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Îáçîð ïî ñâÿ ùåí àíà ëè çó ðà áîò â îá ëàñ òè èñ ñëå äî âà íèÿ ðîëè ôîñ ôî ëè ïà çû D â ðå ãó ëÿ öèè ìå òà áî ëèç -
ìà êëå òîê ðàñ òå íèé. Àíàëèç ðà áîò, ïðî âå äåí íûõ ñ èñ ïîëü çî âà íè åì ìî ëå êó ëÿð íûõ è ãå íå òè ÷åñ êèõ
ïîä õî äîâ, ïî çâî ëÿ åò ñó äèòü î ÔËD êàê î âàæ íîì êîì ïî íåí òå ñèã íàëü íûõ ñèñ òåì ðÿäà ãîð ìî íîâ è
ñòðåñ ñîâ.   
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Îäíèì èç èí òåí ñèâ íî ðàç âè âà þ ùèõ ñÿ íà ïðàâ ëå íèé 
ñî âðå ìåí íîé áè î ëî ãèè ÿâ ëÿ åò ñÿ ïî çíà íèå ïðè ðî äû 
âíóò ðèê ëå òî÷ íîé ñèã íà ëè çà öèè è åå ðîëè â ðå ãó ëÿ -
öèè ìå òà áî ëèç ìà êëå òîê. Ðå çóëü òà òû èñ ñëå äî âà íèé
ñèã íàëü íûõ ñèñ òåì êëå òîê ðàñ òå íèé ñâè äå ò -
åëüñòâó þò î òîì, ÷òî ôîñ ôî ëè ïè äû (ÔË) – ýòî íå
òîëü êî ñòðóê òóð íûå êîì ïî íåí òû ìåì áðàí, íî è
ïðåä øåñ òâåí íè êè âòî ðè÷ íûõ ïî ñðåä íè êîâ âíóò -
ðèê ëå òî÷ íîé ñèã íà ëè çà öèè. Ìíî ãèå ñòðåñ ñû è ðÿä
ôè òî ãîð ìî íîâ âû çû âà þò ðåç êîå ïî âû øå íèå ñî äåð -
æà íèÿ â êëåò êàõ ðàñ òå íèé ôîñ ôà òèä íîé êèñ ëî òû
(ÔÊ), ÷òî ÿâ ëÿ åò ñÿ äî êà çà ò åëüñòâîì àê òè âà öèè
ôîñ ôî ëè ïàç, â ÷àñ òíîñ òè ôîñ ôî ëè ïà çû D (ÔËD,
ÅÑ 3.1.4.4). ÔËD – ôåð ìåíò, øè ðî êî ðàñ ïðîñ òðà -
íåí íûé â öà ðñòâå ðàñ òå íèé è æè âîò íûõ, êî òî ðûé
ãèä ðî ëè çè ðó åò ñòðóê òóð íûå ÔË ïî êîí öå âîé ôîñ -

ôî äè ý ôèð íîé ñâÿ çè c îá ðà çî âà íè åì ÔÊ è ñâî áîä -
íûõ ôóíê öè î íàëü íûõ ãðóïï [1]. Ñ ïåð âè÷ íû ìè
ñïèð òà ìè ÔËD êà òà ëè çè ðó åò òàê æå ðå àê öèþ òðàíñ -
ýòåðè ôè êà öèè ñ îá ðà çî âà íè åì  ôîñ ôà òè äèë ñïèð òîâ 
(â ÷àñ òíîñ òè ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà) [2] – ñî å äè íå -
íèé, óñïåø íî èñ ïîëü çó å ìûõ ïðè èç ó÷å íèè àê òèâ -
íîñ òè ÔËD in vivo. Ó Arabidopsis thaliana êëî íè ðî -
âà íû 12 ãå íîâ ðàç ëè÷ íûõ èçî ôåð ìåí òîâ ÔËD –
ÔËDa (3), b (2), g (3), d, e è x (2) [3]. Â ãå íî ìå ðèñà
çà êî äè ðî âà íû 17 ãå íîâ ýòî ãî ôåð ìåí òà – ÔËDa (8), 

b (2), d (3), k, x (2) è f [4]. Àêòèâíîñòü ÔËD âïåð âûå
çà ðå ãèñ òðè ðî âà íà â 1947 ãîäó â ýêñ òðàê òàõ êîð íåé
ìîð êî âè êàê ôåð ìåíò, ãèä ðî ëè çó þ ùèé ëå öè òèí
(ôîñ ôà òè äèë õî ëèí) â ñìå ñÿõ ÔË [5]. Âïîñ ëå äñòâèè
ÔËD îá íà ðó æè ëè â êëåò êàõ æè âîò íûõ, ãðè áîâ è
áàê òå ðèé [6]. 

Â íà ñòî ÿ ùåå âðå ìÿ âíè ìà íèå ó÷å íûõ ñêîí öåí -
òðè ðî âà íî íà èç ó÷å íèè ìå õà íèç ìîâ ó÷àñ òèÿ ÔËD â
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ñèã íàëü íûõ êàñ êà äàõ êëå òîê â ïðî öåñ ñå ðå ãó ëÿ öèè
ìå òà áî ëèç ìà êëå òîê æè âîò íûõ è ðàñ òå íèé [7]. ÔËD 
èã ðà åò âàæ íóþ ðîëü âî ìíî ãèõ ôè çè î ëî ãè ÷åñ êèõ
ïðî öåñ ñàõ, òà êèõ êàê ïðî ðàñ òà íèå, ðîñò, ñòà ðå íèå
ðàñ òå íèé è ñî çðå âà íèå ïëî äîâ, à òàê æå â ðå àê öè ÿõ
íà äå éñòâèå ñòðåñ ñîâ è ôè òî ãîð ìî íîâ [8, 9]. 

Ïðè èñ ñëå äî âà íèè ñòðóê òó ðû ãå íîâ è áåë êîâ
ÔËD ñ ýòèì ôåð ìåí òîì ïðî èç âî äÿò ðàç íî îá ðàç íûå
ãå íå òè ÷åñ êèå ìà íè ïó ëÿ öèè, ÷òî ÿâ ëÿ åò ñÿ âàæ íûì
ýòà ïîì íà ïó òè ê óñòà íîâ ëå íèþ åãî ðî ëè è ôóíê öèé 
â êëåò êàõ è ðàñ òè òåëü íîì îðãà íèç ìå â öå ëîì. Àíà-
ëèç ðîñ òà è ðàç âè òèÿ äå ôè öèò íûõ ïî ÔËD ëè íèé
ðàñ òå íèé, à òàê æå ìó òàí òîâ ñî âñòðî åí íîé â ãå íû
ÔËD Ò-ÄÍÊ äà åò âîç ìîæ íîñòü îïðå äå ëèòü çíà ÷å -
íèå ðàç ëè÷ íûõ èçî ôåð ìåí òîâ ÔËD â ðå ãó ëÿ öèè ìå -
òà áî ëèç ìà â îò âåò íà äå éñòâèå ìíîãèõ ãîð ìî íîâ è
ñòðåñ ñîâ. Êî íñòðó è ðî âà íèå òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé
ñ îä íî âðå ìåí íûì íî êà ó òîì ãå íîâ íå ñêîëü êèõ èçî -
ôåð ìåí òîâ ÔËD ïî çâî ëÿ åò ïî ëó ÷èòü ôå íî òèï, áî -
ëåå âû ðà æåí íûé ïî ñðàâ íå íèþ ñ òà êî âûì ó ìó òàí -
òîâ ñ íî êà ó òîì îò äåëü íî âçÿ òî ãî ãå íà, è îá íà ðó -
æèòü ðà íåå íå óñòà íîâ ëåí íóþ ôóíêöèþ ÔËD. 

Èñïîëü çî âà íèå ìå òî äîâ ãå íå òè ÷åñ êîé èí æå -
íå ðèè â èç ó÷å íèè ðî ëè ÔËD â ðå à ëè çà öèè áè î -
ëî ãè ÷åñ êî ãî äå éñòâèÿ öè òî êè íè íîâ è àá ñöè çî -
âîé êèñ ëî òû. Âàæ íîå ìåñ òî â èñ ñëå äî âà íèè ðå ãó -

ëÿ öèè ìå òà áî ëèç ìà êëå òîê çà íè ìà åò èç ó÷å íèå ìî -
ëå êó ëÿð íûõ ìå õà íèç ìîâ ïå ðå äà ÷è ãîð ìî íàëü íûõ
ñèã íà ëîâ, â òîì ÷èñ ëå âëèÿíèå öè òî êè íèíîâ [10–
15]. Äëÿ âû ÿñ íå íèÿ âîç ìîæ íûõ ïó òåé äå éñòâèÿ ôè -
òî ãîð ìî íîâ øè ðî êî ïðè ìå íÿ þò ñïå öè ôè ÷åñ êèå
áèîòåñ òû. Â ñå ìÿ äî ëÿõ ýòè î ëè ðî âàí íûõ ïðî ðîñò-
êîâ àìà ðàí òà (Àmaranthus caudatus L.) ýê çî ãåí íî
ââå äåí íûé öè òî êè íèí 6-áåí çè ëà ìè íî ïó ðèí (ÁÀÏ)
îá óñëîâëè âà åò áûñ òðîå íà êîï ëå íèå êðàñ íî ãî ïèã -
ìåí òà àìà ðàí òè íà, íà ÷åì è îñíî âàí ñïå öè ôè ÷åñ -
êèé, ÷ó âñòâè òåëü íûé è íàä åæ íûé áè î òåñò íà äå -
éñòâèå ýòî ãî ôè òî ãîð ìî íà [11, 12]. Âå ùåñ òâà – èí -
ãè áè òî ðû ïå ðå äà ÷è âíóò ðèê ëå òî÷ íûõ ñèã íà ëîâ,
ñíè æà þ ùèå óðî âåíü áè î ñèí òå çà àìà ðàí òè íà, èñ -
ïîëüçóþò äëÿ âû ÿñ íå íèÿ ìå õà íèç ìîâ äå éñòâèÿ öè -
òî êè íè íîâ â êëåò êàõ. Îáðà áîò êà ðàñ òå íèé ïåð âè÷ -
íû ìè ñïèð òà ìè (â ÷àñ òíîñ òè 1-áó òà íî ëîì), èí ãè áè -
òî ðà ìè îá ðà çî âà íèÿ ÔÊ, êà òà ëè çè ðó å ìî ãî ÔËD,
ïðèâî äèò ê ñíè æå íèþ óðîâ íÿ áè î ñèí òå çà ïèã ìåí òà
ðà íüøå, ÷åì áëî êà òîðàìè òðàíñ êðèï öèè. Áî ëåå òî -
ãî, ïåð âè÷ íûå ñïèð òû (â îò ëè ÷èå îò âòî ðè÷ íûõ)
áëî êè ðó þò íà êîï ëå íèå òðàíñ êðèï òîâ ãå íà ïåð âè÷ -
íî ãî îò âå òà íà öè òî êè íè íû [11–13]. Â êëåò êàõ áàð -
âèí êà ñòè ìó ëè ðó þ ùèé ýô ôåêò öè òî êè íè íîâ íà
òðàíñêðèï öèþ ãå íîâ ïåð âè÷ íî ãî îò âå òà òàê æå âû -
ðà æåí íî ïîä àâ ëÿ åò ñÿ ïåð âè÷ íû ìè ñïèð òà ìè. Îäíà -
êî äî áàâ ëå íèå èõ ñî âìåñ òíî ñ ÔÊ âû çû âà åò âîñ ñòà -
íîâ ëå íèå èí äóê öèè öè òî êè íè íà ìè òðàíñ êðèï öèè
ãå íà ïåð âè÷ íî ãî îò âå òà íà öè òî êè íè íû [14].
Àíàëèç ñîä åðæàíèÿ ÔË â êî ëå îï òè ëÿõ êó êó ðó çû
ñâè äå ò åëüñòâó åò î òîì, ÷òî îá ðà áîò êà ïðî ðîñ òêîâ
ÁÀÏ â òå ÷å íèå 30 ìèí òðåõ êðàò íî ïî âûøàåò óðîâ -
íè êîíöåíòðàöèè ÔÊ, ïðî äóê òîâ ðå àê öèè ãèä ðî ëè -
çà, êà òà ëè çè ðî âàí íîé ÔËD, è ñíèæàåò êî ëè ÷åñòâî
ñóá ñòðà òà äàí íî ãî ôåð ìåí òà ôîñ ôà òè äè ëý òà íî ëà -
ìè íà [15]. Íà ìè ïî êà çà íî, ÷òî ÔËD ïðè ÷àñ òíà ê
ñèãíàëüíîìó êàñ êàäó öèòîêèíèíîâ â êëåòêàõ ðàñ òå- 
íèé [12, 13]. Ââåäåíèå â òêàíè àìàðàíòà ÁÀÏ ñî-
âìåñ òíî ñ 1-áóòàíîëîì èí äó öèðóåò ñèíòåç ôîñôà -
òè äèë áó òà íî ëà, îñóùåñòâëÿåìûé ÔËD (ðèñ. 1). Äà-
ëüíåé øèå èññëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì òðàíñ-
ãåí íûõ ðàñòåíèé ïîçâîëÿò âûÿâèòü èçîôåðìåíò
ÔËD, èã ðà þ ùèé âàæíóþ ðîëü â ñèãíàëüíîì êàñ êà-
äå öèòîêèíèíîâ.

