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В обзоре рассмотрены механизмы индукции экспрессии транскрипционных факторов 
у высших растений. Показано, что активация экспрессии генов транскрипционных фак-
торов, содержащих домен «лейциновая застежка-молния» (HD-Zip), происходит под 
влиянием абиотических факторов, в частности, ауксинов, гиббереллинов, этилена, 
брассиностероидов, абсцизовой, жасмоновой и салициловой кислот, перекиси во-
дорода, обезвоживания, низкотемпературного, солевого и осмотического стрессов. 
Сходное действие отмечено и для патогенных грибов. Сделано заключение, что, не-
смотря на наличие индивидуальных рецепторов, каждый изученный фитогормон может 
инициировать экспрессию нескольких генов транскрипционных факторов. 
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Ñèãíàëüíыå фàкòоðы в экñпðåññèè ãåíов. Ðастительные организìы су-
щественно отличаются от животных, прежде всего, отсутствиеì способ-

ности передвигаться по суше. Îни должны приспосабливаться к ìногочислен-
ныì внешниì воздействияì физической и хиìической природы (стиìулаì или 
сигналаì) и соответствующиì образоì координировать свой рост и развитие. 
Êак и у животных, у растений иìеется класс низкоìолекулярных непротеино-
вых регуляторов роста, названных фитогорìонаìи, регулирующих их рост и 
развитие. Ðегулирующиìи рост веществаìи также являются некоторые цикли-
ческие пептиды [1].

Полагают, что воспринятые клеткой сигналы взаиìодействуют первично с 
протеиновой структурой, названной рецептороì, находящиìся в плазìалеì-
ìе [2]. Ðецептор, воспринявший сигнал, затеì передает его ìеìбранныì 
структураì или в ядро, т.е. происходит трансдукция сигнала.

Òерìин «сигнальная трансдукция» впервые озвучен Ìартиноì Ðодбеллоì 
(Martin Rodbell, 1925–1998) [цит. по 3]. Â его пониìании сигнальная трансдук-
ция включает продолжительную активную поддержку на пути передачи сигна-
ла, который состоит из дискриìинаторов (рецепторов), передатчиков и аìп-
лификаторов. Åсли входной сигнал хиìической природы, он соединяется со 
«своиì» рецептороì. После этого сигнал передается из плазìалеììы в ци-
топлазìу, где уìножается (аìплифицируется) эффектораìи, вызывая в конеч-
ноì итоге ответные реакции, в тоì числе и транскрипцию генов. Ðегуляция 
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транскрипции играет базисную роль в экс-
прессии генов у растений. Â регуляции 
процессов транскрипции генов транс-
крипционныì фактораì (ÒФ) принадлежит 
базовая роль. ÒФ – протеины, регулирую-
щие в ядре клетки транскрипцию, специ-
фически взаиìодействуя с ÄÍÊ (т.е. про-
ìотороì) [4]. Ó эукариот ÒФ состоят из 
двух функциональных доìенов: ÄÍÊ-свя-
зывающего и активирующего транскрип-
цию. ÄÍÊ-связывающий доìен отвечает 
за связывание ÒФ с ÄÍÊ-ìишенью гена, 
тогда как активирующий доìен ÒФ участ-
вует в протеин-протеиновых взаиìодейс-
твиях с другиìи белковыìи фактораìи 
[5]. Большинство ÒФ состоят из различной 
сложности доìенов, главныìи среди ко-
торых являются ÄÍÊ-связывающий доìен 
и активационный доìен. Äля гоìеобокс-
содержащих генов ÒФ характерно наличие 
специфической последовательности 
ÄÍÊ – гоìеобокса, кодирующего гоìеодо-
ìен (консервативный фрагìент ÒФ дли-
ной 60–800 аìинокислот) [6–8].

Благодаря достиженияì ìолекулярной 
биологии идентифицировано большое ко-
личество ÒФ, которое непрерывно увели-
чивается. È хотя в первоначальноì толко-
вании один рецептор плюс один регулятор 
роста инициируют одну реакцию [цит. по 
3], то в последние десятилетия выясни-
лось, что как ìножество рецепторов (се-
ìейства и подсеìейства рецепторов), так 
и различные вещества ìогут вызывать 
одну и ту же реакцию в клетке, известную 
как «перекрестный разговор» (англ. cross-
talk). 

Рåцåпòоðы кàк поñðåдíèкè мåжду 
вíåшíèмè è вíуòðåííèмè ñèãíàëàмè è 
ãåíомом кëåòкè. Âосприятие клеткаìи 
физических или хиìических сигналов про-
исходит вследствие взаиìодействия 
специфи ческих факторов (первичных пос-
редников) с рецептораìи, расположенны-
ìи на поверхностной ìеìбране клеток [2]. 
Полагают, что различные клетки живых ор-

ганизìов иìеют характерный набор ре-
цепторов, который зависит от функций, 
выполняеìых этиìи клеткаìи. Ðецепторы 
– это специальные вещества на поверх-
ности или внутри клеток органа-ìишени, 
которые связывают горìон, доставляе-
ìый кровью к его ìесту действия, и, как 
следствие такого связывания, индуцируют 
реакции (или серию реакций), обеспечи-
вающие конечный эффект горìона. По 
аналогии с рецептораìи животных клеток 
рассìатриваются и исследуются рецепто-
ры растительных клеток.

