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Ñèã íà ëû èç îêðó æà þ ùåé ñðå äû ìî ãóò âîñ ïðè íè ìàòü ñÿ è óñè ëè âàòü ñÿ â êëåò êàõ ñ ïî ìîùüþ ñèã íàëü -
íûõ êàñ êà äîâ. Ó ðàñ òå íèé ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-ñïå öè ôè ÷åñ êàÿ ôîñ ôî ëè ïà çà Ñ (ÔËÑ) âû ïîë íÿ åò
âàæ íóþ ðîëü â êëå òî÷ íîì îò âå òå íà âíåø íèå ñòè ìó ëû. Ñó áñòðàò è ïðî äóê òû ÔËÑ ðå ãó ëè ðó þò
ìíî æåñ òâî ïðî öåñ ñîâ â êëåò êàõ ðàñ òå íèé. Â íà ñòî ÿ ùåì îá çî ðå ìû ñî ñðå äî òî ÷è ëè âíè ìà íèå íà ìî -
ëå êó ëÿð íûõ îñíî âàõ ðå à ëè çà öèè ñèã íàëü íî ãî ïóòè ôîñ ôàò èäèëè íî çè òîë-ñïå öè ôè ÷åñ êîé ÔËÑ.
Àíàëèç äàí íûõ ïî ìî æåò ðàñ øè ðèòü ïðåä ñòàâ ëå íèå î ìå õà íèç ìàõ, ëå æà ùèõ â îñíî âå ñïî ñîá íîñ òè
ðàñ òå íèé ðå à ãè ðî âàòü íà ðàç íî îá ðàç íûå àáè î òè ÷åñ êèå è áè î òè ÷åñ êèå ñòðåññû.

Êëþ ÷å âûå ñëî âà: ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-ñïå öè ôè ÷åñ êàÿ ôîñ ôî ëè ïà çà Ñ, òðàíñ äóê öèÿ ñèã íà ëà.

Ââå äå íèå. Ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-ñïå öè ôè ÷åñ êàÿ
ôîñ ôî ëè ïà çà Ñ (ÔÈ-ÔËÑ) – êëþ ÷å âîé ôåð ìåíò
òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëà ôîñ ôî è íî çè òèä íî ãî öèê ëà â
êëåò êàõ áàê òå ðèé, ïðî ñòåé øèõ, ðàñ òå íèé è æè âîò -
íûõ, ãèä ðî ëè çó þ ùèé ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-4,5-áè -
ôîñ ôàò (ÔÈ(4,5)Ô2) ñ îá ðà çî âà íè åì èíî çè òîë òðè -
ôîñ ôà òà (ÈÔ3) è äè à öèë ãëè öå ðî ëà (ÄÀÃ) [1]. Â
îðãà íèç ìå ðàñ òå íèé ÔÈ-ÔËÑ èã ðà åò âàæ íóþ ðîëü
â áîëü øè íñòâå ôè çè î ëî ãè ÷åñ êèõ ïðî öåñ ñîâ. Îíà
àê òè âè ðó åò ñÿ â îò âåò íà ðàç ëè÷ íûå âîç äå éñòâèÿ
îêðó æà þ ùåé ñðå äû, òà êèå êàê ñî ëå âîé [2, 3], õî ëî -
äî âîé [4, 5], îñìî òè ÷åñ êèé ñòðåñ ñû è çà ñó õà [6–9].
Êðî ìå òîãî, ÔÈ-ÔËÑ ðàñ òå íèé ÿâ ëÿ åò ñÿ êîì ïî íåí -
òîì ñèã íàëü íûõ ïó òåé ôè òî ãîð ìî íîâ, íà ïðè ìåð,
àá ñöè çî âîé êèñ ëî òû (ÀÁÊ) [10, 11] è öè òî êè íè íà
[12].

Êàê ñóá ñòðàò, òàê è ïðî äóê òû ÔÈ-ÔËÑ, îá ëà äàÿ 
óíè êàëü íû ìè ôóíê öè ÿ ìè, ó÷àñ òâó þò â ðå ãó ëÿ öèè

ìíî æåñ òâà ïðî öåñ ñîâ [1, 13]. ÈÔ3 è ïðî äóêò åãî
ïðå âðà ùå íèÿ – ãåê ñà ôîñ ôàò (ÈÔ6) âû çû âà þò âû -
ñâî áîæ äå íèå Ñà2+ èç âíóò ðèê ëå òî÷ íûõ çà ïà ñîâ [14,
15]. ÄÀÃ ìî æåò ôîñ ôî ðè ëè ðî âàòü ñÿ äè à öèë ãëè öå -
ðîë êè íà çîé ñ îá ðà çî âà íåì ëè ïèä íî ãî ìåñ ñåí äæå -
ðà – ôîñ ôà òèä íîé êèñ ëî òû (ÔÊ). Èññëå äî âà íèÿ ïî -
êà çà ëè, ÷òî òðàíñ ïîðò âå çè êóë â êëåò êå òåñ íî ñâÿ çàí 
ñ âíóò ðèê ëå òî÷ íîé ëî êà ëè çà öè åé, öèê ëè çà öè åé,
äâè æå íè åì è äåã ðà äà öè åé áåë êîâ è ðå ãó ëè ðó åò ñÿ
ìî ëå êó ëà ìè ôîñ ôî ëè ïè äîâ, â òîì ÷èñëå ÔÈ(4,5)Ô2

è ÔÊ [16, 17].
Èçó ÷å íèå àê òèâ íîñ òè ÔÈ-ÔËÑ ðàñ òå íèé êàê in

vitro, òàê è in vivo îñëîæ íå íî íèç êèì ñî äåð æà íè åì
ÔÈ(4,5)Ô2 â îðãà íèç ìå âû ñøèõ ðàñ òå íèé, à çà ðå ãèñ -
òðè ðî âàòü ïðè ñó òñòâèå ÈÔ3 ñ ïî ìîùüþ òîí êîñ ëîé -
íîé õðî ìà òîã ðà ôèè óäà åò ñÿ äîñ òà òî÷ íî ðåä êî [18].
×àñ òî èñ ïîëü çó þò àíà ëèç êî ëè ÷åñ òâà ÈÔ3 ñ ïî -
ìîùüþ òåñ òà Amersham TRK1000 [19]. Áîëü øàÿ
÷àñòü èñ ñëå äî âà íèé ñèã íà ëèí ãà  ÔÈ-ÔËÑ ïî ñòðî å -
íà íà ïðè ìå íå íèå èí ãè áè òî ðîâ ýòî ãî ôåð ìåí òà,
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ñðå äè êî òî ðûõ U73122 è åãî íå àê òèâ íûé àíà ëîã
U73343. Îäíà êî, ïî íå êî òî ðûì äàí íûì, ïðè âîç -
äåéñ òâèè U73122 íà áëþ äà åò ñÿ ìåä ëåí íîå óâå ëè ÷å -
íèå âíóò ðèê ëå òî÷ íî ãî Ñà2+ â ñâî áîä íîé îò Ñà2+ ñðå -
äå è áëî êè ðî âà íèå Ñà2+-êà íà ëîâ L-òè ïà [21]. ÔËÑ
èç ó÷à þò òàê æå ñ èñ ïîëü çî âà íè åì òðàíñ ãåí íûõ ðàñ -
òå íèé. Ýêñïå ðè ìåí òû ïî óãíå òå íèþ èëè ñòè ìó ëÿ -
öèè ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ ÔËÑ, ïðè çâàí íûå ïðî ëèòü
ñâåò íà ôóíê öèè ÔÈ-ÔËÑ â îðãà íèç ìå ðàñ òå íèé,
èìå þò çíà ÷è òåëü íûé óñïåõ [22–24]. Èññëå äî âà íèå
õàðàêòåðèñòèê ÔÈ-ÔËÑ ïîìîæåò â äàëüíåéøåì
ïðåäñòàâèòü ìåõàíèçìû ñèãíàëèíãà ôîñôîëèïèäîâ
â ðàçëè÷íûõ àñïåêòàõ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé.

Ìî ëå êó ëÿð íîå ñòðî å íèå ÔÈ-ÔËÑ ðàñ òå íèé.
Ñðå äè ÔÈ-ÔËÑ ìëå êî ïè òà þ ùèõ ðàç ëè ÷à þò ïÿòü
òè ïîâ: b, g, d, e, V. Îíè ñî äåð æàò ÐÍ-äî ìåí, ÿâ ëÿ þ -
ùèé ñÿ îñíîâ íîé ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òüþ, íå îá õî äè -
ìîé äëÿ ïðè ñî å äè íå íèÿ ê ïëàç ìà òè ÷åñ êîé ìåì áðà -
íå, ñâÿ çû âà íèÿ ñ ñóá ñòðà òîì è ñî áñòâåí íî êà òà ëè çà; 
ÅF-hand äî ìåí, âàæ íûé äëÿ àê òè âà öèè ôåð ìåí òà, Õ- 
è Y-ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè, ïðåä ñòàâ ëÿ þ ùèå êà òà ëè -
òè ÷åñ êèé öåíòð, è Ñ2-äî ìåí, îá åñ ïå ÷è âà þ ùèé âçà -
è ìî äå éñòâèå ñ Ñà2+ è ëè ïè äà ìè [25, 26]. Òà êîå ñòðî -
å íèå õà ðàê òåð íî äëÿ èçî ôîð ìû ÔËÑ d, â ñî ñòà âå æå
äðó ãèõ ñå ìåéñòâ ÔËÑ åñòü äî ïîë íè òåëü íûå äî ìå -
íû. ÔÈ-ÔËÑ ðàñ òå íèé ñòðóê òóð íî èäåí òè÷ íà ñà -
ìîé ìà ëåíü êîé ñðå äè ÔÈ-ÔËÑ ìëå êî ïè òà þ ùèõ
èçî ôîð ìå ÔËÑ V ñ ìî ëå êó ëÿð íîé ìàñ ñîé (ì. ì.)
ïðè áëè çè òåëü íî 60– 70 êÄà, êî òî ðàÿ èìå åò äâå
ÅF-hand ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè, Õ-, Y- è Ñ2-äî ìå íû è
íå ñî äåð æèò äî ìå íà PH, õà ðàê òåð íî ãî äëÿ äðó ãèõ
èçî ôîðì ÔÈ-ÔËÑ [27]. 