Àáñöèçîâàÿ êèñ ëî òà (ÀÁÊ) – ôè òî ãîð ìîí, îïî-
ñðå äó þ ùèé ðå àê öèþ ìå òà áî ëèç ìà ðàñ òå íèé íà äåé- 
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Ðèñ. 1. Ðà äè î àâ òîã ðàô ôîñ ôî ëè ïè äîâ òêà íåé àìà ðàí òà. Âëè ÿ -
íèå ÁÀÏ (10 ìèí) in vivo íà ñèí òåç ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà ÔËD:
1 – êîí òðîëü; 2 – 1-áó òà íîë; 3 – ÁÀÏ + 1-áó òà íîë (ÔÁ – ôîñ ôà -
òè äèë áó òà íîë; ÔÊ – ôîñ ôà òèä íàÿ êèñ ëî òà; ÑÒË – ñòðóê òóð íûå
ôîñ ôî ëè ïè äû) 



ñòâèå âîä íî ãî äå ôè öè òà [16]. ÔËD ïðè íàä ëå æèò
êëþ ÷å âàÿ  ðîëü â èí äóê öèè çà ìû êà íèÿ óñòüèö, îá -
óñëîâ ëåí íî ãî ÀÁÊ. Óñòüè öà ïðè íî êà ó òå è íîê äà ó -
íå ÔËDa1 ó Arabidopsis íå çà êðû âà þò ñÿ ïîä âëè ÿ -
íè åì ýòî ãî ôè òî ãîð ìî íà; ââå äå íèå ÔÊ ïðè âî äèò ê
èõ çà ìû êà íèþ [16]. Èñêó ññòâåí íîå óñè ëå íèå ýêñ -
ïðåñ ñèè ãå íà ÔËDa1 ïî âû øà åò ÷ó âñòâè òåëü íîñòü
óñòüèö ê ÀÁÊ [16]. Ó íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî ãå íó
ÔËDa1 ðàñ òå íèé Arabidopsis íå îá íà ðó æå íî âîç -
ðàñ òà íèÿ óðîâ íåé ÔÊ è ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà â ðå -
çóëü òà òå ãèä ðî ëè çà ôîñ ôà òè äèë õî ëè íà, ñòè ìó ëè -
ðî âàí íî ãî ÀÁÊ [16]. Àíàëèç ÔÊ, ñôîð ìè ðî âàí íûõ
ïîä âëè ÿ íè åì ÀÁÊ ïðè íî êà ó òå ÔËDa1, ñâè äå-
òåëüñòâó åò î òîì, ÷òî â êëåò êàõ ëèñ òüåâ â îò âåò íà
äàí íûé ôè òî ãîð ìîí ÔËDa1 îá óñëîâ ëè âà åò áûñ -
òðîå ïî âû øå íèå óðîâ íåé ñî äåð æà íèÿ ðàç ëè÷ íûõ
òè ïîâ ôîñ ôà òèä íûõ êèñ ëîò [17]. Ïðî òå èí ôîñ ôà òà -
çà ÀÂ²1 ÿâ ëÿ åò ñÿ íå ãà òèâ íûì ðå ãó ëÿ òî ðîì òðàíñ -
äóê öèè ñèã íà ëà ÀÁÊ, áëî êè ðó þ ùèì ýêñ ïðåñ ñèþ
÷óâñòâè òåëü íûõ ê ýòî ìó ôè òî ãîð ìî íó ãå íîâ â ÿä ðå
êëå òîê. ÀÁÊ ñòè ìó ëè ðó åò ñâÿ çû âà íèå ÀÂ²1 ñ ïëàç -
ìà òè ÷åñ êîé ìåì áðà íîé è óãíå òå íèå àê òèâ íîñ òè
ýòî ãî ôåð ìåí òà. Ïîñ ëåä íåå îá åñ ïå ÷è âà åò ñÿ ÔÊ. Ó
íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî ãå íó ÔËDa1 ðàñ òå íèé Arabi-
dopsis ÔÊ íå ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ ïðî òå èí ôîñ ôà òà çîé
ÀÂ²1 è òðàíñ ëî êà öèÿ ÀÂ²1 ê ïëàç ìà òè ÷åñ êèì ìåì -
áðà íàì íå îá íà ðó æè âà åò ñÿ – â ðå çóëü òà òå ïðî èñ õî -
äèò íà êîï ëå íèå äàí íî ãî áåë êà â ÿä ðàõ êëå òîê [16].
Òà êèì îá ðà çîì, ÀÁÊ ñòè ìó ëè ðóåò ÔËDa1, àê òè âè -
ðóÿ òåì ñàìûì áè î ñèí òåç ÔÊ, êî òî ðûå ñâÿ çû âà þò -
ñÿ è èí ãè áè ðó þò ÀÂ²1, ÷òî, â ñâîþ î÷å ðåäü, èí äó -
öè ðó åò ýêñ ïðåñ ñèþ ãå íîâ îò âå òà íà ÀÁÊ. Îáíà ðó -
æå íî, ÷òî ìó òàíò ôëda1 íå ÷ó âñòâè òå ëåí ê ÀÁÊ â
ïðî öåñ ñå àê òè âà öèè çà ìû êà íèÿ óñòüèö è óãíå òå íèÿ
èõ îò êðû âà íèÿ. Îäíà êî ó äâîé íî ãî íî êà ó òè ðî âàí -
íî ãî ìó òàí òà (ïî ãå íàì ÔËD è ÀÂ²1) ôëda1abi1
ÀÁÊ íå èí ãè áè ðó åò îò êðû âà íèÿ óñòüè÷ íîé ùå ëè,
íî ñòè ìó ëè ðó åò åå çà êðû âà íèå. Ýòî îá ú ÿñ íÿ åò ñÿ
ñíÿòè åì èí ãè áè òîð íî ãî ýô ôåê òà ÀÂ²1 íà çà ìû êà -
íèå óñòüèö, ñòè ìó ëè ðî âàí íîå ÀÁÊ. Èñõî äÿ èç âû -
øå èç ëî æåí íî ãî, ïðè íî êà ó òå ãå íîâ ÀÂ²1 è ÔËDa1
àê òè âè ðî âàí ñèã íàëü íûé êàñ êàä çà êðû âà íèÿ óñòü-
èö, íî èí ãè áè ðî âàí ìå õà íèçì óãíå òå íèÿ èõ îò êðû -
âà íèÿ [16, 18]. 

ÔËDa1 ñâÿ çû âà åò ñÿ ñ a-ñóá ú å äè íè öåé ãå òå ðî-
òðè ìåð íî ãî G-áåë êà (GPA1) [19, 20]. Äëÿ òðàíñ ãåí -

íûõ ðàñ òå íèé Arabidopsis ñ ìó òà öè ÿ ìè â ãå íàõ ôëd

a1 è gpa1 õà ðàê òåð íà óñè ëåí íàÿ ïî òå ðÿ âî äû â ëèñ -
òüÿõ. Çíà ÷è òåëü íî îñëàá ëåí íàÿ ÷ó âñòâè òåëü íîñòü ê
äå éñòâèþ ÀÁÊ â ïðî öåñ ñàõ èí äóê öèè çà ìû êà íèÿ è
áëî êè ðî âà íèÿ îò êðû âà íèÿ óñòüè÷ íûõ ùå ëåé çà ðå -
ãèñ òðè ðî âà íà ó äâîé íî ãî ìó òàí òà ôëda1gpa1 ïî
àíà ëî ãèè ñ ôå íî òè ïîì ðàñ òå íèé ôëda1 [18]. Ðàñ òå -
íèÿ, â êî òî ðûõ ýêñ ïðåñ ñè ðó åò ñÿ ÔËD, íå ñïî ñîá íàÿ 
ê ñâÿ çû âà íèþ a-ñóá ú å äè íè öû ãå òå ðîò ðè ìåð íî ãî
G-áåë êà (ÔËDa1Ê564À), áî ëåå âîñ ïðè èì ÷è âû ê óãíå -
òå íèþ îò êðû âà íèÿ óñòüè÷ íîé ùå ëè, ñòè ìó ëè ðî âàí -
íî ìó ÀÁÊ, ïî ñðàâ íå íèþ ñ ðàñ òå íè ÿ ìè äè êî ãî òè -
ïà. Îäíà êî äëÿ ðàñ òå íèé ÔËDa1Ê564À õà ðàê òåð íà
íîð ìàëü íàÿ ÷ó âñòâè òåëü íîñòü ê ÀÁÊ â ïðî öåñ ñå
ñòè ìó ëÿ öèè çà ìû êà íèÿ óñòüèö. Òà êèå ðå çóëü òà òû
óêà çû âà þò íà òî, ÷òî îñëàá ëå íèå âçà è ìî äå éñòâèÿ
ÔËDa1 ñ GPA1, ïðè âî äÿ ùåå ê èõ àê òè âà öèè [20],
îá óñëîâ ëè âà åò óñè ëå íèå ðå àê öèè íà àá ñöè çî âóþ
êèñ ëî òó ïðî öåñ ñà óãíå òå íèÿ îò êðû âà íèÿ óñòüèö, íå 
âëè ÿÿ íà çà ìû êà íèå óñòüè÷ íîé ùå ëè, èí äó öè ðî âàí -
íîå ÀÁÊ. Ó ðàñ òå íèé ñ íî êà ó òîì ãå íà a-ñóá ú å äè íè -
öû ãå òå ðîò ðè ìåð íî ãî G-áåë êà (gpa1) è äâîé íûõ
ìó òàí òîâ ôëda1gpa1 îá íà ðó æå íî èñ êëþ ÷è òåëü íî
ñòè ìó ëè ðî âà íèå çà ìû êà íèÿ óñòüèö ïðè ââå äå íèè
ÔÊ. Ýòîò ôîñ ôî ëè ïèä áëî êè ðó åò îò êðû âà íèå
óñòüèö ó ôëda1-ðàñ òå íèé â îò ëè ÷èå îò ìó òàí òîâ
gpa1 è ôëda1gpa1 [18]. 

