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Метою роботи є аналіз даних літератури щодо генетичних детермінант та молеку-
лярних механізмів, задіяних в регуляції адаптації та стійкості до посухи у пшениці м’якої. 
Результати. Регуляція відповіді на дію осмотичного стресу у пшениці м’якої відбува-
ється декількома шляхами, залежними або незалежними від абсцизової кислоти. АБК 
гальмує процеси росту надземних частин рослини шляхом інгібування дії ауксинів та 
цитокінінів, підвищує гідравлічну провідність коренів шляхом модуляції активності аква-
поринів — мембранних водних каналів, змінює потік іонів у замикаючих клітинах продихів, 
що призводить до їх закривання та зниження витрат води на транспірацію. АБК акти-
вує ряд ТФ, що регулюють експресію генів, продукти яких необхідні для усунення нега-
тивних наслідків водного дефіциту. АБК-залежною є активація генів ферментів анти-
оксидантного захисту — супероксиддисмутаз, пероксидаз, каталаз та ферментів 
аскорбат-глутатіонового циклу. Активаторами їх транскрипції є ТФ NAC, MYB, WRKY, 
NF-Y, ZFHD та TaERF3. Експресія генів LEA та дегідринів, що перешкоджають агрегації 
білків внаслідок зневоднення, забезпечується як АБК-залежними, так і незалежними 
шляхами сигнальної трансдукції, за допомогою ТФ AREB/ABF, NAC, MYB, WRKY, 
AP2/EREBP та ZFHD. АБК також активує біосинтез проліну — одного з головних низь-
комолекулярних осмопротекторів, що накопичуються в клітині та забезпечують ста-
лість її водного режиму. Накопичення осмолітів регулюється ТФ MYB, WRKY, NF-Y та 
TaERF3. Висновки. Таким чином в роботі розглянуто регуляторну роль АБК у форму-
ванні посухостійкості через молекулярні взаємодії, в яких задіяні аквапорини, дегідрини, 
протеїн-кінази SNRK2, білки LEA й їх гени, а також гени транскрипційних факторів NAC, 
MYB, WRKY, NF-Y, AP/EREBP, ZFHD, DREB. Однак через складність геному пшениці та 
полігенність ознаки посухостійкість на сьогодні немає лінійки молекулярно-генетичних 
маркерів, до певних алелів генів посухостійкості, які б дозволяли прогнозувати посухо-
стійкість сортів української селекції. Молекулярно-генетичні механізми, що лежать в 
основі посухостійкості, та визначення генів з найбільшим фенотиповим ефектом, а 
також моделювання роботи цих генів на різних етапах онтогенезу та залучення алелів 
посухостійкості в селекційні програми наразі потребує подальших досліджень.  

Ключові слова: м’яка пшениця, молекулярні механізми адаптації, посухостійкість, 
експресія генів, транскрипційні фактори.  

ступ. Посуха — один із найбільш несприятливих факторів для вирощування куль-
турних рослин у всьому світі та, зокрема, у Степовій зоні України, до якої належить 
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Нестача вологи, особливо у такі критичні 
періоди росту та розвитку пшениці, як пророс-
тання, цвітіння та формування зернівок, приз-
водить до зниження інтенсивності транспірації 
та фотосинтезу, посилення катаболічних про-
цесів, синтезу гормонів стресу, сповільнення 
росту та, як наслідок, накопичення меншої біо-
маси, зниження продуктивності та якості зерна 
(Saradadevi et al., 2017). 

Актуальним є селекційний напрям ство-
рення сортів пшениці м’якої, що характеризу-
ються стабільною врожайністю незалежно від 
умов зволоження. Селекційний процес має ба-
зуватись на визначених генетичних детермінан-
тах, що обумовлюють посухостійкість, та відборі 
за цими виявленими генетичними характерис-
тиками (алелями певних генів, молекулярними 
маркерами). Тому дослідження молекулярно-

генетичних основ посухостійкості мають на разі 
високе практичне значення. 

Адаптація та формування стійкості до по-
сухи зумовлені існуванням молекулярних сис-
тем сприйняття змін у внутрішньому середови-
щі, спричинених осмотичним стресом, трансфор-
мування та передачі сигналу за допомогою про-
теїн-кіназ, фосфатаз, вторинних месенджерів, 
транскрипційних факторів, що активують гени, 
продукти яких підтримують гомеостаз в умовах 
посухи. Це білки, які беруть участь в осмотичній 
регуляції (дегідрини, білки LEA), у транспорті 
води (аквапорини), у захисті клітини від ушко-
дження вільними радикалами (супероксиддис-
мутази, пероксидази, каталази, ферменти аско-
рбат-глутатіонового циклу) (Li et al., 2019). У 
табл. 1 підсумовано відомості про основні мо-
лекулярні механізми, що забезпечують адапта-
цію та формування посухостійкості. 

 

Таблиця 1. Молекулярні механізми в основі адаптації та стійкості до посухи 

Механізм адаптації Регуляція 

Забезпечення зменшення витрат води 

Зменшення інтенсивності проди-
хової транспірації шляхом закри-
вання продихів. 

Фосфорилювання кіназами SnRK2.6 йонних каналів у плазмалемі замика-
ючих клітин продихів: аніонні канали SLAC1 набувають активності, калієві 
канали KAT1 — втрачають активність; відбувається відтік іонів та води з 
клітин, втрата ними тургору та закривання продихів. EPF1 та EPF2 змен-
шують щільність розташування продихів. 

Відкладення на поверхні епідер-
ми воскової кутикули для змен-
шення кутикулярної транспірації. 

Активація транскрипційним фактором TaMYB31 генів ферментів, що беруть 
участь у біосинтезі компонентів кутикулярного воску. 

Забезпечення стабільного надходження води до надземних органів 

Підвищення гідравлічної провід-
ності коренів. 

 Фосфорилювання кіназами TaSnRK2 водних каналів — аквапоринів, що 
сприяє току води по симпласту. 

 Активація експресії гену аквапорину TIP2 транскрипційним фактором 
TaERF3. 

Підвищення осмотичного тиску в 
клітинах шляхом накопичення 
проліну. 

 Активація гену біосинтезу проліну (P5CS) транскрипційними факторами 
TaMYB33, TaODORANT1. 

 Посилення біосинтезу або пригнічення окиснення проліну в мітохондріях 
пов’язують із транскрипційними факторами TaWRKY1, NF-Y, TaERF3. 

Захист клітин від ушкодження 

Захист білків від агрегації та 
втрати функціональної активнос-
ті — білки LEA та дегідрини. 

Активація генів LEA та DHN транскрипційними факторами AREB/ABF, 
TaNAC29, TaNAC67, TaMYB2, TaMYB31, TaODORANT1, TaWRKY2, 
TaWRKY19, WDREB2, TaERF3, TaAIDFa, ZFHD. 

Знешкодження активних форми 
кисню (АФК) за участю суперок-
сиддисмутази (СОД), каталази, 
пероксидази. 

Активація експресії генів SOD, CAT, POD транскрипційними факторами 
TaODORANT1, TaWRKY1, TaWRKY44,  NF-Y, TaERF3, ZFHD. 

Знешкодження H2O2 фермента-
ми аскорбат-глутатіонового цик-
лу. 

 Активація експресії аскорбат-пероксидази  транскрипційним фактором 
TaMYB33. 