Îäíà êî ñëå äó åò îò ìå òèòü, ÷òî íà óðîâ íå ïî ñëå -
äî âà òåëü íîñ òè ÔÈ-ÔËÑ áëè æå ê èçî ôîð ìå ÔÈ-
ÔËÑ d ìëå êî ïè òà þ ùèõ [28, 29]. Ó ÔËÑ ðàñ òå íèé
íåò ÐÍ-äî ìå íà, êî òî ðûé ó ÔËÑ æè âîò íûõ íå îá õî -
äèì äëÿ âçà è ìî äå éñòâèÿ ñ ïëàç ìà òè ÷åñ êîé ìåì áðà -
íîé. ÔËÑ ñî äåð æèò Ñ2-Ñà2+/ôîñ ôî ëè ïèä-ñâÿ çû âà -
þ ùèé äî ìåí, ôèê ñè ðó þ ùèé êà òà ëè òè ÷åñ êèé öåíòð
â ïðà âèëü íîì ïî ëî æå íèè. Ýòîò äî ìåí ïðè íè ìà åò
ó÷àñ òèå âî âçà è ìî äå éñòâèè ñ ìåì áðà íîé, îäíà êî
áû ëî ïî êà çà íî, ÷òî åãî ïðè ñó òñòâèÿ íå äîñ òà òî÷ íî
äëÿ îá ðà çî âà íèÿ ôåð ìåí òîì êà òà ëè òè ÷åñ êè àê òèâ -
íî ãî ïî ëî æå íèÿ è äëÿ àñ ñî öè à öèè ñ ïëàç ìà òè ÷åñ -
êîé ìåì áðà íîé íå îá õî äè ìû äðó ãèå äî ìå íû ôåð -
ìåí òà [26, 30].

Ýêñïðåñ ñèÿ è ýâî ëþ öèÿ ãå íîâ ÔÈ-ÔËÑ. Â
1988 ãî äó èç êëå òîê æè âîò íûõ âïåð âûå ïî ëó ÷å íà
ÄÍÊ, êî äè ðó þ ùàÿ ÔËÑ [31]. Ñåìü ëåò ñïóñ òÿ óäà -
ëîñü êëî íè ðî âàòü ÄÍÊ ÔËÑ Arabidopsis thaliana L.
[2] è ñîè (Glycine max L.) è ïî êà çàòü ïðè ñó òñòâèå
áåë êà ýòî ãî ôåð ìåí òà êàê â ïëàç ìà òè ÷åñ êîé ìåì -
áðà íå, òàê è â öè òî çî ëå [32]. Íà ñå ãî äíÿø íèé äåíü
èç âåñ òíî áîëü øîå êî ëè ÷åñ òâî ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ
àê òèâ íûå ÔÈ-ÔËÑ, è âû äå ëå íû áåë êè ÔÈ-ÔËÑ èç
íå êî òî ðûõ âè äîâ ðàñ òå íèé, íà ïðè ìåð, êàð òî ôåëÿ
(Solanum tuberosum L.) [33], ôà ñîëè çî ëî òèñòîé
(Vigna radiata L.), êó êó ðó çû (Zea mays L.), ðèñà
(Oryza sativa L.) [1], ïå òó íèè (Petunia inflata L.) [30].

Â ãå íî ìå A. thaliana íà õî äÿò ñÿ äå âÿòü ãå íîâ
AtÔËÑ [22, 29]. Ãå íû AtÔËÑ1– AtÔËÑ5 êî äè ðó þò
ÔÈ-ÔËÑ, àê òèâ íîñòü êî òî ðîé ïî êà çà íà in vitro, òîã -
äà êàê ôåð ìåí òà òèâ íàÿ àê òèâ íîñòü ïðî äóê òîâ
AtÔËÑ8 è AtÔËÑ9 ìà ëî âå ðî ÿò íà [22, 34]. AtÔËÑ6
è AtÔËÑ7 ñî äåð æàò äî ìåí, íå îá õî äè ìûé äëÿ àê -
òèâ íîñ òè ÔÈ-ÔËÑ, è êî äè ðó þò àê òèâ íûé ôåð ìåíò. 
Ðà íåå óñòà íîâ ëå íî, ÷òî AtÔËÑ7 êî äè ðó åò íå ïîë íî -
öåí íûé è íå ôóí êöè î íàëü íûé áå ëîê ñ ì. ì. 30 êÄà
[22]. Îäíà êî ïî çæå îá íà ðó æå íà ïî ëíî öå ïî ÷å÷ íàÿ
ÄÍÊ AtÔËÑ7, êîäèðóþùàÿ, âå ðî ÿò íî, ôóíê öè î -
íàëü íûé áåëîê ÔÈ-ÔËÑ [35].

Êà òà ëè òè ÷åñ êèå äî ìå íû âñåõ ÔÈ-ÔËÑ îá ëà äà -
þò ñõîä íûì ñòðî å íè åì è îêèñ ëè òåëü íî-âîñ ñòà íî -
âè òåëü íûì ìå õà íèç ìîì êà òà ëè çà. Êîí ñåð âà òèâ -
íîñòü òî ïî ëî ãèè è ÷àñ òè àê òèâ íî ãî ñàé òà ñâè äå-
òåëüñòâó þò î ïðî èñ õîæ äå íèè îò îä íî ãî ðî äñòâåí -
íî ãî áåë êà. Ôè ëî ãå íå òè ÷åñ êàÿ èñ òî ðèÿ ÔÈ-ÔËÑ
ýó êà ðè î òîâ, î÷å âèä íî, âêëþ ÷à åò â ñå áÿ íå ñêîëü êî
ñòà äèé óäëè íå íèÿ  öå ïè è äóï ëè êà öèè ãå íîâ. Ýâî -
ëþ öèÿ ñå ìå éñòâà ãå íîâ AtÔËÑ, âîç ìîæ íî, ïðî õî -
äè ëà â íå ñêîëü êî ýòà ïîâ. Òàí äåì ãå íîâ AtÔËÑ8  è 
AtÔËÑ9 îá ðà çî âàë ñÿ ïðè ëî êàëü íîé äóï ëè êà öèè íà
ïî çäíèõ ýòà ïàõ. AtÔËÑ1,  AtÔËÑ4 è AtÔËÑ5 ñî -
ñòàâ ëÿ þò ãðóï ïó ãå íîâ, îðãà íè çî âàí íûõ  èç íå áîëü -
øèõ ôðàã ìåí òîâ ÄÍÊ. Âå ðî ÿò íî, ïðåä øåñ òâåí íè êè  
AtÔËÑ4/AtÔËÑ5 è  AtÔËÑ1/AtÔËÑ3  îá ðà çî âà ëèñü 
èç îä íî ãî ãå íà ïðè äóï ëè êà öèè íà õðî ìî ñî ìå 5 ñ
ïî ñëå äó þ ùåé äóï ëè êà öè åé è ïå ðå ìå ùå íè åì
AtÔËÑ3  íà 4-þ õðî ìî ñî ìó, îò âå òñòâåí íóþ çà
äàëüíåéøåå ðàñïðåäåëåíèå ãåíîâ [35].

Ýêñïðåñ ñèÿ ãå íîâ AtÔËÑ ïî âû øà åò ñÿ â îò âåò íà 
äå éñòâèå òà êèõ ôàê òî ðîâ îêðó æà þ ùåé ñðå äû, êàê
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îá åç âî æè âà íèå, çà ñî ëå íèå è õî ëî äî âîé ñòðåññ [2,
36]. Ãå íû ÔËÑ êàð òî ôå ëÿ ýêñ ïðåñ ñè ðó þò ñÿ â îò âåò
íà ðà íå âîé ñòðåññ è âîä íûé äå ôè öèò [33]. 

Òðà íñêðèï öèÿ AtÔËÑ1 è  AtÔËÑ6 èí äó öè ðó åò -
ñÿ â îò âåò íà àáè î òè ÷åñ êèå ñòðåñ ñû, ñðå äè íèõ îá åç -
âî æè âà íèå, çà ñî ëå íèå è ïå ðå îõëàæ äå íèå [2, 34]
(òàá ëè öà). Ïðåä ïî ëà ãà þò, ÷òî óâå ëè ÷å íèå óðîâ íÿ
òðàíñ êðèï öèè ïðè âî äèò ê âîç ðàñ òà íèþ êî ëè ÷åñ òâà
áåë êà AtÔËÑ è òà êèì îá ðà çîì  àê òè âè ðó åò ñèã íàëü -
íûå ïó òè  up- èëè down-ðå ãó ëÿ öèè ãå íîâ, ó÷àñ òâó þ -
ùèõ â ðàç ëè÷ íûõ êëå òî÷ íûõ ðå àê öè ÿõ. Íàï ðè ìåð,
ïî êà çà íî, ÷òî òðàíñ êðèï öèÿ AtÔËÑ1, àê òè âà öèÿ
ôåð ìåí òà è óâå ëè ÷å íèå êî ëè ÷åñ òâà ÈÔ3 íå îá õî äè -

ìû äëÿ ïîñëåäóþùåé ýêñïðåññèè ãåíîâ â îòâåò íà
âîçäåéñòâèå ÀÁÊ [2].

AtPLC1 àê òè âè ðó åò ñÿ â îò âåò íà âîç äå éñòâèå ñî -
ëè, ÀÁÊ, õî ëî äà è îá åç âî æè âà íèå. Ýêñïðåñ ñèÿ ãå -
íîâ AtPLC2 íå èí äó öè ðó åò ñÿ ïðè äå éñòâèè àáè î òè -
÷åñ êèõ ñòðåññîâ [37]. Â îò ëè ÷èå îò AtPLC2 îñòàëü -
íûå âîñ åìü ãå íîâ AtPLC èí äó öè ðó þò ñÿ â îò âåò íà
âíåø íèå âîç äå éñòâèÿ. Äëÿ AtÔËÑ8 è  AtÔËÑ9 óðî -
âåíü òðàíñ êðèï öèè ïîâûøàå òñÿ ìå íåå ÷åì â äâà
ðàçà ïîä âëè ÿ íè åì âñåõ âíåø íèõ ñòè ìóëîâ [35]. Ïî -
êà çà íî óñè ëå íèå èí äóê öèè AtÔËÑ6 áî ëåå ÷åì â äâà
ðàçà êàê ïî ñëå äñòâèÿ íåêîòîðûõ âíåø íèõ âîç äåé-
ñòâèé [2].
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Âîçäåéñòâèå Àêòèâèðóåìàÿ èçîôîðìà Îáúåêò Ëèòåðàòóðíûé èñòî÷íèê

Àáñöèçîâàÿ êèñëîòà AtPLC6 Arabidopsis thaliana L. [34]

TfPLC2 Torenia fournieri L. [85]

AtPLC1–9, êðîìå AtPLC2 A. thaliana L. [35]

Ñíèæåíèå òåìïåðàòóðû AtPLC1 A. thaliana L. [2]

AtPLC1–5 A. thaliana L. [22]

BnPLC2 Brassica napus L. [9]

ZmPLC Zea mays L. [86]

AtPLC1–9, êðîìå AtPLC2 A. thaliana L. [35]

Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû AtPLC6 A. thaliana L. [34]

Ñîëåâîé ñòðåññ AtPLC1 A. thaliana L. [2]

