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 ❀ Гипотермия, засуха, засоление и тяжелые металлы — наиболее распространенные стрессовые факторы, негативно 

влияющие на рост и развитие растений. Растения на эти стрессовые факторы реагируют на молекулярном, клеточном 

и физиологическом уровнях через сложную сеть восприятия и передачи сигналов стресса, которая впоследствии ини-

циирует множество защитных механизмов. Важнейшими регуляторами абиотических стрессовых реакций, как и других 

сигнальных путей, являются транскрипционные факторы, контролирующие экспрессию многочисленных защитных генов. 

В ответ на действие абиотических стрессовых факторов в растениях активируются транскрипционные факторы, отно-

сящиеся прежде всего к семействам AP2/ERF, WRKY, MYB, NAC и bZIP. Многочисленные гены транскрипционных 

факторов могут быть использованы при создании стрессоустойчивых трансгенных и генетически редактированных сель-

скохозяйственных растений. Гены этих транскрипционных факторов также представляют большой интерес в качестве 

мишеней при маркер-ориентированной селекции культурных растений. Данный обзор посвящен рассмотрению основных 

групп транскрипционных факторов и их генов, участвующих в ответе растений на гипотермию, засуху, засоление и воз-

действие тяжелых металлов. 
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 ❀ Hypothermia, drought, salinity and heavy metals are the most widespread stress factors negatively affecting plant 

growth and development. Plants respond to these stress factors on molecular, cellular, and physiological levels through 

the complicated mechanisms of signal perception and transduction, subsequently inducing various defense mechanisms. 

Transcription factors controlling the expression of numerous defense proteins are the most significant abiotic stress re-

action regulators. Mainly, the negative environmental influence activates the AP2/ERF, WRKY, MYB, NAC, bZIP tran-

scription factors. The numerous transcription factors genes can be used in genetic engineering of agricultural crops resis-

tant to abiotic stress. These genes are also of great interest in marker assisted selection of cultivated plants. This review 

is dedicated to description of transcription factors and their genes, involved in plant response to hypothermia, drought, 

salinity and heavy metals.

 ❀ Keywords: transcription factors; abiotic stresses; hypothermia; drought; salinity; heavy metals; AP2/ERF; WRKY; MYB; 

NAC; bZIP.

ВВЕДЕНИЕ
На сельскохозяйственные культуры негативно 

влияет множество стрессовых факторов, основными 

из которых являются гипотермия, засуха, засоление 

и тяжелые металлы. В связи с прикрепленным обра-

зом жизни растения вынуждены приспосабливаться 

к неблагоприятным абиотическим условиям среды. 

В ответ на стрессовые воздействия в растениях ак-

тивируется множество регуляторных систем. Одна 

из первых реакций на стресс у растений — повыше-

ние уровня активных форм кислорода, которые могут 

привести к гибели клетки в результате их негативного 



ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

❀ экологическая генетика TOM  17   № 3   2019 ISSN 1811–0932

48

воздействия на белки, липиды и нуклеиновые кисло-

ты [1]. При повышении уровня активных форм ки-

слорода в растениях активируется сложно устроенная 

антиоксидантная сис тема, которая в норме находится 

в равновесии с прооксидантной системой. В целом 

устойчивость растения к тому или иному стрессовому 

фактору определяется экспрессией множества генов, 

кодирующих защитные белки. Однако важнейшими 

регуляторами всех абиотических стрессовых реак-

ций являются транскрипционные факторы (ТФ), ко-

торые контролируют транскрипцию генов, кодирую-

щих защитные белки. Можно полагать, что в ответе 

на стрессовые воздействия участвуют все основные 

группы ТФ, однако некоторые их семейства все же за-

действованы в этом в большей степени. В целом ТФ 

растений в зависимости от гомологии первичной и вто-

ричной структур ДНК-связывающего домена можно 

разделить на четыре большие группы: первая — с до-

менами, обогащенными основными аминокислотами, 

типа «лейциновая застежка-молния» (leucine zipper); 

вторая — с ДНК-связывающими доменами типа 

«цинковые пальцы» (zinc finger); третья — с домена-

ми типа спираль — поворот — спираль (Helix-Turn-

Helix); четвертая — с доменами типа бета-скаффолд 

(β-Scaffold) [2]. Однако более удобно пользоваться 

разделением ТФ на отдельные семейства, которые 

классифицируют по принципу различия в узнаваемых 

цис-регуляторных элементах промоторов. Так, при 

абиотических стрессах одними из первых активируют-

ся ТФ, относящиеся к семействам AP2/ERF, WRKY, 

MYB, NAC и bZIP [3, 4].

Транскрипционные факторы представляют собой 

ключевые регуляторы экспрессии защитных генов, 

и именно гены этих факторов в последние годы все 

чаще рассматривают в качестве целевых для создания 

стрессоустойчивых трансгенных растений и в качест-

ве мишеней при маркер-ориентированной селекции. 