 Активація гену глутатіон s-трансферази (GST6) транскрипційним факто-
ром TaERF3. 
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Формування продихів у пшениці знахо-
диться під складним контролем негативних ре-
гуляторів — ендогенних пептидних факторів 
EPF1 (EPIDERMAL PATTERNING FACTOR) і 
EPF2 та позитивних регуляторів EPFL9/STO-
MAGEN, які знаходяться у взаємодії з екзоген-
ними факторами навколишнього середовища, 
зокрема, з рівнем освітлення та СО2. За дани-
ми, що наводять (Dunn et al., 2019) надмірна 
експресія EPF2 призводить до підвищення 
ефективності використання води та стійкості до 
посухи. У пшениці  визначені гени факторів епі-
дермальних візерунків TaEPF1A, TaEPF1B, 
TaEPF1D, TaEPF2A, TaEPF2B, TaEPF2D лока-
лізовані на відповідних хромосомах субгеномів 
A, B, D. Показано, що надекспрессія TaEPF1B і 
TaEPF2D зменшує щільність розташування 
продихів на 28–41 %. Dunn et al. (2019) відміча-
ють, що існують як позитивні, так і негативні 
кореляції між щільністю розташування продихів 
і врожайністю сортів пшениці в умовах посухи. 

Не всі аспекти адаптації та формування 
стійкості до посухи у пшениці (Triticum aes-
tivum L.) є докладно дослідженими. Існує багато 
відомостей про експресію генів, які залежать від 
абсцизової кислоти, але інформація щодо інших 
сигнальних шляхів є обмеженою. Значна кіль-
кість експериментальних робіт проводиться на 
модельних об’єктах зі створенням трансгенних 
ліній арабідопсису та тютюну, в той час як дані 
літератури з експресії генів адаптації до посухи 
у пшениці м’якої є досить обмеженими. Тому 
для більш повного з’ясування механізмів фор-
мування посухостійкості у пшениці необхідні 
подальші наукові дослідження (Abhinandan et 
al., 2018). 

Метою даної роботи є аналіз даних літера-
тури, які стосуються генетичних детермінант та 

молекулярних механізмів, задіяних у регуляції 
адаптації та формуванні стійкості до посухи у 
пшениці м’якої озимої. 

Метаболізм АБК та сигнальний шлях ре-
гуляції AREB/ABF. Абсцизова кислота (АБК) — 
фітогормон, що регулює ріст та розвиток рос-
лин, дозрівання та період спокою насіння, а 
також бере участь у формуванні стійкості рос-
лин до недостатнього зволоження, засолення, 
дії низьких температур (Xiong et al., 2003; Вой-
тенко та ін., 2016). В умовах посухи АБК зумов-
лює такі адаптаційні зміни, як закриття продихів 
для зниження транспірації, гальмування пролі-
ферації клітин пагонів та стимуляція розвитку 
коренів, збільшення гідравлічної провідності 
коренів (Tuteja, 2007; Barnabás et al., 2008; Sa-
radadevi et al., 2017). АБК є регулятором низки 
генів, активація або зниження експресії яких 
необхідні для формування посухостійкості: це 
гени білків, що беруть участь у сигнальній тран-
сдукції (протеїн-кіназ, транскрипційних факто-
рів, ензимів метаболізму фосфоліпідів), та біл-
ків, що забезпечують толерантність клітини до 
дегідратації (гени білків LEA — late embryogene-
sis abundant, ензимів системи детоксикації ак-
тивних форм кисню, ферментів біосинтезу про-
ліну та цукрів, гени білків водних каналів) (Ya-
maguchi-Shinozaki et al., 2006). Регуляція адап-
тації до посухи у рослин опосередкована каска-
дом реакцій фосфорилювання, що призводить 
до активації генів відповіді на дію стресу транс-
крипційними факторами (ТФ) AREB/ABF. В ін-
ших шляхах АБК-залежної регуляції задіяні ТФ 
NAC, MYB та WRKY. Гени, експресія яких регу-
люється даними ТФ, а також фенотипові ознаки, 
що пов’язані з посиленою експресією генів цих 
ТФ, зумовлюють посухостійкість, і зазначені в 
табл. 2. 

 

Таблиця 2. Регуляція транскрипційними факторами експресії генів 
та прояву фенотипових ознак, що зумовлюють посухостійкість 

ТФ Регуляція генів або фенотипових ознак 
в умовах дегідратації 

Модельні 
рослини 

Джерело 

AREB/ABF Активація HsfA6A, HsfA6B, AtMYB102, MAPKKK18, HAI2, 
RD29, USP, CSLA, LEA, EM1 

A. thaliana (Yoshida et al., 2010) 

TaNAC2 Активація DREB2A, RD22, RD29, ABI1, ABI2, ABI5, Rab18 A. thaliana (Mao et al., 2012) 

TaNAC29 Активація RD29, CAT, SOD  
Репресія SAG13, SAG113 
↑* довжини коренів, ↓** ІТ 

A. thaliana (Huang et al., 2015) 

TaNAC67 Активація DREB1A, RD29, ABI5, Rab18 
↑ вмісту хлорофілу, ІФ 
↓ осмотичного потенціалу 

A. thaliana (Mao et al., 2014) 

TaNAC69 ↑ біомаси, ↑ ЕВВ T. aestivum (Xue et al., 2011) 
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ТФ Регуляція генів або фенотипових ознак 
в умовах дегідратації 

Модельні 
рослини 

Джерело 

TaMYB2 Активація DREB1A, DREB2A, RD22, RD29, Rab18, ABI2 A. thaliana (Mao et al., 2011) 

TaMYB31-B Активація CER1-L1, WSD1, WIN1/SHN1, FAR3, LEA 
Репресія CYP707A3 

A. thaliana (Zhao et al., 2018) 

TaMYB33 Активація AAO3, P5CS, ZAT12 
Репресія ABI1, ABI2, ABF3 

A. thaliana (Qin et al., 2012) 

TaODOR-
ANT1 

Активація NtNCED3, NtP5CS1, NtABF2, TobLTP1, 
NtERD10C, NtERD10D, NtLEA5, NtCAT, NtSOD, NtPOX 
Репресія RBOHF 
↓ ІТ 

N. tabacum (Wei et al., 2017) 

TaWRKY1 Активація SOD, CAT, POX, PYL 
Накопичення проліну, вуглеводів,   ↓ витрат води, швидке 
закривання продихів 

N. tabacum (Ding et al., 2016) 

TaWRKY2 ↓ витрат води, накопичення розчинних цукрів A. thaliana (Niu et al., 2012) 

TaWRKY19 ↓ витрат води A. thaliana (Niu et al., 2012) 

TaWRKY44 Активація NtSOD, NtCAT, NtPOX2, NtAPX, NtGST, 
NtADC1, NtSAMDC 

N. tabacum (Wang et al., 2015) 

TaNF-YB3;l Активація NtPOX 
Активація сигнального шляху АБК, накопичення осмолі-
тів, закривання продихів 

N. tabacum (Yang et al., 2017) 

WDREB2 Активація генів Cor/LEA (Wdhn13, Wrab17, Wrab18, 
Wrab19) 

T. aestivum (Egawa et al., 2006) 

TaERF3 Активація LEA3, LEA4, DHN, POX2, GST6, TIP2, SDR, 
RAB18 
Накопичення проліну, ↓ продихової провідності, підтри-
мання сталого вмісту хлорофілу 

T. aestivum (Rong et al., 2014) 

TaAIDFa Активація RD29A, ERD10, COR15A A. thaliana (Xu et al., 2008) 

TaCHP Активація DREB2A, CBF3, ABI1, ABI2 A. thaliana (Li et al., 2010) 

↑* — підвищення або збільшення 
↓** — зниження. 