AtPLC1–5 A. thaliana L. [22]

AtPLC6 A. thaliana L. [34]

VrPLC3 Vigna radiata L. [7]

ZmPLC Z. mays L. [86]

ZmPLC1 Z. mays L. [38]

Çàñóõà AtPLC1 A. thaliana L. [2]

StPLC1 Solanum tuberosum L. [33]

AtPLC1–5 A. thaliana L. [22]

VrPLC3 V. radiata L. [7]

ZmPLC Z. mays L. [86]

TfPLC2 T. fournieri L. [85]

Óñè ëå íèå ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-ñïå öè ôè ÷åñ êîé ôîñ ôî ëè ïà çû Ñ â êëåò êàõ ðàñ òå íèé â îò âåò íà àáè î òè ÷åñ -
êèå âîç äå éñòâèÿ è âëè ÿ íèå àá ñöè çî âîé êèñ ëî òû



Ñ ïî ìîùüþ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé êó êó ðó çû
îïè ñà íà ôè çè î ëî ãè ÷åñ êàÿ ðîëü ÔÈ-ÔËÑ â ðå àê öèè
ðàñ òå íèé íà àáè î òè ÷åñ êèé ñòðåññ. Ôå íî òèï ðàñ òå -
íèé äè êî ãî òè ïà è ðàñ òå íèé ñ óãíå òåí íîé  è ïî âû -
øåí íîé ýêñ ïðåñ ñè åé ãå íîâ ÔÈ-ÔËÑ, âû ðà ùåí íûõ
â îïòè ìàëü íûõ óñëî âè ÿõ, íå èç ìå íÿë ñÿ. Îäíà êî â
óñëî âè ÿõ âîä íî ãî ñòðåñ ñà ðàñ òå íèÿ ñî ñíè æåí íûì
óðîâ íåì ýêñ ïðåñ ñèè ÔËÑ1 îò ëè ÷à ëèñü íèç êèì ñî -
äåð æà íè åì âî äû â òêà íÿõ, óõóä øå íè åì îñìî òè ÷åñ -
êîé ðå ãó ëÿ öèè, ïàäåíè åì ôî òî ñèí òå òè ÷åñ êîé àê -
òèâ íîñ òè, âû ñî êèì ïðî öåí òîì ïî òå ðè èî íîâ, áîëü -
øåé èí òåí ñèâ íîñ òüþ ïå ðå êèñ íî ãî îêèñ ëå íèÿ
ëè ïè äîâ è ìåíü øåé ïðî äóê òèâ íîñ òüþ ïî ñðàâ íå -
íèþ ñ äè êèì òè ïîì. Ñäå ëàí âû âîä î ïî âðåæ äå íèè
ìå õà íèç ìîâ òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëà îá îá åç âî æè âà -
íèè è íà ðó øå íèè ñïî ñîá íîñ òè êëå òîê ê àäàï òà öèè â 
ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î
æèçíåííî âàæíîé ðîëè ãåíîâ ÔËÑ â ðåãóëÿöèè
îòâåòà íà ñòðåññ, âûçâàííûé âîäíûì äåôèöèòîì
[38].

Êè íå òè ÷åñ êèå ñâî éñòâà ÔËÑ. Áîëü øè íñòâî
ôåð ìåí òà òèâ íî àê òèâ íûõ ðàñ òè òåëü íûõ ÔÈ-ÔËÑ
ïî ëó ÷å íî èç öè òî çî ëÿ, íî ââè äó òî ãî, ÷òî ñóá ñòðàò
ýòî ãî ôåð ìåí òà àñ ñî öè è ðî âàí ñ ìåì áðà íîé, îïðå äå -
ëåí íàÿ äëÿ ýòîé ñðå äû àê òèâ íîñòü ìî æåò èç ìå íÿòü -
ñÿ ïðè ïå ðå õî äå îò öè òî çî ëÿ ê ìåì áðà íå. Ïî ý òî ìó
îäíèì èç íà è áî ëåå õà ðàê òåð íûõ è èí òå ðåñ íûõ ïà -
ðà ìåò ðîâ ïðè èç ó÷å íèè ëè ïî ëè òè ÷åñ êî ãî ôåð ìåí òà
ÿâ ëÿ åò ñÿ åãî àê òè âà öèÿ íà ïî âåð õíîñ òè ìåì áðàí.
Îïè ñà íà àê òèâ íîñòü ÔËÑ ðàñ òå íèé Catharanthus
roseus L. ñ ïðè ìå íåíè åì ëè ïèä íûõ ñóá ñòðà òîâ, ðàñ -
ïðå äå ëåí íûõ â ôîñ ôî ëè ïèä íûõ âå çè êó ëàõ, ôîñ ôî -
ëè ïèä íûõ ìè öåë ëàõ è ìî íîñ ëîå â âîç äóø íî-âîä -
íîé ñðå äå [39]. Èñïîëü çî âà íèå Ð33-ìå ÷åí íûõ ñóá -
ñòðà òîâ äëÿ íå ïîñ ðå äñòâåí íî ãî èç ìå ðå íèÿ
àê òèâ íîñ òè ÔËÑ C. roseus L. âû ÿ âè ëî çà âè ñè ìîñòü
ñî îò íî øå íèÿ è êî ëè ÷åñ òâà PC-PS ìî íîñ ëîÿ îò äàâ -
ëå íèÿ. Àêòèâíîñòü ÔËÑ âîç ðàñ òà åò ïðè ïî âû øå íèè 
äàâ ëå íèÿ äî 20 ìÍ/ì è äîñ òè ãà åò ìàê ñè ìó ìà â ýòèõ
óñëî âè ÿõ, à ïðè ïî ñëå äó þ ùåì ðîñ òå äàâ ëå íèÿ àê -
òèâ íîñòü ÔËÑ ïà äà åò. Ðå äóê öèÿ àê òèâ íîñ òè ÔËÑ
ÿâ ëÿ åò ñÿ, âîç ìîæ íî, ðå çóëü òà òîì óìåíü øå íèÿ ñïî -
ñîá íîñ òè ôåð ìåí òà ê ñâÿ çû âà íèþ ñ ñóá ñòðà òîì. Ýòî 
ÿâ ëå íèå ñïå öè ôè÷ íî è, î÷å âèä íî, ðå ãó ëè ðó åò ñÿ
êîí öåí òðà öè åé ÔÈ(4,5)Ô2 èëè  äðó ãèì, ïî êà åùå
íå èç âåñ òíûì ñïî ñî áîì. Òàêèå ðå çóëü òà òû îò ëè ÷à -

þò ñÿ îò ïî ëó ÷åí íûõ äëÿ ÔËÑ d æè âîò íûõ è ïî äî -
áíû ÔËÑ b, ÷òî íå îæè äàí íî, ïî ñêîëü êó ïî
ñòðî å íèþ ÔËÑ ðàñ òå íèé áëè æå ê èçî ôîð ìå ÔËÑ d.
Îäíà êî äëÿ èçî ôîðì ÔËÑ d ïðè óâå ëè ÷å íèè ïî-
âåð õíîñ òíî ãî äàâ ëå íèÿ ïî êà çà íî ëè íåé íîå ñíè æå -
íèå àê òèâ íîñ òè. Ïðè ÷è íû îò ëè ÷èé ìåæ äó àê òèâ -
íîñ òÿ ìè ÔËÑ ðàñ òå íèé è ÔËÑ d â ìî íîñ ëîå íå èç -
âåñ òíû, íî îïðåäåëå íà çà âè ñè ìîñòü àê òèâ íîñ òè ðàç -
íûõ èçî ôîðì îò îñî áåí íîñ òåé ïî âåð õíîñ òè, ñ êî òî-
ðû ìè îíè âçà è ìî äå éñòâó þò. Òà êèì îá ðà çîì, èñ ñëå -
äî âà íè ÿ ìè ÔËÑ ðàñ òå íèé è äðó ãèõ îðãà íèç ìîâ [40,
41] óñòà íîâ ëå íî, ÷òî ãèä ðî ëèç ÔÈ(4,5)Ô2 â ìîíî-
ñëîå çà âè ñèò îò ïî âåð õíîñ òíî ãî äàâ ëå íèÿ, îá óñëîâ-
ëè âà þ ùå ãî îñî áåí íîñ òè âçàèìîäåéñòâèÿ ôåð ìåí-
òîâ ýòî ãî ñå ìå éñòâà ñ ëè ïèäíîé ïî âåð õíîñòüþ [39].

Ýòè äàí íûå è ðå çóëü òà òû, ïî ëó ÷åí íûå ñ èñ ïîëü -
çî âà íè åì ìî íîñ ëîé íî ãî ñóá ñòðà òà, ãäå àê òèâ íîñòü
ÔËÑ óìåíü øà ëàñü ïðè ïî âû øå íèè ñóá ñòðàò íî ãî
äàâ ëå íèÿ, ñâè äå ò åëüñòâó þò î òîì, ÷òî ôîñ ôî ëè ïà çà
Ñ äîë æíà ïðî íè êàòü ñêâîçü ëè ïèä íûå àã ðå ãà òû â
ñëó ÷àå ñâÿ çû âà íèÿ è ãèä ðî ëè çà èõ ñóá ñòðà òîâ. Äàí -
íûå î âå çè êó ëÿð íîì ñâÿ çû âà íèè ïîä òâåð æäà þò
âçàè ìî äå éñòâèå ÔËÑ ðàñ òå íèé ñ  ìåì áðàí íîé ïî -
âåð õíîñ òüþ ïðè ïî ìî ùè ñóá ñòðà òà ÔÈ(4,5)Ô2. Äëÿ
îá åñ ïå ÷å íèÿ ÔËÑ-îïîñ ðå äî âàí íî ãî îá ðà çî âà íèÿ
âòî ðè÷ íûõ ìåñ ñåí äæå ðîâ ÔËÑ ìî æåò âçà è ìî äåé-
ñòâî âàòü ñ ìåì áðàí íîé ïî âåð õíîñ òüþ ñïå öè ôè ÷åñ -
êèì íå êà òà ëè òè ÷åñ êèì ñïî ñî áîì ñ äàëü íåé øèì
ñâÿ çû âà íè åì èëè ïåðåñòðîéêîé ïîâåðõíîñòè, ÷òî
ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü ôîðìèðîâàíèþ ñòàáèëüíîãî
çàêðåïëåíèÿ ÔËÑ íà ïîâåðõíîñòè ìåìáðàíû [42]. 