Èзвестны два типа ответа клеток на 
воздействие стиìула (наприìер, биоло-
гически активного вещества, БÀÂ): неге-
ноìный (изìенение физиологических 
процессов) и геноìный (сопровождаю-
щийся процессаìи транскрипции). Ìеха-
низìы негеноìного типа ответа известны 
очень фрагìентарно. Ãеноìный тип ответа 
– сложный биохиìический процесс, реа-
лизующий процессы транскрипции c учас-
тиеì ÒФ-ров. 

Äля растений характерно наличие ÒФ-
ров с доìеноì «лейциновая застежка-
ìолния» (англ. Homeodomain leucine 
zipper – HD-Zip). Ãоìеодоìен HD – ответ-
ственный за связывание с ÄÍÊ, тогда как 
доìен «лейциновая застежка-ìолния» 
(Zip), расположенный непосредственно за 
Ñ-концоì гоìеодоìена, вовлечен в про-
теинпротеин взаиìодействие (гоìо- и 
 гетеродиìеризацию) [9]. Îсновные ÄÍÊ-
связы вающие гоìеодоìены, обнаружен-
ные у протеинов, содержащих «лейцино-
вую застежку-ìолнию», выделены в четы-
ре различных группы (HD-Zip I–IV), 
базирующиеся на структуре генов [8].

Â растениях больше 7 % геноìа коди-
рует гипотетические ÒФ [10]. Íекоторые 
ÒФ, открытые в растениях, приведены в 
таблице.

Ãен AtHB4 (коìпонент ÒФ) регулирует 
брассиностероид-регилируеìое разви-
тие Arabidopsis thaliana. Îн активно дейс-
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Òàбëèцà. Èндукция синтеза гоìеодоìенов и гоìеобоксов абиотическиìи фактораìи

Гомеодомены, гомеобоксы
Индукция синтеза гомеодоменов, гомеобоксов, i

Аук-
сины ГК3 АБК ЕТ БС ЖК СК Н2О2 ТС ОБ СС ОС МС

AtHB4 [11] i i – – i – – – – – – – –
AtHB6 [12] – – i – – – – – – i – – –
AtHB7, AtHB12  [14] – – i – – – – – – i – – –
AtHB21,  AtHB40, AtHB53 [15] – – i – – – – – – – i – –
AtHB53 [13, 16] i – i – – – – – – – i – –
BnHB6  [17] – – i – – – i i i – i – i
CpHB2 [18] – – i – – – – – – i – – –
CpHB7  [19 ] – – i – – – – – – i i – –
GhHB1 [20] – – i – – – – – – – i – –
HaHB4 [22] – – i – – – – – – i – – –
HaHB4 [21],  Manavella [23, 24] – – – i – i – – – i – – i
HaHB10 [21, 25] – i – – – – i – – – – – –
MtHB1 [26] – – i – – – – – – – i – –
NaHD20  [27] – – i i – i i – – – – – –
Q-type C2H2 ZFPs [28] – – – i – – – – i – – i i

П ð è м å ч à í è å .  ÃÊ3 – гибберелловая кислота, ÀБÊ – абсцизовая кислота, ÅÒ – этилен, БÑ – брассиностероиды, 
ЖÊ – жасìоновая кислота, ÑÊ – салициловая кислота, ÒÑ – теìпературный стресс, ÎБ – обезвоживание, ÑÑ – со-
левой стресс, ÎÑ – осìотический стресс, ÌÑ – ìеханический стресс.

твует на других членов HD-Zip класса-II 
подсеìейства, экспрессия которых на-
правлена на горìон-опосредованное раз-
витие растения и наиболее эффективного 
расположения кроны к солнечной радиа-
ции. Экспрессия гена резко активирова-
лась под влияниеì ауксина, гибберелло-
вой кислоты (ÃÊ) и брассиностероидов 
(БÑ) [11].

Èз арабидопсиса охарактеризован 
один из HD-Zip генов AtHB6, экспрессия 
которого стиìулировалась обезвожива-
ниеì (ÎБ), осìотическиì стрессоì (ÎÑ) и 
экзогенной обработкой абсцизовой кис-
лотой (ÀБÊ) [12]. Ñреди других генов ара-
бидопсиса описана быстрая индукция го-
ìеобокса 12 (AtHB12) под воздействиеì 
ÀБÊ и ÎБ [13]. Àналогичные законоìер-
ности установлены и при изучении транс-
криптов AtHB7 и AtHB12 [14], AtHB21, 
AtHB40 и AtHB53 [15]. Èндукция процес-
сов транскрипции AtHB53 под влияниеì 

NaCl (ÑÑ), ÀБÊ и ауксина установлена и в 
другой работе [16]. 

Ãен BnHB6 гоìеодоìена лейциновой 
ìолнии HD-Zip был изолирован из сеìян 
рапса (Brassica napus L.). Òранскрипция 
гена BnHB6 активировалась под воздейс-
твиеì ìаннитола, холодового и раневого 
стрессов, перекиси водорода (H2O2), ÀБÊ 
и ÑÊ [17].

