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Метою роботи є розгляд молекулярних механізмів стійкості рослин до абіотичного стресу 
та ролі певних генів, що задіяні у детермінації посухостійкості рослин, зокрема пшениці м’якої. 
Стійкість рослин до абіотичних та біотичних чинників середовища пов’язана з активацією 
складного каскаду фосфорилювання / дефосфорилювання білків, опосередкованого протеїнкі-
назами та фосфатазами. Результатом цього сигнального каскаду є активація / пригнічення 
факторів транскрипції, які здатні регулювати експресію певних генів, що безпосередньо пов’я-
зані з адаптацією рослин до абіотичного стресу. Транскрипційні фактори можна класифікува-
ти на 60 родин на основі схожості первинної та тривимірної структури доменів зв’язування з 
ДНК, проте найбільш вивченими на сьогодні є 8: AP2/ERF, MYB, bHLH, NAC, WRKY, bZIP, HSF та 
HDZip. В огляді розглянуто особливості відповіді рослин, зокрема м’якої пшениці, на абіотичний 
стрес, спричинений посухою. Окремо розглянуто регуляцію активності транскрипційних фак-
торів під час абіотичного стресу — у межах складної реакції рослин на осмотичний стрес, що 
утворюється безліччю шляхів, комбінація яких забезпечує часові та просторові моделі експресії 
генів, які відіграють велику роль в миттєвій адаптації до водного дефіциту м’якої пшениці.

Ключові слова: м’яка пшениця, посухостійкість, гени, транскрипційні фактори.

Вступ. М’яка пшениця (Triticum aestivum L.) є однією із найважливіших сільськогоспо-
дарських культур, оскільки вона широко використовується в харчовій промисловос-

ті в усьому світі для приготування хлібобулочних виробів, особливу велику частку яких 
складає хліб. Абіотичний стрес, спричинений тривалою посухою, засоленням ґрунту, 
надто високою або ж низькою температурою, дефіцитом поживних речовин, негативно 
впливає на врожайність пшениці, що, у свою чергу, одразу накладає свій відбиток на 
світову економічну ситуацію. Доведено, що найбільшої шкоди сільському господарству 
завдає саме нестача води, спричинена недостатньою кількістю опадів у вегетаційний 
період та нерівномірним їх розподілом. 

Вода потрібна на всіх етапах розвитку від проростання насіння до досягання пше-
ницею зрілості, тому низька кількість опадів є значною проблемою для сільського госпо-
дарства, що зараз в період глобальною потепління та зміни клімату лише набирає своїх 
обертів. 

Великої шкоди землеробству на півдні України завдають повітряні та ґрунтові по-
сухи, які часто поєднуються з пиловими бурями. За даними Українського Гідрометео-
центру, зміна клімату в степовій зоні простежується ще з кінця 80-х років ХХ століття. 
Середньорічна температура повітря з 1991 по 2007 рр. тут зросла на 0,3 °С. Глобальне 
виробництво пшениці, на думку деяких дослідників, може скоротитись на 6 % для кож-
ного градуса Цельсія (Протопіш, 2016). Тож зважаючи на погодні умови та тенденцію до 
тривалих періодів посухи на Одещині, є необхідним ретельне дослідження проблеми 
підвищення стійкості сільськогосподарських рослин до несприятливих умов навколиш-
нього середовища, зокрема озимої м’якої пшениці Triticum aestivum L., шляхом вивчення 
генетичних детермінант посухостійкості.
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Механізм відповіді рослин на абіотичний 
стрес. На сьогодні відомо, що різні абіотичні чин-
ники, зокрема посуха, засолення, висока та низь-
ка температура, спричиняють схожі порушення у 
клітинах рослин.

Таких негативних змін досить багато, проте 
найтиповішими з них є пошкодження мембрани, 
окиснення, денатурація білків (Trono et al., 2022). 
Ці фактори активують загальну мережу сигналь-
них шляхів на молекулярному рівні, яка має три 
компоненти: сприйняття сигналу, його трансдук-
ція та, власне, кінцева ціль складного ланцю-
га — експресія генів, які реагують на стрес, що і 
сприяє адаптації рослин до несприятливих умов 
навколишнього середовища (рис. 1) (Hrmova et 
al., 2021).