Сигнальний шлях AREB/ABF починається 
зі сприйняття клітиною дефіциту вологи. Пору-
шення нормального осмотичного тиску в клітині 
призводить до зміни фізичних властивостей 
плазматичної мембрани, зокрема зменшення її 
напруженості, що призводить до конформацій-
них змін мембранних механорецепторів, функ-
цію яких можуть виконувати рецептор-подібні 
кінази (Monshausen et al., 2013; Abhinandan et 
al., 2018). Відбувається активація фосфоліпази 
С (PLC), яка каталізує гідроліз фосфатидиліно-
зитол-4,5-дифосфату (PIP2) з утворенням диа-
цигліцеролу та інозитол-1,4,5-трифосфату (IP3). 
Останній діє як вторинний месенджер, сприяю-
чи транспорту йонів Ca

2+
 з апопласту. Кальцій 

зв’язується кальциневрин B-подібним білком, і 
цей комплекс модулює активність ряду кіназ та 
фосфатаз, які модифікують транскрипційні фак-
тори — регулятори генів біосинтезу АБК. Таким 
шляхом, під дією осмотичного стресу значно 
посилюється експресія генів 9-цис-
епоксикаротиноїд-диоксигенази (NCED), яка 
каталізує окислювальне розщеплення 9-цис-

неоксантину з утворенням ксантоксину — попе-
редника АБК. Це призводить до підвищення 
вмісту абсцизової кислоти (Xiong et al., 2003; 
Mahajan at al., 2005).   

У геномі пшениці м’якої на даний час відо-
мо два гени 9-цис-епоксикаротиноїд-диокси-
генази: TaNCED1 і TaNCED2, рівень експресії 
яких вищий у посухостійких сортів (Son et al., 
2016). Активація експресії TaNCED1 відбува-
ється за дії різних абіотичних стресорів — дегі-
дратації, засолення, низької температури, а 
також за додавання АБК, що свідчить про здат-
ність АБК регулювати власний метаболізм 
(Zhang et al., 2014). Втім, підвищений рівень 
експресії генів NCED може призводити до за-
тримки проростання насіння через збільшений 
вміст АБК (Tong et al., 2017). 

Певну роль у забезпеченні посухостійкості 
відіграє фермент катаболізму АБК — АБК 8’-
гідроксилаза. Хоча АБК забезпечує експресію 
генів, необхідних для адаптації рослини до дії 
посухи, вона також чинить інгібуючу дію на рос-
тові процеси, блокуючи сигнальні шляхи аукси-
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ну та цитокініну (Li et al., 2019), тому для 
пом’якшення цього ефекту необхідна її інакти-
вація шляхом гідроксилювання та спонтанної 
ізомеризації з утворенням фізіологічно неактив-
ної фазеєвої кислоти (Nambara et al., 2005). АБК 
8’-гідроксилаза кодується генами родини 
CYP707A (cytochrome P450 monooxygenase 
707A), у пшениці м’якої це гени TaABA8’OH1 
(локалізований на хромосомі 6D) та TaABA8’OH2 
(на довгому плечі хромосоми 5A

m
) (Ji et al., 

2011). Було показано, що активація цих генів 
відбувається за моделювання осмотичного 
стресу (додавання до середовища NaCl або 
манітолу) (Saito et al., 2004), і рівень експресії 
цих генів вищий у посухостійких сортів пшениці, 
ніж у чутливих до посухи (Ji et al., 2011). 

АБК зв’язується з рецептором PYR1/PYL/ 
RCAR (pyrabactin resistance 1/Pyr-like/regulatory 
component of ABA receptor) та з протеїн-
фосфатазою типу 2C (PP2C). Ця протеїн-
фосфатаза знаходиться у комплексі із серин-
треоніновими кіназами SnRK2 (sucrose non-
fermenting 1 related protein kinase 2), тим самим 
інактивуючи їх та блокуючи даний сигнальний 
шлях. PP2C може бути представлена білками 
ABI1, ABI2 (ABA-insensitive), HAB1 (hypersensi-
tive to ABA) (Kulik et al., 2011). У пшениці проте-
їн-фосфатаза TaABI1 взаємодіє лише з SnRK2 
класу ІІІ (TaSnRK2.8-2.10) (Zhang et al., 2016). 
Після утворення комплексу АБК з її рецептором 
та PP2C, остання втрачає свою інгібуючу актив-
ність, відбувається активація (фосфорилюван-
ня) SnRK2. Кінази SnRK2, в свою чергу, активу-
ють шляхом фосфорилювання транскрипційні 
фактори AREB/ABF (ABA-responsive element 
binding factor/ ABRE-binding factor) (Akpinar et 
al., 2012; Zhang et al., 2016; Abhinandan et al., 
2018). SnRK2 фосфорилюють не лише 
AREB/ABF, але і йонні канали SLAC1 (slow ani-
on channel-associated 1; активуються фосфори-
люванням кіназою SnRK2.6) та KAT1 (K

+
 chan-

nel in Arabidopsis thaliana 1; фосфорилювання 
призводить до втрати активності), які задіяні в 
АБК-залежній регуляції продихових рухів, та 
RBOHF (respiratory burst oxidase homolog F), що 
спричиняє появу активних форм кисню, які бло-
кують активність PP2C та регулюють потік йонів 
Ca

2+
 у замикаючі клітини продихів (Kulik et al., 

2011; Wang et al., 2013). Йонні канали відіграють 
ключову роль у продихових рухах, адже вихід із 
клітини аніонів через активовані канали SLAC1 
веде до виходу також йонів K

+
 та води, через 

що замикаючі клітини втрачають тургор та про-

дихи закриваються (Li et al., 2000). Окрім цього, 
було показано, що кінази SnRK2 фосфорилю-
ють білки, які беруть участь в АБК-залежній 
епігенетичній модифікації хроматину, регуляції 
сплайсингу РНК, забезпеченні імунітету рослин, 
транспорті білків із цитоплазми до хлороплас-
тів, регуляції функціонування та біогенезу хло-
ропластів, регуляції часу настання цвітіння 
(Wang et al., 2013). Можливо, SnRK2 також заді-
яні в АБК-залежній модуляції активності аква-
поринів.  

Аквапорини — білки, що утворюють канали 
для транспорту води та низькомолекулярних 
сполук через мембрани. Зокрема, вони зумов-
люють функціонування симпластного шляху 
транспорту води, діяльність якого має високе 
значення під час водного стресу, адже закриття 
продихів і зменшення інтенсивності транспірації 
знижують гідравлічну провідність рослини. Ак-
тивація аквапоринів під дією АБК полегшує 
симпластний транспорт води в корені. Активація 
відбувається внаслідок фосфорилювання та 
послідуючого відкриття просвіту водного каналу 
(Morillon et al., 2001). Існують дані також про 
посилення експресії генів аквапоринів (а саме, 
TIP1 — tonoplast intrinsic protein 1) абсцизовою 
кислотою (Keskin et al., 2010). 

Гени TaSNRK2 м’якої пшениці поділяються 
на три групи відповідно до їхньої чутливості до 
АБК: І група — не активуються за додавання 
АБК (TaSnRK2.4-2.7), ІІ група — проявляють 
незначний ступінь активації (TaSnRK2.1-2.3), 
ІІІ група — активуються абсцизовою кислотою 
(TaSnRK2.8-2.10). Перші дві групи кіназ задіяні у 
формуванні відповіді рослини на абіотичний 
стрес, але без участі АБК. У промоторах генів 
групи TaSnRK2 було виявлено цис-елементи, 
пов’язані з відповіддю на стрес: ABRE (ABA 
response element), LTRE (low temperature re-
sponse elements), ACGTATERD1 та DRE (dehy-
dration response element), та сайти зв’язування 
транскрипційних факторів MYC/MYB. Втім, мо-
жуть існувати ще не з’ясовані механізми регу-
ляції експресії даних генів. Кінази SNRK2 мають 
таку структуру: це мономерні білки, N-кінець є 
висококонсервативним і має схожість із гомоло-
гічними структурами сигнальних білків родин 
SNF1 дріжджів та AMPK ссавців; С-кінець міс-
тить два домени — домен I, характерний для 
усіх кіназ родини SNRK2, забезпечує активацію 
під дією осмотичного стресу незалежно від АБК, 
та домен II, специфічний для АБК-залежних 



М. В. Сидоренко, С. В. Чеботар  

36             ISSN 2415-3680 (Online), ISSN 1810-7834 (Print). Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2022, том 20, № 1–2 

кіназ SNRK2, необхідний для взаємодії з фос-
фатазами PP2C (Kulik et al., 2011). 