Èз растения Craterostigma planta-
gineum изолирован ген CpHB2 (гоìеодо-
ìен «лейциновая ìолния»), экспрессия 
которого вызывалась обезвоживаниеì 
или обработкой экзогенной ÀБÊ [18 ]. Àна-
логичная законоìерность установлена и 
для гена CpHB7, экспрессия которого 
резко возрастала под воздействиеì ÀБÊ, 
ÎБ и ÑÑ [19]. 

кÄÍÊ из клона (Gossypium hirsutum го-
ìеобокс 1, обозначен как GhHB1), коди-
рующая HD-Zip белок, была изолирована 
из корней хлопчатника. кÄÍÊ длиной 
1132 нп из GhHB1 кодирует 275 аìино-
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кислот. Ãен GhHB1 активировался под воз-
действиеì 1% NaCl и ÀБÊ [20].

Ãоìеобокс HaHB4 принадлежит к под-
сеìейству I of HD-Zip белков подсолнуха 
(Helianthus annuus) и вовлечен в ответы 
засухоустойчивости и этилен-опосредо-
ванного старения растений. Ãен активиро-
вался раневыì стрессоì (ÌÑ), ìетил жас-
ìонатоì (ЖÊ), этиленоì (ÅÒ) и обезвожи-
ваниеì [21–24], а также экзогенной 
обработкой ÀБÊ [22]. Экспрессия HaHB10, 
который причастен к адаптации ростовых 
процессов растений к свету, резко усили-
вается под влияниеì ÃÊ [25], салициловой 
кислоты (ÑÊ) и инфицированиеì растений 
вирулентныì бактериальныì патогеноì 
Pseudomonas syringae [21].

Â ìодельных опытах на бобах Medica-
go truncatula показана активация фактора 
транскрипции MtHB1 (принадлежит к HD-
Zip I) под влияниеì солевого стресса 
(NaCl), ÀБÊ и ìаннитола [26].

Èз растений Nicotiana attenuata выде-
лено ген NaHD20 (HD-Zip I кодирующий 
ген), активность которого резко увеличи-
валась под воздействиеì раневого стрес-
са, экзогенной обработкой ЖÊ, ÑÊ, ÀБÊ и 
ÅÒ [27].

Ãены тополя C2H2 Q-типа, которые иг-
рают важную роль в устойчивости к раз-
личныì фактораì окружающей среды, ак-
тивировались под влияниеì ÅÒ, ÍÒ, ÌÑ и 
осìотического стрессов [28].

Â другой работе показано, что сверх-
продукция гена OsBIPP2C1 (синтеза про-
теин-серин фосфатазы (PPs) типа PP2C) в 
трансгенных растениях табака происходи-
ла под влияниеì бензотиадизола, ÑÊ, 
H2O2, ÀБÊ, ÎБ, ÌÑ, ÑÑ и ÍÒ стрессов [29].

Ñверхэкспрессия изолированного гена 
из растения сои GmERF3, который содер-
жит транскрипционный фактор AP2/ERF, 
происходила под влияниеì ÑÊ, ЖÊ, ÅÒ, 
ÀБÊ, обезвоживания, солевого стресса и 
вируса ìозаики сои [30].

Óстановлено также активацию ÒФ под 
воздействиеì различных абиотических 
факторов. Òак, активация TaNAC2 ÒФ из 
растения Arabidopsis thaliana наблюда-
лась под воздействиеì ÎБ, ÑÑ и низко-
теìпературного стрессов (ÒÑ), а также 
 обработкой экзогенной ÀБÊ, что сопро-
вождалось повышениеì устойчивости 
растений [31]. 

Èзвестно, что синтаза 1-аìиноциклоп-
ропан-1-карбоновой кислоты (ÀÖÊ-синта-
за) и оксидаза 1-аìиноциклопропан-1-
карбоновой кислоты играют важную роль в 
образовании этилена. Экспериìенталь-
ные данные свидетельствуют, что экс-
прессию генов ÀÖÊ-синтазы индуцируют 
такие факторы, как ауксины, цитокинины, 
ÀБÊ, БÑ, ÅÒ, физические повреждения и 
др. [32–33]. 

Âозникает вопрос: неужели все эти 
факторы для инициации процессов транс-
крипции используют один и тот же рецеп-
тор? Åсли да, тогда как это согласуется с 
индивидуальностью (уникальностью) ре-
цепторов? Òеì более, что установленные 
для природных регуляторов роста расте-
ний рецепторы представлены уникальны-
ìи протеиновыìи структураìи. 

Рåцåпòоðы пðèðодíых ðåãуëяòоðов 
ðоñòà ðàñòåíèй. Èнфорìация о структу-
ре рецепторов у животных организìов 
представлена более широко, чеì у расте-
ний. Íаиболее важныìи классаìи сигнал-
трансфорìирующих протеинов плазìа-
леììы у животных являются: гетеротри-
ìерные G-протеины (αβγ-субъединицы), 
Ras-протеины [34], GPCRs-протеины (со-
стоящие из 7 трансìеìбранных спиралей) 
[35] и G-протеины – регуляторы ионных 
каналов [36], а также MAPK-каскад [37].