Íå î æè äàí íûå ðå çóëü òà òû ïî ëó ÷å íû ïðè èç ó÷å -
íèè ñàé òà âçà è ìî äå éñòâèÿ ñ ïî âåð õíîñ òüþ  è äàëü -
íåé øå ãî ñâÿ çû âà íèÿ ëè ïèä íî ãî ñóá ñòðà òà âíóò ðè
ìåì áðà íû. Êðè âàÿ óðàâ íå íèÿ Ìè õà å ëè ñà-Ìåí òåí ñ
êî ýô ôè öè åí òîì Õè ëëà îêî ëî 1, âîç ìîæ íî, ñâè äå ò -
åëüñòâó åò î ñó ùåñ òâî âà íèè åäè íî ãî ñàé òà ñâÿ çû âà -
íèÿ. Ó ÔËÑ æè âîò íûõ àìè íî êîí öå âîé ó÷àñ òîê, ñî -
äåð æà ùèé ïëå êñòðèì-ãî ìî ëî ãè÷ íèé äî ìåí, íå îá -
õî äèì äëÿ ñâÿ çû âà íèÿ ñ ôîñ ôî ëè ïèä íû ìè
âå çè êó ëà ìè, ñî äåð æà ùè ìè ÔÈ(4,5)Ô2. Ýòè ðå çóëü -
òà òû ïîä òâåð æäà þò, ÷òî ïðè ñó òñòâèå ÔÈ(4,5)Ô2

ìî æåò áûòü âàæ íûì ôàê òî ðîì, íå îá õî äè ìûì äëÿ
ëî êà ëè çà öèè áåë êîâ, ñî äåð æà ùèõ ýòîò äî ìåí íà
ìåì áðàí íîé ïî âåð õíîñ òè. Îäíà êî ïëå êñòðèì-ãî ìî -
ëî ãè÷ íûé äî ìåí ñðå äè ïðî äóê òîâ ãå íîâ ðàñ òè òåëü -
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íûõ ÔËÑ ïî ëó ÷èòü íå óäà ëîñü. Âîç ìîæ íî, ÔËÑ
ðàñ òå íèé ñíà÷àëà äîëæíà ïðèñîåäèíèòüñÿ ê
ÔÈ(4,5)Ô2 â êàòàëèòè÷åñêîì ñàéòå [43]. 

Ñèí òå çè ðî âà íû ýíàí òè î ìåðíî ÷èñ òûå àíà ëî ãè
âñåõ ïðè ðîä íûõ ñóá ñòðà òîâ ÔÈ-ÔËÑ, âêëþ ÷àÿ êàê
äëèí íî-, òàê è êî ðîò êî öå ïî ÷å÷ íûå ôîñ ôà òè äè ëè -
íî çè òîë-4,5-áè ôîñ ôà òû, ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë-5-
ôîñôà òû è íå ôîñ ôî ðè ëè ðî âàí íûå ôîñ ôà òè äè ëè íî -
çè òî ëû. Ñó áñòðà òû, ôîñ ôî ðè ëè ðî âàí íûå ïî 4-èíî -
çè òîëü íîé ñâÿ çè (ÔÈ(4,5)Ô2 è ÔÈ-4-Ô), èìå þò
î÷åíü ñõîä íûå êè íå òè ÷åñ êèå ñâî éñòâà è èõ ôîñ ôî -
ðè ëè ðî âà íèå ïðî èñ õî äèò â 20–30 ðàç àê òèâ íåå, ÷åì
4-íå ôîñ ôî ðè ëè ðî âàí íûõ (ÔÈ-5-Ô è ÔÈ). Ìîæ íî
ñäå ëàòü âû âîä î òîì, ÷òî äëÿ êà òà ëè çà ÔÈ-ÔËÑ
âàæ íî âçà è ìî äå éñòâèå èìåí íî ñ 4-ôîñ ôàò íîé ãðóï -
ïîé. Êðî ìå òî ãî, àô ôèí íîñòü ñâÿ çû âà íèÿ âñåõ ÷å -
òû ðåõ ãðóïï äîñ òà òî÷ íî ñõîä íà, ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó -
åò î äîñ òà òî÷ íîñòè ýíåð ãèè ôåð ìåí òà òèâ íî ãî ñâÿ -
çû âà íèÿ ñ 4-ôîñ ôàò íîé ãðóï ïîé äëÿ êà òà ëè çà.

Ñïå öè ôè÷ íîñòü ÔÈ-ÔËÑ êîð íåé ïøå íè öû ê
ïî ëè ôîñ ôî è íî çè òè äàì êîí òðî ëè ðó åò ñÿ ðàç ëè÷ íû -
ìè ôàê òî ðà ìè: ðÍ (ðÍ 6–7 – ãèä ðî ëèç ÔÈÔ, ðÍ
6–6,5 – ãèä ðî ëèç ÔÈ(4,5)Ô2) è èî íà ìè. Èî íû êàëü -
öèÿ, ìàð ãàí öà è êî áàëü òà â êîí öåí òðà öèè 4 ìÌ ñíè -
æà þò ñïå öè ôè÷ íîñòü ÔËÑ ê ÔÈÔ2 è óñè ëè âà þò
ãèä ðî ëèç ÔÈÔ. Ïðè âû ñî êèõ êîí öåí òðà öè ÿõ êàëü -
öèÿ ñïå öè ôè÷ íîñòü ÔËÑ èç ìå íÿ åò ñÿ â òà êîé ïî ñëå -
äî âà òåëü íîñ òè: ÔÈ > ÔÈ4Ô > ÔÈ(4,5)Ô2 [45].

Ïî ñâî éñòâàì in vitro ÔËÑ ìîæ íî ðàç äå ëèòü íà
äâå ãðóï ïû: ðàñ òâî ðè ìûå ôîð ìû, òðå áó þ ùèå ìèë -
ëè ìî ëÿð íûõ êîí öåí òðà öèé êàëü öèÿ äëÿ êà òà ëè çà è
ïðî ÿâ ëÿ þ ùèå ñóá ñòðàò íóþ ñïå öè ôè÷ íîñòü ïî îò -
íî øå íèþ ê ÔÈ, è ÔËÑ, ïðè ñî å äè íåí íûå ê ïëàç ìà -
ëåì ìå, ñ ñóá ñòðàò íîé ñïå öè ôè÷ íîñ òüþ ïî îò íî øå -
íèþ ê ïî ëè ôîñ ôî è íî çè òî ëàì, äëÿ àê òè âà öèè êî òî -
ðûõ äîñ òà òî÷ íî ìèê ðî ìî ëÿð íûõ êîí öåí òðà öèé
êàëü öèÿ (îïòè ìóì 0,1–10 ìêÌ) [30]. Î÷è ùåí íàÿ
ìåì áðàí íàÿ ÔËÑ âû ñî êîñ ïå öè ôè÷ íà ê Ôàì (100 %
àê òèâ íîñ òè), íå î÷è ùåí íûé ôåð ìåíò áî ëåå ñïå öè -
ôè ÷åí ê ÏÔÈàì (äëÿ ÔÈÔ – 10 %, äëÿ ÔÈ(4,5)Ô2 –
30 % àê òèâ íîñ òè íå î÷è ùåí íî ãî ôåð ìåí òà).
Àêòèâíîñòü î÷è ùåí íîé ôîð ìû ïî îò íî øå íèþ ê
ÔÈ(4,5)Ô2 âîñ ñòà íàâ ëè âà åò ñÿ ïðè äî áàâ ëå íèè áåë -
êî âî ãî ôàê òî ðà, óòðà÷èâàåìîãî âî âðåìÿ âûäåëåíèÿ 
áåëêà, îäíà êî ïî êà çà íî, ÷òî äàííûé ðåãóëÿòîðíûé
ôàêòîð íå ÿâëÿåòñÿ G-áåëêîì [45].

Ðå ãó ëÿ öèÿ àê òèâ íîñ òè ÔËÑ. G-áåë êè. Ãå òå -
ðîò ðè ìåð íûé G-áå ëîê ñî ñòî èò èç a-, b- è g-ñóáú åäè -
íèö è äå éñòâó åò êàê ìî ëå êó ëÿð íûé «ïå ðå êëþ ÷à -
òåëü», êîí òðî ëè ðó þ ùèé ìíî æåñ òâî âàæ íûõ êëå -
òî÷ íûõ ðå àê öèé, ïå ðå äà âàÿ ñèã íàë îò ðå öåï òî ðîâ
êëå òî÷ íîé ïî âåð õíîñ òè íà âíóò ðèê ëå òî÷ íûå ýëè ñè -
òî ðû, òà êèå êàê ÔËÑ, ôîñ ôî ëè ïà çà Ä, öèê ëà çû,
èîí íûå êà íà ëû, ôîñ ôî äè ýñ òå ðà çû è äð. [46]. Â ãå -
íî ìå ÷å ëî âå êà ñî äåð æàò ñÿ îêî ëî 1000 ãå íîâ G-áåë -
êà, òîã äà êàê â ãå íî ìå A. thaliana íà ñå ãî äíÿø íèé
äåíü îá íà ðó æåí ëèøü îäèí ãåí, êî äè ðó þ ùèé G-áå -
ëîê, ó÷àñ òâó þ ùèé â ðå ãó ëÿ öèè êëå òî÷ íî ãî öèê ëà
[47] è ïå ðå äà ÷å ñèã íà ëà ÀÁÊ â çà ìû êà þ ùèõ êëåò êàõ 
[48]. Íà ðàñ òå íè ÿõ A. thaliana ïðî äå ìî íñòðè ðî âà íî, 
÷òî G-áå ëîê ó÷àñ òâó åò â ïðî öåñ ñàõ ðå ãó ëÿ öèè èîí -
íûõ êà íà ëîâ [49] è êëå òî÷ íîé ïðî ëè ôå ðà öèè [50].
Êðî ìå òî ãî, ìó òà öè îí íûå èç ìå íå íèÿ êîì ïî íåí òîâ
G-áåë êà ðàñ òå íèé A. thaliana è ðèñà ïðèâîäÿò ê
íàðóøåíèÿì øèðîêîãî êðóãà ïðîöåññîâ, òàêèõ êàê
ïðîðàñòàíèå ñåìÿí, ðîñò ïîáåãîâ è êîð íåé,
äâèæåíèå óñòüèö [50]. 

Âû äå ëå íû è îõà ðàê òå ðè çî âà íû òðè ñóá ú å äè íè -
öû G-áåë êà áî áî âûõ, ïî êà çà íî ó÷àñ òèå G-áåë êîâ â
ïå ðå äà ÷å ñèã íà ëà çà ñî ëå íèÿ è òåï ëî âî ãî ñòðåñ ñà è
âçà è ìî äå éñòâèå ìåæ äó G-áåë êîì è ÔËÑ. Âçà è ìî -
äå éñòâèå ìåæ äó a-ñóáú åäè íè öåé G-áåë êà ÿâ ëÿ åò ñÿ
âàæ íûì ýòà ïîì òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëà î çà ñî ëå íèè.
Gb-îïîñ ðå äî âàí íàÿ òðàíñ äóê öèÿ ñèã íà ëà  ëå æèò â
îñíî âå òåð ìî òî ëå ðàí òíîñ òè. Äëÿ âû ÿñ íå íèÿ ìå õà -
íèç ìà ðå ãó ëÿ öèè ýòèõ áåë êîâ â îò âåò íà ñî ëå âîé è
òåì ïå ðà òóð íûå ñòðåñ ñû è èõ ðî ëè â àäàï òà öèè íå -
îá õî äè ìû äàëü íåé øèå èñ ñëå äî âà íèÿ [51]. 