Аналіз патерну експресії показав, що за 
обробки рослин АБК найбільш значною мірою 
активуються TaSnRK2 групи ІІІ, слабко активу-
ються — у групі ІІ, та не активуються взагалі — 
у групі І. У випадку моделювання осмотичного 
стресу за допомогою розчину поліетиленгліко-
лю, впродовж однієї години від початку досліду 
активуються TaSnRK2.2–2.6 (частково групи І та 
ІІ) та TaSnRK2.8–2.10 (група ІІІ), тобто ці кінази 
беруть участь у формуванні ранньої відповіді 
рослин пшениці на дію осмотичного стресу 
(Zhang et al., 2016). Поліморфізм генів TaSnRK2 
та їх активація під впливом дегідратації та інших 
абіотичних стресорів пов’язані з більш високою 
посухостійкістю досліджуваних рослин: із нако-
пиченням осмотично активних речовин, зни-

женням витрат води, підтриманням високої ін-
тенсивності фотосинтезу, збереженням стабі-
льності клітинних мембран та активацією анти-
оксидантного захисту в умовах посухи (табл. 3). 
Накопичення в стеблі розчинних вуглеводів, 
таких як фруктан, сахароза, глюкоза та фрукто-
за, має значення не лише для підтримання ос-
мотичної рівноваги в рослині в умовах дефіциту 
вологи, але й для формування зерен із достат-
ньою масою та вмістом крохмалю, адже під час 
дозрівання відбувається перерозподіл вуглево-
дів між різними частинами рослини (Miao et al., 
2017). Існують дані, що засвідчують регуляцію 
абсцизовою кислотою процесу перерозподілу 
накопичених асимілятів та їх використання під 
час дозрівання зерен (Barnabás et al., 2008; 
Saradadevi et al., 2017). 

 

Таблиця 3. Гени протеїн-кіназ родини TaSnRK2, 
що беруть участь у відповіді на дію осмотичного стресу 

Ген Локалізація 
у хромосомах 

Стресори, що активують 
транскрипцію 

Асоційовані ознаки Посилання 

TaSnRK2.3 1A
1
, 1B

1
, 1D — накопичення у стеблі цукрів 

під час посухи; висока маса 
1000 зерен; мала висота рос-
лин 

(Miao et al., 
2017) 

TaSnRK2.4 — дегідратація, засолення, 
низька температура, АБК 

високий осмотичний тиск у 
клітинах; зниження витрат 
води; стабільність клітинних 
мембран; висока інтенсивність 
фотосинтезу 

(Mao et al., 
2009) 

TaSnRK2.8 5A
1
, 5B осмотичний стрес, низька 

температура, АБК 
накопичення цукрів у стеблі; 
більша довжина головного 
кореня; стабільність мембран; 
висока фотосинтетична актив-
ність; низький осмотичний 
потенціал 

(Zhang et al., 
2010), (Zhang 
et al., 2013)  

TaSnRK2.9 5A
1
, 5B, 5D дегідратація, засолення, 

АБК, метил-жасмонат, H2O2 
антиоксидантний захист; під-
вищений вміст АБК, проліну та 
цукрів в умовах осмотичного 
стресу 

(Feng et al., 
2019) 

TaSnRK2.10 4A
1
, 4B

1
, 4D дегідратація, засолення

2
 — (Zhang et al., 

2017) 

1
 — поліморфний локус 

2
 — встановлено для ортологів TaSnRK2.10 рису та кукурудзи. 

Після вивільнення від негативної регуляції 
PP2C, кінази SnRK2 фосфорилюють транскрип-
ційні фактори AREB/ABF (ABA-responsive ele-
ment binding protein/ABA-responsive element 
binding factor), що належать до родини ТФ типу 
«лейцинова застібка» (bZIP, basic leucine zip-
per). У вегетативних тканинах арабідопсису у 

відповідь на дію осмотичного стресу або дода-
вання АБК експресуються AREB1/ABF2, 
AREB2/ABF4, ABF1 та ABF3 (Fujita et al., 2011). 
Потрійні мутанти areb1 areb2 abf3 характеризу-
ються меншою чутливістю до дії АБК, ніж інтакт-
ні рослини, а також меншою стійкістю до дії 
осмотичного стресу через зниження синтезу 
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білків, що забезпечують посухостійкість — транс-
крипційних факторів, білків теплового шоку, 
протеїн-фосфатаз PP2C, білків LEA, транспор-
терів АБК, амінокислот та ліпідів, білків-
регуляторів розвитку. Для набуття функціона-
льної активності вони формують гомо- або ге-
теродимери (Yoshida et al., 2010). У пшениці це 
транскрипційний фактор WLIP19, що експресу-
ється за дегідратації, низької температури та дії 
АБК (Kobayashi et al., 2008). Гени, чутливі до дії 
АБК, містять у промоторі елементи ABRE (ABA-
responsive element). Це консервативні цис-
елементи, послідовність яких складається з 8 
пар нуклеотидів (PyACGTGG/TC). Для ефектив-
ної регуляції недостатньо наявності одного та-
кого елементу, зазвичай вони повторюються 
багато разів, а також поблизу можуть знаходи-
тись додаткові цис-елементи, такі як CE1 та 
CE3 (coupling element) та DRE/CRT (dehydration 
responsive element/C-repeat) (Singh et al., 2015). 

Білки LEA. Група білків LEA (late embryo-
genesis abundant) в значній кількості накопичу-
ється в насінні, пилку та в клітинах рослин із 
нестабільним водним режимом. Їхній вміст зро-
стає у відповідь на дію висушування або низької 
температури, а також додавання АБК. Вони 
захищають інші білки від агрегації та втрати 
функціональної активності, вірогідно, діючи як 
«молекулярні щити», займаючи місце поміж 
двох білкових молекул та упереджуючи їхнє 
злипання. Так, у дослідженні (Goyal et al., 2005) 
було показано, що білок Em (early-methionine-
labelled) пшениці захищає цитрат-синтетазу та 
лактат-дегідрогеназу від агрегації внаслідок 
висушування та заморожування. Цей ефект 
посилюється за присутності дисахаридів, зок-
рема, трегалози. Окрім запобігання втрати струк-
тури функціональної активності інших білків, 
LEA мають ряд інших функцій: зв’язування йонів 
металів, зокрема кальцію та каталітичних мета-
лів, що сприяють утворенню в клітинах гідрок-
сильних та пероксидних радикалів; зв’язування 
з мембранами та їх стабілізація; підвищення 
механічної стабільності цитоплазми в умовах 
зневоднення шляхом формування упорядкова-
них філаментів (Tunnacliffe et al., 2007). У клітині 
білки LEA локалізовані у багатьох компартмен-
тах — у цитоплазмі, ядрі, плазматичній мем-
брані, мітохондріях та хлоропластах. Дослі-
дження структури білка Em показало, що 70 % 
молекули має невпорядковану структуру «ran-
dom coil» і високий потенціал гідратації, що зу-
мовлено високим вмістом залишків гідрофіль-

них амінокислот (Gly, Glu, Gln) (McCubbin et al., 
1985). Дегідратація призводить до підвищення 
впорядкованості структури LEA-білків (Tunna-
cliffe et al., 2007). 