Важным этапом при планировании работ по генной 

инженерии и селекции культурных растений является 

выбор целевого гена, причем именно гены ТФ подходят 

для этого наилучшим образом, так как их число долж-

но быть гораздо меньше количества генов защитных 

белков. Данная статья посвящена рассмотрению ТФ 

и их генов, которые служат ключевыми регуляторами 

ответных реакций на такие наиболее актуальные для 

культурных растений абиотические стрессовые факто-

ры, как гипотермия, засуха, засоление и тяжелые ме-

таллы.

ТРАНСКРИПЦИОННЫЕ ФАКТОРЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В РЕГУЛЯЦИИ ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТИ

Температура — один из определяющих факторов 

распространения растений, что особенно актуально для 

обширных территорий России с холодным континен-

тальным климатом. По различным сведениям, более 

70 % территории России относится к зоне рискованно-

го земледелия, причем основным лимитирующим фак-

тором чаще всего выступает именно холод. В процессе 

эволюции растения выработали различные способы 

адаптации к холодовому стрессу, причем большинство 

растений приобретают холодоустойчивость в результате 

закаливания [5, 6]. Акклиматизация к холоду часто свя-

зана с уменьшением продолжительности светового дня. 

В результате этого прекращается рост, и растения все 

силы направляют на устойчивость к гипотермии [7]. Хо-

лодоустойчивость растений зависит не только от време-

ни, но и от скорости акклиматизации, а также от стадии 

развития растения. Механизмы холодо- и морозоустой-

чивости во многом схожи, однако развитие последнего 

тесно связано с накоплением сахаров. При темпера-

турах, близких к нулю, интенсивность дыхания пада-

ет, а интенсивность фотосинтеза увеличивается [8, 9], 

следовательно, доступные сахара используются для 

поддержания клеточных функций. Так, озимые злаки 

могут накапливать сахара и тем самым акклиматизиро-

ваться к холоду, а у яровых злаков такая способность 

не выявлена [10]. Показано, что для акклиматизации 

важен циркадный ритм. К примеру, растения не могут 

пройти акклиматизацию при низкой температуре в тем-

ноте, даже если активированы защитные гены [11, 12]. 

На снижение температуры в первую очередь реагирует 

мембрана. Происходят изменения в структуре ее жест-

кости [13], приводящие к нарушению процессов про-

ницаемости мембраны для воды и ионов, вследствие 

этого индуцируются защитные гены, связанные с холо-

дом [14]. В растениях существует два пути регуляции 

экспрессии генов стрессоустойчивости: это АБК-зави-

симые и АБК-независимые пути. У АБК-независимых 

генов в промоторной области обнаружены цис-эле-

менты CRT/DRE (C-repeat/Dehydration-Respon sive 

Element) (A/GCCGAC) [15], с которыми могут взаи-

модействовать транскрипционные факторы CBF (C-re-

peated Binding Factor). Таланова и др. [16] показали, что 

ТФ WRKY, которые повышали устойчивость к низким 

температурам у Triticum aestivum, могут также принад-

лежать к АБК-независимым путям регуляции. Индуци-

руемые АБК гены в промоторной области имеют по-

следовательность нуклеотидов ABRE (ABA-Responsive 

Element) (ACGTGG/T). К АБК-зависимым ТФ относят 

прежде всего MYB и bZIP. Однако независимо от свя-

зи с АБК для повышения холодоустойчивости активи-

руются так называемые COR-гены (от Cold Regulated), 

кодирующие COR-белки. Регуляция COR-генов всеми 

вышеперечисленными ТФ тесно связана и включает 

в себя перекрестное действие, совместную регуляцию 

и блокировку отдельных путей.

Белки семейства WRKY представляют собой факто-

ры транскрипции, которые характеризуются наличием 

консервативного ДНК-связывающего домена WRKY, 

состоящего из 60 аминокислотных остатков на N-кон-
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це и нетипичной структуры с цинковыми пальцами 

на С-конце. Под воздействием холода у мягкой пшени-

цы повышается экспрессия генов WRKY16 и WRKY34, 

достигая максимального значения через сутки стрес-

сового воздействия [17]. Повышенная экспрессия 

TaWRKY19 мягкой пшеницы у трансгенных растений 

Arabidopsis thaliana приводила к увеличению устойчи-

вости к низким температурам за счет опосредованной 

активации COR-генов [18].

CBF/DREB (от C-repeated Binding Factor/Dehydra-

tion Responsive Elements-Binding proteins) относят-

ся к факторам транскрипции семейства APETALA2/

ETHY LENE RESPONSIVE FACTOR (AP2/ERF). CBF1, 

CBF2 и CBF3 (также известные как DREB1b, DREB1c 

и DREB1a соответственно) [19] и регулируют экспрес-

сию COR-генов. Выявлено около 2000 COR-генов, 1200 

из которых связаны с низкотемпературным стрессом, 

при этом около 170 из них регулируются ТФ CBF [20]. 