Найпершими на стресовий чинник реагують 
рецептори, розташовані на плазматичній мемб-
рані, змінюючи свою конфігурацію. Вони тран-
сформують зовнішній сигнал у внутрішній через 
фітогормони (етилен, абсцизована, саліцилова 
та жасмонова кислоти) та синтезовані de novo 
молекули вторинних месенджерів (АФК, Са2+), 
які, в свою чергу, активують складний каскад 
фосфорилювання / дефосфорилювання, опосе-
редкований протеїнкіназами та фосфатазами. 
Результатом цього сигнального каскаду є актива-

ція / пригнічення факторів транскрипції, які здатні 
регулювати експресію певних генів, що безпосе-
редньо пов’язані з адаптацією рослин до абіо-
тичного стресу. Це можуть бути гени, що кодують 
білки, які беруть участь у попередженні пошко-
дження мембрани та агрегації білкових молекул 
під час дії стресового чинника, зокрема відомі 
LEA (late embryogenesis abundant), HSP (heat 
shock proteins) та інші шаперони. Також важливу 
роль відіграють аквапорини, різноманітні фер-
менти, які запобігають ушкодженню рослинної 
клітини вільними радикалами — супероксиддис- 
мутази, пероксидази, каталази, ферменти аскор-
бат-глутатіонового циклу (Li et al., 2019). Кінце-
вою метою цього сигнального каскаду є віднов-
лення клітинного гомеостазу та пошкоджених 
білків і мембран рослин (Tolosa et al., 2020). 

Транскрипційні фактори: різноманітність 
та функції. У рослин, геном яких повністю секве-
нований, близько 10 % усіх ідентифікованих ге-
нів кодують транскрипційні фактори (ТФ) (Baillo 
et al., 2019). ТФ можна класифікувати на 60 ро-
дин на основі схожості первинної та тривимірної 
структури доменів зв’язування ДНК (Wang et al., 
2011), проте найбільш вивченими на сьогодні є 
8: AP2/ERF, MYB, bHLH, NAC, WRKY, bZIP, HSF 
та HDZip. Їх характеристика наведена в табл. 1.

Рис. 1. Шляхи передачі сигналу у рослин під 
час дії абіотичних та біотичних стресових 
факторів, згідно (Hrmova et al., 2021).
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Гени, що детермінують посухостійкість пшениці м’якої (Triticum aestivum L.)
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TФ є білками, головною особливістю яких 
є здатність зв’язуватися зі специфічними послі-
довностями ДНК (так званими cis-елементами) 
в промоторах цільових генів, таким чином регу-
люючи їх експресію у відповідь на стресові чин-
ники. За зв’язування з cis-елементом цільового 
гена відповідають консервативні домени, кіль-
кість яких може варіювати залежно від родини 

TФ. Ці домени разом зі специфічними мотивами 
й беруть участь в активації та / або репресії тран-
скрипції (Tolosa et al., 2020). У різних досліджен-
нях повідомлялося, що ТФ відіграють основну 
роль не тільки в адаптації та імунітеті рослин, 
а й найрізноманітніших біологічних функціях 
(табл. 2) (Seo, Choi, 2015). 

Таблиця 2. Функції різних родин транскрипційних факторів

Родина ТФ Підродини Функції
AP2/ERF AP2 •  регуляція побудови і розвитку органів, зокрема детермінація 

епідермальних клітин листя, формування малюнку органів квітки і 
диференціювання  меристеми колосків  (Aukerman et al., 2003), а 
також визначення врожайності та маси насінин (Jofuku et al., 2005)

 ERF •  зв’язуються з GCC-боксом, який задіяний в різних шляхах пере-
дачі сигналу гормонів, таких як етилен, 2-гідроксибензойна та 
жасмонова кислота (Fujimoto et al., 2000)

DREB •  вирішальна роль у протистоянні  абіотичному стресу (холод, посу-
ха, висока температура та солоність) (Li et al., 2017)

RAV •  передача сигналу етилену та інших рослинних гормонів (Alonso et 
al., 2003), брасиностероїдів. (Hu et al., 2004)

MYB 1R-MYB •  клітинний морфогенез; 
•  вторинний метаболізм; 
•  морфогенез органів; 
•  фосфатне голодування; 
•  розвиток хлоропластів;  
•  циркадна регуляція (Ambawat et al., 2013)

R2R3-MYB •  первинний метаболізм; 
•  детермінація клітин; 
•  вторинний метаболізм; 
•  процеси розвитку;  
•  відповіді на біотичні та абіотичні стреси (Ambawat et al., 2013)

3R-MYB •  контроль клітинного циклу (Ambawat et al., 2013)
4R-MYB •  невідомі (Ambawat et al., 2013)

bHLH Виділяють шість різних 
філогенетичних груп 
(A–F) на основі моделей 
експресії, селективності 
димеризації та специфіч-
ності зв’язування ДНК 
доменів bHLH (А–F) 