У пшениці м’якої частина білків групи LEA 
експресується у відповідь на дію дегідратації 
та / або абсцизової кислоти, інші — за сольово-
го стресу, дії низької температури, або ж їх функ-
ція ще не відома. До білків, експресія яких зрос-
тає в разі зневоднення, належать білки Em 
(група І за старою класифікацією (Tunnacliffe et 
al., 2007)), білки родини дегідринів (група ІІ), та 
LEA ІІІ групи (Liu et al., 2019). Усього на даний 
час відомий 121 ген LEA, які за філогенетичним 
аналізом розподілено на 8 груп — LEA1-LEA6, 
гени дегідринів та SMP. Локалізовані гени LEA в 
усіх хромосомах. Характерною рисою даних 
генів є дуже мала кількість інтронів: у 24 генів їх 
нема взагалі, у 95 наявний 1 інтрон, і лише у 
2 генів є більша їх кількість. Значення цього 
явища полягає, можливо, у прискоренні транс-
крипції та процесингу та в більшій «економнос-
ті» транскрипції (Liu et al., 2019). 

До родини дегідринів (DHN) у пшениці 
м’якої належить 54 гени, що відносяться до 
32 гомеологічних кластерів (груп з більш як 
89 % ідентичністю кодуючих послідовностей) та 
поділяються на 7 типів відповідно до наявності 
та кількості мотивів K (містять багато залишків 
лізину), Y (мотив DEYGNP) та S (залишки сери-
ну): KS, SK3, YSK2, Y2SK2, Kn, Y2SK3, YSK3. Най-
більше генів належать до груп YSK2 (25) та Kn 
(18). В умовах дегідратації в листках найвищою 
є експресія дегідринів TaDHN2 (SK3), TaDHN11, 
TaDHN17, TaDHN6 (YSK2), TaDHN7 (Y2SK2), 
TaDHN18, TaDHN22, TaDHN23 (Kn). У коренях 
за зневоднення експресуються лише TaDHN1 
(KS) та TaDHN2 (SK3). За додавання АБК най-
сильніше активується експресія дегідринів групи 
YSK2, меншою мірою Kn, Y2SK2, Y2SK3, YSK3; 
розбіжності в експресії під дією посухи та АБК 
свідчать про інший, АБК-незалежний шлях ре-
гуляції, вірогідно, CBF/DREB-шлях. Синтез пев-
них дегідринів відбувається також у відповідь на 
дію охолодження та додавання NaCl. Ряд білків 
цієї групи експресується конститутивно в ре-
продуктивних тканинах та в насінні, що захищає 
їх від ушкодження дегідратацією (Wang et al., 
2014). Гени дегідринів розташовані в хромосо-
мах T. aestivum L. 3, 4, 5 та 6 груп (Liu et al., 
2019). 
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Транскрипційні фактори NAC. Транскрип-
ційні фактори NAC отримали назву на честь 
перших трьох ідентифікованих білків цієї роди-
ни — NAM, ATAF1/2, CUC2. На N-кінці вони 
містять висококонсервативний домен NAC, що 
бере участь у взаємодії з ДНК та в утворенні 
димерів білку, а на С-кінці – варіабельну ділян-
ку, що зазвичай має подібну послідовність у 
гомеологів, задіяну в регуляції транскрипції. У 
пшениці NAC задіяні у процесах нормального 
метаболізму — у фотосинтезі, експорті білків з 
ядра до цитоплазми, фосфорилюванні білків, 
побудові клітинної стінки, регуляції розвитку, 
зокрема фотоперіодизму та цвітіння, а також у 
відповіді на дію біотичних та абіотичних стресо-
рів, таких як посуха, засолення та висока тем-
пература (Tang et al., 2012). Широкий спектр 
факторів, що можуть сприяти експресії генів 
даної групи ТФ, зумовлений наявністю в їх про-
моторах цис-діючих елементів, таких як ABRE 
(ABA-responsive elements), гіберелін-, метилжас-
монат- та саліцилат-чутливі елементи, ТАТА- та 
СААТ-бокси, що було показано на прикладі гену 
транскрипційного фактора TaNAC67 (Mao et al., 
2014). У клітині транскрипційні фактори NAC 
локалізуються зазвичай у ядрі, але можуть та-
кож бути зв’язаними з плазматичною мембра-
ною (Tang et al., 2012). Гени ТФ NAC є на всіх 
хромосомах T. aestivum L., найбільше — на 
хромосомах 2, 3 та 7, їхня кількість трохи розрі-
зняється між гомеологами. Усього в геномі 
пшениці м’якої виявлено 453 гени NAC, які за 
результатами філогенетичного аналізу розподі-
лено на 8 груп (a-h). Внаслідок дії посухи та АБК 
активуються гени TaNAC2/TaNAC2а, TaNAC4а, 
TaNAC6, TaNAC29, TaNAC67, TaNAC69 (Xue et 
al., 2011; Mao et al., 2012; Tang et al., 2012; Mao 
et al., 2014). Участь даних ТФ у формуванні 
посухостійкості полягає в активації генів відпо-
віді на дію посухи, систем сигнальної трансдук-
ції, а також у посиленні антиоксидантної актив-
ності (табл. 2). 

Транскрипційні фактори MYB. У пшениці 
м’якої було ідентифіковано 60 генів транскрип-
ційних факторів MYB (Zhang et al., 2011). Загаль-
ною рисою цих білків є наявність домену 
MYB, що складається з 1–4 N-кінцевих тандем-
них повторів, кожен утворений 50–53 амінокис-
лотними залишками, серед яких регулярно роз-
поділені 3 залишки триптофану або фенілала-
ніну, які формують гідрофобне ядро. Кожний 
такий домен утворює конформаційний елемент 
«спіраль-петля-спіраль» (helix-loop-helix), який 

впізнає специфічну послідовність ДНК 
(C/TAACG/TG) та зв’язується з нею. Залежно 
від кількості повторів MYB поділяють на групи: 
MYB-подібного типу — з 1 повтором (у пшениці 
37 генів кодують ТФ такого типу), R2R3-MYB — 
з 2 повторами (22 гени), R1R2R3-MYB — з 
трьома (1 ген), та 4R-MYB (у пшениці м’якої не 
виявлені). Більшість генів MYB експресуються в 
усіх тканинах пшениці. Вони задіяні у процесах 
морфо- та гістогенезу (формування трихом, 
кореневих волосків, розвиток тичинок та пиль-
ників, формування латеральних меристем), 
розвитку клітин, біосинтетичних та регулятор-
них процесах, а також у відповіді на дію стресо-
вих факторів. Було проведено аналіз експресії 
генів TaMYB під дією різних стресових факторів. 
Під впливом АБК та зневоднення змінилась 
експресія 22 генів, зокрема, обидва фактори 
впливають на експресію TaMYB39 і TaMYB71 
(спостерігалась активація), TaMYB20, TaMYB34, 
TaMYB40, TaMYB56, TaMYB68 (репресія). Під 
впливом посухи також активуються ТФ 
TaMYB30, TaMYB46, TaMYB65; репресуються 
TaMYB1, TaMYB25, TaMYB45, TaMYB55, 
TaMYB69, TaMYB72. З 15 генів, що чутливі до 
АБК, 14 змінюють ступінь активності під впли-
вом інших стресових факторів — засолення, 
дегідратації та низької температури. Це свід-
чить про їх можливу участь в АБК-залежних 
шляхах сигнальної трансдукції у відповідь на 
дію абіотичних стресів (Zhang et al., 2011). Екс-
пресія генів ТФ MYB сприяє стійкості до засо-
лення та зневоднення, швидкому поверненню 
до нормального розвитку після нормалізації 
умов існування, що пов’язано з активацією генів 
біосинтезу АБК, проліну, білків LEA та фермен-
тів систем антиоксидантного захисту (табл. 2). 

