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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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Сигнальные факторы в экспрессии генов. Растительные организмы су-
щественно отличаются от животных, прежде всего, отсутствием способ-

ности передвигаться по суше. Они должны приспосабливаться к многочислен-
ным внешним воздействиям физической и химической природы (стимулам или 
сигналам) и соответствующим образом координировать свой рост и развитие. 
Как и у животных, у растений имеется класс низкомолекулярных непротеино-
вых регуляторов роста, названных фитогормонами, регулирующих их рост и 
развитие. Регулирующими рост веществами также являются некоторые цикли-
ческие пептиды [1].

Полагают, что воспринятые клеткой сигналы взаимодействуют первично с 
протеиновой структурой, названной рецептором, находящимся в плазмалем-
ме [2]. Рецептор, воспринявший сигнал, затем передает его мембранным 
структурам или в ядро, т.е. происходит трансдукция сигнала.

Термин «сигнальная трансдукция» впервые озвучен Мартином Родбеллом 
(Martin Rodbell, 1925–1998) [цит. по 3]. В его понимании сигнальная трансдук-
ция включает продолжительную активную поддержку на пути передачи сигна-
ла, который состоит из дискриминаторов (рецепторов), передатчиков и амп-
лификаторов. Если входной сигнал химической природы, он соединяется со 
«своим» рецептором. После этого сигнал передается из плазмалеммы в ци-
топлазму, где умножается (амплифицируется) эффекторами, вызывая в конеч-
ном итоге ответные реакции, в том числе и транскрипцию генов. Регуляция 



ISSN 1810-7834. Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2012, том 10, № 1 117

Взаимозаменяемость различных абиотических и биотических стимулов в индукции ...

транскрипции играет базисную роль в экс-
прессии генов у растений. В регуляции 
процессов транскрипции генов транс-
крипционным факторам (ТФ) принадлежит 
базовая роль. ТФ – протеины, регулирую-
щие в ядре клетки транскрипцию, специ-
фически взаимодействуя с ДНК (т.е. про-
мотором) [4]. У эукариот ТФ состоят из 
двух функциональных доменов: ДНК-свя-
зывающего и активирующего транскрип-
цию. ДНК-связывающий домен отвечает 
за связывание ТФ с ДНК-мишенью гена, 
тогда как активирующий домен ТФ участ-
вует в протеин-протеиновых взаимодейс-
твиях с другими белковыми факторами 
[5]. Большинство ТФ состоят из различной 
сложности доменов, главными среди ко-
торых являются ДНК-связывающий домен 
и активационный домен. Для гомеобокс-
содержащих генов ТФ характерно наличие 
специфической последовательности 
ДНК – гомеобокса, кодирующего гомеодо-
мен (консервативный фрагмент ТФ дли-
ной 60–800 аминокислот) [6–8].

Благодаря достижениям молекулярной 
биологии идентифицировано большое ко-
личество ТФ, которое непрерывно увели-
чивается. И хотя в первоначальном толко-
вании один рецептор плюс один регулятор 
роста инициируют одну реакцию [цит. по 
3], то в последние десятилетия выясни-
лось, что как множество рецепторов (се-
мейства и подсемейства рецепторов), так 
и различные вещества могут вызывать 
одну и ту же реакцию в клетке, известную 
как «перекрестный разговор» (англ. cross-
talk). 

Рецепторы как посредники между 
внешними и внутренними сигналами и 
геномом клетки. Восприятие клетками 
физических или химических сигналов про-
исходит вследствие взаимодействия 
специфических факторов (первичных пос-
редников) с рецепторами, расположенны-
ми на поверхностной мембране клеток [2]. 
Полагают, что различные клетки живых ор-

ганизмов имеют характерный набор ре-
цепторов, который зависит от функций, 
выполняемых этими клетками. Рецепторы 
– это специальные вещества на поверх-
ности или внутри клеток органа-мишени, 
которые связывают гормон, доставляе-
мый кровью к его месту действия, и, как 
следствие такого связывания, индуцируют 
реакции (или серию реакций), обеспечи-
вающие конечный эффект гормона. По 
аналогии с рецепторами животных клеток 
рассматриваются и исследуются рецепто-
ры растительных клеток.

