBF- 
генів лише у відповідь на низьку температуру, 
що забезпечує адекватну відповідь рослини на 
холодовий стрес [47]. Пояснення цьому факту 
було знайдено після встановлення того, що регу-
ляція активності ICE1 відбувається через пост-
трансляційні модифікації [47; 50]. Одна з індуко-
ваних холодом модифікацій білка ICE1  – його 
фосфорилювання [26]. Крім того, активність 
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ICE1 регулюється через протеасомну деграда-
цію цього білка. 

У дослідженнях Ч. Донг (C. Dong) і колег [50] 
продемонстровано, що HOS1 є убіквітин Е3 лі-
газою (ubiquitin E3 ligase), яка здійснює убікві-
тинування білка ICE1. Поліубіквітинільований 
під дією HOS1 білок ICE1 спрямовується в про-
теасоми для деградації. Дослідження рослин 
Arabidopsis з надекспресією гена HOS1 характе-
ризуються зниженою експресією CBF генів та 
гіперчутливістю до холодового стресу [50; 51]. 

Для того щоб попередити протеасомну дегра-
дацію ICE1 за умов холодового стресу, коли його 
активність необхідна для активації CBF-генів, від-
бувається інша, посттрансляційна модифікація 
білка ICE1. Цією «захисною» модифікацією є су-
моїлювання ICE1. Сумоїлювання – це посттран-
сляційна модифікація білків, що здійснюється 
специфічними ферментами – SUMO E3 лігазами, 
які приєднують SUMO (small ubiquitin-like 
modifier) залишки до специфічних сайтів цільових 
білків. Сумоїлювання захищає білки від протеа-
сомної деградації завдяки тому, що перешкоджає 
їхньому поліубіквітинуванню [52]. У Arabidopsis 
ідентифікували SIZ1 SUMO E3 лігазу, що приєд-
нує  SUMO до К393 (лізину в положенні 393) білка 
ICE1 Arabidopsis під час процесу загартовуван-
ня [53]. Показано, що siz1 мутанти (рослини з не-
функціональною SIZ1 SUMO E3 лігазою) мають 
знижені рівні експресії CBF генів, CBF-залежних 
COR-генів, та характеризуються підвищеною чут-
ливістю до холодового стресу [53]. Отже, сумоїлю-
вання ICE1 є важливим для його стабільності та 
функціонування в активації CBF-генів (рис. 1) [26].

Крім дії ICE-білків, експресія CBF-генів та-
кож позитивно регулюється САМТА3. Транс
крипційні фактори САМТА1 та САМТА3 нале-

жать до родини кальмодулін-зв’язувальних транс
крипційних активаторів (САМТА) і зв’язуються зі 
специфічними регіонами в промоторах CBF2 ге-
на [55]. Дослідження з мутантами Arabidopsis по-
казують, що САМТА 3 і САМТА1 є необхідними 
для нормального проходження процесу загарто-
вування рослини [55].

Негативним регулятором експресії CBF-генів 
є MYB15, що був ідентифікований М. Аґарвал 
(М. Agarwal) і колегами також на Arabidopsis [48]. 
Транскрипційний фактор MYB15 зв’язується зі 
специфічними MYB-сайтами в промоторах CBF-
генів і негативно регулює їхню експресію. MYB15 
належить до R2R3-Myb родини транскрипційних 
факторів і може зв’язуватися з відповідними по-
слідовностями в промоторах усіх трьох генів CBF 
Arabidopsis [48]. Інший MYB транскрипційний 
фактор – MYBS3 також функціонує як негатив-
ний регулятор CBF-сигнального шляху у рису, 
але може позитивно впливати на стійкість до 
низьких температур [56]. Рослини рису з надек-
спресією гена MYBS3 характеризувалися підви-
щеною стійкістю до низьких позитивних темпе-
ратур (4 °С протягом тижня без негативного 
впливу на врожай). Автори припускають, що 
оскільки CBF-шлях швидко активується у відпо-
відь на холодовий стрес, а MYBS3-відповідь є 
повільнішою, то ці шляхи є послідовними і 
комплементарними у відповіді на короткотри-
валий і довготривалий холодовий стрес у ри-
су [56]. Ще одним негативним регулятором екс-
пресії CBF-генів є ZAT12 [57].