Ó растений идентифицированы наибо-
лее часто экспериìентально определяе-
ìые рецепторы следующих фитогорìо-
нов: индолилуксусная кислота (ÈÓÊ, тип 
рецептора – F-бокс протеина – TIR1, AFBs) 
[38], абсцизовая кислота (тип рецептора – 
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G-протеины: GTG1, GTG2, GCR2, CHLH) 
[39], цитокинины (тип рецептора – двух-
коìпонентная систеìа: CRE1, AHK2, 
AHK3) [40], гиббереллины (тип рецепто-
ра – горìон-чувствительные липазы: 
GID1) [41], этилен (тип рецептора – двух-
коìпонентная систеìа: ETR1, ETR2, 
ERS1, ERS2, EIN4) [40], брассиностерои-
ды (тип рецептора – аналогичные киназаì 
лейцин-богатые рецепторы: BRI1) [40] и 
жасìоновая кислота (тип рецептора – F-
бокс протеина: COI1) [42–43]. Äля сали-
циловой кислоты, окиси азота и стриго-
лактонов убедительной инфорìации об их 
рецепторах до настоящего вреìени нет. 

Êак видиì, для перечисленных ве-
ществ нет общих рецепторов. Òеì не ìе-
нее, под их воздействиеì ìожет происхо-
дить активация транскрипции одних и тех 
же «функционирующих» генов или транс-
крипция «отключенных» генов. 

Вñå ëè БАВ èñпоëüзуюò ðåцåпòоðы в 
экñпðåññèè ãåíов? Êак отìечено выше, 
полагают, что способность клеток воспри-
ниìать внешние сигналы определяется 
специальныì классоì протеиновых ìоле-
кул – рецептораìи. Â связи с увеличениеì 
количества рецепторов, число которых 
ìожет превысить количество протеинов в 
плазìалеììе, полагают, что различные 
клетки живых организìов иìеют харак-
терный набор рецепторов в зависиìости 
от выполняеìых этиìи клеткаìи функций. 
Îбразуя связь с рецептороì, внеклеточ-
ные хиìические посредники воздейству-
ют на протекание в клетке-ìишени физио-
логических процессов. Îднако, как анало-
гичные процессы происходят с эндоген-
ныìи регулятораìи роста – полной 
ясности нет. Äолжны ли последние пере-
двигаться с ìеста образования к плазìа-
леììе и затеì обратно следовать с рецеп-
тороì, наприìер, в ядро или же они нахо-
дят необходиìые рецепторы в других 
 цитоплазìатических ìеìбранах – неиз-
вестно.

Íеобходиìо отìетить важную особен-
ность в феноìене рецепции в биологичес-
ких систеìах. Âо-первых, есть вещества, 
которые вызывают биологический эффект 
и при этоì связываются с различныìи 
протеинаìи и, во-вторых, есть вещества, 
которые также связываются с различныìи 
протеинаìи, но никакого биологического 
эффекта не наблюдается. Â этой связи 
следует отìетить, что в предложенных в 
литературе ìеханизìах действия БÀÂ с 
участиеì рецепторов отсутствует инфор-
ìация о связи биологического эффекта из 
пространственныì (стерическиì) строе-
ниеì исследуеìого вещества. Фрагìен-
тарно представлена в литературе инфор-
ìация о связи ìежду строениеì БÀÂ и 
структурой предполагаеìого рецептора. 
Äаже при наличии в клетке всевозìожных 
рецепторов регулятораìи физиологичес-
ких и генетических процессов являются 
вещества только со строго определенныì 
стерическиì строениеì [44]. 

Åсли для каждого поступающего в клет-
ку БÀÂ необходиì уникальный рецептор, 
то следовательно необходиìо наличие со-
ответствующего количества протеинов. 
Åсли ìобильных протеинов ìеньше коли-
чества уникальных БÀÂ, следовательно 
один протеин должен как рецептор «об-
служивать» десятки БÀÂ. Íо тогда как объ-
яснить избирательное действие уникаль-
ных (оригинальных) БÀÂ?

Êроìе того, протеиновые БÀÂ в живых 
систеìах, за небольшиì исключениеì, 
представлены циклическиìи пептидаìи 
(некоторые из них состоят из больше чеì 
100 аìинокислот). Âозникает вопрос: ка-
кова природа хиìических связей ìежду 
двуìя протеинаìи – биологически актив-
ныì протеиноì и протеиноì-рецепто-
роì? Êак протеиновый коìплекс, состоя-
щий из протеина-рецептора и биологи-
чески активного пептида, находит соот-
ветствующий ген в хроìосоìе, также 
покрытой протеиновой оболочкой?
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Рèñуíок. Îбобщенная схеìа взаиìодействия факторов транскрипции, рецепторов и генов в живых систеìах. 
Â предложенных в литературе ìеханизìах этих процессов больше вопросов, чеì ответов

Êак видно из выше изложенного, в ли-
тературе не сìоделированы также ìеха-
низìы трехступенчатой биохиìической 
реакции как растительных, так и организ-
ìов животных на воздействие природных 
биологически активных веществ: стиìули-
рование биохиìико-физиологических 
процессов (в условно ìалых концентраци-
ях), ингибирование этих процессов (в 
средних концентрациях) и летальное 
действие (в больших концентрациях). ×то 
происходит в двух последних реакциях с 
рецептораìи и транскрипционныìи фак-
тораìи – неизвестно. Êакое количество 

ìолекул БÀÂ необходиìо для запуска сиг-
нального процесса? Äостаточно ли одного 
вещества для запуска реакции? 