Гены CBF были идентифицированы у ряда видов Poaceae, 

таких как рожь (Secale cereale) [21], рис (Oryza sativa) 

[22, 23], ячмень (Hordeum vulgare) [23–25] и мягкая 

пшеница (T. aestivum) [21, 23, 26, 27]. Повышение 

уровня экспрессии генов CBF начинается на ранней 

фазе ответа на низкую температуру. По мере снижения 

температуры транскрипция генов CBF становится все 

более интенсивной [28]. По другим данным, экспрессия 

CBF возрастает сразу после обработки холодом, дости-

гает максимума через 3 ч, а затем снижается. COR-гены 

активируются позже, их экспрессия достигает своего 

максимума через 24 ч после начала стрессового воз-

действия [29]. У A. thaliana было идентифицировано 

шесть генов CBF, среди которых CBF1, CBF2 и CBF3 

участвуют в регуляции экспрессии генов, связанных 

с низкой температурой [6, 30]. Выключение экспрессии 

генов CBF1 или CBF3 приводило к чувствительности 

растений A. thaliana к холоду после закаливания [31]. 

Однако мутантные растения cbf2 были устойчивы к за-

мерзанию как в обычных условиях, так и после обра-

ботки холодом.

Анализ экспрессии генов показал, что CBF2 отри-

цательно влияет на транскрипцию CBF1 и CBF3 [32]. 

Сверхэкспрессия генов CBF из A. thaliana у дру-

гих видов растений или сверхэкспрессия генов CBF 

из других видов у A. thaliana обеспечивает повы-

шенную морозостойкость. Установлено, что уровень 

экспрессии генов CBF и COR у A. thaliana, которые 

растут в теп лом климате, после обработки низкими 

температурами ниже, чем у растений, растущих север-

нее [33–35]. Повышенная экспрессия генов CBF часто 

приводит к увеличению морозоустойчивости различных 

видов растений. Так, повышенная экспрессия в ячме-

не генов пшеницы TaDREB3, TaCBF14 и TaCBF15 

и гена H. vulgare HvCBF2А вызывала повышение 

устойчивости к заморозкам за счет повышения уров-

ня транскриптов нижестоящих генов-мишеней, таких, 

к примеру, как COR14b и DHN5 [36–38]. Liu et al. [30] 

перенесли ген DREB1A, регулируемый промоторами 

35S CaMV и rd29A, в A. thaliana, тем самым улучшив 

устойчивость трансгенных растений к низкой темпера-

туре, соли и щелочи. Данный ген, также из холодо-

стойкого растения Adonis amurensis (AaDREB1), был 

клонирован и перенесен в растения риса и A. thaliana 

под контролем конститутивного промотора 35S CaMV. 

Анализ показал, что трансгенные растения стали более 

устойчивы не только к низкой температуре, но и к за-

сухе и засолению [39].

Транскрипционные факторы семейства bZIP (от ba-

sic leucine ZIPper) участвуют в ответе как на биотиче-

ские, так и на абиотические стрессовые факторы. Белки 

bZIP содержат домен bZIP, состоящий из двух струк-

турных компонентов: основной ДНК-связывающей 

области и области димеризации лейциновой застежки-

молнии [40]. Эта группа ТФ оказывает свое регулиру-

ющее влияние прежде всего при засухе, экстремальных 

температурах и засолении. Liu et al. [41] выяснили, 

что ген bZIP73 повышает устойчивость к низкотемпе-

ратурному стрессу у риса, а его экспрессия повыша-

ется после акклиматизации к холоду. Предполагают, 

что bZIP73 является единственным геном, связанным 

с устойчивостью к холоду на стадии проростков у ра-

стений риса [42].

Транскрипционные факторы семейства MYB 

(от MYeloBlastosis) включают консервативный ДНК-

свя зывающий домен MYB и подразделяются на четыре 

подсемейства: 1R, R2R3, R1R2R3, 4R-MYB. ТФ MYB 

оказывают как положительное, так и отрицательное 

влияние на толерантность к холоду [43]. Известно, что 

при низких температурах повышается уровень экспрес-

сии гена MYB15. MYB15 связывается с промоторами 

генов CBF1, 2 и 3. Однако у трансгенных растений 

со сверхэкспрессией гена MYB15 выявлены понижен-

ные уровни транскриптов CBF1, 2, 3 после обработки 

холодом, а у растения с удаленным геном MYB15 — 

повышенные уровни экспрессии CBF1, 2, 3. Следова-

тельно, повышенная экспрессия гена MYB15 приводит 

к снижению толерантности к гипотермии, а удаление 

данного гена способствует повышению толерантности 

к замерзанию. Получается, что ген MYB15 отрицательно 

регулирует экспрессию генов CBF [44]. Ген MdMYB23 

из яблони (Malus domestica) влияет на устойчивость 

к холоду путем непосредственного связывания с промо-

торами генов MdCBF. Избыточная экспрессия MdMYB23 

повышает устойчивость растений к холоду [45]. 