Известны два типа ответа клеток на 
воздействие стимула (например, биоло-
гически активного вещества, БАВ): неге-
номный (изменение физиологических 
процессов) и геномный (сопровождаю-
щийся процессами транскрипции). Меха-
низмы негеномного типа ответа известны 
очень фрагментарно. Геномный тип ответа 
– сложный биохимический процесс, реа-
лизующий процессы транскрипции c учас-
тием ТФ-ров. 

Для растений характерно наличие ТФ-
ров с доменом «лейциновая застежка-
молния» (англ. Homeodomain leucine 
zipper – HD-Zip). Гомеодомен HD – ответ
ственный за связывание с ДНК, тогда как 
домен «лейциновая застежка-молния» 
(Zip), расположенный непосредственно за 
С-концом гомеодомена, вовлечен в про
теинпротеин взаимодействие (гомо- и 
гетеродимеризацию) [9]. Основные ДНК-
связывающие гомеодомены, обнаружен-
ные у протеинов, содержащих «лейцино-
вую застежку-молнию», выделены в четы-
ре различных группы (HD-Zip I–IV), 
базирующиеся на структуре генов [8].

В растениях больше 7 % генома коди-
рует гипотетические ТФ [10]. Некоторые 
ТФ, открытые в растениях, приведены в 
таблице.

Ген AtHB4 (компонент ТФ) регулирует 
брассиностероид-регилируемое разви-
тие Arabidopsis thaliana. Он активно дейс-
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Таблица. Индукция синтеза гомеодоменов и гомеобоксов абиотическими факторами

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 ри  м е ч ание    .  ГК3 – гибберелловая кислота, АБК – абсцизовая кислота, ЕТ – этилен, БС – брассиностероиды, 
ЖК – жасмоновая кислота, СК – салициловая кислота, ТС – температурный стресс, ОБ – обезвоживание, СС – со-
левой стресс, ОС – осмотический стресс, МС – механический стресс.

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

Из арабидопсиса охарактеризован 
один из HD-Zip генов AtHB6, экспрессия 
которого стимулировалась обезвожива-
нием (ОБ), осмотическим стрессом (ОС) и 
экзогенной обработкой абсцизовой кис-
лотой (АБК) [12]. Среди других генов ара-
бидопсиса описана быстрая индукция го-
меобокса 12 (AtHB12) под воздействием 
АБК и ОБ [13]. Аналогичные закономер-
ности установлены и при изучении транс-
криптов AtHB7 и AtHB12 [14], AtHB21, 
AtHB40 и AtHB53 [15]. Индукция процес-
сов транскрипции AtHB53 под влиянием 

NaCl (СС), АБК и ауксина установлена и в 
другой работе [16]. 

Ген BnHB6 гомеодомена лейциновой 
молнии HD-Zip был изолирован из семян 
рапса (Brassica napus L.). Транскрипция 
гена BnHB6 активировалась под воздейс-
твием маннитола, холодового и раневого 
стрессов, перекиси водорода (H2O2), АБК 
и СК [17].

Из растения Craterostigma planta
gineum изолирован ген CpHB2 (гомеодо-
мен «лейциновая молния»), экспрессия 
которого вызывалась обезвоживанием 
или обработкой экзогенной АБК [18 ]. Ана-
логичная закономерность установлена и 
для гена CpHB7, экспрессия которого 
резко возрастала под воздействием АБК, 
ОБ и СС [19]. 

кДНК из клона (Gossypium hirsutum го-
меобокс 1, обозначен как GhHB1), коди-
рующая HD-Zip белок, была изолирована 
из корней хлопчатника. кДНК длиной 
1132  нп из GhHB1 кодирует 275 амино-
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кислот. Ген GhHB1 активировался под воз-
действием 1% NaCl и АБК [20].

Гомеобокс HaHB4 принадлежит к под-
семейству I of HD-Zip белков подсолнуха 
(Helianthus annuus) и вовлечен в ответы 
засухоустойчивости и этилен-опосредо-
ванного старения растений. Ген активиро-
вался раневым стрессом (МС), метил жас-
монатом (ЖК), этиленом (ЕТ) и обезвожи-
ванием [21–24], а также экзогенной 
обработкой АБК [22]. Экспрессия HaHB10, 
который причастен к адаптации ростовых 
процессов растений к свету, резко усили-
вается под влиянием ГК [25], салициловой 
кислоты (СК) и инфицированием растений 
вирулентным бактериальным патогеном 
Pseudomonas syringae [21].