Òà êèì îá ðà çîì, ïðè îò ñó òñòâèè a-ñóá ú å äè íè öû 
ãå òå ðîò ðè ìåð íî ãî G-áåë êà ÔËD íå ñïî ñîá íà ðå à -
ëè çî âàòü ýô ôåêò ÀÁÊ íà áëî êà äó çà êðû âà íèÿ óñòü-
èö. Ñëå äî âà òåëü íî, ÔËDa1 è ÔÊ â ìå õà íèç ìàõ ðå -
ãó ëÿ öèè äè íà ìè êè óñòüèö ôóíê öè î íè ðó þò ïå ðåä
GPA1 è ÀÂ²1. Àêòèâàöèÿ ÔËD â îò âåò íà äå éñòâèå
ÀÁÊ ïðè âî äèò ê ôîð ìè ðî âà íèþ âòî ðè÷ íûõ ïî -
ñðåä íè êîâ ñèã íàëü íûõ êàñ êà äîâ. Íî êà óò ãå íà ÔËD

a1 ïðå ïÿ òñòâó åò íà êîï ëå íèþ àê òèâ íûõ ôîðì êèñ -
ëî ðî äà (ïå ðîê ñè äà âî äî ðî äà) è îêñè äà àçî òà, îá -
óñëîâ ëåí íî ìó ÀÁÊ â êëåò êàõ óñòüèö. Àêòèâíîñòü
ÍÀÄÔÍ-îêñè äà çû, êà òà ëè çè ðó þ ùàÿ ôîð ìè ðî âà -
íèå ïå ðîê ñè äà âî äî ðî äà â îò âåò íà äå éñòâèå ÀÁÊ,
óãíå òà åò ñÿ ó ýòèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé. Ïå ðîê ñèä
âî äî ðî äà è äî íîð îêñè äà àçî òà, ââå äåí íûå èç âíå,
ñòè ìó ëè ðó þò çà ìû êà íèå óñòüèö êàê ó òðàíñ ãåí íûõ
ðàñ òå íèé, òàê è ó ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà [17]. Ýòè ðå -
çóëü òà òû ñâè äå ò åëüñòâó þò î òîì, ÷òî ÀÁÊ, àê òè âè -
ðóÿ ÔËDa1, âû çû âà åò îá ðà çî âà íèå ôîñ ôà òèä íûõ
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êèñ ëîò. Îíè, â ñâîþ î÷å ðåäü, îïîñ ðå äó þò àê òè âà -
öèþ ñèã íàëü íî ãî êàñ êà äà ãå òå ðîò ðè ìåð íûõ G-áåë -
êîâ, ÷òî áëî êè ðó åò îò êðû âà íèå óñòüèö, à òàê æå
óãíå òà þò ïðî òå èí ôîñ ôà òà çó ÀÂ²1 è ñòè ìó ëè ðó þò
àê êó ìó ëÿ öèþ ïå ðîê ñè äà âî äî ðî äà è îêñè äà àçî òà,
ïðè âî äÿ ê çà êðû âà íèþ óñòüèö. 

Ýêñïðåñ ñèÿ ãå íå òè ÷åñ êîé êî íñòðóê öèè, ñî äåð -
æà ùåé àí òèñ ìûñ ëî âóþ ïî ñëå äî âà òåëü íîñòü ãå íà
ÔËDb1 ðè ñà, íè âå ëè ðó åò ñî ñòî ÿ íèå ïî êîÿ ñå ìÿí,
îá óñëîâ ëåí íîå  ÀÁÊ. Àíàëèç ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ îò -
âå òà íà ÀÁÊ ó ýòèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé âû ÿ âèë,
÷òî ÔËDb1 ÿâ ëÿ åò ñÿ ñòè ìó ëÿ òî ðîì ïå ðå äà ÷è ñèã íà -
ëà ÀÁÊ. Ýòî ïðî ÿâ ëÿ åò ñÿ â àê òè âà öèè ýêñ ïðåñ ñèè
SAPK8 è SAPK10, à òàê æå â ñíè æå íèè óðîâ íåé
òðàíñ êðèï òîâ èí äóê òî ðîâ ïðî ðàñòà íèÿ GAmyb è a- 
àìè ëà çû. Òà êîé ìå õà íèçì, êàê ïðåä ïî ëà ãà þò, ñïî -
ñî áñòâó åò óãíå òå íèþ ïðî ðàñ òà íèÿ ñå ìÿí [4]. Ãèá -
áå ðåë ëè íû ñòè ìó ëè ðó þò âû õîä ñå ìÿí èç ñî ñòî ÿ íèÿ 
ïî êîÿ, èíû ìè ñëî âà ìè, èã ðà þò ðîëü àí òà ãî íèñ òîâ
ÀÁÊ â ýòîì ïðî öåñ ñå. Ðàñ òå íèÿ ðè ñà, äå ôåê òíûå ïî
ãå íó ÔËDb1, õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ óñè ëåí íîé ÷ó âñòâè -
òåëü íîñ òüþ ê ãèá áå ðåë ëè íàì [4]. ÀÁÊ óãíå òà åò äå -
ëå íèå êëå òîê [21] è àê òè âè ðó åò ñòà ðå íèå îðãà íîâ
[14]. Ó ìó òàí òîâ Arabidopsis, íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî
ãå íàì ÔËDa1 è ÔËDa4, â îò ëè ÷èå îò ìó òàí òîâ ïî
ÔËDb1 è ÔËDd1 íè âå ëè ðó åò ñÿ íå ãà òèâ íûé ýô ôåêò
ÀÁÊ íà ýêñ ïðåñ ñèþ ãå íà Ku. Ïðî äóêò ýòî ãî ãå íà èã -
ðà åò ïî çè òèâ íóþ ðîëü â ïðî öåñ ñàõ âîñ ñòà íîâ ëå íèÿ
è ðåï ëè êà öèè ÄÍÊ [22]. Ýêñïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ ëî -
âîé êî íñòðóê öèè ÔËDa1 òîð ìîçèò ñòà ðå íèå ëèñ -
òüåâ, èí äó öè ðî âàí íîå ÀÁÊ [23]. 

Ìó òàí òû ïî ãå íàì ôîñ ôî ëè ïà çû D â àíà ëè çå
ìå õà íèç ìîâ äå éñòâèÿ ýòè ëå íà è àóê ñè íà íà ìå -
òà áî ëèçì êëå òîê ðàñ òå íèé. Ýòè ëå íó ïðè íàä ëå æèò 
êëþ ÷å âàÿ ðîëü â ðå àê öè ÿõ ðàñ òå íèé íà äå éñòâèå
ñòðåñ ñîâ [24], à òàê æå â èí äóê öèè ñî çðå âà íèÿ ïëî -
äîâ [25]. Â ëèñ òüÿõ ðàñ òå íèé Arabidopsis, â êî òî ðûõ 
ýêñ ïðåñ ñè ðó åò ñÿ àí òèñ ìûñ ëî âàÿ êî íñòðóê öèÿ ãå íà
ÔËDa1, çà ðå ãèñ òðè ðî âà íî òîð ìî æå íèå ñòà ðå íèÿ
[23]. Ýòè ìó òàí òû îá ëà äà þò àê òèâ íîñ òüþ ÔËDb è
ÔËDg ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà. Ïîñ ëåä íèé ôàêò ñâè -
äå ò åëüñòâó åò î òîì, ÷òî îò ñó òñòâèå ôóíê öè î íè ðó þ -
ùå ãî ãå íà ÔËDa íå êîì ïåí ñè ðó åò ñÿ â äàí íîì ñëó -
÷àå íà ëè ÷è åì ÔËDb è ÔËDg â êëåò êàõ. Òà êèì îá ðà -
çîì, èìåí íî ÔËDa1 îïðå äå ëÿ åò ðå à ëè çà öèþ äåéñò- 
âèÿ ýòè ëå íà íà ñòà ðå íèå ëèñ òüåâ. Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû, 

ýêñ ïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ ëî âîé êî íñòðóê öèè ãå íà ÔËD

a1 ó ïî ìè äî ðîâ îá óñëîâëè âà åò çà äåð æêó âû äå ëå -
íèÿ ýòè ëå íà è òîð ìî æå íèå ïðî öåñ ñà ñî çðå âà íèÿ
ïëî äîâ [26]. 