À что происходит, наприìер, в случае 
попадания в организì растения или жи-
вотного органических и неорганических 
токсинов, в частности гербицидов? Ðеали-
зуется ли действие гербицидов с поìо-
щью рецепторов в живых систеìах? Âедь в 
ìалых концентрациях (во ìногих извест-
ных случаях) гербициды являются стиìу-
лятораìи ростовых процессов растений, 
иìитируя действие эндогенных фитогор-
ìонов [44].
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Ñхеìатически описанная выше инфор-
ìация приìенительно к растенияì пред-
ставлена на рисунке.

Ñвязь ìежду стерическиì строениеì 
вещества, его биологической активностью 
и способностью образовывать коìплексы 
ÕÈÌÈ×ÅÑÊÈЙ ФÀÊÒÎÐ : ÐÅÖÅПÒÎÐ в ли-
тературе представлена фрагìентарно. 
Âводиìые дополнительные факторы 
транскрипции несоìненно делают коìп-
лекс ÕÈÌÈ×ÅÑÊÈЙ ФÀÊÒÎÐ : ÐÅÖÅПÒÎÐ 
более гроìоздкиì и ìенее ìобильныì. 
Êак такой коìплекс среди десятков хроìо-
соì находит «необходиìую» хроìосоìу в 
ядре, а в ней среди сотен (тысяч) генов со-
ответствующий ген – неизвестно.

Äостаточно ли одного коìплекса ÕÈ-
ÌÈ×ÅÑÊÈЙ ФÀÊÒÎÐ : ÐÅÖÅПÒÎÐ для про-
цесса транскрипции гена? Ãде ìесто ÐÍÊ-
полиìеразы в этоì процессе? Почеìу ìи-
ниìуì несколько сотен ÐÍÊ-полиìераз, 
находящихся в клетке, «бездействуют» и 
не синтезируют ÐÍÊ без «сигнала-коìан-
ды»? Êакова природа «сигнала-коìанды» 
для старта транскрипций гена ÐÍÊ-поли-
ìеразой и какова природа «сигнала-ко-
ìанды» прекращения процесса транс-
крипций гена? Èныìи словаìи – чеì и как 
определяется количество копий гена? 

Õорошо известно, что физические фак-
торы (наприìер, ìагнитные и электричес-
кие поля, ультрафиолетовые излучения) 
при определенных условиях вызывают 
аналогичные хиìическиì фактораì эф-
фекты: стиìулирование, ингибирование 
физиолого-биохиìических процессов в 
клетках и летальное действие. Âовлечены 
ли в случае летального действия хиìичес-
ких агентов на живые систеìы какие-ни-
будь «рецепторы-саìоубийцы»? 

Äействительно ли природные эндоген-
ные БÀÂ также должны передвигаться из 
ìеста синтеза в цитоплазìе к плазìалеì-
ìе, чтобы образовать коìплекс БÈÎÐÅÃÓ-
ËЯÒÎÐ : ÐÅÖÅПÒÎÐ, или же они ìогут дейс-
твовать и без рецепторов?

Íерешенная дилеììа: что первично – 
образование коìплекса ÕÈÌÈ×ÅÑÊÈЙ 
ФÀÊÒÎÐ : ÐÅÖÅПÒÎÐ, или изìенение фи-
зико-хиìических свойств плазìалеììы и 
других клеточных ìеìбран? Происходят 
ли изìенения физико-хиìических свойств 
ìеìбран с участиеì рецепторов? Задейс-
твованы ли рецепторы в ìолекулярных ìе-
ханизìах действия лекарственных препа-
ратов, пестицидов (гербицидов, инсекти-
цидов, фунгицидов и др.), пептидных 
антибиотиков и пептидных ядов? À воз-
ìожно иìеет ìесто иной (альтернатив-
ный) ìеханизì: не рецепторная активация 
БÀÂ, активация окислительных процессов 
в ìеìбранах (дисбаланс окислителей/
восстановителей), изìенение активности 
ìеìбранно-связанных ферìентов, т.е. из-
ìенения физико-хиìических свойств 
плазìалеììы и ìеìбранных структур ци-
топлазìы, и, как следствие, – образова-
ние «долгоживущего» стабильного коìп-
лекса ÕÈÌÈ×ÅÑÊÈЙ ФÀÊÒÎÐ : ÐÅÖÅП-
ÒÎÐ? При этоì рецептор по своей природе 
ìожет быть любыì веществоì цитоплаз-
ìы, преиìущественно вблизи цитоплаз-
ìы. 