В модельных опытах на бобах Medica-
go truncatula показана активация фактора 
транскрипции MtHB1 (принадлежит к HD-
Zip I) под влиянием солевого стресса 
(NaCl), АБК и маннитола [26].

Из растений Nicotiana attenuata выде-
лено ген NaHD20 (HD-Zip I кодирующий 
ген), активность которого резко увеличи-
валась под воздействием раневого стрес-
са, экзогенной обработкой ЖК, СК, АБК и 
ЕТ [27].

Гены тополя C2H2 Q-типа, которые иг-
рают важную роль в устойчивости к раз-
личным факторам окружающей среды, ак-
тивировались под влиянием ЕТ, НТ, МС и 
осмотического стрессов [28].

В другой работе показано, что сверх-
продукция гена OsBIPP2C1 (синтеза про-
теин-серин фосфатазы (PPs) типа PP2C) в 
трансгенных растениях табака происходи-
ла под влиянием бензотиадизола, СК, 
H2O2, АБК, ОБ, МС, СС и НТ стрессов [29].

Сверхэкспрессия изолированного гена 
из растения сои GmERF3, который содер-
жит транскрипционный фактор AP2/ERF, 
происходила под влиянием СК, ЖК, ЕТ, 
АБК, обезвоживания, солевого стресса и 
вируса мозаики сои [30].

Установлено также активацию ТФ под 
воздействием различных абиотических 
факторов. Так, активация TaNAC2 ТФ из 
растения Arabidopsis thaliana наблюда-
лась под воздействием ОБ, СС и низко-
температурного стрессов (ТС), а также 
обработкой экзогенной АБК, что сопро-
вождалось повышением устойчивости 
растений [31]. 

Известно, что синтаза 1-аминоциклоп-
ропан-1-карбоновой кислоты (АЦК-синта-
за) и оксидаза 1-аминоциклопропан-1-
карбоновой кислоты играют важную роль в 
образовании этилена. Эксперименталь-
ные данные свидетельствуют, что экс
прессию генов АЦК-синтазы индуцируют 
такие факторы, как ауксины, цитокинины, 
АБК, БС, ЕТ, физические повреждения и 
др. [32–33]. 

Возникает вопрос: неужели все эти 
факторы для инициации процессов транс-
крипции используют один и тот же рецеп-
тор? Если да, тогда как это согласуется с 
индивидуальностью (уникальностью) ре-
цепторов? Тем более, что установленные 
для природных регуляторов роста расте-
ний рецепторы представлены уникальны-
ми протеиновыми структурами. 

Рецепторы природных регуляторов 
роста растений. Информация о структу-
ре рецепторов у животных организмов 
представлена более широко, чем у расте-
ний. Наиболее важными классами сигнал-
трансформирующих протеинов плазма-
леммы у животных являются: гетеротри-
мерные G-протеины (αβγ-субъединицы), 
Ras-протеины [34], GPCRs-протеины (со-
стоящие из 7 трансмембранных спиралей) 
[35] и G-протеины – регуляторы ионных 
каналов [36], а также MAPK-каскад [37].

У растений идентифицированы наибо-
лее часто экспериментально определяе-
мые рецепторы следующих фитогормо-
нов: индолилуксусная кислота (ИУК, 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-
компонентная система: CRE1, AHK2, 
AHK3) [40], гиббереллины (тип рецепто-
ра  – гормон-чувствительные липазы: 
GID1) [41], этилен (тип рецептора – двух-
компонентная система: ETR1, ETR2, 
ERS1, ERS2, EIN4) [40], брассиностерои-
ды (тип рецептора – аналогичные киназам 
лейцин-богатые рецепторы: BRI1) [40] и 
жасмоновая кислота (тип рецептора – F-
бокс протеина: COI1) [42–43]. Для сали-
циловой кислоты, окиси азота и стриго-
лактонов убедительной информации об их 
рецепторах до настоящего времени нет. 

Как видим, для перечисленных ве-
ществ нет общих рецепторов. Тем не ме-
нее, под их воздействием может происхо-
дить активация транскрипции одних и тех 
же «функционирующих» генов или транс-
крипция «отключенных» генов. 