Àóêñèíû ðå ãó ëè ðó þò ðàç âè òèå ñî ñó äîâ, ãðà âè-
òðî ïèçì êîð íåé, à òàê æå äå ëå íèå è ðîñò êëå òîê [27]. 
Ðàñ òå íèÿ, äå ôè öèò íûå ïî ãå íó ÔËDz2, ìå íåå ÷óâ-
ñòâè òåëü íû ê àóê ñè íó è õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ óãíå òåí -
íûì ãðà âèò ðî ïèç ìîì êîð íåé è çà âè ñè ìûì îò àóê -
ñè íà ðîñ òîì ãè ïî êî òè ëåé, òîã äà êàê ïðè èñ êóñ-
ñòâåí íî óñè ëåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà óêà çàí íî ãî
èçî ôåð ìåí òà çà ðå ãèñ òðè ðî âàí ïðÿ ìî ïðî òè âî ïî -
ëîæ íûé ôå íî òèï, ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò î ïî çè òèâ -
íîé ðî ëè ÔËDz2 â  ðå àê öè ÿõ ìå òà áî ëèç ìà ðàñ òå íèé 
íà äå éñòâèå àóê ñè íà. Óðî âåíü ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ
ðàí íå ãî îò âå òà íà àóê ñèí è àê òèâ íîñòü ÷ó âñòâè -
òåëü íî ãî ïðî ìî òî ðà DR5-GUS ñíè æà þò ñÿ ó íî êà ó -
òè ðî âàí íûõ èëè äå ôè öèò íûõ ïî ÔËDz2 ðàñ òå íèé,
óñè ëè âà ÿñü ïðè èñ êó ññòâåí íîì ïî âû øå íèè ýêñ -
ïðåñ ñèè ÔËDz2. Ýòî ïîä òâåð æäà åò ðîëü ÔËDz2 â
ðå à ëè çà öèè äå éñòâèÿ àóê ñè íà â êëåò êàõ ðàñ òå íèé
[28]. Òðàí ñïîðò âíóò ðèê ëå òî÷ íûõ âå çè êóë, íà ïîë -
íåí íûõ àóê ñè íîì, áëî êè ðó åò ñÿ ó äå ôè öèò íûõ ïî
ÔËDz2 ðàñ òå íèé, íî ñòè ìó ëè ðó åò ñÿ â ñëó ÷àå èñ êóñ- 
ñòâåí íî ãî óñè ëå íèÿ ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà ÔËDz2 [28].
Áå ëîê PIN2 ó÷àñ òâó åò â ïî ëÿð íîì òðàíñ ïîð òå àóê -
ñè íà – ÿâ ëÿ åò ñÿ ïå ðå íîñ ÷è êîì ôè òî ãîð ìî íà, à òàê -
æå èìå åò áîëü øîå çíà ÷å íèå â ðå ãó ëÿ öèè ãðà âèò ðî -
ïèç ìà êîð íåé [29]. Öèê ëè ÷åñ êèé ïî òîê âå çè êóë, ñî -
äåð æà ùèõ PIN2, â êëåò êàõ áëî êè ðó åò ñÿ ó äå ôè-
öèò íûõ ïî ÔËDz2 ðàñ òå íèé, íî óñè ëè âà åò ñÿ â êîð -
íÿõ ñ èñ êó ññòâåí íûì óñè ëå íè åì ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà
äàí íî ãî èçî ôåð ìåí òà. Îäíà êî ãå íå òè ÷åñ êèå ìà íè -
ïó ëÿ öèè ñ ÔËDz2 íå âëè ÿ þò íà ïî ëÿð íóþ ëî êà ëè -
çà öèþ PIN2 [28]. Ïîñ êîëü êó íî êà óò ãå íà ÔËDz2
ëèøü ÷àñ òè÷ íî îñëàá ëÿ åò ðå àê öèþ êëå òîê íà àóê -
ñèí (â îò ëè ÷èå îò âû ðà æåí íîé ïî òå ðè ÷ó âñòâè òåëü -
íîñ òè ó ìó òàí òîâ òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëà ýòî ãî ôè òî -
ãîð ìî íà), ÔËDz2 ìî æåò êîñ âåí íî âëè ÿòü íà ñèã íà -
ëè çà öèþ àóê ñè íà çà ñ÷åò ðå ãó ëÿ öèè åãî òðàíñ ïîð òà
ó ðàñ òå íèé [28]. Â àïåê ñàõ êîð íåé ÔËDz2 èã ðà åò
êëþ ÷å âóþ ðîëü êàê ìî äó ëÿ òîð òðàíñ ïîð òà ýòî ãî
ôè òî ãîð ìî íà. Òðàí ñëî êà öèÿ àóê ñè íà óãíå òà åò ñÿ íà
40 % ó ìó òàí òîâ ÔËDz2, íî óñè ëè âà åò ñÿ íà 30 %
ïðè èñ êó ññòâåí íîì ïî âû øå íèè óðîâ íÿ ýêñ ïðåñ ñèè
ãå íà ÔËDz2 [30].
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Ãå íå òè ÷åñ êèå ìà íè ïó ëÿ öèè ñ ôîñ ôî ëè ïà çîé
D â èñ ñëå äî âà íè ÿõ ìå õà íèç ìîâ äå éñòâèÿ îêñè -
äà òèâ íî ãî ñòðåñ ñà è ðà íå íèÿ òêà íåé. Àêêóìó ëÿ -
öèÿ àê òèâ íûõ ôîðì êèñ ëî ðî äà â êëåò êàõ ïðî èñ õî -
äèò  â îò âåò íà äå éñòâèå ðàç ëè÷ íûõ áè î òè ÷åñ êèõ è
àáè î òè ÷åñ êèõ ñòðåñ ñîâ [31]. Ýêñïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ -
ëî âîé êî íñòðóê öèè ãå íà ÔËDa1 Arabidopsis áëî êè -
ðó åò ôîð ìè ðî âà íèå ñó ïåð îêñèä íûõ ðà äè êà ëîâ, îá -
óñëîâ ëåí íîå ÍÀÄÔÍ-îêñè äà çîé, òîã äà êàê ýê çî -
ãåí íî ââå äåí íûå ÔÊ ñòè ìó ëè ðó þò ýòó ðå àê öèþ â
ëèñ òüÿõ óêà çàí íûõ ðàñ òå íèé [32]. Ñ äðó ãîé ñòî ðî -
íû, ïðî òîï ëàñ òû è ëèñ òüÿ ðàñ òå íèé, íî êà ó òè ðî âàí -
íûõ ïî ãå íó ÔËDd, õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ ïî âû øåí íîé
÷ó âñòâè òåëü íîñ òüþ ê ïå ðîê ñè äó âî äî ðî äà. Ïî âû -
øå íèå óðîâ íÿ ÔÊ è ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà, à òàê æå
àê òèâ íîñòü 49 êÄà ÌÀÏ-êè íàç ïîä âëè ÿ íè åì ïå -
ðîê ñè äà âî äî ðî äà óãíå òàþò ñÿ ó ðàñ òå íèé, íîêà ó òè -
ðî âàí íûõ ïî ÔËDd. Áî ëåå òî ãî, æèç íåñ ïî ñîá íîñòü
ðàñ òå íèé â óñëî âè ÿõ óëüòðà ôè î ëå òî âî ãî èç ëó ÷å -
íèÿ, ñòè ìó ëè ðó þ ùå ãî îá ðà çî âà íèå ïå ðîê ñè äà âî -
äî ðî äà, ðåç êî ñíè æà åò ñÿ ïðè íî êà ó òå ãå íà ÔËDd
[33]. 

Òà êèì îá ðà çîì, èçî ôåð ìåí òû ÔËD ó÷àñ òâó þò â 
ðå àê öè ÿõ íà äå éñòâèå àê òèâ íûõ ôîðì êèñ ëî ðî äà:
ÔËDa1 ñòè ìó ëè ðó åò èõ îá ðà çî âà íèå, òîã äà êàê
ÔËDd îá åñ ïå ÷è âà åò ðå àê öèþ ìå òà áî ëèç ìà â îò âåò
íà âëèÿíèå ýòèõ âå ùåñòâ. 

Ðà íå íèå ðàñ òå íèé êàê ñòðåñ ñî âûé ôàê òîð âû çû -
âà åò ó Arabidopsis ñ ýêñ ïðåñ ñè åé àí òèñ ìûñ ëî âîé
êî íñòðóê öèè ãå íà ÔËDa1 óãíå òå íèå ôîð ìè ðî âà -
íèÿ ÔÊ, æàñ ìî íî âîé êèñ ëîòû, ýêñ ïðå ñèþ ãå íà ëè -
ïîê ñè ãå íà çû LOX2 [34]. 

Áî ëåå òî ãî, ëî êàëü íîå íà êîï ëå íèå ÔÊ è ïî âû -
øå íèå àê òèâ íîñ òè ÔËD â êëåò êàõ ëèñ òüåâ, ðàç ðó -
øåí íûõ âñëå äñòâèå ðà íå íèÿ, ïî ëíîñ òüþ ýëè ìè íè -
ðó þò ñÿ ó äâîé íûõ íî êà ó òè ðî âàí íûõ ìó òàí òîâ
ÔËDa1/ÔËDd. Íî êà óò ãå íîâ ÔËDa1 è ÔËDd ñâè -
äå ò åëüñòâóåò î ñó ùåñ òâåí íîé ðî ëè ýòèõ èçî ôåð -
ìåí òîâ â àê êó ìó ëÿ öèè ÔÊ â êëåò êàõ ðàñ òå íèé, îá -
óñëîâ ëåí íîé ðà íå íè åì. Îäíà êî ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå íà
LOX2, óðîâ íè æàñ ìî íî âîé êèñ ëî òû è åå ïðåä øåñò-
âåí íè êîâ, à òàê æå àê òèâ íîñòü ÌÀÐ-êè íàç íå èç ìå -
íÿ þò ñÿ ó äâîé íûõ ìó òàí òîâ ÔËDa1/ÔËDd [35],
÷òî íå ïîä òâåð æäà åò çíà÷åíèÿ ýòèõ èçî ôåð ìåí òîâ
äëÿ âû øå ó êà çàí íûõ çà ùèò íûõ ðå àê öèé ìå òà áî ëèç -
ìà êëå òîê ðàñ òå íèé íà ðà íå íèå. 

Èçî ôîð ìû ôîñ ôî ëè ïà çû D, ó÷àñ òâó þ ùèå â
ðå à ëè çà öèè ñèã íà ëè çà öèè ïðè áè î òè ÷åñ êèõ
ñòðåñ ñàõ. ×ó âñòâè òåëü íîñòü è ñòîé êîñòü ðàñ òå íèé
ê îïðå äå ëåí íûì ïà òî ãå íàì çà âè ñÿò îò ñïî ñîá íîñ òè
ê èõ ðàñ ïîç íà âà íèþ [36]. Ðîëü ÔËD â ìå õà íèç ìàõ
âçà è ìî äå éñòâèÿ ðàñ òå íèé ñ ïà òî ãå íà ìè èç ó÷à ëè ó
ïî ìè äî ðîâ ñ íîê äà ó íîì ãå íà ÔËDb1. Óñòà íîâ ëå íî, 
÷òî â îò âåò íà äå éñòâèå ýëè ñè òî ðà êñè ëà íà çû óêà -
çàí íûé èçî ôåð ìåíò ÿâ ëÿ åò ñÿ íå ãà òèâ íûì ðå ãó ëÿ òî -
ðîì ôîð ìè ðî âà íèÿ àê òèâ íûõ ôîðì êèñ ëî ðî äà,  íî
ïî çè òèâ íûì ðå ãó ëÿ òî ðîì ýêñ ïðå ñèè ãå íà b-D-êñè -
ëî çè äà çû – ôåð ìåí òà, ó÷àñ òâó þ ùå ãî â ïå ðå ñòðîé -
êàõ êëå òî÷ íîé ñòåí êè ðàñ òå íèé [37]. Îäíà êî â îò-
ñó òñòâèå èí ôåê öèè íîê äà óí ãå íà ÔËDb1 ðè ñà îïðå -
äå ëÿ åò àê òè âà öèþ çà ùèò íûõ ðå àê öèé ðàñ òå íèé –
àê êó ìó ëÿ öèþ àê òèâ íûõ ôîðì êèñ ëî ðî äà è èí äóê -
öèþ ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ çà ùèò íî ãî îò âå òà (PR-1, PR-
4, b-ãëþ êà íàç, õè òè íàç, ñõîä íî ãî ñ òðàâ ìà òè íîì
áåë êà, ôàê òî ðîâ òðàíñ êðèï öèè ñå ìåéñòâ WRKY è
ERF). Ó ýòèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé çà ôèê ñè ðî âà íà 
ãè áåëü êëå òîê, õà ðàê òåð íàÿ äëÿ ðå àê öèè ãè ïåð ÷óâ-
ñòâè òåëü íîñ òè, à òàê æå áè î ñèí òåç ôè òî à ëåê ñè íîâ è
ïî âû øå íèå ñòîé êîñ òè ê ïà òî ãå íàì – ãðè áàì Pyricu- 
laria grisea è áàê òå ðè ÿì Xanthomonas oryzae [38].
Òà êèå äàí íûå ñâè äå ò åëüñòâó þò î ðî ëè ÔËDb1 êàê
íå ãà òèâ íî ãî ðå ãó ëÿ òî ðà çà ùèò íûõ ðå àê öèé è ñòîé -
êîñ òè ðàñ òå íèé â íîð ìàëü íûõ óñëî âè ÿõ ðîñ òà, è ïî -
çè òèâ íî ãî – â óñëî âè ÿõ äå éñòâèÿ ïà òî ãå íîâ. 

Àíàëèç ðå àê öèè ìå òà áî ëèç ìà êëå òîê íà õî -
ëî äî âîé ñòðåññ íà ïðè ìå ðå òðàíñ ãåí íûõ ïî ãå -
íàì ôîñ ôî ëè ïà çû D ðàñ òå íèé àðà áè äîï ñè ñà. Ó
ðàñ òå íèé, ýêñ ïðåñ ñè ðó þ ùèõ àí òèñ ìûñ ëî âóþ êîí-
ñòðóê öèþ ãå íà ÔËDa1, îá íà ðó æå íî âäâîå îñëàá -
ëåí íîå ôîð ìè ðî âà íèå ÔÊ, îá óñëîâ ëåí íîå çà ìî ðà -
æè âà íè åì, ÷òî õà ðàê òåð íî òàê æå äëÿ ðàñ ùåï ëå íèÿ
ôîñ ôà òè äèë õî ëè íà. Çà ôèê ñè ðî âà íî ïî âû øå íèå óñ- 
òîé ÷è âîñ òè ê çà ìî ðà æè âà íèþ ó ðàñ òå íèé, äå ôè öèò -
íûõ ïî ÔËDa1 [39].