Èçìå íå íèÿ êîí öåí òðà öèè ÈÔ3 íà áëþ äà þò ñÿ â
îò âåò íà ïî âû øå íèå òè ðî çèí êè íàç íîé àê òèâ íîñ òè è 
àê òè âà öèè  ÔËÑ âî âðå ìÿ àê òè âà öèè G-áåë êà ïðè
ïî ðà æå íèè ðàñ òå íèé ëè ìî íà Citrus limon L. ãðèá -
êîì Alternaria alternata. Óñòà íîâ ëå íî, ÷òî ìî æåò
ïðî èñ õî äèòü àê òè âà öèÿ äâóõ ñèã íàëü íûõ ïó òåé: îä -
íî ãî – ñ ó÷àñ òè åì G-áåëêà è äðóãîãî – ñ ó÷àñòèåì
òèðîçèíêèíàçíî-çàâèñèìîé ÔËÑ. Âîçìîæíîñòü
ñâÿçè ìåæäó àêòèâàöèåé ÔËÑ è òè ðî çèí êè íà çà ìè
òðåáóåò äàëü íåé øåãî èç ó÷å íèÿ [52].

Ðå ãó ëÿ öèÿ àê òèâ íîñ òè ÔËÑ èî íà ìè êàëü öèÿ.
Êàëü öèé – îñíîâ íîé àê òè âà òîð ñðå äè èî íîâ, ñïî -
ñîá íûõ âëè ÿòü íà àê òèâ íîñòü ÔËÑ. Îïòè ìóì êîí -
öåí òðà öèè êàëü öèÿ äëÿ àê òèâ íîñ òè ÔËÑ ôðàê öèé
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ìèê ðî ñîì è ïëàç ìà òè ÷åñ êèõ ìåì áðàí êëå òîê
Brassica napus ñî ñòàâ ëÿ åò 10-5–10-4 Ì [53].

Ìàê ñè ìàëü íûé ãèä ðî ëèç ÔÈ(4,5)Ô2 ÔËÑ ñîè
íà áëþ äà åò ñÿ ïðè îïòè ìó ìå ðÍ 6,5–7,5 [54]. Ãèä ðî -
ëèç ëè ïè äîâ ÔÈ-ÔËÑ êàð òî ôå ëÿ óñè ëè âàë ñÿ ïðè
êîí öåí òðà öèè êàëü öè ÿ100 ìêÌ, ñïå öè ôè÷ íîñòü ê
ÔÈ(4,5)Ô2 íà ÷è íà åò ñíè æàòü ñÿ ïî ñëå 100 ìêÌ
êàëü öèÿ äëÿ ÔËÑ1, òîã äà êàê ÔËÑ2 è 3 óòðà ÷è âà þò
ñïå öè ôè÷ íîñòü ïðè ïî âû øå íèè êîí öåí òðà öèè
êàëüöèÿ îò 100 äî 10000 ìêÌ [33].

Èíãè áè ðî âà íèå ÔËÑ1 A. thaliana íå óãíå òà åò
èí äó öè ðî âàí íóþ ÀÁÊ ýêñ ïðåñ ñèþ ñòðåñ ñîð íûõ ãå -
íîâ Cor è RD29a [20]. Âîç ìîæ íî, ÷òî ñèí òåç öèê ëè -
÷åñ êîé ÀÄÔ-ðè áî çû îïîñ ðå äó åò ïåð âè÷ íîå ïî âû -
øå íèå êîí öåí òðà öèè öè òî çîëü íî ãî êàëü öèÿ, ïðè âî -
äÿ ùåå ê àê òè âà öèè ÔÈ-ÔËÑ. Îäíà êî ýòî íå
èñ êëþ ÷à åò âîç ìîæ íîñ òè òî ãî, ÷òî äðó ãèå èçî ôîð -
ìû ÔÈ-ÔËÑ äà æå ïðè íèç êèõ êîí öåí òðà öè ÿõ êàëü -
öèÿ ìî ãóò èíè öè è ðî âàòü òà êîé ïåð âè÷ íûé îò âåò ïà -
ðàë ëåëü íî ñ ïî ñòóï ëå íè åì êàëü öèÿ â êëåò êó. Êàê
ìè íè ìóì îäíà èçî ôîð ìà ÔÈ-ÔËÑ A. thaliana,
AtÔËÑ4, àêòèâíà â îòñóòñòâèå êàëüöèÿ [22].

ÀtÔËÑ1 ïðå è ìó ùåñ òâåí íî ãèä ðî ëè çó åò
ÔÈ(4,5)Ô2. Ïðè îïòè ìàëü íûõ êîí öåí òðà öè ÿõ êàëü -
öèÿ ãèä ðî ëèç ÔÈ(4,5)Ô2 èäåò â 100 ðàç ýô ôåê òèâ -
íåå, ÷åì ÔÈ. Ìàê ñè ìàëü íûé óðî âåíü ãèä ðî ëè çà íà -
áëþ äà åò ñÿ ïðè 1–50 ìêÌ êàëü öèÿ, à ïðè åãî êîí öåí -
òðà öèè áî ëåå 1 ìM ïðå îá ëà äà åò ãèä ðî ëèç ÔÈ (êàê è 
ó ÔËÑ êàð òî ôå ëÿ è ñîè). Êîí ñòàí òà Ìè õà å ëè -
ñà-Ìåí òåí äëÿ ÔËÑ êîð íåé Ñ. roseus ñî ñòàâ ëÿ åò
0,0518, à ñóá ñòðàò íàÿ êîí ñòàí òà – 45,5 ìêÌ; ìàê ñè -
ìàëü íàÿ ñêîðîñòü ðåàêöèè – 137,2 ïÌ/ìèí [39]. 

Ïîò ðåá íîñòü â Ñà2+ äëÿ àê òè âà öèè ìíî ãèõ ÔÈ-
ÔËÑ ðàñ òå íèé ìî æåò ñâè äå ò åëüñòâî âàòü î òîì, ÷òî
îá ðà çî âà íèå ÈÔ3 íå ÿâ ëÿ åò ñÿ ïåð âè÷ íûì îò âå òîì
íà äå éñòâèå ñòðåñ ñà, òàê êàê íå îá õî äè ìî íà ÷àëü íîå
ïîâû øå íèå óðîâ íÿ Ñà2+ äëÿ àê òè âà öèè ÔÈ-ÔËÑ è
îáðàç îâà íèÿ ÔÈ3. Ðîñò óðîâ íÿ êàëüöèÿ ìî æåò ïðî-
èñõî äèòü çà ñ÷åò åãî ïî ñòóï ëå íèÿ èç âíåê ëå òî÷ íîé
ñðå äû èëè ïðè äå éñòâèè âòî ðè÷ íûõ ìåñ ñåí äæå ðîâ,
ñïî ñîá íûõ âû ñâî áîæ äàòü Ñà2+, íà ïðè ìåð, öèê ëè -
÷åñ êàÿ  ÀÄÔ-ðè áî çà [56, 57], àäå íèí äè íóê ëå î òèä -
ôîñôàò íè êî òè íî âîé  êèñ ëî òû [58], ñôèí ãî çèí-1-
ôîñ ôàò [59], ïå ðîê ñèä âî äî ðî äà [60] è ÈÔ6 [61].

Èññëå äî âà ëè ðå ãó ëÿ öèþ êàëü öè åì ïÿ òè èçî -
ôîðì  ÀtÔËÑ. Ïî êà çà íî, ÷òî ÔËÑ2 A. thaliana íà è -

áî ëåå ÷ó âñòâè òåëü íà ê äå éñòâèþ èî íîâ êàëü öèÿ:
ïðè 10 íìîëü – 80 % ìàê ñè ìàëü íîé àê òèâ íîñ òè. ×ó -
âñòâè òåëü íîñòü ê ìèê ðî ìî ëÿð íûì êîí öåí òðà öè ÿì
êàëü öèÿ ñíè æà åò ñÿ â ïî ðÿä êå ÔËÑ4-ÔËÑ5- ÔËÑ1.
ÔËÑ3 íà è ìå íåå ðå à ãè ðó åò íà äå éñòâèå êàëü öèÿ:
ïðè 10 íÌ – 15 % ìàê ñè ìàëü íîé àê òèâ íîñ òè. ÔËÑ4
íà è áî ëåå óñòîé ÷è âà ïðè íèç êèõ êîí öåí òðà öè ÿõ
êàëü öèÿ, åå àê òèâ íîñòü ñî ñòàâ ëÿ åò 20 % îò ìàê ñè ìó -
ìà â ïðè ñó òñòâèè 2 ìÌ ÝÃÒÀ. Âñå ÔËÑ A. thaliana,
çà èñ êëþ ÷å íè åì ÔËÑ3, ìàê ñè ìàëü íî àê òèâ íû ïðè
3 ìêÌ êàëü öèè è îñòà þò ñÿ íà òîì æå óðîâ íå àê òèâ -
íîñ òè ïðè åãî êîíöåíòðàöèè 10 ìêÌ. Â ñëó÷àå ìèê -
ðî ìî ëÿð íûõ êîí öåí òðà öèé êàëü öèÿ àê òèâ íîñòü
èçî ôîðì ÔËÑ îò ëè ÷à åò ñÿ. ÔËÑ 2 è 4 äîñ òè ãà þò
ìàê ñè ìàëü íî ãî óðîâ íÿ àê òèâ íîñ òè ïðè 1 ìêÌ êàëü -
öèè, êàê è ÔËÑ5, òîã äà êàê ÔËÑ 1 è 3 íóæ äà þò ñÿ â
áîëü øèõ êîí öåí òðà öè ÿõ êàëü öèÿ äëÿ ìàê ñè ìàëü -
íîé àê òèâ íîñ òè. Ïå ðåê ðû âà íèå ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ
ðàç ëè÷ íûõ ÔËÑ A. thaliana ñâè äå ò åëüñòâó åò îá èõ
ôóíê öè î íàëü íîé èç áû òî÷ íîñ òè. Îäíà êî âîç ìîæ íî
òàê æå, ÷òî ðå ãó ëÿ öèÿ ãå íîâ è àê òèâ íîñ òè êàæ äîé 
ÔÈ-ÔËÑ îñó ùå ñòâëÿ åò ñÿ ïî-ðàç íî ìó. Âûñ âî áîæ -
äå íèå êàëü öèÿ ïðè äå éñòâèè îä íîé èç èçî ôîðì
ÔÈ-ÔËÑ ìî æåò âû çû âàòü àê òè âà öèþ äðó ãèõ èçî -
ôîðì ÔÈ-ÔËÑ. Ïîñ òî ÿí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ÔËÑ 2 è 3
A. thaliana  ñâè äå ò åëüñòâó åò î òîì, ÷òî îíè ìî ãóò
ó÷àñ òâî âàòü â ïåð âè÷ íîì îò âå òå íà ñòðåññ, âû çû âàÿ
ïî âû øå íèå êîí öåí òðà öèè èî íîâ êàëü öèÿ äëÿ èí -
äóê öèè ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ ÔËÑ 1, 4 è 5 âìåñ òå ñ äðó -
ãè ìè ãå íà ìè, ýêñ ïðåñ ñèÿ êî òî ðûõ àê òè âè ðó åò ñÿ
êàëü öè åì [22].