•  Регулюють досить багато процесів росту та розвитку рослин, таких  
як ріст ембріональних тканин (Retarded Growth of Embryo1, RGE1), 
розвиток репродуктивних органів, включаючи гінецей (HECATEs, 
HECs) і пильовики (Dysfunctional Tapetum1, DYT1), розкриття плоду 
(INDEHISCENT, IND) і розповсюдження насіння (ALCATRAZ, ALC). 
Також беруть участь у біосинтетичному метаболізмі та передачі сигна-
лу, наприклад, у синтезі антоціанів (Transparent Testa8, TT8), передачі 
світлових сигналів (Phytochrome Interacting Factors, PIFs) і брасиносте-
роїдів (BEEs). Крім того, деякі члени родини bHLH відіграють важливу 
роль у відповіді на біотичний та абіотичний стрес рослин, наприклад, 
патоген Xanthomonas albilineans (SsbHLH15/17), холод (індуктор екс-
пресії CBF 1/2, ICE1/2) та сольовий стрес (SlbHLH) (Zuo et al., 2023)

NAC 6 основних ортологічних 
груп (I–VI)

•  Регулюють широкий спектр процесів розвитку, включаючи розвиток на-
сіння (Sperotto et al., 2009), зародків (Duval et al., 2002), утворення апі-
кальної меристеми пагону (Kim et al., 2007), розвиток волокон (Ko et al., 
2007), старіння листя (Guo et al., 2006) і поділ клітин (Kim et al., 2006).

•  Численні NAC беруть участь у реакції рослин на абіотичні стреси (посу-
ха, холод, засолення) (Shao et al., 2015)

WRKY Виділяють 3 групи на 
основі різної кількості 
доменів зв’язування ДНК 
та типу мотиву цинкового 
пальця — I (2 домени), II 
(1 домен) та III (1 домен, 
але різні структури мотивів 
цинкового пальця) 

•  регулюють вроджену імунну систему рослин, яка включає імунітет, 
викликаний патогенами (PAMP) і ефектором (ETI) (Jones et al., 2006)4

•  білки WRKY беруть участь у метаболізмі (синтез фітогормонів, 
фітоалексинів та інших захисних хімічних речовин) (Wang et al., 2010);

•  ТФ WRKY також відіграють важливу роль в регуляції росту та розвитку 
рослин (Grunewald et al., 2012);

•  білки WRKY беруть участь у реакції рослин на абіотичні стреси (Wang 
et al., 2007)
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Гени, що детермінують посухостійкість пшениці м’якої (Triticum aestivum L.)

Родина ТФ Підродини Функції
bZIP Філогенетично поділя-

ють на групи, де різні 
види мають різні члени 
гомологи. Наприклад, 
члени родини Arabidopsis 
AtbZIP ділять на 10 груп 
(A–I та S) на основі спе-
цифічних мотивів. Згодом 
більш повну класифіка-
цію було розширено на 
13 груп, позначених як 
AJ, M і S

•  Беруть участь у диференціації та розвитку багатьох органів і тка-
нин: дозріванні та проростанні насіння, ембріогенезі, розвитку квіт-
ки та судин рослин (Sornaraj et al., 2016). 

•  Відіграють важливу роль у сигнальних шляхах та відповіді на абіо-
тичні/біотичні стреси, включаючи АБК, світлові та осмотичні сигна-
ли, гіпоксію, посуху, високу солоність, холод та патогенні інфекції 
(Gatz et al., 2013)

HSF Члени HSF ділять на 
3 підгрупи на основі 
варіацій у довжині 
амінокислотних залишків 
між доменом зв’язування 
ДНК (DBD) і доменом 
олігомеризації (OD):  
HSF A, B і C

•  Дослідження показали, що HSF мають здатність підвищувати стій-
кість рослин до високих температур, взаємодіючи з елементами 
теплового шоку та згодом активуючи експресію наступних генів. 
(Akerfelt et al., 2010)

HDZip HDZip I •  Зазвичай беруть участь у реакціях, пов’язаних з абіотичним стре-
сом, абсцизовою кислотою (AБК), синім світлом, деетіоляцією та 
ембріогенезом.

HDZip II •  Беруть участь у реакції на світло, уникненні тіні та передачі сигна-
лів ауксину.

HDZip III •  Контролюють ембріогенез, полярність листя, ініціацію бічних орга-
нів і функцію меристеми.