Íаконец, принципиальный вопрос: за-
чеì нужны знания о природе сигнальных 
ìеханизìов и регуляции ростовых про-
цессов, а также о защитных ìеханизìах 
клеток (целого растения)? Êак ни странно, 
они наиболее важны, прежде всего, для 
иного раздела биологии – прикладной 
биологии: генно-инженерных и биотехно-
логических работ при получении новых вы-
сокопроизводительных и устойчивых к 
абиотическиì и биотическиì стрессаì 
растений. Óспешное решение этих задач 
зависит от дальнейших исследований свя-
зи ìежду структурой и физиолого-биохи-
ìическиìи процессаìи, происходящиìи 
в ìеìбране при действии физических или 
хиìических факторов. 



ISSN 1810-7834. Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2012, том 10, № 1 123

Взаимозаменяемость различных абиотических и биотических стимулов в индукции ...

Ñпèñок ëèòåðàòуðы
1. Jun J.H., Fiume E., Fletcher J.C. The CLE family of 

plant polypeptide signaling molecules // Cell. Mol. 
Life Sci. – 2008. – Vol. 65. – P. 743–755.

2. Groves J.T., Kuriyan J. Molecular mechanisms 
in signal transduction at the membrane // Nat. 
Struct. Mol. Biol. – 2010. – Vol. 17. – P. 659–665.

3. Beckerman M. Cellular Signaling in Health and 
Disease. – Dordrecht, Heidelberg, London, New 
York: Springer, 2009. – 470 p.

4. Hughes T.R. A Handbook of Transcription Factors. 
– Dordrecht, Heidelberg, London, New York: 
Springer, 2011. – 306 p.

5. Pérez-Rodríguez P., Riaño-Pachón D.M., Corrêa 
L.G.G. et al. PlnTFDB: updated content and new 
features of the plant transcription factor database 
// Nucleic Acids Res. – 2010. – Vol. 38. – P. D822–
D827.

6. Ariel A.D., Manavella P.A., Dezar C.A., Chan R.C. 
The true story of the HD-Zip family // Trends Plant 
Sci. – 2007. – Vol. 12. – P. 419–426.

7. Henriksson E., Olsson A.S.B., Johannesson H. 
et al. Homeodomain leucine zipper class I 
genes in Arabidopsis. Expression patterns and 
phylogenetic relationships // Plant Physiol. – 
2005. – Vol. 139. – P. 509–518.

8. Mukherjee K., Brocchieri L., Burglin T.R. A 
Comprehensive classifcation and evolutionary 
analysis of plant homeobox genes // Mol. Biol. 
Evol. – 2009. – Vol. 26. – P. 2775–2794. 

9. Lee Y.H., Chun J.Y. A new homeodomainleucine 
zipper gene from Arabidopsis thaliana induced by 
water stress and abscisic acid treatment // Plant 
Molec. Biol. – 1998. – Vol. 37. – P. 377–384.

10. Iida K., Seki M., Sakurai T. et al. RARTF: Database 
and Tools for Complete Sets of Arabidopsis 
Transcription Factors // DNA Research. – 2005. – 
Vol. 12. – P. 247–256.

11. Sorin C., Salla-Martret M., Bou-Torrent J. et al. 
ATHB4, a regulator of shade avoidance, modulates 
hormone response in Arabidopsis seedlings // 
Plant J. – 2009. – Vol. 59. – P. 266–277.

12. Söderman E., Hjellström M., Fahleson J., 
Engström P. The HD-Zip gene ATHB6 in 
Arabidopsis is expressed in developing leaves, 
roots, and carpels and up-regulated by water 
deficit conditions // Plant Mol. Biol. – 1999. – 
Vol. 40. – P. 1073–1083.

13. Son O., Hur Y.–S., Kim Y.–K. et al. ATHB12, an 
ABA-Inducible Homeodomain-Leucine Zipper 
(HD-Zip) Protein of Arabidopsis, Negatively 
Regulates the Growth of the Inflorescence Stem 
by Decreasing the Expression of a Gibberellin 
20-Oxidase Gene // Plant Cell Physiol. – 2010. – 
Vol. 51. – P. 1537–1547. 

14. Olsson A.S., Engstrom P., Soderman E. The 
homeobox genes ATHB12 and ATHB7 encode 
potential regulators of growth in response to water 
defcit in Arabidopsis // Plant Mol.Biol. – 2004. – 
Vol. 55. – P. 663–677.

15. Skinner D.J., Gasser C.S. Expression-based 
discovery of candidate ovule development 
regulators through transcriptional profiling of 
ovule mutants // BMC Plant Biology. – 2009. – 
Vol. 9. doi:10.1186 – 1471-2229-9-29

16. Son O., Cho H.Y., Kim M.R., Lee H., Lee M.S., 
Song E., Park J.H., Nam K.H., Chun J.Y., Kim 
H.J. et al. Induction of a homeodomain-leucine 
zipper gene by auxin is inhibited by cytokinin in 
Arabidopsis roots // BBRC. – 2005. – Vol. 326. – 
P. 203–209.

17. Yu S.-W., Zhang L.-D., Zuo K.-J. et al. Brassica 
napus L. homeodomain leucine-zipper gene 
BnHB6 responds to abiotic and biotic stresses 
// J. Integrative Plant Biol. – 2005. – Vol. 47. – 
P. 1236–1248.

18. Frank W., Phillips J., Salamini F., Bartels D. Two 
dehydration-inducible transcripts from the resur-
rection plant Craterostigma plantagineum encode 
interacting homeodomain-leucine zipper proteins 
// The Plant J. – 1998. – Vol. 15. – P. 413–421.