Взаємодія CBF-генів  
і циркадного годинника

Гени CBF1, CBF2 та CBF3 Arabidopsis регу-
люються циркадним годинником, тобто інтен-
сивність їхньої експресії залежить від часу за го-
динником, коли почав діяти стимул (низька тем-
пература). Ця регуляція здійснюється через 
позитивну дію двох головних компонентів го-
динника: CIRCADIAN CLOCK-ASSOCIATED 1 
(CCA1) та LATE ELONGATED HYPOCOTYL 
(LHY) [58]. У рослин з подвійною мутацією 
cca1-11/lhy-21 індукція холодом генів CBF1, 
CBF2 та CBF3 сильно порушена, а циркадна ре-
гуляція генів CBF1 та CBF3 сильно обмежена, 
циркадна регуляція CBF2 продовжується, але 
амплітуда зменшена. Крім цього, у таких рослин 
порушена циркадна регуляція та індукція  хо-
лод-регульованих генів COLD-REGULATED 
GENE 15A (COR15A), COR47 та COR78. Ця по-
двійна мутація спричиняє порушення морозо
стійкості як загартованих, так і не загартованих 

Рис. 1. Посттрансляційні модифікації білка  
ICE1 – основного позитивного регулятора експресії 

CBF-генів [54]
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рослин. Результати вказують на зв’язок між цир-
кадним годинником і набуттям морозостійкості, 
а такі компоненти циркадного годинника, як 
CCA1 та LHY, є позитивними регуляторами  
зумовленої холодом індукції CBF-генів [58]. Крім 
того, показано, що інші компоненти циркадного 
годинника можуть бути негативними регулятора-
ми експресії CBF-генів. Наприклад, у рослин з 
потрійною мутацією prr9-11/prr7-10/prr5-10 по-
рушується циркадна регуляція та холодова ін-
дукція CBF-генів і рівень їхньої експресії зали-
шається високим навіть за кімнатної температу-
ри, тобто PRR9, PRR7 та PRR5 є негативними 
регуляторами експресії CBF-генів [58]. 

Негативним регулятором експресії гена CBF2 
(DREB1C) є Phytochrome-Interacting Factor7 
(PIF7), він діє під контролем циркадного годин-
ника [59]. У промоторному регіоні гена CBF2 
міститься специфічна регуляторна послідов-
ність G-box, таким чином було показано, що 
PIF7 специфічно зв’язується з цією послідовніс-
тю і діє як транскрипційний репресор. Регуляція 
PIF7 здійснюється через циркадний годинник і 
його експресія не залежить від дії низької темпе-
ратури. Негативна регуляція гена CBF2 є важли-
вою для запобігання затримці росту рослини че-
рез накопичення білка CBF2 за умов відсутності 
стресу (дії низької температури) [59].

Регульовані холодом гени  
(Cold Regulated – COR-genes)

Цільовими генами для регуляції CBF-транс
крипційними факторами є COR-гени (Cold 
Regulated), тобто гени, експресія яких змінюєть-
ся під дією низьких температур. Ці гени пред-
ставляють уже більш ефекторну частину шляху 
відповіді рослини на холодовий стрес. У своїх 
промоторах COR-гени містять CRE (C-repeat) – 
цис-регуляторні елементи, з якими зв’язуються 

CBF-транскрипційні фактори та індукують екс-
пресію COR-генів у відповідь на низькі темпера-
тури (рис. 2) [60]. 

Продуктами COR-генів є ефекторні білки, 
що готують рослину до наступного холодового 
стресу, захищають від пошкодження заморожу-
ванням, тобто забезпечують механізми вижи-
вання рослини під час дії низьких температур. 
Серед продуктів COR-генів є антифризові біл-
ки, антиоксидантні ензими, ензими, що відпові-
дають за зміну процесів метаболізму за умов 
стресу [24; 62; 63]. Основні групи COR-генів 
(відповідно, їхні продуктів) дають можливість 
приблизно уявити головні механізми, що забез-
печують морозостійкість рослин.