HDZip IV •  Відіграють важливу роль в накопиченні антоціанів, диференціації 
клітин епідермісу, формуванні трихом та розвитку коренів (Elhiti et 
al., 2009)

Тож, різноманітні ТФ не лише є основною 
ланкою в сигнальному каскаді регуляції екс-
пресії рослин за умов абіотичного та біотичного 
стресів, а також відіграють важливу роль в ди-
ференціації клітин та розвитку органів рослин: 
дозріванні та проростанні насіння, ембріогенезі, 
утворення апікальної меристеми пагону тощо.

TФ DREB: функціонування у м’якої пше-
ниці Triticum aestivum L. TФ DREB є представ- 
никами досить великої за обсягом та різноманіт-

ністю родини ТФ AP2/ERF (APETALA2/ ethylene-
responsive element binding factor), характерною 
особливістю яких є наявність консервативного 
для рослин ДНК-зв’язуючого домену АР2 довжи-
ною 60–70 амінокислот. Його структура описана 
доволі детально. На сьогодні вже відомо про 
наявність двох блоків консервативної послідов-
ності в межах домену: елементів YRG (тирозин, 
аргінін, гліцин) та RAYD (аргінін, аланін, тирозин, 
аспарагінова кислота) (Ma et al., 2024) (табл. 3). 

Таблиця 3. Особливості будови консервативного домену АР2

Елемент 
Довжина 

амінокислотної 
послідовності, аа

Розташування Функція Джерело 
літератури

YRG 19-22 N-кінець •  забезпечує специфічність зв’язування 
ДНК, важливий для розпізнавання cis-
елементів генів-мішеней;

•  містить гідрофільну область

(Ma et al., 2024)

RAYD 42-43 С-кінець •  опосередковує білкові взаємодії;
•  містить амфіфільну область

(Ma et al., 2024)
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Хоча АР2 вважали спочатку специфічним 
лише для рослин, з’ясувалося, що він харак-
терний і для структури вірусної та бактеріальної 
HNH-ендонуклеази — фермента, який «розрі-
зає» позбавлений інтрона алель гена, таким чи-
ном ініціюючи перенос інтрона з гомологічного 
алеля в «підготовлену» ділянку ДНК. Цей процес 
отримав назву хоумінг (Chevalier et al., 2001). 
Цікаво, що вчені припускають можливість гори-
зонтального переносу гена цього ферменту від 
вірусів або бактерій до рослин як можливого ме-
ханізму появи такої великої родини ТФ як АР2/
ЕRF (Magnani et al., 2004). 

Варто зазначити, що домен АР2 входить 
до складу не тільки TФ DREB, а й інших пред-
ставників АP2/ERF, які поділяються на підроди-
ни на основі кількості та типу доменів: АР2, ERF, 
DREB, RAV та Soloist. ТФ DREB та ERF характе-
ризуються наявністю лише одного домену АР2, 
тому принципове значення має консервативність 
розташування амінокислотних залишків валіну 
та глутамінової кислоти у положенні 14 та 19 від-
повідно. Саме таку особливість мають DREB, на 
відміну від інших родин TФ. Крім того, лише вони 
зв’язуються з регуляторною послідовністю DRE 
(5’-TACCGACAT-3’), яка є cis-діючим елементом 
промотора генів-мішеней, що залучені до каска-
ду сигнальних реакцій рослин на стрес, таким 
чином активуючи чи пригнічуючи їх транскрип-
цію. Вперше DRE виявили в 1994 році в про-
моторі гена rd29A, вивчаючи модельну рослину 
Arabidopsis thaliana L. З’ясувалось, що екзоген-
на обробка абсцизовою кислотою (АБК) індукує 
експресію генів rd29A та rd29B після трьох годин, 
проте для гена rd29A виявили також попередню 
швидку індукцію, що не була опосередкована 
АБК. Тож вчені припустили, що окрім ABRE, у 
структурі rd29A ймовірно наявний ще один cis-ді-
ючий елемент, залучений до AБК-незалежної екс-
пресії гена, що і було доведено експерименталь-
но (Yamaguchi-Shinozaki et al., 1994). Невдовзі 
після цього у Arabidopsis thaliana L. були вперше 
ідентифіковані гени AtDREB1 та AtDREB2, які 
кодують ТФ DREB (Liu et al., 1998), що і покла-
ло початок масштабних досліджень механізмів 
стійкості до абіотичного стресу, зокрема посухи, 
опосередкованих TФ DREB у інших культурних 
рослин. 

М’яка пшениця (Triticum aestivum L.) є ало-
гексаплоїдом, її геном складається з трьох го-
меологічних субгеномів А, В і D й містить велику 
кількість довгих, майже ідентичних повторів, що 
значно ускладнює ідентифікацію генів. Проте за 
використання біоінформаційних методів та ПЛР 
доведено роль DREB в посухостійкості пшениці 

експериментально, хоча й не всі аспекти адапта-
ції є детально вивченими. 