Èçî ôåð ìåíò ÔËDd, ñâÿ çàí íûé ñ ïëàç ìà òè ÷åñ -
êè ìè ìåì áðà íà ìè, íà î áî ðîò, ñïî ñî áñòâó åò ïî âû -
øå íèþ ñòîé êîñ òè Arabidopsis ê äå éñòâèþ çà ìî ðà -
æè âà íèÿ. Íî êà óò ãå íà äàí íî ãî èçî ôåð ìåí òà ÔËD
ðåç êî ñíè æà åò ñòîé êîñòü ðàñ òå íèé ê õî ëî äó, òîã äà
êàê èñ êó ññòâåí íîå óñè ëå íèå ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà ÔËDd
ïî âû øà åò ìî ðî çîñ òîé êîñòü ðàñ òå íèé [40]. ÔËDd â
îò ëè ÷èå îò ÔËDa1 íå ñïî ñî áñòâó åò ìàñ ñî âî ìó ðàñ -
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ùåï ëå íèþ ëè ïè äîâ ìåì áðàí, à âû çû âà åò ôîð ìè ðî -
âà íèå ÔÊ, âû ïîë íÿ þ ùåé ñèã íàëü íóþ ôóíê öèþ â
àäàï òà öèè ìå òà áî ëèç ìà êëå òîê ê íèç êèì òåì ïå ðà -
òó ðàì. Íî êà ó òè ðî âàí íûå ïî ãå íó ÔËDd ðàñ òå íèÿ
ðàñ òóò è ðàç âè âà þò ñÿ â íîð ìàëü íûõ óñëî âè ÿõ áåç
âè äè ìûõ èç ìå íå íèé [40, 41]. Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû, òà -
êèå òðàíñ ãåí íûå ðàñ òå íèÿ áî ëåå ÷ó âñòâè òåëü íû ê
äå éñòâèþ îêñè äà òèâ íî ãî ñòðåñ ñà [33]. 

ÔËDa1 èã ðà åò êëþ ÷å âóþ ðîëü â ïðî öåñ ñå ãèä -
ðî ëè çà ôîñ ôà òè äèë ãëè öå ðî ëà ïëàñ òèä, à ÔËDd âû -
ïîë íÿ åò ôóíê öèþ íå ãà òèâ íî ãî ðå ãó ëÿ òî ðà ðàñ ùåï -
ëå íèÿ ëè ïè äîâ ïëàñ òèä è àê êó ìó ëÿ öèè ÔÊ â äàí -
íûõ óñëî âè ÿõ [42]. ÔËD ÿâ ëÿ þò ñÿ ìî äó ëÿ òî ðà ìè
ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ àäàï òà öèè ðàñ òå íèé ê õî ëî äó.
Èñêó ññòâåí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ ëî âîé êîíñò-
ðóê öèè ÔËDa1 ïðè âî äèò ê ïî âû øå íèþ óñòîé ÷è -
âîñ òè ê çà ìî ðà æè âà íèþ êàê ó àê êëè ìà òè çè ðî âàí -
íûõ, òàê è íå àê êëè ìà òè çè ðî âàí íûõ ðàñ òå íèé Ara-
bidopsis. Ó íå àê êëè ìà òè çè ðî âàí íûõ ðàñ òå íèé, äå -
ôè öèò íûõ ïî ÔËDa1, íå âû ÿâ ëå íà àê òè âà öèÿ ýêñ -
ïðåñ ñèè ãå íîâ ôè çè î ëî ãè ÷åñ êî ãî îò âå òà íà íèç êèå
òåì ïå ðà òó ðû – COR47 è COR78. Îäíà êî â óñëî âè ÿõ 
àê êëè ìà òè çà öèè ê äå éñòâèþ íèç êèõ òåì ïå ðà òóð è
îñî áåí íî ê çà ìî ðà æè âà íèþ ó äå ôè öèò íûõ ïî ÔËD

a1 ðàñ òå íèé îá íà ðó æå íà óñè ëåí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå -
íîâ COR47 è COR78, à òàê æå ïî âû øå íèå óðîâ íÿ
îñìî ëè òîâ [43]. Ïðè ýòîì â óñëî âè ÿõ íèç êèõ òåì ïå -
ðà òóð íî êà óò ÔËDd íå èç ìå íå íÿ åò ýêñ ïðåñ ñèè ãå -
íîâ COR, îá åñ ïå ÷è âà þ ùèõ óñòîé ÷è âîñòü ê çà ìî ðà -
æè âà íèþ. ÔËDd òàê æå ôîð ìè ðó åò ÔÊ, îñëàá ëÿ þ -
ùóþ ïî âðåæ äå íèÿ êëå òîê, âû çâàí íûå îêñè äà òèâ-
íûì ñòðåñ ñîì ïðè íèç êèõ òåì ïå ðà òó ðàõ. 

Ðîëü ÔËD â ìå õà íèç ìàõ ðå ãó ëÿ öèè ìå òà áî ëèç -
ìà êëå òîê ðàñ òå íèé íà äå éñòâèå òåï ëî âî ãî øî êà íà
ñå ãî äíÿ îïè ñà íà ñëà áî. Ïî âû øå íèå òåì ïå ðà òó ðû
âíåø íåé ñðå äû äî 40 °Ñ ïðè âî äèò ê áûñ òðî ìó âîç -
ðàñ òà íèþ óðîâ íåé ÔÊ â êóëü òó ðàõ êëå òîê òà áà êà,
ïðî ðîñ òêàõ Arabidopsis è ëèñ òüÿõ ðè ñà. Ýòî ÷àñ òè÷ -
íî îá óñëîâ ëå íî àê òè âà öè åé ôîñ ôî ëè ïà çû D – êî ëè -
÷åñ òâî ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà ðåç êî óâå ëè ÷è âà åò ñÿ
íà ðàí íèõ ýòà ïàõ äå éñòâèÿ òåï ëî âî ãî øî êà [44].
Âûøåèçëîæåííîå ñâè äå ò åëüñòâó åò î çíà ÷å íèè
ÔËD äëÿ òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëà ýòî ãî ñòðåñ ñà â êëåò -
êàõ ðàñ òå íèé. Îäíàêî èçîôåðìåíòû ÔËD, àê òè âè-
ðó þ ùè å ñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì òåïëîâîãî øîêà, îñòà -
þò ñÿ íåèçâåñòíûìè. 

Ëè ïèä íàÿ ñèã íà ëè çà öèÿ ïðè îñìî òè ÷åñ êîì
ñòðåñ ñå. Íî êà óò ãå íà ÔËDa1 Arabidopsis óñè ëè âà åò 
÷ó âñòâè òåëü íîñòü ðàñ òå íèé ê äå éñòâèþ çà ñó õè. Â
óñëî âè ÿõ ñòðåñ ñà îá íà ðó æå íû èç ìå íå íèÿ ýêñ ïðåñ-
ñèè ðàç ëè÷ íûõ ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ ôåð ìåí òû ìå òà -
áî ëèç ìà è òðàíñ äóê öèè ñèã íà ëîâ ôè òî ãîð ìî íîâ
[45]. Íî êà óò ãå íà èëè ýêñ ïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ ëî âîé
êî íñòðóê öèè ÔËDa1 ó Arabidopsis ïðè âî äèò ê óã-
íå òå íèþ ÷ó âñòâè òåëü íîñ òè ðàñ òå íèé ê àá ñöè çî âîé
êèñ ëî òå, îñëàá ëå íèþ çà êðû âà íèÿ óñòüèö è ïî âû øå -
íèþ óðîâ íÿ ïî òå ðè âî äû â ðå çóëü òà òå òðàíñ ïè ðà -
öèè [15, 16, 23]. Âìåñ òå ñ òåì èñ êó ññòâåí íî óñè ëåí -
íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå íà ÔËDa1 ïî âû øà åò âîñ ïðè èì -
÷è âîñòü ðàñ òå íèé ê äå éñòâèþ ÀÁÊ [15, 16]. ÔËDa1
èã ðà åò ïî çè òèâ íóþ ðîëü â èí äóê öèè çà ìû êà íèÿ
óñòüè÷ íîé ùå ëè â îò âåò íà ÀÁÊ è â ñíè æå íèè óðîâ -
íÿ ïî òå ðè âî äû ðàñ òå íè ÿ ìè çà ñ÷åò òðàíñ ïè ðà öèè
[16, 18]. 

Ñîã ëàñ íî ðå çóëü òà òàì àíà ëè çà ôå íî òè ïà íî êà ó -
òè ðî âàí íûõ ìó òàí òîâ, ÔËDa1 ÿâ ëÿ åò ñÿ ìî äó ëÿ òî -
ðîì ðàç ëè÷ íûõ ðå àê öèé ðàñ òå íèé íà äå éñòâèå çà ñó -
õè. Ýòîò èçî ôåð ìåíò èã ðà åò ðîëü ñòè ìó ëÿ òî ðà çà -
ìû êà íèÿ óñòüèö íà íà ÷àëü íûõ ýòà ïàõ íà çâàí íî ãî
ñòðåñ ñà [46]. Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû, íî êà óò èëè èñ êóñ-
ñòâåí íîå óñè ëå íèå ýêñ ïðåc ñèè ãå íà ÔËDa3 íå âëè -
ÿ åò íà óðî âåíü òðàíñ ïè ðà öèè [47], ÷òî ñâè äå òåëü-
ñòâó åò ïðî òèâ âîç ìîæ íîñ òè ó÷àñ òèÿ ýòî ãî èçî ôåð -
ìåí òà ÔËD â ðå ãó ëÿ öèè äè íà ìè êè óñòüè÷ íîé ùå ëè
â îò âåò íà äå éñòâèå àá ñöè çî âîé êèñ ëî òû. Áî ëåå òî -
ãî, áè î ñèí òåç äàí íî ãî ôè òî ãîð ìî íà íå èç ìå íÿ åò ñÿ
ó ðàñ òå íèé, íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî ÔËDa3 [47]. ÀÁÊ
èã ðà åò ðîëü ïî çè òèâ íî ãî ðå ãó ëÿ òî ðà ãèä ðîò ðî ïèç -
ìà êîð íåé ðàñ òå íèé. Íî êà óò ãå íà ÔËDz2 íà ðó øà åò
è ïðåä îò âðà ùà åò ãèä ðîò ðî ïèçì êîð íåé ó Arabi-
dopsis. Çà ñó õà è àá ñöè çî âàÿ êèñ ëî òà, àê êó ìó ëÿ öèÿ
êî òî ðîé îá óñëîâ ëå íà ýòèì ñòðåñ ñîì, ñòè ìó ëè ðó þò
àê òèâ íîñòü ïðî ìî òî ðà ÔËDz2 â êîð íå âîì ÷åõ ëè êå
è áëî êè ðó þò ãðà âèò ðî ïèçì êîð íåé [48]. Â îò ëè ÷èå
îò ìó òàí òîâ ïî ãå íó ÔËDa1 ó òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå -
íèé Arabidopsis ñ àí òèñ ìûñ ëî âîé êî íñòðóê öè åé
ÔËDd óðî âåíü àê êó ìó ëÿ öèè ÔÊ è ôîñ ôà òè äèë áó -
òà íî ëà â óñëî âè ÿõ äå ãèä ðà òà öèè ñíè æà åò ñÿ, ÷òî äå -
ìî íñòðè ðó åò âàæ íîñòü ÔËDd äëÿ ôîð ìè ðî âà íèÿ
ÔÊ ïðè óêà çàí íîì ñòðåñ ñå. Îäíà êî êàê ó ðàñ òå íèé
äè êî ãî òè ïà, òàê è ó ðàñ òå íèé ñ ãå íîì ÔËDd â àí òè-
ñìûñ ëî âîé îðè åí òà öèè íå çà ðå ãèñ òðè ðî âà íû âû ðà -
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æåí íûå èç ìå íå íèÿ ôå íî òè ïà è â íîð ìàëü íûõ óñëî -
âè ÿõ, è ïðè äå ãèä ðà òà öèè [41]. Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû,
íî êà óò ãå íà ÔËDd ó Arabidopsis ïî âû øà åò ÷ó âñòâè -
òåëü íîñòü ðàñ òå íèé ê ñî ëå âî ìó ñòðåñ ñó [49]. Ñëå äî -
âà òåëü íî, ÔËDa1 è ÔËDd èã ðà þò êàæ äûé ñâîþ
ðîëü â ïðî öåñ ñå ïå ðå äà ÷è èí ôîð ìà öèè â êëåò êàõ îá
óñëî âè ÿõ âîä íî ãî ïî òåí öè à ëà âíåø íåé ñðå äû. Ñîâ -
ìåñ òíûé æå íî êà óò ãå íîâ ÔËDa1 è ÔËDd âû çû âà åò 
ñíè æå íèå ñòîé êîñ òè ðîñ òà êîð íåé ê ñî ëå âî ìó è ãè -
ïå ðîñ ìî òè ÷åñ êî ìó ñòðåñ ñàì. Äâîé íûå ìó òàí òû
Arabidopsis ÔËDa1/ÔËDd õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ áî ëåå
âû ðà æåí íîé ÷ó âñòâè òåëü íîñ òüþ ê ñî ëå âî ìó ñòðåñ -
ñó ïî ñðàâ íå íèþ ñ ìó òàí òà ìè ïî ãå íàì êàæ äî ãî èç
ýòèõ èçî ôåð ìåí òîâ ÔËD. Íî êà óò ãå íà ÔËDa1 èëè
ÔËDd ÷àñ òè÷ íî ïî íè æà åò óðî âåíü íà êîï ëå íèÿ ÔÊ,
ñòè ìó ëè ðî âàí íî ãî ñî ëå âûì ñòðåñ ñîì, òîã äà êàê
ïðè îä íî âðå ìåí íîì íî êà ó òå îá îèõ ãå íîâ àê êó ìó -
ëÿ öèÿ ÔÊ ñî ñòàâ ëÿ åò ëèøü òðåòü ïî ñðàâ íå íèþ ñ
ðàñ òå íè ÿ ìè äè êî ãî òè ïà [49]. Îêîí ÷à òåëü íîå ôîð -
ìè ðî âà íèå ôîñ ôà òè äèë áó òà íî ëà è ÔÊ îá íà ðó æå íî
â óñëî âè ÿõ ñî ëå âî ãî ñòðåñ ñà è äå ãèä ðà òà öèè ó äâîé -
íûõ ìó òàí òîâ [49], ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò â ïî ëüçó
ó÷àñ òèÿ äðó ãèõ èçî ôåð ìåí òîâ ÔËD (ïðåä ïî ëî æè -
òåëü íî ÔËDa3 [47]) â ðå à ëè çà öèè äå éñòâèÿ äàí íûõ
ñòðåñ ñîâ íà ðàñ òå íèÿ. Áî ëåå òî ãî, èçî ôåð ìåíò ÔËD