Механізмом захисту від надмірного випа-
ровування є відкладення на поверхні епідерми 
кутикулярного воску. Кутикула складається з 
кутину — поліестерного полімеру із залишків 
гліцеролу та С16 і С18 жирних кислот. Жирні 
кислоти з дуже довгим ланцюгом (С20-С34), а 
також їх похідні — спирти, альдегіди, кетони, 
алкани та воски, утворюють матрикс, у який 
занурена кутинова мембрана. С16 та С18 жирні 
кислоти синтезуються в хлоропластах, транспор-
туються до цитоплазми, і в ендоплазматичному 
ретикулумі проходять послідовні реакції приєд-
нання С2 фрагментів. В арабідопсису біосинтез 
ферментів, що конденсують жирні кислоти з 
дуже довгим ланцюгом, активується ТФ MYB96 
завдяки наявності в промоторах генів MYB-
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зв’язуючих послідовностей. Даний ТФ також 
регулює активацію меристеми бічних коренів, 
сприяючи їх росту в умовах посухи; активує 
RD22 — ген, задіяний у регуляції продихових 
рухів (Seo et al., 2011). У пшениці геном, який 
посилює посухостійкість шляхом активації біо-
синтезу восків кутикули, є TaMYB31. Серед го-
меологів даного гену найбільш значною за дії 
посухи є активація TaMYB31-B. Трансгенні рос-
лини арабідопсису, що несуть даний ген, у нор-
мальних умовах мають менші розміри, але знач-
но краще переносять нестачу вологи — витра-
чають менше води та краще ростуть. TaMYB31 
активує гени біосинтезу воску (CER1-L1, WSD1, 
WIN1/SHN1, FAR3) та LEA, а також знижує ак-
тивність гену CYP707A3, продукт якого задіяний 
у шляху деградації АБК (Zhao et al., 2018). 

Транскрипційні фактори WRKY. WRKY — 
родина ТФ, до якої належать 160 білків із кон-
сервативним WRKY-доменом довжиною близь-
ко 60 амінокислотних залишків. Даний домен 
включає консервативний мотив WRKYGQ/KK та 
область С2Н2, що утворює структуру «цинковий 
палець» (zinc finger), які задіяні у зв’язуванні з 
регуляторною цис-ділянкою в промоторах 
цільових генів. Це такі послідовності, як W-box 
(TTGAC(C/T)) та WK-box (TTTTCCAC). Окрім 
WRKY, дані ТФ мають ділянки, що слугують для 
регуляції транскрипції генів, продукти яких заді-
яні в різних процесах морфогенезу, розвитку, 
старіння та відповіді на дію стресових факторів, 
таких як посуха, засолення, дія низьких та висо-
ких температур, УФ-випромінювання, грибкові, 
бактеріальні та вірусні інфекції (Wu et al., 2008; 
Okay et al., 2014; Ding et al., 2016). Посилена 
експресія генів TaWRKY у трансгенних рослин 
сприяє зменшенню витрат води, накопиченню 
осмотично активних речовин та активації анти-
оксидантних систем (табл. 2). 

Антиоксидантний захист — фактор ада-
птації до посухи. Виникаючий внаслідок посухи 
осмотичний стрес призводить до численних 
метаболічних порушень, серед яких — ушко-
дження клітини активними формами кисню 
(АФК). Дегідратація призводить до пригнічення 
активності ферментів циклу Кальвіна та елект-
ронно-транспортного ланцюгу хлоропластів, та 
зниження вмісту СО2 внаслідок закриття проди-
хів (Keskin et al., 2010). Виникає дисбаланс між 
збудженням хлорофілу та транспортом елект-
ронів, у результаті чого електрони частково 
відновлюють молекулярний кисень з утворен-
ням АФК, а саме супероксиду (O2˙͞ ) та H2O2, що 

ушкоджують клітинні мембрани, окислюють 
амінокислоти у складі білків, призводять до 
посилення протеолізу, порушення структури 
ДНК (Scandalios, 2005; Demirevska et al., 2008). 
Захист клітинних структур від АФК забезпечу-
ють антиоксидантні ферментні системи: супер-
оксиддисмутаза (СОД) трансформує O2˙͞   у пе-
рекис водню, потім каталаза та пероксидази 
розкладають його до води та кисню. До нефер-
ментних складових антиоксидантного захисту 
належать аскорбат, токоферол, глутатіон, β-
каротин, зеаксантин, поліаміни (Scandalios, 
2005).  

За дії абіотичного стресу, зокрема посухи, 
відбувається значне посилення експресії гену 
супероксиддисмутази TaSOD1.2, що містить Cu 
та Zn у каталітичному центрі (Zhang et al., 2008), 
генів мітохондріальних Mn-СОД — внаслідок 
інтенсифікації дихання (Wu et al., 1999). Спо-
стерігається також активація пероксидаз (на-
приклад, TaPrx04, TaPrx107). У промоторах 
деяких генів цієї групи виявлено ABRE-
елементи, що може свідчити про їх регуляцію 
абсцизовою кислотою (Csiszár et al., 2012). Ка-
талазна активність також посилюється під час 
посухи, втім, нижчий її рівень асоціюють із біль-
шою посухостійкістю через те, що водний дефі-
цит спричиняє менший стрес у стійких рослин 
(Osipova et al., 2011). 

У хлоропластах, мітохондріях, пероксисо-
мах та цитозолі функціонує аскорбат-
глутатіоновий цикл — система детоксикації 
H2O2 (Selote et al., 2006; Abid et al., 2018). Вміст 
усіх ферментів цього циклу (аскорбат-
пероксидази APX, дегідроаскорбат-редуктази 
DHAR, монодегідроаскорбат-редуктази MDAR, 
глутатіон-редуктази GR) однаково зростає під 
час водного дефіциту та у разі обробки H2O2, 
що свідчить про можливу регуляцію експресії 
генів даної ферментної системи перекисом вод-
ню (Shan et al., 2018). Відомо, що вміст аскор-
бат-пероксидази зростає внаслідок дії АБК, 
посередником у цьому шляху регуляції є ТФ 
MYB (Qin et al., 2012).  

Осмотично активні речовини — регуля-
тори водного режиму в умовах посухи. Для 
ефективного поглинання ґрунтової вологи та 
підтримки тургору клітин в умовах посухи необ-
хідна регуляція осмотичного тиску в клітинах. 
Потік води спрямований із зони з меншою кон-
центрацією розчинених речовин у зону з біль-
шою концентрацією, тобто з нижчим водним та 
осмотичним потенціалом. Для підтримки низь-
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кого осмотичного потенціалу в цитоплазмі та 
хлоропластах клітин листків та коренів накопи-
чуються осмотично активні речовини — розчин-
ні цукри, амінокислоти, К

+
. Під дією водного 

дефіциту в клітинах толерантних до посухи сор-
тів пшениці може накопичуватись значна кіль-
кість проліну, та, меншою мірою, аспартату, 
серину та інших амінокислот; сахарози, фрукто-
зи, маннози, тагатози, трегалози; малату, окса-
лату, фумарату. Збільшення вмісту проліну 
відбувається здебільшого завдяки активації 
його біосинтезу з глутамату та гальмуванню 
його деградації в мітохондріях. Але існує і орні-
тиновий шлях біосинтезу проліну за допомогою 
орнітин-δ-амінотрансферази в мітохондріях. 
Деталі цього шляху наводяться в огляді щодо 
фізіологічних функцій і регуляції вмісту проліну 
в рослинах в стресових умовах (Колупаев, Вай-
нер, Ястреб, 2014). Накопичення інших аміноки-
слот може мати місце внаслідок деградації де-
яких білків або через гальмування процесів 
росту та біосинтезу білків. Розчинні цукри син-
тезуються de novo або утворюються внаслідок 
гідролізу крохмалю (Barnabás et al., 2008; Blum, 
2017; Abid et al., 2018; Guo et al., 2018). 