З’ясовано, що ТФ DREB є учасниками 
АБК-незалежного сигнального шляху, тобто в їх 
активації беруть участь інші компоненти систе-
ми. Механізми регуляції експресії генів DREB, 
що кодують TФ DREB, ще достеменно невідомі. 
Проте відомо, що саме метилювання ДНК — ос-
новна епігенетична модифікація, яка впливає 
на експресію та може змінюватися залежно від 
фізіологічного стану рослини, стадії розвитку та 
наявності абіотичного стресового фактора. Екс-
перимент, проведений на м’якій пшениці сор-
ту AK58, що характеризується досить високою 
врожайністю та значною адаптивністю до умов 
навколишнього середовища, показав значно ви-
щий рівень експресії DREB2, DREB6 і Wdreb2 у 
листках порівняно з коренями пшениці, що свід-
чить про тканинну специфічність. Крім того, ви-
вчено рівень метилювання промоторів цих генів 
під час осмотичного стресу. Кореляційний аналіз 
отриманих результатів показав, що метилюван-
ня промотора гена Wdreb2 негативно корелює 
з його експресією — коефіцієнт Пірсона на сай-
тах CG, CHG і CHH становить відповідно –0,986, 
–0,973 і –0,878, в той час як для генів DREB2, 
DREB6 така яскраво виражена тенденція за ре-
зультатами обчислень не спостерігалась (Wang 
et al., 2021). Ці результати свідчать про існування 
певних відмінностей у функціонуванні цих генів 
у м’якої пшениці Triticum aestivum L. під час дії 
стресового фактора. 

Цікаво, що відповідь рослин на абіотичний 
стрес пов’язана з одночасною активацією бага-
тьох родин TФ (найпоширеніші з них представле-
ні в минулому розділі), а один ТФ, в свою чергу, 
здатний регулювати експресію одразу декількох 
генів, що отримали назву регулони (Singh et al., 
2015). Відомо, що регулони транскрипційних 
факторів (ТФ) DREB м’якої пшениці включають 
гени LEA (late embryogenesis abundant) та COR 
(cold-regulated). Важливу роль у посухостійкості 
T. aestivum відіграє активація експресії генів ТФ, 
які кодують білки LEA.

LEA — родина гідрофільних білків, які ма-
ють тенденцію до накопичення на пізніх етапах 
розвитку насіння або ж у вегетативних тканинах 
рослин, зокрема й пшениці, під дією несприятли-
вих факторів навколишнього середовища (Hong-
Bo et al., 2005). Вони володіють антиоксидантною 
активністю, стабілізують плазматичну мембрану 
та перешкоджають агрегації білкових молекул, 
таким чином підтримуючи гомеостаз рослин під 
час посухи. В геномі м’якої пшениці за допомогою 
методів біоінформатики, а саме пошуку гомології 
методом вирівнювання вже досліджених послі-
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довностей LEA Arabidopsis thaliana L. та нуклео-
тидних послідовностей Triticum aestivum L., було 
ідентифіковано 179 генів LEA, які дослідники 
розділили на 8 груп, опираючись на результати 
філогенетичного аналізу та пошуку консерватив-
них мотивів — LEA1-LEA8, SMP та DHN (дегід-
рин), що кодують білки довжиною від 89 до 1062 
амінокислот (Liu et al., 2019). Доказом того, що 
TФ DREB можуть впливати на експресію цих 
генів є наявність в їх промоторах cis-елемента 
DRE, з яким безпосередньо зв’язуються DREB. 
Крім того, шляхом аналізу екзон-інтронної струк-
тури вчені виявили, що лише 6 (тобто трохи 
більше 3 %) з усіх нуклеотидних послідовностей 
генів LEA мали у своїй структурі 2 або 3 інтро-
ни, решта (близько 96,6 %) характеризувалась 
або повною відсутністю інтронів або наявніс-
тю лише одного, що цілком властиво генам, які 
реагують на стрес. Це може мати значення для 
пришвидшення їх експресії, адже наявність ве-
ликої кількості інтронів лише затримує утворен-
ня транскприптів, що має негативні наслідки для 
виживання рослин в стресових умовах (Liu et al., 
2019). Цікаво, що гени LEA не є специфічними 
для рослин, адже дослідникам вдалося виявити 
їх у безхребетних та бактерій (Hand et al., 2011; 
Campos et al., 2013). 