Все ли БАВ используют рецепторы в 
экспрессии генов? Как отмечено выше, 
полагают, что способность клеток воспри-
нимать внешние сигналы определяется 
специальным классом протеиновых моле-
кул – рецепторами. В связи с увеличением 
количества рецепторов, число которых 
может превысить количество протеинов в 
плазмалемме, полагают, что различные 
клетки живых организмов имеют харак-
терный набор рецепторов в зависимости 
от выполняемых этими клетками функций. 
Образуя связь с рецептором, внеклеточ-
ные химические посредники воздейству-
ют на протекание в клетке-мишени физио-
логических процессов. Однако, как анало-
гичные процессы происходят с эндоген-
ными регуляторами роста – полной 
ясности нет. Должны ли последние пере-
двигаться с места образования к плазма-
лемме и затем обратно следовать с рецеп-
тором, например, в ядро или же они нахо-
дят необходимые рецепторы в других 
цитоплазматических мембранах – неиз-
вестно.

Необходимо отметить важную особен-
ность в феномене рецепции в биологичес-
ких системах. Во-первых, есть вещества, 
которые вызывают биологический эффект 
и при этом связываются с различными 
протеинами и, во-вторых, есть вещества, 
которые также связываются с различными 
протеинами, но никакого биологического 
эффекта не наблюдается. В этой связи 
следует отметить, что в предложенных в 
литературе механизмах действия БАВ с 
участием рецепторов отсутствует инфор-
мация о связи биологического эффекта из 
пространственным (стерическим) строе-
нием исследуемого вещества. Фрагмен-
тарно представлена в литературе инфор-
мация о связи между строением БАВ и 
структурой предполагаемого рецептора. 
Даже при наличии в клетке всевозможных 
рецепторов регуляторами физиологичес-
ких и генетических процессов являются 
вещества только со строго определенным 
стерическим строением [44]. 

Если для каждого поступающего в клет-
ку БАВ необходим уникальный рецептор, 
то следовательно необходимо наличие со-
ответствующего количества протеинов. 
Если мобильных протеинов меньше коли-
чества уникальных БАВ, следовательно 
один протеин должен как рецептор «об-
служивать» десятки БАВ. Но тогда как объ-
яснить избирательное действие уникаль-
ных (оригинальных) БАВ?

Кроме того, протеиновые БАВ в живых 
системах, за небольшим исключением, 
представлены циклическими пептидами 
(некоторые из них состоят из больше чем 
100 аминокислот). Возникает вопрос: ка-
кова природа химических связей между 
двумя протеинами – биологически актив-
ным протеином и протеином-рецепто-
ром? Как протеиновый комплекс, состоя-
щий из протеина-рецептора и биологи-
чески активного пептида, находит соот-
ветствующий ген в хромосоме, также 
покрытой протеиновой оболочкой?
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Рисунок. Обобщенная схема взаимодействия факторов транскрипции, рецепторов и генов в живых системах. 
В предложенных в литературе механизмах этих процессов больше вопросов, чем ответов

Как видно из выше изложенного, в ли-
тературе не смоделированы также меха-
низмы трехступенчатой биохимической 
реакции как растительных, так и организ-
мов животных на воздействие природных 
биологически активных веществ: стимули-
рование биохимико-физиологических 
процессов (в условно малых концентраци-
ях), ингибирование этих процессов (в 
средних концентрациях) и летальное 
действие (в больших концентрациях). Что 
происходит в двух последних реакциях с 
рецепторами и транскрипционными фак-
торами – неизвестно. Какое количество 

молекул БАВ необходимо для запуска сиг-
нального процесса? Достаточно ли одного 
вещества для запуска реакции? 

А что происходит, например, в случае 
попадания в организм растения или жи-
вотного органических и неорганических 
токсинов, в частности гербицидов? Реали-
зуется ли действие гербицидов с помо-
щью рецепторов в живых системах? Ведь в 
малых концентрациях (во многих извест-
ных случаях) гербициды являются стиму-
ляторами ростовых процессов растений, 
имитируя действие эндогенных фитогор-
монов [44].
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Схематически описанная выше инфор-
мация применительно к растениям пред-
ставлена на рисунке.