Осморегуляція — не єдина функція вільно-
го проліну в клітині. Накопичення проліну 
пов’язане з підвищенням антиоксидантної акти-
вності, можливо, через знешкодження синглет-
ного кисню, посилення біосинтезу ферментів 
аскорбат-глутатіонового циклу або активацію 
каталази, пероксидази та СОД. Також пролін 
може виконувати функцію, подібну до шаперо-
нів, тобто захищати білкові молекули від по-
шкодження та агрегації в умовах дегідратації. 
Ферменти біосинтезу проліну (P5CS1, P5CS2, 
P5CR) локалізовані в цитоплазмі, їхній вміст 
зростає за дії зневоднення; деградація проліну 
відбувається в мітохондріях та за дії посухи 
призупиняється (Hayat et al., 2012). У пшениці 
ген, що кодує пірролін-5-карбоксилат-редуктазу 
(TaP5CR) — один із ключових ферментів біоси-
нтезу проліну, локалізований у хромосомі 3D. 
Експресія TaP5CR у коренях, листках, колосках 
посилюється за дії водного, сольового стресу, 
високої температури та АБК (Ma et al., 2008). 

Транскрипційні фактори NF-Y. NF-Y (nu-
clear factor Y) — ТФ, що регулюють активність 
генів шляхом зв’язування з консервативним 
мотивом CCAAT у промоторі. Складаються з 
трьох субодиниць, кожна з яких кодується 
окремим геном. У пшениці відомо 80 генів, що 
кодують NF-Y (18 — субодиницю NF-YA, 34 — 

NF-YB, 28 — NF-YC) (Ma et al., 2015). На N-кінці 
NF-YА розташована ділянка взаємодії з двома 
іншими субодиницями, а на С-кінці — ДНК-
зв’язуючий домен. NF-YB та NF-YC також ма-
ють ділянки, необхідні взаємодії з ДНК, причому 
NF-YB забезпечує специфічність взаємодії. NF-
YB та NF-YC містять мотиви з будовою «гісто-
нова складка» (histone fold) — три поєднані між 
собою петлями α-спіралі, подібні до тих, що 
наявні у гістонів. Експресія NF-Y може бути кон-
ститутивною, залежати від стадії розвитку або ж 
змінюватись під впливом факторів середовища, 
зокрема, посухи (Stephenson et al., 2007). Поси-
лена експресія даних ТФ сприяє активації сиг-
нального шляху АБК, посиленню антиоксидант-
ного захисту (шляхом активації генів перокси-
даз) та накопиченню осмотично активних речо-
вин, швидкому закриттю продихів, що було по-
казано в роботі (Yang et al., 2017) на прикладі 
експресії TaNF-YB3;l у трансгенних лініях тютю-
ну. За іншими даними (Ma et al., 2015), NF-Y 
можуть сприяти підвищенню стійкості до одних 
типів абіотичного стресу, тоді як чутливість до 
інших збільшується. Так, у рослин, в яких екс-
пресується TaNF-YA10-1, спостерігалась вища 
посухостійкість та підвищена чутливість до за-
солення через репресію генів, продукти яких 
беруть участь в адаптації до сольового стресу 
(Ma et al., 2015). 

Транскрипційні фактори AP2/EREBP — 
учасники АБК-незалежного сигнального 
шляху. АБК-незалежний шлях регуляції генів, 
що зумовлюють відповідь на дію посухи та адап-
тацію до неї, залежить, головним чином, від ТФ 
родини AP2/EREBP (Apetala 2 / ethylene respon-
sive element binding protein), до якої у пшениці 
належать такі білки як WDREB2, TaERF3, 
TaAIDFa. Вони зв’язуються с цис-діючим еле-
ментом DRE (drought-responsive element; TAC-
CGACAT) у промоторах генів, що активуються 
під дією зневоднення або засолення. ДНК-
зв’язуючою ділянкою в AP2/EREBP є домен 
AP2, що складається з 60-70 амінокислотних 
залишків. На N-кінці знаходиться елемент YRG 
із залишків гідрофільних та основних амінокис-
лот, а на С-кінці – елемент RAYD, що утворює 
α-спіраль. Взаємодія з ДНК відбувається за 
участю елемента YRG, а RAYD, вірогідно, слу-
гує для взаємодії з іншими білками або регуля-
ції зв’язування з ДНК (Kizis et al., 2001). 
AP2/EREBP та, зокрема, ТФ DREB беруть 
участь у формуванні рослинами стійкості до 
осмотичного, сольового стресу та низької тем-
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ператури. Їх активація залежить від інших еле-
ментів сигнальних систем, про що свідчить ная-
вність у промоторах цис-елементів, таких як 
DRE/CRT, LTR (low temperature response), 
ABRE, MYBRS, елементи відповіді на дію фіто-
гормонів, освітлення, патогенних еліситорів 
тощо (Wang et al., 2021). Експресія генів DREB 
також залежить від епігенетичних модифікацій. 
У дослідженні (Wang et al., 2021) було проаналі-
зовано активність генів DREB2, DREB6 та 
Wdreb2 в умовах посухи та ступінь метилюван-
ня азотистих основ у їх промоторах. Було вияв-
лено, що метилювання цитозину — це механізм 
негативної регуляції активності DREB, адже 
деметилювання супроводжується активацією 
генів. Одним із механізмів регуляції відповіді на 
дію стресу є альтернативний сплайсинг транс-
крипту Wdreb2 (гомолога гену DREB2A арабідо-
псису) (Egawa et al., 2006). Так, експресія 
Wdreb2β (який складається з 3 екзонів) є кон-
ститутивною, та посилюється за дії низької тем-
ператури; транскрипти Wdreb2α (найдовша фо-
рма з 4 екзонів) та Wdreb2γ (2 екзони) 
з’являються за дії різних стресових факторів. 
Припускається, що сплайсинг з утворенням 
форм Wdreb2α та Wdreb2γ є АБК-залежним. 
Експресія Wdreb2 пов’язана з більш високою 
стійкістю до зневоднення та низької температу-
ри через активацію генів Cor/Lea. Три гомеоло-
гічних гени Wdreb2 розташовані на коротких 
плечах хромосом T. aestivum L. 1A, 1B та 1D 
(Egawa et al., 2006). 

Інші ТФ родини AP2/EREBP — TaERF3 та 
TaAIDFa — беруть участь у відповіді на дію 
осмотичного стресу, низької температури та 
АБК. Їх експресія пов’язана із активацією генів 
LEA, ферментів антиоксидантного захисту, аква-
порину, із накопиченням проліну тощо (табл. 2). 
Промотори цих генів містять GCC-box, що є 
ділянкою зв’язування TaERF3, DRE/CRT — ді-
лянку зв’язування TaAIDFa та інших ТФ родини 
AP2/EREBP, а також регуляторні цис-елементи 
ABRE, DRE, W-box та CAAT-box, що свідчить 
про складну регуляцію їх активності за участю 
багатьох ТФ (Rong et al., 2014; Xu et al., 2008). 