Дегідрини (DHN), які є одними з найбільш 
вивчених високогідрофільних білків, пов’язаних 
зі стійкістю до посухи, характерні й для м’якої 
пшениці. Вони попереджають негативні наслідки 
від зневоднення рослин в умовах посухи шля-
хом зв’язування іонів металів, поглинання ак-
тивних форм кисню, зв’язування білків з метою 
перешкоджання їх денатурації та утримання 
молекул води. Дегідрини мають у своїй струк-
турі висококонсервативний мотив, що склада-
ється з 15 амінокислотних залишків та утворює 
на С-кінці амфіфільні α-спіралі, — К-сегмент 
(EKKGIMDKIKEKLPG). Саме цей мотив відіграє 
вирішальну роль у запобіганні агрегації білків, а 
його комбінації визначають належність тих чи ін-
ших білків до певних класів DHN. У пшениці було 
ідентифіковано 54 гени дегідринів, що кодують 
сім типів білків залежно від комбінації консер-
вативних сегментів — KS, SK3, YSK2, Y2SK2, Kn, 
Y2SK3 та YSK3, які вчені поділили на 32 кластери 
(Wang et al., 2014). Вони розташовані у гомоло-
гічних хромосомах 3, 4, 5 та 6 груп T. aestivum 
(Liu et al., 2019). Завдяки аналізу ділянки протяж-
ністю 1500 п.н., розташованої перед старт-кодо-
ном ATG у промоторних областях генів TaDHN, 
автори статті (Hao et al., 2022) ідентифікували 

вісім різних типів cis-елементів, серед яких був і 
DRE1/DRE. Це гарантує можливість транскрип-
ційних факторів DREB зв’язуватися з генами де-
гідринів і таким чином регулювати їх експресію.

І нарешті, екпресія генів COR (Cold- 
regulated genes) також може регулюватися ТФ 
DREB у відповідь на низькотемпературний стрес 
м’якої пшениці (Ganeshan et al., 2008). Проте на-
копичення кількох транскриптів гена COR було 
пов’язане зі зневодненням (Ganeshan et al., 
2008). Це, вочевидь, можна пояснити тим, що 
багато фізіологічних змін рослин, таких як про-
дукування абсцизової кислоти, реакції на соло-
ність, низькі та високі температури, включають 
осмотичний стрес. 

Тож ТФ DREB T. aestivum можуть регулюва-
ти екпресію багатьох генів-мішеней у відповідь 
на посуху, таким чином у найкоротші строки до-
лучаючи нових “учасників” до складного каскаду 
передачі сигналу з метою збереження клітинного 
гомеостазу (шляхом попередження пошкоджен-
ня білкових молекул та мембранних структур в 
клітині).

Групи генів TaDREB: принципи класи-
фікації та особливості. Відомо, що гени DREB 
були вперше ідентифіковані саме у модельного 
об’єкту Arabidopsis thaliana L. (Liu et al., 1998). 
Їх можна поділити на два підкласи — DREB1 та 
DREB2, що розрізняються функціонально та за 
кількістю представників (табл. 4). 

Пізніше гомологічні гени до генів ТФ DREB1 
та DREB2 A. thaliana були знайдені у великій 
кількості рослин завдяки численним експери-
ментальним дослідженням вчених, в тому числі 
й у м’якої пшениці. Ймовірно, саме гексаплоїд-
ним геномом можна пояснити набагато біль-
шу кількість ідентифікованих генів DREB/ERF у 
м’якої пшениці порівняно з ячменем, арабідопси-
сом, рисом, кукурудзою, просом (Guo et al., 2016) 
і кунжутом (Dossa et al., 2016). 

Варто також зазначити, що початкове чітке 
обмеження функцій кожного з підкласів DREB, 
ідентифікованих у A. thaliana вже втратило свою 
актуальність, адже було з’ясовано, що деякі 
гени, що належать до групи А2, також експресу-
ються під впливом низьких температур (Lee et 
al., 2010). В нашому попередньому дослідженні 
(Шарук, Чеботар, 2023) філогенетичний аналіз 
показав належність ідентифікованих генів пше-
ниці до 5 груп (А1–А5), найбільш важливими й 
чисельними з яких є члени А1 та А2. Саме про 
них надалі йтиме мова.
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Таблиця 4. Порівняльна характеристика ТФ з груп DREB1 та DREB2 A. thaliana L.

Група ТФ Організм Домен Зв’язування ТФ Відповідь на Джерело 
літератури

DREB1 Arabidopsis 
thaliana L.

AP2 ACCGAC DREB1A 
DREB1B 
DREB1C

Низькотемпературний стрес (Akhtar et al., 2012)

DREB1D АБК, засолення та 
зневоднення

DREB1E Засолення
DREB1F Засолення

DREB2 Arabidopsis 
thaliana L.