Гены AtMYB14 и AtMYB15 играют важную роль в ре-

гуляции реакции на холодовой стресс у A. thaliana [46]. 

В рисе ген OsMYB2 также участвует в ответе на холо-

довой стресс [47]. Xie et al. [48] показали, что MYB88 

и MYB124 являются холод-индуцируемыми генами, ко-

торые необходимы для обеспечения устойчивости к ги-

потермии у яблони и A. thaliana (табл. 1).
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Семейство Ген Вид растения Эффект на растения
Номер досту-
па в GenBank

Ссылка 
на литера-

туру

WRKY WRKY16 T. aestivum Повышение холодоустойчивости EU665428 [17]

WRKY34 T. aestivum Повышение холодоустойчивости EU669664.1 [17]

TaWRKY44 T. aestivum Повышение устойчивости к засухе и засолению KR827395.1 [95]

TaWRKY2 T. aestivum Повышение устойчивости к засухе EU665425.1 [18]

TaWRKY19 T. aestivum
Повышение холодоустойчивости и устойчивости 
к засухе

EU665430.1 [18]

OsWRKY45 O. sativa Повышение устойчивости к засухе, холоду и соли DQ298181 [70]

CBF TaCBF14 T. aestivum Повышение холодоустойчивости AY785901.1 [37]

TaCBF15 T. aestivum Повышение холодоустойчивости MH264449 [37]

HvCBF2А H. vulgare Повышение холодоустойчивости AY785843.1 [38]

DREB TaDREB3 T. aestivum Повышение холодоустойчивости DQ353853.1 [36]

TaDREB1A T. aestivum Повышение устойчивости к засухе, холоду и соли AF303376.1 [87]

TaDREB2B T. aestivum Повышение устойчивости к засухе, холоду и соли AB193608.1 [89]

AaDREB1 Adonis amurensis Повышение устойчивости к засухе, холоду и соли HQ889135.1 [39]

bZIP ABP9 Z. mays Повышение устойчивости к засухе и жаре GU237073 [73]

ThbZIP1 Tamarix hispida
Повышение устойчивости к засолению и тяже-
лым металлам

FJ752700.1 [104]

MYB MdMYB23 M. domestica Повышение холодоустойчивости DQ074471.1 [45]

AtMYB14 A. thaliana Повышение холодоустойчивости Z95741.1 [46]

AtMYB15 A. thaliana Повышение устойчивости к засухе и засолению Y14207.1 [78]

OsMYB2 O. sativa Повышение холодоустойчивости D88618.1 [47]

MYB88 M. domestica Повышение холодоустойчивости KY569647.1 [48]

MYB124 M. domestica Повышение холодоустойчивости KY569648.1 [48]

OsMYB3R-2 O. sativa Повышение устойчивости к засухе, холоду и соли BAD81765.1 [93]

NAC SNAC1 O. sativa Повышение устойчивости к засухе DQ394702.1 [61]

OsNAC6/

SNAC2
O. sativa

Повышение устойчивости к засухе, соли и холо-
ду во время прорастания семян

AB028185.1/

EU846994
[62]/ [60]

TaNAC2a T. aestivum Повышение устойчивости к засухе HM027577.1 [65]

TaNAC69 T. aestivum
Повышение устойчивости к засухе, холоду и за-
солению

AY625682.1 [63]

Homeodomain 

Leu zipper 

(HD-ZIP)

HDG11 A. thaliana Повышение устойчивости к засухе NP_177479.1 [75]

Таблица 1

Некоторые гены транскрипционных факторов, задействованные в ответе на воздействие абиотических стрес-
совых факторов

ТРАНСКРИПЦИОННЫЕ ФАКТОРЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В РЕГУЛЯЦИИ ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ

Засуха представляет собой один из абиотических 

факторов, ограничивающих рост и развитие расте-

ний. Данный стрессовый фактор весьма актуален для 

России, особенно для основных сельскохозяйственных 

регионов юга страны. Хотя все растения обладают 

способностью бороться с засухой, они сильно разли-

чаются по данному параметру. Для получения сельско-

хозяйственных растений с повышенной устойчивостью 

к стрессу, вызванному засухой, необходимо базовое 

понимание физиологических, биохимических и генных 

регуляторных сетей. По мере развития молекулярной 

биологии генно-инженерный подход по использованию 

генов стрессоустойчивости все чаще применяют для 

повышения устойчивости культурных растений к засухе. 