19. Deng X., Phillips J., Bräutigam A. et al. A home-
odomain leucine zipper gene from Craterostigma 
plantagineum regulates abscisic acid responsive 
gene expression and physiological responses // 
Plant Mol. Biol. – 2006. – Vol. 61. – P. 469–489.

20. Ni Y., Wang X., Li D., Wu Y. et al. Novel cotton 
homeobox gene and its expression profiling in 
root development and in response to stresses and 
phytohormones // Acta Biochim. Biophys. Sin. – 
2008. – Vol. 40. – P. 78–84.

21. Dezar C.A., Giacomelli J.I., Manavella P.A. et al. 
HAHB10, a sunflower HD-Zip II transcription fac-
tor, participates in the induction of flowering and in 
the control of phytohormone-mediated responses 
to biotic stress // J. Expt. Bot. – 2010. – Vol. 62. – 
P. 1061–1076.

22. Gago G.M., Almoguera C., Jordano J. et al. Hahb-
4, a homeobox-leucine zipper gene potential-
ly involved in abscisic acid-dependent respons-
es to water // Plant Cell Envir. – 2002. – Vol. 25. – 
P. 633–640.

23. Manavella P.A., Arce A.L., Dezar C.A. et al. Cross-
talk between ethylene and drought signalling 
pathways is mediated by the sunflower Hahb-4 
transcription factor // Plant J. – 2006. – Vol. 48. – 
P. 125–137.

24. Manavella P.A., Dezar C.A., Bonaventure G. et al. 
HAHB4, a sunflower HD-Zip protein, integrates 
signals from the jasmonic acid and ethylene 
pathways during wounding and biotic stress 



ISSN 1810-7834. Вісн. Óкр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2012, том 10, № 1124

О.П. Каменчук, Б.А. Курчий

responses // Plant J. – 2008. – Vol. 56. – P. 376–
388.

25. Rueda E.C., Dezar C.A., Gonzalez D.H., Chan R.L. 
Hahb-10, a sunflower homeobox-leucine zipper 
gene, is regulated by light quality and quantity, and 
promotes early flowering when expressed in Ara-
bidopsis // Plant Cell Physiol. – 2005. – Vol. 46. – 
P. 1954–1963.

26. Ariel F., Diet A., Verdenaud M., Gruber V., Frugi-
er F., Chan R., Crespi M.. Environmental regula-
tion of lateral root emergence in Medicago trun-
catula requires the HD-Zip I transcription factor 
HB1 // The Plant Cell. – 2010. – Vol. 22. – P. 2171–
2183.

27. Ré D.A., Dezar C.A., Chan R.L. et al. Nicotia-
na attenuata NaHD20 plays a role in leaf ABA ac-
cumulation during water stress, benzylacetone 
emission from flowers, and the timing of bolting 
and flower transitions // J. Expеt. Bot. – 2011. – 
Vol. 62. – P. 155–166.

28. Gourcilleau D., Lenne C., Armenise C. et al. Phy-
logenetic study of plant Q-type C2H2 zinc fin-
ger proteins and expression analysis of poplar 
genes in response to osmotic, cold and mechani-
cal stresses // DNA Research. – 2011. – Vol. 18. – 
P. 77–92.

29. Hu X., Song F., Zheng Z. Molecular character-
ization and expression analysis of a rice protein 
phosphatase 2C gene, OsBIPP2C1, and over-
expression in transgenic tobacco conferred en-
hanced disease resistance and abiotic tolerance 
// Physiol. Plant. – 2006. – Vol. 127. – P. 225–236. 

30. Zhang G., Chen M., Li L. et al. Overexpression 
of the soybean GmERF3 gene, an AP2/ERF type 
transcription factor for increased tolerances to 
salt, drought, and diseases in transgenic tobacco 
// J. Expt. Bot. – 2009. – Vol. 60. – P. 3781–3796.

31. Mao X., Zhang H., Qian X. et al. TaNAC2, a NAC-
type wheat transcription factor conferring en-
hanced multiple abiotic stress tolerances in Arabi-
dopsis // J. Expt. Bot. – 2012. – doi:10.1093/jxb/
err462. – P.1–14.

32. Hansen M., Chae H.S., Kieber J.J. The regulation 
of ACS protein stability by cytokinin and brassino-
steroid // Plant J. – 2009. – Vol. 57. – P. 606–614.

33. Wang N.N., Shih M.C., Li N. The GUS reporter-
aided analysis of the promoter activities of Arabi-
dopsis ACC synthase genes AtACS4, AtACS5, and 
AtACS7 induced by hormones and stresses // J. 
Exp. Bot. – 2005. – Vol. 56. – P. 909–920.

34. Saini D.K., Chisari M., Gautam N. Shuttling and 
translocation of heterotrimeric G proteins and Ras 
// Trends Pharm. Sci. – 2009. – Vol. 30. – Ð. 278–
286.

35. Wess J., Han S-J., Kim S-K. et al. Conformational 
changes involved in G-protein-coupled-receptor 

activation // Trends Plant Sci. – 2008. – Vol. 29. – 
P. 616–625.