AP2 GCCGAC DREB2A 
DREB2B

Зневоднення, засолення, 
тепловий шок

(Akhtar et al., 2012)

DREB2C Тепловий шок, засолення
DREB2D Висока солоність
DREB2E АБК
DREB2F Висока солоність 
DREB2G 
DREB2H

Не задіяні у відповіді на 
стрес

DREB1. Відомо, що кДНК гена TaDREB1 
має довжину 1292 п.н., кодувальна ділянка 
(CDS) охоплює область 252-1088 (номер до-
ступу в GenBank AF303376.1). У дослідженні 
2018 року (Liu et al., 2018) в 7 вивчених гено-
типах м’якої пшениці було знайдено 13 нових 
алельних варіантів цього гена — TaDREB1-A11, 
TaDREB1-A12, TaDREB1-A13, DREB1-B12, 
DREB1-B11, TaDREB1-A14, TaADREB1-A15, 
TaDREB1-B13, TaDREB1-B14, TaDREB1-D11, 
TaDREB1-D12, TaDREB1-D21 і TaDREB1-D22, що 
відрізнялись деякими однонуклеотидними полі-
морфізмами (SNP), делеціями та вставками. Це 
свідчить про достатньо високий рівень алельно-
го поліморфізму в геномі T. aestivum. Цікаво, що 
саме TaDREB1-D1 та TaDREB1-D2 були знайдені 
в усіх протестованих сортах, що може становити 
інтерес для селекційних програм, пов’язаних з 
ідентифікацією посухостійких генотипів та виве-
дення стабільних і високоврожайних сортів (Liu 
et al., 2018). Крім того, на сьогодні визначено за 
допомогою нулісомно-тетрасомних ліній й хро-
мосомне розташування гена TaDREB1 на довгих 
плечах хромосом третьої групи — 3АL, 3BL та 
3DL (Wei et al., 2009).

Показано за допомогою вирівнювання амі-
нокислотних послідовностей для ТаDREB1, що 
найбільш специфічні варіації характерні саме 
для геному В, а саме три окремі мутації в аміно-
кислотах, що розташовані в 46, 140 та 200 поло-
женні, а також визначено значну делецію розмі-
ром 24 амінокислоти в ділянці, багатій на серин 
та треонін (Wei et al., 2009). Це вочевидь можна 
пояснити, згадавши про гексаплоїдність м’якої 
пшениці, що є результатом природної гібриди-

зації трьох видів: Triticum urartu (АА), Aegilops 
speltoides (ВВ) та Aegilops tauschii (DD). Як відо-
мо, важливе значення в контролі генетичного різ-
номаніття має система схрещування, тож варто 
відмітити, що саме донор геному В є аутбридинго-
вим видом, на відміну від T. urartu та Ae. tauschii, 
що розмножуються шляхом самозапилення (Xu 
et al., 2019). Тож саме геном В характеризується 
найбільшою генетичною поліморфністю у геномі 
T. aestivum. Проте цей факт не може повністю 
пояснити таке накопичення різноманітних мута-
цій в ході еволюції. Є припущення про існуван-
ня так званої концепції домінування субгеномів, 
що говорить про чутливість геному В, а отже й 
схильність до виявленого накопичення мутацій, 
на противагу геному А, що, як вважають автори 
статті, є домінантним (Pont et al., 2013).

DREB2. Як показано (Egawa et al., 2006) 
в результаті експресії гена Wdreb2, що є го-
мологом DREB2B A. thaliana, в клітинах м’якої 
пшениці виявляють три транскрипційні форми, 
що утворюються в результаті альтернативно-
го сплайсингу — Wdreb2α, Wdreb2β,  Wdreb2γ 
(табл. 5). 

Як видно з табл. 5, усі без винятку альтер-
нативні транскрипти мають у своїй структурі ек-
зони 1 та 4, тож вирішальну роль у належності 
тієї чи іншої послідовності до певного типу тран-
скрипційних форм відіграє саме присутність / 
відсутність екзонів 2 та 3, що мають довжину 
53 та 91 п.н. відповідно. Також відомо, що тран-
скрипційна форма Wdreb2β є неактивною, адже 
білок, який вона кодує, характеризується повною 
відсутністю важливого домену AP2. Наслідком 
цього є нездатність до активації транскрипції 
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генів його регулону під дією абіотичного стресу 
(Sazegari et al., 2012). Порівняльна характерис-

тика транскрипційних форм гена Wdreb2 пред-
ставлена в табл. 6.