В целом методы молекулярной биотехнологии, при-

меняемые для увеличения урожайности, станут доми-

нирующими инструментами растениеводства, поэтому 

очень важно рассмотрение отдельных генов, обеспе-

чивающих засухоустойчивость [49, 50]. Растительные 

гены, экспрессирующиеся в условиях засухи, можно 



ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

❀ экологическая генетика TOM  17   № 3   2019 ISSN 1811–0932

51

разделить на две группы: первая — гены, продуктами 

которых являются функциональные белки и ферменты, 

такие как белки позднего эмбриогенеза (LEA), аквапо-

рины (AQP), пролинсинтетазы и др.; и вторая — гены, 

продукты которых являются факторами транскрипции, 

регулирующими экспрессию генов, кодирующих такие 

белки, как bZIP, MYB, DREB и др. [51]. Вначале были 

изучены гены первой группы и с помощью них получе-

ны устойчивые к засухе трансгенные растения [49, 52]. 

Однако в сети передачи сигналов, которая ведет от вос-

приятия сигналов стресса к экспрессии генов, чувстви-

тельных к стрессу, наиболее существенную роль игра-

ют факторы транскрипции, поэтому именно эта группа 

регуляторов должна стать приоритетным направлением 

в исследованиях в области биотехнологии и генетики 

засухоустойчивости культурных растений.

Транскрипционные факторы DREB могут активиро-

вать до 12 функциональных генов засухоустойчивости, 

зависящих от так называемой DRE-связанной цис-ре-

гуляции в условиях стресса. Повышенная экспрессия 

этих генов способствует увеличению содержания про-

лина, что приводит к повышению устойчивости к та-

ким стрессовым факторам, как засуха, холод и засо-

ление [30, 51]. Для многих культур важно сохранять 

устойчивость к засухе как на начальных стадиях роста 

(так как при этом закладывается материальная основа 

будущего урожая), так и на более поздних стадиях. 

Таким образом, изучение генетики устойчивости к за-

сухе на стадии проростков становится необходимым 

подходом для первоначального скрининга на засухо-

устойчивость. Транскрипционные факторы DREBlA 

и DREB2A у A. thaliana в основном регулируют тран-

скрипцию генов RD17, KIN1, Cor6.6, Cor15a, ERD10, 

RD29A и др., которые ассоциированы с толерантностью 

к засухе и другим абиотическим стрессовым факторам. 

Эти гены экспрессируются и в оптимальных условиях, 

но при действии засухи и низкой температуры их эк-

спрессия существенно повышается [53]. Oh Se-Jun et 

al. [54] перенесли гены ТФ CBF3/DREB1A A. thaliana 

в рис и таким образом повысили устойчивость этой 

культуры к засухе, низкой температуре, соли и щелочи, 

при этом трансгены не оказывали негативного влия-

ния на какие-либо агрономические параметры расте-

ний риса. Было также показано, что рассмотренные 

выше гены CBF1, CBF2 и CBF3 играют важную роль 

не только при гипотермии, но и при засухе и высоких 

концентрациях солей [30, 55] (см. табл. 1). Jun-Wei et 

al. [56] использовали ген транскрипционного факто-

ра DREB A. thaliana в качестве целевого и получили 

трансгенные растения мягкой пшеницы, которые харак-

теризовались увеличением содержания пролина и, как 

следствие, повышенной засухоустойчивостью.

Кроме DREB, известны и другие ТФ, участвующие 

в регуляции устойчивости растений к засухе. К приме-

ру, это семейство ТФ NAC (от названия генов NAM, 

ATAF, CUC), представляющее одно из самых больших 

семейств факторов транскрипции растений [57]. Бо-

лее 100 генов этого семейства были идентифицированы 

как у A. thaliana, так и у риса [58, 59]. Однако только 

некоторые из них были функционально охарактеризова-

ны. Оказалось, что три NAC-гена A. thaliana (ANAC019, 

ANAC055, ANAC072) связываются с промоторной об-

ластью ERD1, которая охарактеризована как ген, чув-

ствительный к стрессу, и избыточная экспрессия этих 

трех генов NAC в A. thaliana приводит к повышению 

засухоустойчивости [60]. Описана роль двух генов NAC 

риса в развитии устойчивости к засухе [61, 62]. Сверх-

экспрессия фактора транскрипции, кодируемого геном 

риса SNAC1, повысила всхожесть семян на 22–34 % 

по сравнению с контрольными растениями в условиях 

засухи в полевых условиях, поскольку трансгенные ра-

стения риса теряли воду медленнее, закрывая большее 

количество устьиц [61]. Аналогично избыточная эк-

спрессия гена OsNAC6/SNAC2 в рисе привела к повы-

шению устойчивости к засухе, соли и холоду во время 

прорастания семян [61, 62]. Сверхэкспрессия различ-

ных генов TaNAC мягкой пшеницы отвечает за повы-

шенную устойчивость к биотическим и абиотическим 

стрессовым факторам [63, 64]. Tang et al. [65] показа-

ли, что трансгенные растения табака с геном TaNAC2a 

T. aestivum обладают повышенной устойчивостью к за-

сухе. Особая роль в ответ на водный дефицит связа-

на с белками дегидринами, которые помогают клеткам 

растений справляться с осмотическими изменениями, 

причем их экспрессия также может регулироваться ге-

нами NAC [65].