Транскрипційні фактори ZFHD в АБК-
залежній та незалежній регуляції. ТФ ZFHD 
(zinc finger homeodomain) беруть участь в АБК-
залежній і незалежній регуляції відповіді на 
зневоднення та в нормальних процесах розвит-
ку рослин. ZFHD містить два основних домени: 
на C-кінці гомеодомен — ДНК-зв’язуюча ділян-
ка, що має будову «спіраль-поворот-спіраль» 

(helix-turn-helix) із трьох α-спіральних структур, 
та N-кінцевий домен «цинковий палець» — мо-
тив, що включає дві пари залишків гістидину 
або цистеїну, з якими поєднаний координацій-
ними зв’язками атом цинку. Дана група ТФ не є 
детально дослідженою у пшениці, але відомо, 
що експресія TaZFHD1 посилюється за обробки 
рослин АБК, етиленом або метилжасмонатом. 
Це свідчить про можливу участь TaZFHD1 у 
сигнальних шляхах даних фітогормонів (Abu-
Romman, 2014). Ген іншого ТФ (TaCHP) містить 
у промоторі елементи ABRE та MYBRS, тобто 
його експресія може регулюватись ТФ 
AREB/ABF та MYB у результаті водного дефіци-
ту та дії абсцизової кислоти. ТФ TaCHP підви-
щує ступінь експресії генів DREB2A, CBF3, 
ABI1, ABI2, що задіяні в сигнальній трансдукції 
та адаптації до осмотичного стресу (Li et al., 
2010). В арабідопсису посилена експресія 
ZFHD1, індукована дією осмотичного, сольового 
стресу або АБК, пов’язана із більш високою 
посухостійкістю, але на чверть меншим розмі-
ром рослин порівняно з контролем. Цей ефект 
нівелюється за одночасної посиленої експресії 
ZFHD1 та гену ТФ з родини NAC. Вірогідно, дані 
ТФ взаємодіють між собою, а для активації пев-
них генів необхідною є наявність обох ТФ, як 
наприклад для ERD1 — гену, що активується в 
арабідопсису під час дегідратації. Аналіз послі-
довностей промоторних ділянок генів арабідоп-
сису свідчить про можливу регуляцію фактора-
ми ZFHD ряду генів — ТФ MYB та bHLH (basic 
helix-loop-helix), цитохрому P450, пероксидази, 
LEA3, білку теплового шоку, деяких дегідроге-
наз та синтетаз. Підвищення стійкості до посухи 
внаслідок експресії ZFHD зумовлене не зни-
женням витрат води, а, ймовірно, синтезом біл-
ків LEA або модуляцією сигнальних шляхів, 
задіяних у процесах пристосування до посухи 
(Tran et al., 2006). 

Узагальнення. Регуляція відповіді на дію 
осмотичного стресу у пшениці м’якої відбува-
ється декількома шляхами, залежними або не-
залежними від абсцизової кислоти. АБК гальмує 
процеси росту надземних частин рослини шля-
хом інгібування дії ауксинів та цитокінінів, під-
вищує гідравлічну провідність коренів шляхом 
модуляції активності аквапоринів — мембран-
них водних каналів, змінює потік йонів у зами-
каючих клітинах продихів, що призводить до їх 
закривання та зниження витрат води на транс-
пірацію. АБК активує ряд ТФ, що регулюють 
експресію генів, продукти яких необхідні для 
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усунення негативних наслідків водного дефіци-
ту. АБК-залежною є активація генів ферментів 
антиоксидантного захисту — супероксиддисму-
таз, пероксидаз, каталаз та ферментів аскор-
бат-глутатіонового циклу. Активаторами їх тра-
нскрипції є ТФ NAC, MYB, WRKY, NF-Y, ZFHD 
та TaERF3. Експресія генів LEA та дегідринів, 
що перешкоджають агрегації білків внаслідок 
зневоднення, забезпечується як АБК-залеж-
ними, так і незалежними шляхами сигнальної 
трансдукції, за допомогою ТФ AREB/ABF, NAC, 
MYB, WRKY, AP2/EREBP та ZFHD. АБК також 
активує біосинтез проліну — одного з головних 
низькомолекулярних осмопротекторів, що нако-
пичуються в клітині та забезпечують сталість її 
водного режиму. Накопичення осмолітів регу-
люється ТФ MYB, WRKY, NF-Y та TaERF3. 

Фізіолого-біохімічні механізми, що забезпе-
чують адаптацію до недостатнього зволоження, 
є достатньо добре відомими, втім, потрібно ще 
немало досліджень для того, щоб з’ясувати 
молекулярно-генетичні механізми, що лежать в 
основі посухостійкості. На даний момент 
з’ясованими є елементи головних сигнальних 
систем, ключові групи ТФ, які регулюють актив-
ність генів, але необхідними є подальші дослід-
ження для виявлення усіх генів, взаємодій між 
регуляторними елементами та ТФ, що детермі-
нують посухостійкість у пшениці м’якої на різних 
етапах онтогенезу. 
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The purpose of the work is to analyze the 
literature data on genetic determinants and 
molecular mechanisms involved in the regulation 
of adaptation and resistance to drought in common 
wheat. The results. Regulation of the response to 
osmotic stress in common wheat is carried out 
through several abscisic acid-dependent or 
independent pathways. ABA inhibits the growth 
processes of aerial parts of the plant by inhibiting 
the action of auxins and cytokinins, increases the 
hydraulic conductivity of roots by modulating the 
activity of aquaporins — membrane water 
channels, changes the flow of ions in the closing 
cells of the stomata, which leads to their closure 
and a decrease in water consumption for trans-
piration. ABA activates a number of TFs that 
regulate the expression of genes, the products of 
which are necessary to eliminate the negative 

consequences of water deficit. ABA-dependent is 
activation of the genes of antioxidant defense 
enzymes — superoxide dismutase, peroxidase, 
catalase and enzymes of the ascorbate-glutathione 
cycle. Activators of their transcription are NAC, 
MYB, WRKY, NF-Y, ZFHD and TaERF3 TFs. 
Expression of LEA genes and dehydrins, which 
prevent protein aggregation due to dehydration, is 
ensured by both ABA-dependent and -independent 
signal transduction pathways, with the help of 
AREB/ABF, NAC, MYB, WRKY, AP2/EREBP and 
ZFHD TFs. ABA also activates the biosynthesis of 
proline — one of the main low-molecular osmo-
protectants that accumulate in the cell and ensure 
the stability of its water regime. Osmolyte 
accumulation is regulated by MYB, WRKY, NF-Y 
and TaERF3 TFs. Conclusions. Thus, in the arti-
cle is considered the regulatory role of ABA in the 
formation of drought resistance through molecular 
interactions involving aquaporins, dehydrins, 
SNRK2 protein kinases, LEA proteins and their 
genes, as well as genes of transcription factors 
NAC, MYB, WRKY, NF-Y, AP/ EREBP, ZFHD, 
DREB. However, due to the complexity of the 
wheat genome and the polygenicity of the drought 
resistance trait, there is currently no line of 
molecular genetic markers for certain alleles of 
drought resistance genes that would allow pre-
dicting the drought resistance of Ukrainian 
breeding varieties. The molecular genetic mecha-
nisms underlying drought resistance and the 
identification of genes with the greatest phenotypic 
effect, as well as the modeling of the work of these 
genes at different stages of ontogenesis and the 
involvement of drought resistance alleles in 
breeding programs, currently require further rese-
arch. 

Keywords: common wheat, molecular mecha-
nisms of adaptation, drought resistance, gene 
expression, transcription factors. 

 

 

 
 
 
 
 
 