1. Зневоднення є одним з основних компонен-
тів стресу заморожування (freezing stress). Части-
на COR-генів кодують білки-дегідрини. Дегідри-
ни належать до групи ІІ LEA (Late Embryogenesis 
Abundant) білків. Вони є сильно гідрофільними і 
накопичуються у відповідь на стреси з компонен-
том зневоднення, зокрема стрес заморожування 
та осмотичний стрес  [63]. Дегідрини мають лі-
зин-багатий мотив (К-сегмент), а також є багати-
ми на гліцин та полярні амінокислоти. Роль дегід
ринів у відповіді на холодовий стрес може бути 
пов’язана з їхньою здатністю стабілізувати мемб-
рани за умов зневоднення [64]. Один з найкраще 
охарактеризованих генів пшениці, експресія яко-
го змінюється у відповідь на холодовий стрес, 
WCS120, належить до Cor/Lea суперродини і має 
значну гомологію з дегідринами ячменю. Нако-
пичення білків WCS120 під час процесу загарто-
вування пшениці позитивно корелює з морозо
стійкістю рослин пшениці [65]. Було навіть ви-
словлено припущення, що WCS120 може 
використовуватися як молекулярний маркер мо-
розостійкості [63]. Дослідження на ячменю пока-
зали, що існує зв’язок між морозостійкістю та 
специфічними алелями генів дегідринів ячменю. 
Відповідно до результатів дослідження, комбіно-
вана присутність 6-нуклеотидної інсерції в екзоні 
1  гена Dhn4 та 30-нуклеотидна делеція в екзоні 
1 гена Dhn7 асоційовані з підвищеним рівнем мо-
розостійкості ячменю [66]. 

2. Під час холодового стресу відбувається 
утворення підвищеної кількості реактивних 
форм кисню (ROS), що може спричинити значне 
пошкодження клітинних структур. Отже, іншою 
важливою групою COR-генів є гени антиокси-
дантних ензимів (ROS scavenging enzymes) та 
ферментів, що беруть участь у синтезі антиокси-
дантних сполук [24]. Показано, що за умов холо-
дового стресу експресія генів антиоксидантних 
ензимів підвищується, зокрема таких ензимів, Рис. 2. CBF-регулон (АБК-незалежний шлях) [61]
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як супероксиддисмутаза (SOD), аскорбатперок-
сидаза (APX), каталаза (САТ), глутатіонперок-
сидаза (GPX). Ці ензими безпосередньо залуче-
ні у нейтралізації реактивних форм кисню. 
Крім того, у відповідь на холодовий стрес акти-
вується експресія генів ензимів, що належать 
до шляхів біосинтезу антиоксидантних сполук. 
Наприклад, халконесинтаза та халконізомереза 
є представниками цієї другої групи та залучені 
в синтезі флавоноїдів, вторинних метаболітів 
рослин, що відомі своєю функцією як антиок-
сиданти [67].

3. Гени антифризових білків та білків-інгібі-
торів рекристалізації льоду складають ще одну 
важливу групу COR-генів, необхідних для за-
безпечення морозостійкості рослини. Анти-
фризові білки (AFP) відкладають заморожуван-
ня через зниження температури, коли почина-
ється замерзання (точки замерзання, freezing 
point). Більшість антифризових білків направ-
ляються в апопласт, тому що, порівняно з цито-
золем, позаклітинна рідина має нижчу концен-
трацію розчинених речовин, що зумовлює по-
чатково вищу температуру (точку) замерзання. 
Цікаво, що антифризові білки вважають спорід-
неними до білків, необхідних для відповіді на 
дію патогена (PR proteins, pathogen-related) [62].

Коли починається замерзання, кристали льо-
ду формуються переважно в позаклітинному 
просторі. Ці кристали збільшуються в розмірі 
мірою того, як вода виходить з цитоплазми в 
апопласт у процесі спричиненого заморожуван-
ням зневоднення. Ріст цих кристаликів льоду 
спричиняє механічне пошкодження клітинних 
мембран [68]. Білки-інгібітори рекристалізації 
льоду (Ice Recrystallization Inhibition (IRI) 
proteins), як показано, зв’язуються з кристалика-
ми льоду та інгібують їхній ріст (збільшення 
розміру) та рекристалізацію [69]. Як вважається, 
IRI-білки мають поверхню для зв’язування крис-
таликів льоду (ice-binding surface  – IBS) [70] і 
здатні зв’язувати кристали льоду неспецифічно 
через водневі зв’язки та ван дер Ваальсові взає-
модії [62]. Гени, що кодують IRI-білки, дослі-
джувалися на багаторічному райграсі [46]. Два 
гени IRI-білків позитивно регулюються під час 
холодового загартовування. При перенесенні до 
Arabidopsis два гени IRI білків райграсу (LpIRI-a, 
LpIRI-b) підвищують виживання рослин 
Arabidopsis, що надекспресують ці гени під час 
стресу заморожування [46]. 