Ìî ëå êó ëÿð íûå ìå õà íèç ìû ðå à ëè çà öèè ñèã -
íàëü íî ãî ïó òè ôîñ ôî ëè ïà çû Ñ â êëåò êàõ ðàñ òå -
íèé. Èíî çè òîë òðè ôîñ ôàò, èíî çè òîë ãåê ñà ôîñ -
ôàò. Ââå äå íèå ÈÔ3 â êëåò êè âå äåò ê ïî âû øå íèþ
êîí öåí òðà öèè öè òîï ëàç ìà òè ÷åñ êî ãî êàëü öèÿ, çà -
êðû òèþ óñòüèö, íà áó õà íèþ ïðî òîï ëàñ òîâ, èí ãè áè -
ðî âà íèþ ðîñ òà ïûëü öå âûõ òðó áîê è çà êðû òèþ ïëàç -
ìî äåñì [62]. ÈÔ3 ÿâ ëÿ åò ñÿ âòî ðè÷ íûì ïî ñðåä íè -
êîì, êî òî ðûé âû ñâî áîæ äà åò êàëü öèé èç
âíóò ðèê ëå òî÷ íûõ õðà íè ëèù êëå òîê ðàñ òå íèé [14].
Âû ñî êî àô ôèí íûå ñàé òû ñâÿ çû âà íèÿ ÈÔ3 ó æè âîò -
íûõ ëî êà ëè çî âà íû íà ýí äîï ëàç ìà òè ÷åñ êîì ðå òè êó -
ëó ìå (ÝÐ). Ïðåä ïî ëà ãà å ìûé ðå öåï òîð ÈÔ3 âû äå ëåí
è îõà ðàê òå ðè çî âàí ó ðàñ òå íèé Vigna radiata L. Ïî
ñðàâ íå íèþ ñ ðå öåï òî ðà ìè êëå òîê æè âîò íûõ îí
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ìåíü øå ïî ðàç ìå ðó (110 âìåñ òî 250 êÄà ó æè âîò -
íûõ), à åãî àê òèâ íîñòü óñè ëè âà åò ñÿ ìå òà áî ëè òà ìè
èíî çè òîë ôîñ ôà òîâ [63]. Äî êà çà íî ñó ùåñ òâî âà íèå
÷ó âñòâè òåëü íûõ ê ÈÔ3 êàëü öè å âûõ êà íà ëîâ íà íå âà -
êó î ëÿð íûõ ìåì áðà íàõ. Îäíà êî íà ñå ãî äíÿø íèé
äåíü âû äå ëèòü áåë êè êà íà ëîâ, ðå ãó ëè ðó å ìûõ ÈÔ3,
íå óäà ëîñü. Ãå íû, ãî ìî ëî ãè÷ íûå ðå öåï òî ðàì ÈÔ3 ó
æè âîò íûõ â ãå íî ìå A. thaliana, òàê æå íå íà é äå íû
[64]. Ó ðàñ òå íèé Chenopodium rubrum L. ñàé òû ñâÿ -
çû âà íèÿ ÈÔ3 ðàñ ïî ëî æå íû íà ÝÐ [54]. Ïî êà çà íî,
÷òî È(2,4,5)Ô3 ýô ôåê òèâ íî, õî òÿ è ñëà áåå, ÷åì
È(1,4,5)Ô3, ñòè ìó ëè ðó åò âû ñâî áîæ äå íèå êàëü öèÿ
èç âíóò ðèê ëå òî÷ íûõ äå ïî [65]. Êîì ïëåêñ ÈÔ3 ñ ôè -
òà çîé, âîç ìîæ íî, âçà è ìî äå éñòâó åò ñ ðå öåï òî ðîì
ÈÔ3, ÷òî âå äåò ê âû ñâî áîæ äå íèþ êàëü öèÿ èç ôðàê -
öèé ìèê ðî ñîì, òîã äà êàê È(1,3,4)Ô3 íå îá ëà äà åò òà -
êîé ñïî ñîá íîñ òüþ, ïî ñêîëü êó íå ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ ðå -
öåï òî ðîì [65]. Íà ðàñ òå íè ÿõ Ch. rubrum L. in vitro
ïî êà çà íî âçà è ìî äå éñòâèå êîì ïëåê ñà ÈÔ3-ôè òà çû ñ
ðå öåï òî ðîì ê ÈÔ3, äëÿ ÷å ãî íå îá õî äè ìû íà íî ìî -
ëÿð íûå êîí öåí òðà öèè ïî ñëåä íå ãî. Ñâÿ çû âà íèå ÈÔ3

ñ âû ñî êî àô ôèí íûì íå êà òà ëè òè ÷åñ êèì ñàé òîì ôè -
òà çû  âå äåò ê ñó ùåñ òâåí íûì èç ìå íå íè ÿì åå êîí ôîð -
ìà öèè. Â ðå çóëü òà òå ïðî èñ õî äèò îá ðà çî âà íèå êîì -
ïëåê ñà ÈÔ3–ôè òà çà–ðå öåï òîð, ÷òî âû çû âà åò íà ìíî -
ãî áî ëåå àê òèâ íîå âûñâîáîæäåíèå êàëüöèÿ, ÷åì
ñâîáîäíûé ÈÔ3 [63]. Ýòè èññëåäîâàíèÿ óêàçûâàþò
íà âîçìîæíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ íîâîãî ñèãíàëüíîãî 
êàñêàäà, ðåãóëèðóþùåãî ãîìåîñòàç êàëü öèÿ, êî òî -
ðûé îïîñðåäîâàí ÈÔ6-ôèòàçíîé ñèñòåìîé â êëåòêàõ 
ðàñòåíèé [65].

Ðîëü ÈÔ6 èñ ñëå äî âà íà íå äîñ òà òî÷ íî. Îáðà áîò êà 
êëå òîê óñòüèö S. tuberosum L. è V. faba L. àá ñöè çî -
âîé êèñ ëî òîé ïî âûøàåò óðîâåíü ÈÔ6. Ââå äå íèå
ÈÔ6 ýê ðà íè ðó åò èí ãè áè ðó þ ùåå äå éñòâèå ÀÁÊ è
êàëü öèÿ íà êà ëè å âûå êà íà ëû, ïðî âî äÿ ùèå êà ëèé â
êëåò êè [15]. Ó äðîæ æåé ïðî èñ õî äèò îá ðà çî âà íèå
ìåñ ñåí äæå ðîâ ÈÔ6 è ÔÊ èç ÈÔ3 è ÄÀÃ, ðå ãó ëè ðó þ -
ùèõ  òðàíñ êðèï öèþ ãå íîâ è òðàíñ ïîðò ìÐÍÊ [66].
Ýòî îá ú ÿñ íÿ åò îò ñó òñòâèå ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ êàëü -
öè å âûå êà íà ëû, êî òî ðûå ðå ãó ëè ðó þò ñÿ ÈÔ3, è îò ñó -
òñòâèå ãåíîâ ïðîòåèíêèíàçû Ñ (ÏÊÑ) â ãå íî ìàõ
ýòèõ îðãàíèçìîâ.

Óðî âåíü ÈÔ3 æåñ òêî ðå ãó ëè ðó åò ñÿ. Èíî çè òîë -
ôîñ ôà òà çû ðàñ òå íèé ñó ùåñ òâåí íî îò ëè ÷à þò ñÿ îò
òà êî âûõ ó æè âîò íûõ. Ó ðàñ òå íèé in vivo [18] è in

vitro óñòà íîâ ëå íî [67], ÷òî È(1,4,5)Ô3 ãèä ðî ëè çó åò -
ñÿ ôåð ìåí òà ìè èíî çè òîë-ïî ëè ôîñ ôàò-1'-ôîñ ôà òà -
çîé è èíî çè òîë-ïî ëè ôîñ ôàò-5'-ôîñ ôà òà çîé, â
ðå çóëü òà òå ÷å ãî îá ðà çó þò ñÿ ïðî äóê òû È(4,5)Ô2 è
È(1,4)Ô2.

Äè à öèë ãëè öå ðîë, äè à öèë ãëè öå ðîë ïè ðî ôîñ ôàò,
ôîñ ôà òèä íàÿ êèñ ëî òà. Âîç ðàñ òà íèå óðîâ íÿ ÄÀÃ
ïî âû øà åò Í+-ÀÒÔàçíóþ àê òèâ íîñòü, ñòèìóëèðóåò
îò êðû òèå óñòüèö, èç ìå íå íèå êëå òî÷ íî ãî äå ëå íèÿ,
ïðå ïÿ òñòâó åò äâè æå íèþ áåë êîâ ñêâîçü ïëàç ìî äåñ -
ìû è óñè ëèâàåò ôîñ ôî ðè ëè ðî âà íèå [67]. Îáðà áîò êà 
êëå òîê ÄÀÃ in vivo âå äåò ê èç ìå íå íèþ ýëàñ òè÷ íîñ òè 
öè òîñ êå ëå òà â ðå çóëü òà òå óìåíü øå íèÿ íà ïðÿ æå íèÿ
ìåæ âà êó î ëÿð íûõ ôè ëà ìåí òîâ. ÄÀÃ âîâ ëå êà åò ñÿ
òàê æå â ïðî öåññ ìè òî çà â êëåò êàõ òû ÷è íî÷ íûõ íè -
òåé. Êðî ìå òî ãî, ÄÀÃ èí äó öè ðó åò ïî ãëî ùå íèå èî -
íîâ â èçî ëè ðî âàí íûõ ïðî òîï ëàñ òàõ çà ìû êà þ ùèõ
êëå òîê è îò êðû òèå óñòüèö [62]. ×åì îá óñëîâ ëå íû
òà êèå ýô ôåê òû: íå ïîñ ðå äñòâåí íî äå éñòâè åì ÄÀÃ
èëè åãî ìå òà áî ëè òà ìè (òà êè ìè, íà ïðè ìåð, êàê æèð -
íûå êèñ ëî òû èëè ôîñ ôà òèä íàÿ êèñëîòà), íå óñòà -
íîâ ëå íî. Áîëüøèíñòâî íà áëþ äå íèé ñâè äå ò åëüñòâó -
åò î ôîñôîðèëèðîâàíèè ÄÀÃ ñðàçó æå ïîñëå åãî
îáðàçîâàíèÿ [62, 69, 70]. 