36. Brown A.M., Birnbaumer L. Ionic channels and 
their regulation by G protein subunits // Annu. Rev. 
Physiol. – 1990. – Vol. 52. – P. 197–213. 

37. Goldsmith Z.G., Dhanasekaran D.N. G Protein 
regulation of MAPK networks // Oncogene. – 
2007. – Vol. 26. – P. 3122–3142.

38. Dharmasiri N., Dharmasiri S., Estelle M. The F-box 
protein TIR1 is an auxin receptor // Nature. – 2005. 
– Vol. 435. – P. 441–445.

39. Pandey S., Nelson D.C., Assmann S.M. Two novel 
GPCR-type G proteins are abscisic acid receptors 
in Arabidopsis // Cell. – 2009. – Vol. 136. – P. 136–
148.

40. Chow B., McCourt P. Plant hormone receptors: 
perception is everything // Genes Dev. – 2006. – 
Vol. 20. – P. 1998–2008.

41. Ueguchi-Tanaka M., Ashikari M., Nakajima M. et 
al. GIBBERELLIN INSENSITIVE DWARF1 encodes 
a soluble receptor for gibberellin // Nature. – 
2005. – Vol. 437. – P. 693–698.

42. Melotto M., Mecey C., Niu Y. et al. A critical role 
of two positively charged amino acids in the Jaz 
motif of Arabidopsis JAZ proteins in mediating 
coronatine- and jasmonoyl isoleucine-dependent 
interactions with the COI1 F-box protein // Plant J. 
– 2008. – Vol. 55. – P. 979–988.

43. Thines B., Katsir L., Melotto M. et al. JAZ repressor 
proteins are targets of the SCFCOI1 complex 
during jasmonate signalling // Nature. – 2007. – 
Vol. 448. – P. 661–665.

44. Курчий Б.А. ×то регулируют регуляторы роста 
(What Regulate the Growth Regulators?). – Êиев: 
Ëогос, 1998. –202 с. (In Russian and English).

Представлена В.А. Кунахом 
Поступила 28.12.2011

ÂЗÀЄÌÎЗÀÌІÍÍІÑÒÜ ÐІЗÍÈÕ ÀБІÎÒÈ×ÍÈÕ  
І БІÎÒÈ×ÍÈÕ ÑÒÈÌÓËІÂ Â ІÍÄÓÊÖІЇ 
ÅÊÑПÐÅÑІЇ ÒÐÀÍÑÊÐÈПÖІЙÍÈÕ ФÀÊÒÎÐІÂ

О.П. Каменчук, Б.О. Курчій

Інститут ф³з³олог³ї рослин ³ генетики Íац³ональної 
акадеì³ї наук Óкраїни 
Óкраїна, 03022, Êиїв, вул. Âасильк³вська, 31/17  
e-mail: kurchii@mail.ru

Â огляд³ розглянуто ìехан³зìи ³ндукц³ї експре-
с³ї транскрипц³йних фактор³в у вищих рослин. 
Показано, что активац³я експрес³ї ген³в тран-
скрипц³йних фактор³в, як³ ì³стять доìен «лей-
цинова заст³бка-блискавка» (HD-Zip), в³д-
бувається п³д впливоì аб³отичних фактор³в, 
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зокреìа ауксин³в, г³берел³н³в, етилену, браси-
ностероїд³в, абсцизової, жасìонової ³ сал³ци-
лової кислот, перекису водню, обезводнення, 
низькотеìпературного, сольового ³ осìотич-
ного стрес³в. Под³бну д³ю виявлено ³ для пато-
генних гриб³в. Зроблено висновок, що, не див-
лячись на наявн³сть ³ндив³дуальних рецептор³в, 
кожний ф³тогорìон ìоже ³н³ц³ювати експрес³ю 
дек³лькох ген³в транскрипц³йних фактор³в. 

Кëючов³ ñëовà: ф³тогорìони, рецептори, 
транскрипц³йн³ фактори, гоìеодоìени, гоìе-
обокси.

THE INTERCHANGEABILITY OF DIVERSE 
ABIOTIC AND BIOTIC STIMULI IN  
THE ІNDUCTION OF TRANSCRIPTION  
FACTOR EXPRESSION 

O.P. Kamenchuk, B.A. Kurchii

Institute of Plant Physiology and Genetics  
of National Academy of Sciences of Ukraine 

Ukraine, 03022, Kiev, Vasylkivska Str., 31/17 
e-mail: kurchii@mail.ru

In the review the mechanisms of induction for ex-
pression of transcription factors in higher plants 
are considered. It is shown that activation of tran-
scription factors’ gene expression that contain a 
domain «homeodomain-leucine zipper» (HD-
Zip) occurs under the influence  of the abiotic 
factors, in particular, auxins, gibberellins, eth-
ylene, brassinosteroids; abscisic, jasmonic and 
salicylic acids, hydrogen peroxide, drought; low 
temperature, salt and osmotic stresses. Similar 
action was registered for pathogen fungi as well. 
It was concluded that despite the presence of 
the individual receptors, each of the growth reg-
ulator studied, can initiate the expression of sev-
eral genes of transcription factors.

Key words: phytohormones, receptors, trans-
cription factors, homeodomains, homeoboxes.