Факторы транскрипции семейства WRKY имеют 

большое значение для развития абиотических стрессо-

вых реакций, обусловленных засухой [66, 67]. Сверх-

экспрессия TaWRKY146 увеличивала устойчивость 

к дегидратационному стрессу у трансгенных растений 

A. thaliana за счет индукции закрытия устьиц, вслед-

ствие чего скорость транспирации снижалась [68]. 

Было также обнаружено, что растения со сверх-

экспрессией TaWRKY2 имеют повышенную экспрес-

сию генов STZ и RD29B. Что касается трансгенных 

растений с геном TaWRKY19, они имели более высо-

кие уровни экспрессии генов DREB2A, RD29B, Cor6.6 

и RD29A [69]. Qiu et al. [70] установили, что экспрессия 

гена OsWRKY45 в рисе была вызвана засухой, а так-

же холодом, жарой и солью, что, в свою очередь, ука-

зывает на ключевую роль ТФ OsWRKY45 в широком 

диапазоне абиотических стрессов. Они также проде-

монстрировали, что избыточная экспрессия OsWRKY45 

у A. thaliana придает повышенную устойчивость к де-

фициту воды. Авторы объясняют эту повышенную 

устойчивость трансгенных растений A. thaliana закры-

тием устьиц и индукцией связанных со стрессом генов 

OsWRKY45. Это также может быть связано с тем, что 

OsWRKY45 участвует в регуляции биосинтеза АБК, ко-
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торая в конечном счете активирует сигнальный каскад, 

что приводит к снижению транспирации и повышению 

устойчивости к засухе [70].

Транскрипционные факторы семейства bZIP задейст-

вованы во многих регуляторных процессах растений — 

АБК-зависимые пути регуляции, передача сигналов 

о стрессе, созревание семян и развитие цветков [71, 72]. 

Один из генов ТФ bZIP был клонирован из кукурузы 

и обозначен как ABP9 (ABRE-связывающий белок 9), 

который специфически связывается с мотивом ABRE2. 

Этот ген был использован в исследовании для изучения 

его роли в условиях засухи и жары отдельно или в соче-

тании с эффективностью использования углерода и света 

вместе с другими факторами, такими как содержание АБК 

в листьях и их пигментный состав [73]. Было установле-

но, что трансгенные растения A. thaliana, экспрессирую-

щие ген ABP9, характеризовались улучшенной фотосин-

тетической способностью при действии обоих стрессовых 

факторов (засуха и жара) за счет регулирования фото-

синтетического пигментного состава, рассеивания избы-

точной световой энергии и повышения эффективности 

использования углерода и увеличения содержания AБК.

Известно, что ген HDG11, кодирующий гомеодомен-

содержащий ТФ лейциновая застежка-молния (HD-ZIP) 

класса IV [74], играет значительную роль в устойчи-

вости к засухе, улучшая водный гомеостаз растений. 

Сверхэкспрессия гена HDG11 в табаке улучшает неко-

торые признаки растений, такие как снижение плотно-

сти устьиц и улучшение ветвления корневой системы, 

что в совокупности способствует устойчивости растения 

к засухе [75]. Точно так же AtMYB60 и AtMYB44 уча-

ствуют в движениях устьиц, эти гены функционируют 

как репрессоры транскрипции у A. thaliana, и их эк-

спрессия негативно регулируется в защитных клетках 

во время засухи [76, 77]. Все эти данные подтверждают, 

что многие гены ТФ эволюционировали именно в каче-

стве регуляторов засухоустойчивости, а часто и стрес-

соустойчивости в целом, вовлекаясь в обеспечение эк-

спрессии многих неродственных защитных белков.

Трансгенные растения A. thaliana со сверхэкспрес-

сией MYB15 проявляют устойчивость к засухе, засолению 

и гиперчувствительность к экзогенной АБК на разных 

стадиях развития [78]. Сообщается, что сверхэкспрессия 

MYB15 улучшает засухоустойчивость и солеустойчивость 

за счет увеличения экспрессии генов, защищающих 

от стресса, и эффективного закрытия устьиц в усло-

виях дефицита воды. В исследованиях Lee et al. [79] 

ген A. thaliana MYB96 под контролем промотора 35S 

CaMV был сверхэкспрессирован в Camelina sativa. 