Ïî âû øå íèå óðîâ íÿ ÔÊ îá íà ðó æå íî â ðàç ëè÷ -
íûõ òè ïàõ êëå òîê ðàñ òå íèé ïîä âîç äå éñòâè åì îñìî -
òè ÷åñ êî ãî ñòðåñ ñà, ðà íå íèÿ, ïà òî ãå íîâ, ÀÁÊ, îêñè -
äà òèâ íî ãî ñòðåñ ñà, âëè ÿ íèÿ Nod-ôàê òî ðîâ è çà ñó õè
[70]. Ïðè çà ìî ðà æè âà íèè è âîç äå éñòâèè ïà òî ãå íîâ
íà áëþ äà åò ñÿ îá ðà çî âà íèå 18:3/16:3-ÔÊ èç ãà ëàê òî -
ëè ïè äîâ ÷å ðåç ÄÀÃ, ôîñ ôî ðè ëè ðî âàí íûé êè íà çîé
ÄÀÃ. Êðî ìå ýòîãî, âàæíûì ãåíåðàòîðîì ÔÊ ÿâ ëÿ -
åò ñÿ ôîñôîëèïàçà Ä [1, 24]. 

Âû ÿâ ëå íî ìíî æåñ òâî áåë êîâ, ñïî ñîá íûõ ê ñâÿ -
çû âà íèþ ñ ÔÊ, òà êèõ êàê ÌÀÐÊ [3], ïðî òîí íûå
ÀÒÔàçû [6], ïðî òå èí êè íà çà, âëè ÿ þ ùàÿ íà ïî ëè ìå -
ðè çà öèþ àê òè íà [71], ÍÀÄÔÍ-îêñè äà çà [72], êàëü -
öèé-çà âè ñè ìàÿ ïðî òå èí êè íà çà [73], SNF-ñâÿ çàí íàÿ
ïðî òå èí êè íà çà SnRK2.10, ðå ãó ëÿ òîð íàÿ ñóá ú å äè íè -
öà ïðî òå èí ôîñ ôà òà çû 2À RCN1, DRG1, ñïå öè ôè -
÷åñ êèå èçî ôîð ìû 14-3-3 áåë êà GRF6 (l) è GRF8 (k),
èçî ôîð ìû áåë êà òåï ëî âî ãî øî êà, íå ñêîëü êî èçî -
ôîðì òó áó ëè íà è èçî ôîð ìû ôîñ ôî å íîë ïè ðó âàò êàð -
áîê ñè ëà çû (Ppc1 è Ppc3) [17, 71].

Ñèã íà ëè çà öèÿ ÔÊ ÿâ ëÿ åò ñÿ âñåã äà ñòðå ìè òåëü -
íîé è ïå ðå õîä íîé, ÷òî îá åñ ïå ÷è âà åò ñÿ ìå õà íèç ìà -
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ìè îñëàá ëå íèÿ ñèã íà ëà [70]. Äëÿ áîëü øè íñòâà ñèã -
íàëü íûõ ìî ëå êóë î÷åíü âàæ íî âîñ ñòà íîâ ëå íèå èõ
èñ õîä íîé êîí öåí òðà öèè. Â êëåò êàõ ðàñ òå íèé ñèã íà -
ëè çà öèÿ ÔÊ îñëàá ëÿ åò ñÿ çà ñ÷åò åå ôîñ ôî ðè ëè ðî âà -
íèÿ êè íà çîé ôîñ ôà òèä íîé êèñ ëî òû (ÊÔÊ) ñ îá ðà çî -
âà íè åì äè à öèë ãëè öå ðîë ïè ðî ôîñ ôà òà (ÄÃÏÔ) [62,
70]. Â óñëî âè ÿõ ïî êîÿ êîí öåí òðà öèÿ ÄÃÏÔ â êëåò -
êàõ îñòà åò ñÿ î÷åíü íèç êîé, è óðî âåíü ýêñ ïðåñ ñèè
îò âå òñòâåí íî ãî çà åãî ïî ÿâ ëå íèå ôåð ìåí òà ÊÔÊ ó
âñåõ ðàñ òå íèé îñòà åò ñÿ ïî ñòî ÿí íûì. Ýòî ïðåä -
óñìàò ðè âà åò òåñ íóþ ñâÿçü ìåæ äó îá ðà çî âà íè åì
ÄÃÏÔ è íà ëè ÷è åì åãî ïðåä øåñ òâåí íè êà ÔÊ. Ïîñ -
êîëü êó îá ðà çî âà íèå ÄÃÏÔ ñî âïà äà åò ñî ñíè æå íè åì 
óðîâ íÿ ÔÊ, òî ÊÔÊ ìî æåò ó÷àñ òâî âàòü â îñëàá ëå -
íèè ñèã íà ëîâ ÔÊ. In vivo àê òè âà öèÿ ÊÔÊ îá íà ðó æå -
íà ó äðîæ æåé è âî ìíî ãèõ ðàñ òè òåëü íûõ ñèñ òå ìàõ â
îò âåò íà ðàç íî îá ðàç íûå ôè çè î ëî ãè ÷åñ êèå ñòè ìó ëû, 
âêëþ ÷àÿ ãè ïå ðîñ ìî òè ÷åñ êèé ñòðåññ, çàñóõó è àòàêó
ïàòîãåíîâ. Ïîýòîìó íå ñëåäóåò èñ êëþ ÷àòü âîç ìîæ -
íî ãî ó÷àñòèÿ ÄÃÏÔ â êà÷åñòâå âòî ðè÷ íî ãî ïî ñðåä -
íè êà òðàíñäóêöèè ñèãíàëà ÔËÑ â êëåòêàõ ðàñòåíèé
[70]. 

Ôóí êöèè ÔÈ(4,5)Ô2 â êëåò êàõ ðàñ òå íèé. Â
êëåò êàõ æè âîò íûõ ÔÈ(4,5)Ô2  íå òîëü êî ÿâ ëÿ åò ñÿ
ñóá ñòðà òîì ÔÈ-ÔËÑ, íî è ñàì ìî æåò âû ñòó ïàòü â
êà ÷åñ òâå ñèã íàëü íîé ìî ëå êó ëû, âëè ÿÿ íà ðàç íî îá -
ðàç íûå áè î ëî ãè ÷åñ êèå ïðî öåñ ñû â êëåò êàõ [13]. Ó
âû ñøèõ ðàñ òå íèé ÔÈ(4,5)Ô2  âû ñòó ïà åò â ðî ëè ðå -
ãó ëÿ òî ðà ñèã íàëü íûõ ïó òåé. Èçìå íå íèÿ óðîâ íÿ
âíóò ðèê ëå òî÷ íî ãî ÔÈ(4,5)Ô2  íà áëþ äà þò ñÿ â îò âåò
íà äå éñòâèå ñâå òà, õî ëî äà, ãðà âèñ òè ìó ëÿ öèþ, îêñè -
äà òèâíîãî ñòðåññà, àê òè âà öèþ G-áåë êîâ è âëè ÿ íèå
ïà òî ãåí íûõ ýëè ñè òî ðîâ [74]. Âîç ìîæ íûå ïðî öåñ ñû, 
ïðî õî äÿ ùèå ñ ó÷àñ òè åì ÔÈ(4,5)Ô2, ïåðå÷èñëåíû
íèæå: 

1. Ðå ãó ëÿ öèÿ èîí íûõ êà íà ëîâ; ÔÈ(4,5)Ô2  ñ÷è òà -
þò êëþ ÷å âûì ðå ãó ëÿ òî ðîì  àê òèâ íîñ òè èîí íûõ êà -
íà ëîâ, îñî áåí íî Ê+ [75]. Èíäó öè ðî âàí íîå ñî ëå âûì
ñòðåñ ñîì íà êîï ëå íèå ÔÈ(4,5)Ô2  â ïëàç ìà òè ÷åñ êîé
ìåì áðà íå ðàñ òå íèé ìîæåò îòðàæàòü ýòó ôóíêöèþ
[13].

2. Îáðà çî âà íèå è òå êó ÷åñòü ìåì áðàí; ó ìëå êî -
ïè òà þ ùèõ âî âðå ìÿ äå ëå íèÿ êëå òîê ÔÈ(4,5)Ô2  ïðå -
è ìó ùåñ òâåí íî ëî êà ëè çó åò ñÿ â  ìåì áðà íå è íå îá õî -
äèì äëÿ ïî ëíî ãî çà âåð øå íèÿ öè òî êè íå çà äëÿ îá ðà -
çî âà íèÿ àê òèâ íî ãî ó÷àñ òêà è ýô ôåê òèâ íî ãî ñëè ÿ íèÿ 

ìåì áðàí, à òàê æå äå ëå íèÿ êëå òîê [76, 77]. Ïëîò íàÿ
ëî êà ëè çà öèÿ ÔÈ(4,5)Ô2 âî âðå ìÿ äå ëå íèÿ ðàñ òè -
òåëü íûõ êëå òîê ìî æåò èã ðàòü ïî äî áíóþ ðîëü. 