Связь между стерическим строением 
вещества, его биологической активностью 
и способностью образовывать комплексы 
ХИМИЧЕСКИЙ ФАКТОР : РЕЦЕПТОР в ли-
тературе представлена фрагментарно. 
Вводимые дополнительные факторы 
транскрипции несомненно делают комп-
лекс ХИМИЧЕСКИЙ ФАКТОР : РЕЦЕПТОР 
более громоздким и менее мобильным. 
Как такой комплекс среди десятков хромо-
сом находит «необходимую» хромосому в 
ядре, а в ней среди сотен (тысяч) генов со-
ответствующий ген – неизвестно.

Достаточно ли одного комплекса ХИ-
МИЧЕСКИЙ ФАКТОР : РЕЦЕПТОР для про-
цесса транскрипции гена? Где место РНК-
полимеразы в этом процессе? Почему ми-
нимум несколько сотен РНК-полимераз, 
находящихся в клетке, «бездействуют» и 
не синтезируют РНК без «сигнала-коман-
ды»? Какова природа «сигнала-команды» 
для старта транскрипций гена РНК-поли-
меразой и какова природа «сигнала-ко-
манды» прекращения процесса транс-
крипций гена? Иными словами – чем и как 
определяется количество копий гена? 

Хорошо известно, что физические фак-
торы (например, магнитные и электричес-
кие поля, ультрафиолетовые излучения) 
при определенных условиях вызывают 
аналогичные химическим факторам эф-
фекты: стимулирование, ингибирование 
физиолого-биохимических процессов в 
клетках и летальное действие. Вовлечены 
ли в случае летального действия химичес-
ких агентов на живые системы какие-ни-
будь «рецепторы-самоубийцы»? 

Действительно ли природные эндоген-
ные БАВ также должны передвигаться из 
места синтеза в цитоплазме к плазмалем-
ме, чтобы образовать комплекс БИОРЕГУ-
ЛЯТОР : РЕЦЕПТОР, или же они могут дейс-
твовать и без рецепторов?

Нерешенная дилемма: что первично – 
образование комплекса ХИМИЧЕСКИЙ 
ФАКТОР : РЕЦЕПТОР, или изменение фи-
зико-химических свойств плазмалеммы и 
других клеточных мембран? Происходят 
ли изменения физико-химических свойств 
мембран с участием рецепторов? Задейс-
твованы ли рецепторы в молекулярных ме-
ханизмах действия лекарственных препа-
ратов, пестицидов (гербицидов, инсекти-
цидов, фунгицидов и др.), пептидных 
антибиотиков и пептидных ядов? А воз-
можно имеет место иной (альтернатив-
ный) механизм: не рецепторная активация 
БАВ, активация окислительных процессов 
в мембранах (дисбаланс окислителей/
восстановителей), изменение активности 
мембранно-связанных ферментов, т.е. из-
менения физико-химических свойств 
плазмалеммы и мембранных структур ци-
топлазмы, и, как следствие, – образова-
ние «долгоживущего» стабильного комп-
лекса ХИМИЧЕСКИЙ ФАКТОР : РЕЦЕП-
ТОР? При этом рецептор по своей природе 
может быть любым веществом цитоплаз-
мы, преимущественно вблизи цитоплаз-
мы. 

Наконец, принципиальный вопрос: за-
чем нужны знания о природе сигнальных 
механизмов и регуляции ростовых про-
цессов, а также о защитных механизмах 
клеток (целого растения)? Как 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 
абиотическим и биотическим стрессам 
растений. Успешное решение этих задач 
зависит от дальнейших исследований свя-
зи между структурой и физиолого-биохи-
мическими процессами, происходящими 
в мембране при действии физических или 
химических факторов. 
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В огляді розглянуто механізми індукції експре-
сії транскрипційних факторів у вищих рослин. 
Показано, что активація експресії генів тран-
скрипційних факторів, які містять домен «лей-
цинова застібка-блискавка» (HD-Zip), від-
бувається під впливом абіотичних факторів, 
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зокрема ауксинів, гіберелінів, етилену, браси-
ностероїдів, абсцизової, жасмонової і саліци-
лової кислот, перекису водню, обезводнення, 
низькотемпературного, сольового і осмотич-
ного стресів. Подібну дію виявлено і для пато-
генних грибів. Зроблено висновок, що, не див-
лячись на наявність індивідуальних рецепторів, 
кожний фітогормон може ініціювати експресію 
декількох генів транскрипційних факторів. 

Ключові слова: фітогормони, рецептори, 
транскрипційні фактори, гомеодомени, гоме-
обокси.
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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.