Таблиця 5. Структура трьох транскрипційних форм, що утворюються в клітинах T. аestivum L. 
в результаті експресії гена Wdreb2 й альтернативного спласинга

Екзон 1 Екзон 2 
(53 п.н.)

Екзон 3 
(91 п.н.)

Екзон 4

Wdreb2α + + + +
Wdreb2β + + - +
Wdreb2γ + - - +

Таблиця 6. Порівняльна характеристика транскріпційних форм гена Wdreb2 

Транскрипційні 
форми Хромосома

Структура / 
наявність домена 

AP2 
Експресія Гомологи Стресові фактори

Wdreb2α 1AL, 1BL, 1DL 4 екзони / наявний неконститутивна HvDRF1.1 •  посуха, сольовий та 
холодовий стрес, АБК;

Wdreb2β 3 екзони / відсутній конститутивна HvDRF1.2 •  утворюється за відсутно-
сті стресу та при стресі;

Wdreb2γ 2 екзони / наявний неконститутивна HvDRF1.3 •  посуха, сольовий та 
холодовий стрес, АБК

Цікаво, що для підтвердження функціональ-
ної активності транскрипційної форми Wdreb2α 
Sazegari et al., (2012) використали методи гене-
тичної інженерії, а саме, кДНК, отриману з аль-
тернативного транскрипта Wdreb2α, клонували 
в бінарний вектор pBI121 з промотором 35S і 
термінатором Nos. Цю конструкцію використа-
ли для трансформації томату, адже ця культу-
ра є особливо чутливою до нестабільних умов 
навколишнього середовища. Результати вияви-
лись очікуваними: листя трансгенної рослини під 
впливом низькотемпературного  стресу зберегло 
свій зовнішній вигляд, в той час, як контрольна 
рослина мала скручене та зів’яле листя. 

Результати досліджень (Egawa et al., 2006) 
показали, що геном T. aestivum містить три гоме-
ологічні локуси для гена Wdreb2, які розміщені 
на довгих плечах хромосом першої групи: 1AL, 
1BL та 1DL. 

Якщо основні структурні характеристики го-
мологів DREB2 Arabidopsis thaliana на сьогодні в 
основному відомі, то механізми регуляції їх екс-
пресії є менш вивченими, особливо це стосуєть-
ся саме епігенетичних механізмів. Відомо, що ак-
тивність ТФ другої підгрупи DREB контролюється 
на трьох рівнях: транскрипційному, посттран-
скрипційному та посттрансляційному. Це доволі 
складний процес, утворений безліччю шляхів, 
комбінація яких забезпечує часові та просторові 

моделі експресії генів, що відіграє велику роль 
в миттєвій адаптації до водного дефіциту м’якої 
пшениці. 

Таким чином, в огляді розглянуто особли-
вості молекулярних механізмів відповіді рослин, 
зокрема м’якої пшениці, на абіотичний стрес, 
спричинений посухою. Розглянуто регуляцію ак-
тивності транскрипційних факторів, зокрема AP2/
ERF, MYB, bHLH, NAC, WRKY, bZIP, HSF, HDZip 
та DREB, під час осмотичного стресу, і їхню роль 
в адаптації рослин й м’якої пшениці до водного 
дефіциту.
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The purpose of the work is to elucidate the molecular 
mechanisms of plant resistance to abiotic stress and the 
role of specific genes involved in determining drought 
resistance in plants, particularly bread wheat. The 
resistance of plants to abiotic and biotic environmental 
factors is associated with the activation of a complex 
phosphorylation / dephosphorylation cascade mediated 
by protein kinases and phosphatases. The result of 
this signaling cascade is the activation/repression 
of transcription factors that are able to regulate the 
expression of certain genes directly related to plant 
adaptation to abiotic stress. Transcription factors can 
be classified into 60 families based on similarities in 
the primary and / or three-dimensional structure of DNA 
binding domains, oligomerization patterns, and post-
translational modifications, but the most studied to date 
are 8: AP2/ERF, MYB, bHLH, NAC, WRKY, bZIP, HSF 
and HDZip. This paper discusses the peculiarities of plant 
responses, particularly of bread wheat, to abiotic stress 
caused by drought. It separately discusses the regulation 
of transcription factor activity during abiotic stress, 
within the framework of the complex plant response to 
osmotic stress, which is shaped by multiple pathways. 
The combination of these pathways ensures the temporal 
and spatial patterns of gene expression, which play a 
significant role in the immediate adaptation of bread 
wheat to water deficit. 

Keywords: common wheat, drought resistance, genes, 
transcription factors.