3. Ðå îð ãà íè çà öèÿ öè òîñ êå ëå òà; ÔÈ(4,5)Ô2 ïðè -
÷àñ òåí ê îá ðà çî âà íèþ áî ðîç äû äå ëå íèÿ. ÔÈ(4,5)Ô2

ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ àê òèí-ðå ãó ëè ðó þ ùè ìè áåë êà ìè è
ìî æåò âëè ÿòü íà èõ àê òèâ íîñòü [78, 79, 80]. Êðî ìå
òî ãî, ëî êàëü íîå óâå ëè ÷å íèå óðîâ íÿ ÔÈ(4,5)Ô2  ìî -
æåò ñïî ñî áñòâî âàòü âçà è ìî äå éñòâèþ áåëêîâ ñ ïëàç -
ìà òè ÷åñ êîé ìåì áðà íîé ñ ïî ìîùüþ ñïå öè ôè ÷åñ êèõ
ÔÈ(4,5)Ô2-ñâÿ çû âà þ ùèõ ñàé òîâ [79, 81]. Ïî ëà ãà þò, 
÷òî ðàñ òå íèÿ ñî äåð æàò íå ñêîëü êî òà êèõ äî ìå íîâ,
âêëþ ÷àÿ áåë êè, ó÷àñ òâó þ ùèå â îðãà íè çà öèè öè -
òîñêå ëå òà [1, 13]. Íèç êèé óðî âåíü ÔÈ(4,5)Ô2 â ðàñ -
òå íè ÿõ ìîæ íî îá ú ÿñ íèòü áîëü øåé àô ôèí íîñ òüþ
áåë êî âûõ äî ìå íîâ ê ëè ïè äàì, ÷åì ó ìëå êî ïè òà þ -
ùèõ, èëè òåì, ÷òî äî ïîë íè òåëü íûå äî ìå íû áåë êîâ
èìå þò àô ôèí íîñòü ê äðó ãèì êîì ïî íåí òàì, íå îá õî -
äè ìûì äëÿ ýô ôåê òèâ íî ãî ñâÿ çû âà íèÿ ñ ïëàç ìà òè -
÷åñ êîé ìåì áðà íîé. Ïîä òâåð æäå íè åì òà êèõ ôóíê -
öèé ìî æåò áûòü îò âåò, íà áëþ äà å ìûé âî âðå ìÿ äå ëå -
íèÿ êëå òîê è ïðè ñî ëå âîì ñòðåñ ñå, à òàê æå 
U71322-èí äó öè ðî âàí íûå èç ìå íå íèÿ íà öè òîï ëàç -
ìà òè ÷åñ êîé ñå òè è âëè ÿ íèå íà ìîð ôî ëî ãèþ âà êó î -
ëåé [13]. Âî âðåìÿ ðîñòà ïûëüöåâûõ òðóáîê òàêæå
ïîêàçàíî ó÷àñòèå ÔÈ(4,5)Ô2 â ðå ãó ëÿ öèè àê òè íî âî -
ãî öèòîñêåëåòà [30].

4. Ìåì áðàí íûé òðàíñ ïîðò; â êëåò êàõ ìëå êî ïè -
òà þ ùèõ ìíî ãèå ïî ëè ôîñ ôî è íî çè òè äû âîâ ëå êà þò ñÿ 
â ýê çî- è/èëè ýí äî öè òîç [79, 82].  Õî òÿ íà êîï ëå íèÿ
ÔÈ(4,5)Ô2 â ìà ëûõ âå çè êó ëÿð íûõ ñòðóê òó ðàõ íå íà -
áëþ äà åò ñÿ [84]. Ïî ëÿð íûé ãðà äè åíò ÔÈ(4,5)Ô2 âî
âðå ìÿ ðîñ òà êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ ìî æåò îòðàæàòü
ñîáûòèÿ ìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà [30, 84]. 

Íåñ ìîò ðÿ íà ðàç íî îá ðà çèå ñèã íàëü íûõ ìå õà íèç -
ìîâ ÔËÑ, ìè íîð íîå êî ëè ÷åñ òâî ïðè ñó òñòâó þ ùåå â
ìåì áðà íàõ âû ñøèõ ðàñ òå íèé ÔÈ(4,5)Ô2  ðå ãèñ òðè -
ðó åò ñÿ âî âíîâü ñôîð ìè ðî âàí íûõ ìåì áðà íàõ äå ëÿ -
ùèõ ñÿ êëå òîê è íà êàï ëè âà åò ñÿ â ìåì áðà íàõ â îò âåò
íà ñî ëå âîé ñòðåññ [13]. Óìåíü øå íèå óðîâ íÿ
ÔÈ(4,5)Ô2  â çà ìû êà þ ùèõ êëåò êàõ óñòüèö â îò âåò íà 
äå éñòâèå ÀÁÊ ñâè äå ò åëüñòâó åò î åãî ó÷àñ òèè â ñèã -
íàëü íûõ êàñ êà äàõ ÀÁÊ, àê òè âè ðó þ ùèõ çà êðû òèå
óñòüèö [55]. Ïî êà çà íî, ÷òî áå ëîê, ñâÿ çû âà þ ùèé
ÔÈ(4,5)Ô2, èí ãè áè ðó åò èí äó öè ðî âàí íîå ñâå òîì îò -
êðû òèå óñòüèö, ïðè âî äÿ ê ïà äå íèþ óðîâ íÿ ñâî áîä -
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íî ãî ÔÈ(4,5)Ô2, óìåíü øå íèþ îá ðà çî âà íèÿ ÔÈ3 è
ÔÊ ïîä âîç äå éñòâè åì ôîñ ôî ëè ïàç Ñ è Ä è îñòà íàâ -
ëè âà åò âû çâàí íîå ÀÁÊ çà êðû òèå óñòüèö [74]. Çà âè -
ñè ìîå îò ñâå òà âîç ðàñ òà íèå óðîâ íÿ ÔÈ(4,5)Ô2 â
ïëàç ìà òè ÷åñ êîé ìåì áðà íå ìî æåò ïðî èñ õî äèòü íå
òîëü êî çà ñ÷åò óñè ëå íèÿ èí òåí ñèâ íîñ òè ñèí òå çà, íî
è â óñëî âè ÿõ îñëàá ëå íèÿ ãèä ðî ëè çà ÔÈ(4,5)Ô2 ôîñ -
ôî ëè ïà çîé Ñ. Ñíè æå íèå ýêñ ïðåñ ñèè ÔËÑ óìåíü øà -
åò èí ãè áè òîð íûé ýô ôåêò ÀÁÊ íà ïðî ðàñ òà íèå ñå -
ìÿí è âëè ÿ íèå ýòî ãî ôè òî ãîð ìî íà íà ýêñ ïðåñ ñèþ
ãå íîâ, ÷ó âñòâè òåëü íûõ ê çàñóõå è õîëîäó [37]. 

ÔÈ-ÔËÑ èã ðà åò âàæ íóþ ðîëü â òðàíñ äóê öèè
ñèã íà ëà ÀÁÊ â çà ìû êà þ ùèõ êëåò êàõ óñòüèö.
U-73122 – èí ãè áè òîð ÔËÑ – óãíå òà åò îò âåò çà ìû êà -
þ ùèõ êëå òîê íà äå éñòâèå ÀÁÊ è êî ëå áà íèÿ óðîâ íÿ
öè òî çîëü íî ãî Ñà2+ [11]. Êðî ìå òî ãî, óìåíü øå íèå
óðîâ íÿ ÔÈ-ÔËÑ â çà ìû êà þ ùèõ êëåò êàõ óñòüèö
÷àñ òè÷ íî ïðåä îò âðà ùà åò èí ãè áè ðî âà íèå îò êðû òèÿ
óñòüèö ÀÁÊ [22, 23]. Äëÿ èç ó÷å íèÿ ó÷àñ òèÿ
ÔÈ-ÔËÑ â èí äó öè ðî âàí íîì ñâå òîì îò êðû âà íèè
óñòüèö èñ ïîëü çî âà ëè U-73122. Çà ìû êà þ ùèå êëåò êè 
óñòüèö ïî ñëå îá ðà áîò êè ýòèì èí ãè áè òî ðîì óñêî ðÿ -
þò îò êðû âà íèå, îá óñëîâ ëåí íîå öèð êàä íûì ðèò -
ìîì. Âîï ðîñ î òîì, ïðî èñ õî äèò ëè ðå ãó ëÿ öèÿ îò âå òà 
ÔËÑ íà äå éñòâèå ñâå òà òåì æå ïó òåì, ÷òî è ñèã íà -
ëèíã ÀÁÊ, îñòà åò ñÿ îò êðû òûì [74].

Òà êèì îá ðà çîì, íå ñìîò ðÿ íà çíà ÷è òåëü íûå äîñ -
òè æå íèÿ ïî ñëåä íèõ ëåò â èç ó÷å íèè êè íå òè êè
ÔÈ-ÔËÑ, ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ è ó÷àñ òèè ýòî ãî ôåð -
ìåí òà â ñèã íàëü íûõ êàñ êà äàõ êëå òîê, ìå õà íèç ìû
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íûõ è ðàçíîñòîðîííèõ èññëåäîâàíèé.
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Molecular basis of phosphoinositide-specific phospholipase C

signaling pathways in plant cells

Summary

In plants external stimulus can be perceived and amplified in the
cells by functional signaling cascades. Phosphoinositide-specific
phospholipase C is an enzyme shown to initiate and provide key
events in the cellular responses to extracellular signals. Both
substrate and products of phospholipase C are involved in the
regulation of numerous processes in plant cells. In this review, we

focused on molecular basis of the phosphoinositide-specific
phospholipase C signaling pathways. The data analyzed will help to 
elucidate the  mechanisms responsible for plant’s ability to respond
to a variety of biotic and abiotic stress signals.

Keywords: phosphoinositide-specific phospholipase C, signal
transduction.

Î. Ì. ßêî âåí êî, Ñ. Â. Êðå òèí³í, Â. Ñ. Êðà âåöü

Ìî ëå êó ëÿðí³ îñíî âè ðåàë³çàö³¿ ñèã íàëü íî ãî øëÿ õó ôîñ ôà òè -

äèë³íî çè òîë-ñïå öèô³÷íî¿ ôîñ ôîë³ïàçè Ñ ó êë³òè íàõ ðîñ ëèí 

Ðå çþ ìå

Ñèã íà ëè äîâê³ëëÿ ìî æóòü ñïðèé ìà òè ñÿ òà ïî ñè ëþ âà òè ñÿ â
êë³òè íàõ çà âäÿ êè ñèã íàëü íèì êàñ êà äàì. Ó ðîñ ëèí ôîñ ôàòè -
äèë³íî çè òîë-ñïå öèô³÷íà ôîñ ôîë³ïàçà Ñ (ÔËÑ) âè êî íóº âàæ ëè -
âó ðîëü ó êë³òèíí³é â³äïîâ³ä³ íà çîâí³øí³ ñòè ìó ëè. Ñó áñòðàò
òà ïðî äóê òè öüî ãî ôåð ìåí òó ðå ãó ëþ þòü ÷èñ ëåíí³ ïðî öå ñè â
êë³òè íàõ ðîñ ëèí. Â îãëÿä³ çî ñå ðåä æå íî óâà ãó íà ìî ëå êó ëÿð íèõ
îñíî âàõ ðåàë³çàö³¿ ñèã íàëü íî ãî øëÿ õó ôîñ ôàòè äèë³íî çè òîë-
ñïå öèô³÷íî¿ ÔËÑ. Àíàë³ç äà íèõ ìîæå äî ïîâ íè òè óÿâ ëåí íÿ ïðî
ìå õàí³çìè, ùî ëå æàòü â îñíîâ³ çäàò íîñò³ ðîñ ëèí ðå à ãó âà òè íà
ð³çíî ìàí³òí³ àá³îò è÷í³ òà á³îò è÷í³ ñòðå ñè.

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: ôîñ ôàòè äèë³íî çè òîë-ñïå öèô³÷íà ôîñ -
ôîë³ïàçà Ñ, òðàíñ äóêö³ÿ ñèã íà ëó.
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