b1 òàê æå ìî æåò ó÷àñ òâî âàòü â ðå àê öè ÿõ êëå òîê ðàñ -
òå íèé íà äå éñòâèå îñìî òè ÷åñ êî ãî ñòðåñ ñà, ïî ñêîëü -
êó äëÿ ðè ñà, äå ôè öèò íî ãî ïî ãå íó äàí íî ãî ôåð ìåí -
òà, õà ðàê òåð íà ïî âû øåí íàÿ ÷ó âñòâè òåëü íîñòü ê âû -
ñî êèì êîí öåí òðà öè ÿì ñî ëåé [4]. 

Êàð äè íàëü íî èíàÿ ðîëü â ðå ãó ëÿ öèè ðîñ òà ðàñ -
òå íèé â óñëî âè ÿõ ãè ïå ðîñ ìî òè ÷åñ êî ãî ñòðåñ ñà ïðè -
íàä ëå æèò ÔËDa3. Äëÿ Arabidopsis, íî êà ó òè ðî âàí -
íî ãî ïî ÔËDa3, õà ðàê òåð íà óñè ëåí íàÿ ýêñ ïðåc ñèÿ
ãå íîâ îò âå òà íà àá ñöè çî âóþ êèñ ëî òó è ïî âû øåí íàÿ
÷ó âñòâè òåëü íîñòü ê äå éñòâèþ ñî ëå âî ãî ñòðåñ ñà è
äå ãèä ðà òà öèè, òîã äà êàê èñ êó ññòâåí íîå âîç ðàñ òà -
íèå óðîâ íÿ ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà íà çâàí íî ãî èçî ôåð ìåí -
òà óñè ëè âà åò ñòîé êîñòü ðàñ òå íèé ê äàí íûì ñòðåñ -
ñàì. Ïðè íî êà ó òå ãå íà ýòî ãî èçî ôåð ìåí òà ðîñò êîð -
íåé ñèëü íåå óãíå òà åò ñÿ ïîä âëè ÿ íè åì ÀÁÊ â îò-
ëè ÷èå îò ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà. Èñêó ññòâåí íî óñè -
ëåí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ÔËDa3 â óñëî âè ÿõ ñî ëå âî ãî
ñòðåñ ñà ïðè âî äèò ê óâå ëè ÷å íèþ êî ëè ÷åñ òâà áî êî -
âûõ êîð íåé, óñêî ðå íèþ ïðî ðàñ òàí íÿ ñå ìÿí, ðîñ òà
ïðî ðîñ òêîâ è êîð íåé. Ðîñò òà êèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ -

òå íèé áî ëåå âû ðà æåí ïî ñðàâ íå íèþ ñ äè êèì òè ïîì
ïðè äëè òåëü íîì ñî ëå âîì ñòðåñ ñå [47]. Èñêó ññòâåí -
íûå èç ìå íå íèÿ ýêñ ïðåñ ñèè ÔËDa3 â óñëî âè ÿõ ñî -
ëå âî ãî ñòðåñ ñà è âîä íî ãî äå ôè öè òà ñî îò âå òñòâåí íî
îò ðà æà þò ñÿ íà óðîâ íÿõ ÔÊ è ýêñ ïðåñ ñèè ãå íîâ
(TOR è AGC2), ïðî äóê òû êî òî ðûõ ÿâ ëÿ þò ñÿ ìî äó -
ëÿ òî ðà ìè ïðî öåñ ñîâ ðîñ òà â îò âåò íà ïî ñòóï ëå íèå
ïè òà òåëü íûõ âå ùåñòâ è äå éñòâèå ñòðåñ ñîâ. Èçìå íÿ -
åò ñÿ òàê æå ñî ñòî ÿ íèå ôîñ ôî ðè ëè ðî âà íèÿ áåë êà ðè -
áî ñîì íîé ïðî òå èí êè íà çû S6K [47]. Ñëå äî âà òåëü íî, 
ÔËDa1 è ÔËDa3 ó÷àñ òâó þò â ìî äó ëÿ öèè ðå àê öèè
ðàñ òå íèé íà äå éñòâèå îñìî òè ÷åñ êî ãî ñòðåñ ñà áëà ãî -
äà ðÿ ðàç ëè÷ íûì ìå õà íèç ìàì: ÔËDa1 îïîñ ðå äó åò
äå éñòâèå àá ñöè çî âîé êèñ ëî òû íà äè íà ìè êó óñòüè÷ -
íîé ùå ëè äëÿ ñíè æå íèÿ óðîâ íÿ ïî òå ðè âî äû ðàñ òå -
íè ÿ ìè, òîã äà êàê ÔËDa3 îá óñëîâ ëè âà åò ðîñò êîð -
íåé â îò âåò íà äå éñòâèå ñî ëå âî ãî ñòðåñ ñà è çà ñó õè,
÷òî áû óâå ëè ÷èòü ïî âåð õíîñòü âñà ñû âà íèÿ âî äû.  

Àíàëèç ôå íî òè ïà ðàñ òå íèé ïðè íî êà ó òå è èñ-
êó ññòâåí íî óñè ëåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà ÔËDe ñâè -
äåòåëüñòâó åò î òîì, ÷òî ÔËDe ñòè ìó ëè ðó åò ðîñò
êîðíåé Arabidopsis â óñëîâè ÿõ ãè ïå ðîñ ìî òè ÷åñ êî ãî 
ñòðåñ ñà, èí äó öè ðî âàí íî ãî âîä íûì äå ôè öè òîì è
âû ñî êè ìè êîí öåí òðà öè ÿ ìè ñî ëåé. Âìåñ òå ñ òåì
ÔËDe ìî æåò ïðè íàä ëå æàòü êëþ ÷å âàÿ ðîëü â ìå õà -
íèç ìàõ âîñ ïðè ÿ òèÿ ðàñ òå íè ÿ ìè ñî ñòî ÿ íèÿ îá åñ ïå -
÷åí íîñ òè ïè òà òåëü íû ìè âå ùåñ òâà ìè, â ïåð âóþ î÷å -
ðåäü, ìè íå ðàëüíûì àçî òîì [50]. 

Ó÷àñ òèå ÔËD â ðå ãó ëÿ öèè ðàç ëè÷ íûõ ýòà -
ïîâ îíòî ãå íå çà ðàñ òå íèé. ÔÊ, ïðî äóêò àê òèâ íîñ -
òè ÔËD, ÿâ ëÿ åò ñÿ öåí òðàëü íûì ïî ñðåä íè êîì äëÿ
áè î ñèí òå çà ôîñ ôî ëè ïè äîâ [51]. Âû ñî êàÿ òåì ïå ðà -
òó ðà è âëàæ íîñòü, à òàê æå äëè òåëü íîå õðà íå íèå óñ-
êî ðÿ þò âû çðå âà íèå ñå ìÿí. Îäíà êî íî êà óò èëè íîê -
äà óí ãå íà ÔËDa1 Arabidopsis ñòè ìó ëè ðó åò èõ ïðî -
ðàñ òà íèå, áëî êè ðó åò óìåíü øå íèå êî ëè ÷åñ òâà íå íà -
ñû ùåí íûõ æèð íûõ êèñ ëîò è ñíè æà åò óðî âåíü àê êó -
ìó ëÿ öèè ïå ðå êèñ íûõ ôîðì ëè ïè äîâ, ïî âû øàÿ êa-
÷åñ òâî ñå ìÿí. Ïðî ðîñ òêè òà êèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå -
íèé áûñ òðåå ðàñ òóò è èìå þò áî ëåå äëèí íûå êîð íè è 
êðóï íûå ëèñ òüÿ. Íîê äà óí ÔËDa1 ïðè âî äèò òàê æå
ê òî ìó, ÷òî ñå ìå íà ðàñ òå íèé òå ðÿ þò ñïî ñîá íîñòü ê
âû çðå âà íèþ ïî ñðàâ íå íèþ ñ íî êà ó òè ðî âàí íû ìè ïî
ãå íó äàí íî ãî èçî ôåð ìåí òà, ÷òî ïðî ÿâ ëÿ åò ñÿ â âîç -
ðàñ òà íèè èõ æèç íåñ ïî ñîá íîñ òè [52, 53]. Ñ äðó ãîé
ñòî ðî íû, èñ êó ññòâåí íîå íà ðó øå íèå ôîð ìè ðî âà íèÿ

181

ÌÎ ËÅ ÊÓ ËßÐ ÍÛÅ È ÃÅ ÍÅ ÒÈ ×ÅÑ ÊÈÅ ÏÎÄ ÕÎ ÄÛ Ê ÈÑ ÑËÅ ÄÎ ÂÀ ÍÈÞ ÐÎËÈ ÔÎÑÔÎËÈÏÀÇÛ D



ôóíê öè î íàëü íî ãî áåë êà ÔËDd áëà ãîï ðè ÿ òñòâó åò
âû çðå âà íèþ ñå ìÿí è óâå ëè ÷è âà åò èõ ñïî ñîá íîñòü ê
ïðî ðàñ òà íèþ [52]. 