Трансгенные растения C. sativa имели нормальный рост 

и показывали повышенную устойчивость к засухе благо-

даря увеличению выработки кутикулярного воска на по-

верхности трансгенных листьев. Таким образом, ТФ, уча-

ствующие в реакциях на устьицах и листьях, не имеющие 

вредных плейотропных эффектов, представляют привле-

кательные мишени для планирования работ, направлен-

ных на снижение потерь воды в растениях [80].

ТРАНСКРИПЦИОННЫЕ ФАКТОРЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В РЕГУЛЯЦИИ СОЛЕУСТОЙЧИВОСТИ

Большие площади засоленных земель для России 

также является весьма актуальной проблемой. Такие 

земли чаще всего встречаются на юго-востоке евро-

пейской части России, особенно в Среднем и Южном 

Поволжье, Северо-Восточном Предкавказье, на юге 

Западной и Восточной Сибири, то есть на территори-

ях с наиболее хорошо развитым сельским хозяйством. 

Засоление — один из самых разрушительных абио-

тических стрессовых факторов, существенно снижа-

ющий урожайность сельскохозяйственных растений. 

Оно негативно влияет на рост растений посредством 

уменьшения ассимиляции углерода, деления и растя-

жения клеток [81, 82], а также негативно действует 

на метаболизм азота [83, 84]. Выявлено множество 

генов ТФ, индуцирующихся засолением, предположи-

тельно участвующих в устойчивости к данному стрес-

совому фактору. Наиболее хорошо изучены гены 

семейства AP2/ERF, подсемейства DREB, которые ре-

гулируют экспрессию многих генов, индуцирующихся 

при осмотическом стрессе [85, 86]. У мягкой пшеницы 

T. aestivum ТФ TaDREB1A, TaDREB2B индуцируются 

при низких температурах, при воздействии АБК, засо-

лении и засухе [87–89]. Транскрипционные факторы 

DREB влияют на регуляцию экспрессии генов, глута-

минсинтетазы (GS) и нитратредуктазы (NR), основ-

ных ферментов ассимиляции азота и связанных с ме-

таболизмом углерода. Таким образом, гены TaDREB 

влияют на метаболизм азота путем индукции экспрес-

сии генов, связанных с активностью GS. TaDREB1A 

и TaDREB2B оказывают положительное воздействие 

на TaGS1 и TaGS2 в условиях засоления и при дефи-

ците воды [84]. Понимание молекулярных механизмов 

ответных реакций растений на засоление и засуху и их 

связи с физиологическими показателями фотосинтеза 

и азотного обмена может дать важную информацию для 

скрининга генотипов пшеницы, которые более устойчи-

вы к этим абиотическим стрессовым факторам [84].

Другими ТФ, участвующими в ответе на засо-

ление, являются NAC-факторы. У A. thaliana при 

засолении на высоком уровне экспрессировались 

33 гена NAC [90], 40 генов NAC реагировали на засу-

ху или засоление в растениях риса [91]. Xue et al. [63] 

изучали ген T. aestivum TaNAC69, усиленно экспресси-

рующийся при засухе, холоде и засолении. Точная регу-

ляция генов NAC во время ответных реакций растений 

на абиотический стресс способствует возникновению 

сложных сигнальных сетей, а важная роль генов NAC 

в ответах растений на абиотический стресс делает их 

многообещающими кандидатами для создания устойчи-

вых к стрессу трансгенных растений [63] (см. табл. 1).
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Представители большого семейства ТФ MYB участ-

вуют и в реакциях солеустойчивости. В исследовании 

Yu et al. [92] был функционально охарактеризован инду-

цированный засолением пшеницы фактор транскрипции 

MYB, подсемейства R2R3-TaSIM. Было показано, что 

ген TaSIM индуцируется засухой, засолением, низкой 

температурой и обработкой АБК. В трансгенных рас-

тениях со сверхэкспрессией гена TaSIM повышалась 

устойчивость к засолению. Кроме того, содержание 

транскриптов генов RD22 (АБК-зависимый) и RD29A 

(АБК-независимый), участвующих в передаче стрес-

совых сигналов, было выше в трансгенных растениях 

со сверхэкспрессией гена TaSIM, чем в диком типе. 

Эти результаты свидетельствуют о том, что TaSIM 

оказывает положительное влияние на устойчивость 

к солевому стрессу и может быть геном-кандидатом 

для маркер-ориентированной селекции при получении 

устойчивых к засолению сельскохозяйственных куль-

тур. Известно, что сверхэкспрессия гена OsMYB3R-2 

повышает толерантность растений A. thaliana к хо-

лоду, засухе и засолению [93]. Сверхэкспрессия гена 

OsMYB48-1 в рисе улучшила устойчивость к засухе 

и засолению [94]. Wang et al. [95] также показали, что 

конститутивная экспрессия TaWRKY44 в растениях та-

бака повышает устойчивость к засухе и засолению.