4. Прості цукри можуть відігравати роль осмо-
протекторів під час холодового стресу та певною 
мірою попереджати зневоднення. Накопичення 
таких простих цукрів, як рафінози, трегалози та 

цукроза, відповідно до результатів досліджень, 
позитивно корелює з морозостійкістю рослин 
[71]. М. Уінфільд (M. Winfield) і колеги [61] 
продемонстрували, що під час процесу загарто-
вування рослин пшениці відбувається значне 
підвищення експресії гена галактинолсинтази 
(Go1S). Галактинолсинтаза є першим ензимом 
на шляху біосинтезу рафінози, отже, підвищена 
експресія гена Go1S потенційно призводить до 
накопичення більшої кількості рафінози, що, 
відповідно, діє як осмопротектори під час холо-
дового стресу. Ці результати можуть вказувати, 
що гени шляхів біосинтезу простих цукрів 
складають ще одну важливу групу COR-генів. 
В іншому дослідженні показано роль накопи-
чення гліцин-бетаїну для морозостійкості [46]. 
Рослини, які накопичують більшу кількість 
гліцин-бетаїну, характеризуються вищим рів-
нем морозостійкості, що забезпечується кра-
щим збереженням цілісності мембрани під ді-
єю холодового стресу, а також вищою актив-
ністю Н+-АТРази [46]. Позитивно впливати на 
морозостійкість рослин пшениці може також 
накопичення олігосахаридів  – певних біоак-
тивних олігосахаридів [10]. Пристосуванням 
до виживання за умов морозного стресу також 
може бути накопичення проліну та фенольних 
сполук [72].

5. Під час процесу загартовування різні адап-
тивні зміни відбуваються в компонентах клітинної 
структури і в цитоскелеті зокрема. На початкових 
стадіях загартовування відбувається реорганізація 
мікротрубочок для формування форм мікротрубо-
чок, більш стабільних за умов холодового стресу. 
Ці процеси також залежать від диференційної екс-
пресії генів, як було показано, ген альфа-тубуліну 
wca18g11 індукується під час процесу загартову-
вання у пшениці. Продукт цього гена, як вважа-
ють автори, залучений у процесі регульованої хо-
лодом реорганізації цитоскелету [73]. 

6. Один з регульованих холодом генів пшени-
ці  – WCSP1, кодує білок, що має домени для 
зв’язування нуклеїнових кислот та структурні 
характеристики, спільні з бактеріальними білка-
ми з групи білків холодового шоку [74]. Білок 
WCSP1 гомологічний переважно з CspA (cold 
shock protein A) Escherichia coli, має два РНК-
зв’язувальних домени. У прокаріотів процес, 
схожий на процес загартовування, називається 
«відповідь на холодовий шок» (cold shock 
response), цей процес відбувається за низьких 
температур і найкраще досліджений у E.coli. Бі-
лок CspA є найкраще охарактеризованим з білків 
холодового шоку і складає близько 10 % усіх біл-
ків, що синтезують під час процесу «відповіді на 
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холодовий шок». Цей білок (CspA) у E.coli 
зв’язується з РНК і дестабілізує її вторинні 
структури, отже, як вважається, він забезпечує 
трансляцію за низьких температур, перешкоджа-
ючи утворенню вторинних структур мРНК. Мож-
ливо, білок пшениці WCSP1 відіграє схожу роль 
у рослин [74]. 