Ñëà áî èñ ñëå äî âà íà ðîëü ÔËD â ðå ãó ëÿ öèè ðåï -
ðî äóê òèâ íî ãî ïðî öåñ ñà ó ðàñ òå íèé. Èñêó ññòâåí íî
óñè ëåí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå íà ÔËDa1 ó Arabidopsis íå 
âëè ÿ åò íà ôîð ìè ðî âà íèå öâåò êîâ. Ó ðàñ òå íèé ñ ýêñ -
ïðåñ ñè åé àí òèñ ìûñ ëî âîé êî íñòðóê öèè ýòî ãî ãå íà
íå îá íà ðó æå íû ðàç ëè ÷èÿ â êî ëè ÷åñ òâå ñå ìÿí è
ñòðó÷ êîâ ïî ñðàâ íå íèþ ñ äè êèì òè ïîì [23]. Öâåò êè
ðàñ òå íèé, ýêñ ïðåñ ñè ðó þ ùèõ àí òèñ ìûñ ëî âóþ êîí-
ñòðóê öèþ ãå íà ÔËDa1, ñî äåð æàò ëèøü 10 % àê òèâ -
íîñ òè ÔËD äè êî ãî òè ïà, ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò â ïî -
ëüçó ñà ìî äîñ òà òî÷ íîñ òè àê òèâ íîñ òè äðó ãèõ èçî -
ôåð ìåí òîâ ÔËD äëÿ ïîä äåð æà íèÿ íîð ìàëü íî ãî
ðàç âè òèÿ âû øå ó êà çàí íûõ ðåï ðî äóê òèâ íûõ îðãà -
íîâ. Ýòè ðàñ òå íèÿ õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ àê òèâ íîñ òüþ
ÔËDb è ÔËDg. Îäíà êî îò ñó òñòâèå ó íèõ äîñ òî âåð -
íûõ èç ìå íå íèé ôîð ìè ðî âà íèÿ ñå ìÿí [23] óêà çû âà -
åò íà íå ïðè ÷àñ òíîñòü ÔËDa1 ê ðåï ðî äóê öèè ðàñ òå -
íèé. Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû, cîã ëàñ íî èñ ñëå äî âà íè ÿì
ôå íî òè ïà íî êà ó òè ðî âàí íûõ ðàñ òå íèé, ÔËDa1
ó÷àñ òâó åò â ôîð ìè ðî âà íèè áà çî âî ãî óðîâ íÿ ÔÊ â
öâåò êàõ, öâå òî íîæ êàõ, cå ìå íàõ, íî íå â ñòðó÷ êàõ
Arabidopsis [53]. Ðàñ òå íèÿ ñ èñ êó ññòâåí íî óñè ëåí -
íîé ýêñ ïðåñ ñè åé ÔËDa3 îòëè÷àþò ñÿ ðàí íèì ôîð -
ìè ðî âà íè åì öâåò êîâ, ñå ìÿí è óâå ëè ÷åí íûì êî ëè -
÷åñ òâîì ñòðó÷ êîâ èñ êëþ ÷è òåëü íî â óñëî âè ÿõ óìå -
ðåí íîé çà ñó õè â îò ëè ÷èå îò ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà.
Ïðÿ ìî ïðî òè âî ïî ëîæ íûé ôå íî òèï îá íà ðó æåí ïðè
íî êà ó òå ãå íà ÔËDa3. Ýêñïðåñ ñèÿ ãå íîâ, êî äè ðó þ -
ùèõ ôàê òî ðû èí äóê öèè ôîð ìè ðî âà íèÿ öâåò êîâ
(TSF, BFT), óñè ëè âà åò ñÿ ïðè èñ êó ññòâåí íîì óâå ëè -
÷å íèè óðîâ íÿ ýêñ ïðåñ ñèè ÔËDa3 â óñëî âè ÿõ âîä -
íî ãî äå ôè öè òà, îäíà êî óìåíü øà åò ñÿ ó íî êà ó òè ðî -
âàí íûõ ïî ÔËDa3 ðàñ òå íèé. Â íîð ìàëüíûõ óñëî -
âè ÿõ ýêñ ïðåñ ñèÿ èñ êëþ ÷è òåëü íî ãå íà TSF ñíèæà åò-
ñÿ ïðè íî êà ó òå ÔËDa3 ïî ñðàâ íå íèþ ñ ðàñ òå íèÿìè
äè êî ãî òè ïà [47]. 

Ïî êà çà íî, ÷òî ÔËDz1 ïðè íè ìà åò ó÷àñ òèå â ðå -
ãó ëÿ öèè ìîð ôî ãå íå çà êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ. Èñêóñ-
ñòâåí íîå óñè ëå íèå ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà ÔËDz1 îáó-
ñëîâ ëè âà åò ôîð ìè ðî âà íèå è óâå ëè ÷å íèå âåò âëå íèÿ
ýê òî ïè ÷åñ êèõ êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ. Ýêñïðåñ ñèÿ àí -
òèñ ìûñ ëî âîé êî íñòðóê öèè ÔËDz1 ïðè âî äèò ê íà -
ðó øå íèþ ëî êà ëè çà öèè, ðîñ òà è ðàç âè òèÿ êîð íå âûõ

âî ëîñ êîâ, íå âëè ÿÿ íà èõ çà êëàä êó. Ïðåä ïî ëà ãà åò ñÿ, 
÷òî ÔËDz1 ðå ãó ëè ðó åò ðîñò è ðàç âè òèå êîð íåé, ìî -
äó ëè ðóÿ ïðî öåñ ñû òðàíñ ïîð òà ìåì áðàí, â ÷àñ òíîñ -
òè ýê çî öè òîç [54]. Äðó ãèå äàí íûå ïî ëó ÷å íû ïðè íî -
êà ó òå ãå íîâ ÔËDz. Ëî êà ëè çà öèÿ êîð íå âûõ âî ëîñ -
êîâ äîñ òî âåð íî íå èç ìå íÿ åò ñÿ ó íî êà ó òè ðî âàí íûõ
ïî ãå íàì ÔËDz1 è ÔËDz2 ðàñ òå íèé, òîã äà êàê èñ -
êëþ ÷è òåëü íî ñëà áûå èç ìå íå íèÿ óêà çàí íî ãî ôå íî -
òè ïà îá íà ðó æå íû íà àïåê ñàõ êîð íåé â óñëî âè ÿõ
íèç êî ãî ñî äåð æà íèÿ ìè íå ðàëü íî ãî ôîñ ôî ðà [55].
Îäíîé èç âå ðî ÿò íûõ ïðè ÷èí ðàç ëè ÷èé â ðå çóëü òà -
òàõ ýòèõ èñ ñëå äî âà íèé ìî ãóò áûòü óñëî âèÿ ýêñ ïå -
ðè ìåí òîâ: â ïåð âîì ñëó ÷àå èñ ïîëü çî âà ëè ñèñ òå ìó
èíäó öè ðî âàí íîé ðåï ðåñ ñèè ãå íà ÔËDz1 [54], à â
äðó ãîì – íî êà óò [55]. Âîç ìîæ íî, ÷òî áëî êà äà
ÔËDz1 ýêñ ïðåñ ñè åé àí òèñ ìûñ ëî âîé êî íñòðóê öèè
ñî îò âå òñòâó þ ùå ãî ãå íà íå ÿâëÿåòñÿ ñïå öè ôè÷íîé
äëÿ ÔËDz1 – äðó ãèå èçî ôåð ìåí òû ÔËD ìî ãóò ïðè
ýòîì òàê æå ðåï ðåñ ñè ðî âàòü ñÿ. 

Âòî ðàÿ ïðè ÷è íà îò ëè ÷èé â ðå çóëü òà òàõ ñî ñòî èò
â òîì, ÷òî äëÿ çà êëàä êè è ðîñ òà êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ
íå îá õî äèì îïðå äå ëåí íûé ïî ðîã óðîâ íåé áåë êà
ÔËDz1, òîã äà êàê ýêñ ïðåñ ñèÿ àí òèñ ìûñ ëî âîé êîí-
ñòðóê öèè äàí íî ãî ãå íà ìî æåò ëèøü ÷àñ òè÷ íî íè âå -
ëè ðî âàòü ýòè ïà ðà ìåò ðû â êëåò êàõ. Îäíà êî ÔËDz
ìî ãóò èìåòü çíà ÷å íèå äëÿ ðå ãó ëÿ öèè ðîñ òà êîð íåé â 
îò âåò íà ñòðåñ ñî âûå óñëî âèÿ âíåø íåé ñðå äû. Ðîñò
ïåð âè÷ íûõ êîð íåé â óñëî âè ÿõ íèç êèõ êîí öåí òðà -
öèé ìè íå ðàëü íî ãî ôîñ ôî ðà â ñðå äå èí êó áà öèè ó
ðàñ òå íèé Arabidopsis, îä íî âðå ìåí íî íî êà ó òè ðî -
âàí íûõ ïî ÔËDz1 è ÔËDz2, óãíå òà åò ñÿ ïî ñðàâ íå -
íèþ ñ ðàñ òå íè ÿ ìè äè êî ãî òè ïà èëè ñ íî êà ó òè ðî âàí -
íû ìè ïî îä íî ìó èç ãå íîâ ÔËDz. Ïðè ýòîì ðîñò áî -
êîâûõ êîð íåé óñè ëè âà åò ñÿ ó äâîé íûõ ìó òàí òîâ, à
ëî êà ëè çà öèÿ ôîð ìè ðî âà íèÿ êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ íå
ìå íÿ åò ñÿ. Íî êà óò ÔËDz2 ñíè æà åò óðî âåíü àê êó ìó -
ëÿ öèè ÔÊ â êîð íÿõ â óñëî âè ÿõ íå äîñ òàò êà ìè íå -
ðàëü íî ãî ôîñ ôî ðà [55]. Ìîð ôî ëî ãèÿ ìå ðèñ òå ìû
êîð íåé ïðè íèç êîì ñî äåð æà íèè ôîñ ôî ðà ðåç êî íà -
ðó øà åò ñÿ ó ðàñ òå íèé, íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî ãå íó
ÔËDz2, ÷òî îò ðà æà åò ñÿ íà ðîñ òå ïåð âè÷ íûõ êîð íåé 
è êîð íå âûõ âî ëîñ êîâ [56]. 

Ñ äðó ãîé ñòî ðî íû, ðîñò êîð íåé ïðè íî êà ó òå ãå -
íîâ ÔËDa1 è ÔËDd Arabidopsis äîñ òî âåð íî íå èç -
ìå íÿ åò ñÿ [49], ÔËDa1 ìî æåò ó÷àñ òâî âàòü â ôîð ìè -
ðî âà íèè áà çî âî ãî óðîâ íÿ ÔÊ â êîð íÿõ Arabidopsis
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[53]. Òà êèì îá ðà çîì, ÔËDz1 è ÔËDz2 îä íî âðå ìåí -
íî âû ïîë íÿ þò êëþ ÷å âóþ ðîëü â ðå ãó ëÿ öèè ðîñ òà
êîð íåé â îò âåò íà óñëî âèÿ íå äîñ òàò êà ìè íå ðàëü íî -
ãî ôîñ ôî ðà.