ТРАНСКРИПЦИОННЫЕ ФАКТОРЫ, УЧАСТВУЮЩИЕ
В РЕГУЛЯЦИИ УСТОЙЧИВОСТИ К ТЯЖЕЛЫМ МЕТАЛЛАМ

Загрязнение почв тяжелыми металлами (ТМ) так-

же является одной из наиболее актуальных проблем 

в сельском хозяйстве России. Тяжелые металлы — одни 

из наи более опасных химических веществ, которые при 

превышении предельно допустимой концентрации нару-

шают функционирование растительных систем. Тяжелые 

металлы обладают высокой устойчивостью, способны на-

капливаться практически в любых органах и оказывают 

токсический эффект как на жизнедеятельность расти-

тельного организма, так и на потребителей сельскохозяй-

ственной продукции. Группа ТМ содержит около 40 хи-

мических элементов, и даже небольшая их концентрация 

в среде ведет к неблагоприятным последствиям для ра-

стения. Воздействие ТМ активирует большое число генов 

и белков, связывая сигнальные пути, обеспечивающие 

устойчивость к ТМ [96–100]. Как и в случае с другими 

стрессовыми факторами, при действии ТМ экспрессию 

многочисленных защитных генов запускают ТФ.

Важная роль при обеспечении устойчивости расте-

ний к ТМ принадлежит ТФ семейства AP2/ERF. В ра-

боте Репкиной и др. [101] было изучено влияние кадмия 

на экспрессию генов, кодирующих ТФ CBF1 и DREB1 

в листьях проростков озимой пшеницы (T. aestivum) 

сорта Московская 39. При действии 100 мкМ кадмия 

содержание транскриптов исследуемых генов увеличи-

валось в листьях уже через 15 мин после начала обра-

ботки и сохранялось на высоком уровне на протяжении 

семи суток. Такое увеличение уровня экспрессии генов 

CBF1 и DREB1 можно рассматривать как свидетельст-

во их участия в неспецифических защитно-приспособи-

тельных реакциях растений пшеницы на действие ионов 

кадмия. В корнях риса гены ТФ DREB — OsDREB1A 

и OsDREB1B — активировались через 3 ч после на-

чала действия 10 мкМ кадмия [102]. Помимо этого 

установлено, что кадмий, а также цинк повышают эк-

спрессию генов, кодирующих ТФ семейства MYB, — 

MYB4, MYB10, MYB72 у растений A. thaliana [103]. 

При этом увеличение содержания транскриптов гена 

MYB72 под влиянием кадмия и цинка отмечено в ли-

стьях, но не в корнях A. thaliana. При действии кад-

мия значительно повышалась экспрессия гена MYB28 

у Thlaspi сaerulescens [103]. Транскрипционные факто-

ры bZIP играют также важную роль в реакции на ТМ. 

Wang et al. [104] установили, что через 6 ч после воз-

действия CdCl
2
 в корнях, листьях и стеблях трансгенных 

растений табака накапливаются продукты гена ThbZIP1 

(см. табл. 1).

В последние годы появляются сведения о роли ТФ 

в регуляции экспрессии генов, индуцируемых действием 

ТМ, однако эти данные неоднозначны, а иногда и про-

тиворечивы. Одна из возможных причин сложности из-

учения роли ТФ в защитно-приспособительных реакци-

ях растений на действие ТМ связана с их включением 

в сигнальные пути, индуцируемые действием и других 

абиотических факторов [105].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Растения развили способность адаптироваться к су-

ровым условиям окружающей среды, причем в приро-

де чаще всего наблюдается комплексное воздействие 

стрессовых факторов. Растения, пережившие один 

абио тический стресс, часто оказываются более приспо-

собленными ко второму стрессу [106, 107]. Более того, 

растения, способные успешно сопротивляться несколь-

ким стрессам, имеют эволюционное преимущество 

по отношению к растениям, устойчивым к отдельным 

факторам среды [108]. Судя по всему, растения ча-

сто не развивали различные механизмы защиты для 

каждого вида абиотического стресса, поэтому в ответ 

на воздействие гипотермии, засухи, засоления и ТМ за-

пускаются в основном одни и те же защитные системы, 

причем связанные с дегидратацией. При действии этих 

абиотических стрессовых факторов может активиро-

ваться экспрессия сотен и даже тысяч различных генов 

защитных белков, часть из которых еще даже не ан-

нотирована. Большое количество этих белков делает 

затруднительным выбор и использование соответству-

ющих целевых генов на практике. Альтернативой яв-

ляется применение для этих целей генов ТФ, которых 

на порядок меньше, чем число генов защитных бел-

ков. Гены ТФ, рассмотренные в статье и приведенные 

в табл. 1, могут быть использованы как для создания 
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стрессоустойчивых трансгенных и генетически редак-

тированных растений, так и в маркер-ориентированной 

селекции сельскохозяйственных культур.

Работа выполнена в рамках государственного зада-

ния № AAAA-A19-119021190011-0.
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