Білкові продукти описаних COR-генів (Cold 
Regulated genes) диференційно накопичуються в 
рослинах з різним рівнем морозостійкості: як 
правило, більш морозостійкі рослини під час про-
цесу загартовування накопичують більшу кіль-
кість дегідринів, антифризових білків, білків-інгі-
біторів рекристалізації льоду тощо, порівняно з 
менш морозостійкими рослинами. Визначення за 
допомогою специфічних методів накопичення 
цих білкових продуктів COR-генів може показа-
ти, які механізми забезпечення морозостійкості 
переважають для певного виду рослин (або, мож-
ливо, певного генотипу). Альтернативно, відмін-
ності в експресії COR-генів можуть визначатися 
на рівні транскрипції. Однак причиною різного 
рівня експресії COR-генів між рослинами з різ-
ним рівнем морозостійкості мусять бути відмін-
ності на рівні транскрипційних факторів, «голов
них регуляторів», отже, часто саме транскрип-

ційні фактори розглядаються як «цілі» для 
можливого покращення морозостійкості сіль-
ськогосподарсько важливих культур.

Висновки

Найкраще дослідженими транскрипційними 
факторами, що регулюють розвиток морозостій-
кості рослин, є CBF-транскрипційні фактори, які 
було вперше ідентифіковано у Arabidopsis thaliana, 
а потім виявлено у багатьох видів рослин. Експре-
сія CBF-генів регулюється позитивними та нега-
тивними регуляторами на рівні транскрипції, а го-
ловний позитивний регулятор CBF генів – ICE1 – 
регулюється через сумоїлювання та протеасомну 
деградацію. CBF-транскрипційні фактори регу-
люють експресію COR-генів, що мають у своїх 
промоторах відповідні цис-регуляторні елементи 
(C-repeat). Продуктами основних груп COR-генів 
є білки-дегідрини, антифризові білки та білки, що 
попереджають рекристалізацію льоду, антиокси-
дантні ензими, ферменти шляхів біосинтезу про-
стих цукрів та інших осмопротекторів, тобто пев-
ні білки, що забезпечують пристосування рослини 
до холодового стресу/виживання під час заморо-
жування. 
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MOLECULAR MECHANISMS OF PLANT TOLERANCE  
TO LOW TEMPERATURES 

Low freezing temperatures is one of the most important abiotic stresses which cause severe injury and 
yield reduction in agronomically important plants. Freezing tolerance is greatly increased during a process 
of cold acclimation, which is an adaptive process taking place at low non-freezing (above zero) temperatures 
in plants and includes different physiological, biochemical and molecular changes. Plants can sense low 
temperatures to induce cold acclimation through alterations in membrane properties. CBF (C-repeat 
Binding Factors) are the main transcriptional regulators of freezing tolerance in plants, which regulate 
expression of many COR (Cold-Regulated) genes. Expression of CBF-genes is also regulated at 
transcriptional level by positive and negative regulators. Among COR-encoded products are dehydrins, 
antifreeze proteins, ice recrystallization inhibition proteins, antioxidant enzymes, and enzymes for 
biosynthesis of sugars and other osmoprotectors.

Keywords: abiotic stresses, freezing tolerance, transcriptional factors, COR-genes, dehydrins, 
antioxidant enzymes, osmoprotectors.
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Палінологічна вивченість відкладів верхнього 
плейстоцену – голоцену західних регіонів України

У статті представлено результати аналізу палінологічних характеристик відкладів верхньо-
го плейстоцену – голоцену Українських Карпат, Закарпаття та Прикарпаття; оцінено стан 
палінологічної вивченості досліджуваних відкладів у просторі та часі; розглядаються можливос-
ті застосування узагальнених палеопалінологічних матеріалів для деталізації палеофлористич-
них реконструкцій; визначено модельні таксони, перспективні для подальших палеоботанічних 
досліджень. 

Ключові слова: палеопалінологія, верхній плейстоцен, голоцен, Україна.

Вступ

Реконструкція змін рослинного покриву та 
клімату на території західних областей України в 
квартері базується на результатах палеоботаніч-
них досліджень, серед яких провідне місце посі-
дає метод спорово-пилкового аналізу. На сучасно-
му етапі розвитку палінології відкладів верхнього 

плейстоцену – голоцену потрібен як критичний 
аналіз існуючих даних, так і напрацювання нових 
матеріалів. Актуальною та перспективною є та-
кож оцінка узагальнених палеопалінологічних 
даних у контексті можливості їхнього подальшо-
го застосування як для цілей деталізації та вне-
сення коректив у палеоботанічні, палеоекологіч-
ні, палеокліматичні та історико-фітогеографічні 
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