 ÔËDe ÿâ ëÿ åò ñÿ ñòè ìó ëÿ òî ðîì ðîñ òà áî êî âûõ
êîð íåé è íà êîï ëå íèÿ áè î ìàñ ñû ó ðàñ òå íèé [50]. Áî -
êî âûå êîð íè ïðè èñ êó ññòâåí íî óñè ëåí íîé ýêñ ïðåñ -
ñèè ãå íà ÔËDe ðàñ òóò áûñ òðåå ïî ñðàâ íå íèþ ñ ðàñ -
òå íè ÿ ìè äè êî ãî òè ïà, òîã äà êàê íî êà óò ÔËDe òîð -
ìî çèò ðîñò êîð íåé. Êî ëè ÷åñ òâî è ðîñò êëå òîê ïî-
âû øà þò ñÿ ïðè èñ êó ññòâåí íî óñè ëåí íîé ýêñ ïðåñ -
ñèè ãå íà ÔËDe. Ïëî ùàäü ïî âåð õíîñ òè ëèñ òî âîé
ïëàñ òèí êè, ðîñò êëå òîê ëèñ òüåâ, êî ëè ÷åñ òâî ëèñ -
òüåâ è èõ êëå òîê, à òàê æå ÷èñ ëî ñå ìÿí âîç ðàñ òà þò ó
ýòèõ òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé, íî ñíè æà þò ñÿ ïðè íî -
êà ó òå ãå íà ÔËDe. Ïðî ðîñ òêè ðàñ òå íèé ðàñ òóò áûñ -
òðåå ïðè èñ êó ññòâåí íî óñè ëåí íîé ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà
ÔËDe, íî ìåä ëåí íåå – ó íî êà ó òè ðî âàí íûõ ïî ñðàâ -
íå íèþ ñ ðàñ òå íè ÿ ìè äè êî ãî òè ïà. Óðîâ íè ñî äåð æà -

íèÿ ÔÊ ïî âû øà þò ñÿ â ëèñ òÿõ è êîð íÿõ ïðè ñó ïåð-
ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà äàí íî ãî èçî ôåð ìåí òà, óìåíü øà ÿñü 
ó íî êà ó òè ðî âàí íûõ ðàñ òå íèé [50]. 

Íà ðó øå íèå öå ëîñ òíîñ òè ìåì áðàí ÿâ ëÿ åò ñÿ îä -
íîé èç ãëàâ íûõ ïðè ÷èí èí äóê öèè ïðî öåñ ñîâ ñòà ðå -
íèÿ [57]. Ëèñ òüÿ ðàñ òå íèé, â êî òî ðûõ ýêñ ïðåñ ñè ðó -
åò ñÿ àí òèñ ìûñ ëî âàÿ êî íñòðóê öèÿ ãå íà ÔËDa1, õà -
ðàê òå ðè çó þò ñÿ îñëàá ëå íè åì ïðè çíà êîâ ñòà ðå íèÿ,
îá óñëîâ ëåí íî ãî àá ñöè çî âîé êèñ ëî òîé è ýòè ëå íîì â
îò ëè ÷èå îò ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà [23]. ÀÁÊ è ýòè -
ëåí èã ðà þò âàæ íóþ ðîëü â ðå àê öè ÿõ ðàñ òå íèé íà
äå éñòâèå ñòðåñ ñîâ – ïî ñëåä íèå óâå ëè ÷è âà þò áè î -
ñèí òåç ýòèõ ôè òî ãîð ìî íîâ [58, 59]. Ñëå äî âà òåëü íî,
îñó ùå ñòâëÿ å ìûé ÔËDa1 êà òà áî ëèçì ëè ïè äîâ ìåì -
áðàí ìî æåò áûòü ðå çóëü òà òîì ðå àê öèè íà ñòðåñ ñû, à 
íå ïðè ÷è íîé ïðè ðîä íî ãî ñòà ðå íèÿ. 

Ðîëü ÔËD â ïðî öåñ ñàõ ðîñ òà è ñî çðå âà íèÿ ïëî -
äîâ ìî æåò ïðî ÿâ ëÿò üñÿ â ðå ãó ëÿ öèè ìå òà áî ëèç ìà
èõ êëå òîê [60]. Ïëî äû ïî ìè äî ðîâ, â êî òî ðûõ ýêñ -
ïðåñ ñè ðó åò ñÿ àí òèñ ìûñ ëî âàÿ êî íñòðóê öèÿ ãå íà
ÔËDa1, ìåíü øå ïî ðàç ìå ðàì â ñðàâ íå íèè ñ òà êî -
âû ìè ó ðàñ òå íèé äè êî ãî òè ïà, îíè äîëüøå õðà íÿò -
ñÿ, áî ëåå òâåð äûå è îòëè÷àþò ñÿ çà äåð æàí íûì êëè -
ìàê òå ðè ÷åñ êèì âû äå ëå íè åì ýòèëåíà [26]. 

Òà êèì îá ðà çîì, ðàç ëè÷ íûå èçî ôåð ìåí òû ÔËD
ó÷àñòâóþò â ðå ãó ëÿ öèè ðîñ òà è ðàç âè òèÿ ðàñòåíèé. 

Âû âî äû. Ðå çóëü òà òû èñ ñëå äî âà íèé ïî ñëåä íèõ
ëåò ñ èñ ïîëü çî âà íè åì òðàíñ ãåí íûõ ðàñ òå íèé çíà ÷è -
òåëü íî óãëó áè ëè ïðåä ñòàâ ëå íèÿ î ìå õà íèç ìàõ ðå à -
ëè çà öèè ñèã íà ëîâ â êëåò êå, èí äó öè ðî âàí íûõ ÔËD
(ðèñ. 2). Øè ðî êèé ñïåêòð èçî ôåð ìåí òîâ ÔËD ó
ðàñ òå íèé îá åñ ïå ÷è âà åò ôîð ìè ðî âà íèå ðàç ëè÷ íûõ
òè ïîâ ôîñ ôà òèä íèõ êèñ ëîò â îïðå äå ëåí íûõ îðãà -
íàõ è êëåò êàõ â ïðî öåñ ñå èõ ðàç âè òèÿ ïðè äå éñòâèè
ñòè ìó ëîâ âíåø íåé ñðå äû. Ýòî îá åñ ïå ÷è âà åò ðàç íî -
îá ðà çèå ôóíê öèé ÔÊ ó ðàñ òå íèé, ÿâ ëÿ þ ùåé ñÿ âòî -
ðè÷ íûì ïî ñðåä íè êîì ñèã íàëü íûõ êàñ êà äîâ, ìî äó -
ëè ðó þ ùèì àê òèâ íîñòü êëþ ÷å âûõ ôåð ìåí òîâ â îò -
âåò íà äå éñòâèå ñòðåñ ñîâ (îñìî òè ÷åñ êî ãî, õî ëî äî-
âî ãî, îêñè äà òèâ íî ãî) è ôè òî ãîð ìî íîâ (ÀÁÊ, àóê ñè -
íîâ, öè òî êè íè íîâ è ýòè ëå íà). Âìåñ òå ñ òåì íå çíà ÷è -
òåëü íûé ïðî ãðåññ äîñ òèã íóò â ïî íè ìà íèè âçà è ìî -
äå éñòâèÿ ÔËÑ è ÔËD, ðî ëè äè à öèë ãëè öå ðîë êè íàç
â ñèí òå çå ÔÊ. Âà æåí òàê æå àíà ëèç ïðè ðî äû âçà è -
ìî äå éñòâèÿ ÔÊ ñ ìè øå íÿ ìè ñèã íàëü íûõ ñèñ òåì,
óñïåõ â âûÿñíåíèè êî òî ðî ãî âîç ìî æåí ñ ïî ìîùüþ
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ÊÇÏÊ
ÌÀÏÊ
ÔÇÏÊ
ÑÒR1

ÔÈÔÊ
Ïðîòåèíôîñôàòàçû

ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû
Èîííûå êàíàëû

Í+-ÀÒÔàçû
Òóáóëèí

Ãîðìîíû Ñòðåññû

Ñà2+

Ñà2+

Ñà2+

Ðèñ. 2. Ôóí êöè î íè ðî âà íèå ôîñ ôî ëè ïà çû D (ÔËD) â ñèã íàëü -
íûõ êàñ êà äàõ êëå òîê ðàñ òå íèé: ÄÃÏÔ – äè à öèë ãëè öå ðîë ïè ðî -
ôîñ ôàò; ÊÇÏÊ – êàëü öèé-çà âè ñè ìûå ïðî òå èí êè íà çû; ÊÔÊ –
êè íà çû ôîñ ôà òèä íîé êèñ ëî òû; ÌÀÏÊ – ìè òî ãåí-àê òè âè ðó å -
ìûå ïðî òå èí êè íà çû; Ð – ðå öåï òîð; Ñ – ñòè ìóë; ÑTR1 – ñõîä íàÿ
ñ Raf ñå ðèí/òðå î íè íî âàÿ ïðî òå èí êè íà çà (íå ãà òèâ íûé ðå ãó ëÿ -
òîð ñèã íà ëè çà öèè ýòè ëå íà); ÔÇÏÊ – ôîñ ôî è íî çè òèä-çà âè ñè -
ìûå ïðî òå èí êè íà çû; ÔÈÔÊ – êè íà çà ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë ôîñ -
ôà òà; ÔÈÔ – ôîñ ôà òè äè ëè íî çè òîë ìî íî ôîñ ôàò; ÔÈÔ2 – ôîñ-
ôà òè äè ëè íî çè òîë áèñ ôîñ ôàò; ÔÈ4Ô5Ê – ôîñ ôà òè äè ëè íî çè -
òîë-4-ôîñ ôàò-5-êè íà çà; ÔÊ – ôîñ ôà òèä íàÿ êèñ ëî òà; ÔÕ – ôîñ -
ôà òè äèë õî ëèí; G – ãå òå ðîò ðè ìåð íûé G-áå ëîê   



ñî çäà íèÿ áè î ñåí ñî ðà äëÿ âûÿâëåíèÿ ÔÊ, ñî ÷å òà þ -
ùå ãî â ñå áå ñïå öè ôè ÷åñ êèé ôàê òîð ñâÿ çû âà íèÿ ÔÊ
è ôëóî ðåñ öåí òíûé áå ëîê. Ïðè ìå íå íèå òà êî ãî áè î -
ñåí ñî ðà ïî çâî ëè ëî áû ïîëó÷èòü èíôîðìàöèþ î
êîì ïî íåí òàõ ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ëèïèäíîé ïðè ðî-
äû è èõ ðîëè â ïðîöåññå êîîîðäèíàöèè èí òåí ñèâ-
íîñ òè è íàïðàâëåííîñòè ìåòàáîëèçìà êëåòîê, ðå à -
ëè çà öèè ãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàìì ðîñòà è ðàçâèòèÿ
ðàñòåíèé. 

Ðà áî òà ïîä äåð æà íà ãðàí òà ìè ÍÀÍ Óêðà è íû
(2.1.10.32-10), ÃÔÔÈ Óêðà è íû (¹ Ô29.4/019) è
ÃÔÔÈ Áå ëà ðó ñè (Á09Ê-061). 
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Molecular and genetics approaches for investigation 
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Summary

The review is devoted to the analysis of publications ñoncerning the
role of phospholipase D (PLD) in regulation of metabolism in plant
cells. Analysis of molecular and genetic studies suggest that PLD is
an important component of various hormonal and stress signaling
pathways. 

Keywords: phospholipase D, phosphatidic acid, transgenic
plants.  
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Ìî ëå êó ëÿðí³ ³ ãå íå òè÷í³ ï³äõî äè äî âèâ ÷åí íÿ ðîë³ ôîñ ôîë³ïàçè 

D êë³òèí ðîñ ëèí

Ðå çþ ìå

Îãëÿä ïðè ñâÿ ÷å íî àíàë³çó ðîá³ò ó ïëî ùèí³ äîñë³äæåí íÿ ðîë³
ôîñ ôîë³ïàçè D â ðå ãó ëÿö³¿ ìå òà áîë³çìó êë³òèí ðîñ ëèí. Àíàë³ç
ðîá³ò, âè êî íà íèõ ç âè êî ðèñ òàí íÿì ìî ëå êó ëÿð íèõ òà ãå íå òè÷ -
íèõ ï³äõîä³â, ñâ³ä÷èòü íà êî ðèñòü ÔËD ÿê âàæ ëè âî ãî êîì ïî -
íåí òà ñèã íàëü íèõ ñèñ òåì íèç êè ãîð ìîí³â ³ ñòðåñ³â.   

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: ôîñ ôîë³ïàçà D, ôîñ ôà òèä íà êèñ ëî òà,
òðàíñ ãåíí³ ðîñ ëè íè.
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