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Одно из общих свойств клеток всех типов живых
организмов состоит в том, что в ответ на увеличение
температуры они включают синтез специфического
набора белков, называемых белками теплового шока
(БТШ), которые помогают клетке выжить в условиях
температурного стресса и вернуться после его пре-
кращения к нормальной жизни. Сходство аминокис-
лотной последовательности (гомология) некоторых
из них у самых различных организмов от бактерий до
человека говорит о их высокой консервативности в
эволюции, которая характерна для жизненно важ-
ных белков. Все это сделало их изучение одной из
центральных биологических проблем, в которой
можно выделить три основных направления:

1) индукция БТШ при тепловом шоке (ТШ) яв-
ляется замечательной моделью для изучения моле-
кулярного механизма включения генов, регуляции
их активности и перестройки белоксинтезирующей
системы [1, 2];

2) изучение БТШ открыло перспективы к выяс-
нению молекулярных основ устойчивости (резис-
тентности) клеток к стрессу [2, 3];

3) исследование БТШ дало мощный толчок к
развитию нового направления в изучении белков с
особой функцией, которая состоит в том, чтобы
“заботиться” о других белках, влияя на их конфор-
мацию и препятствуя их агрегации [4]. Эта новая
область в изучении “поведения” белков в клетке и
роли в нем БТШ не только в стрессовых, но и в
обычных условиях рассмотрена в “Соросовском
Образовательном Журнале” [5].

Задача данной статьи состоит в том, чтобы про-
анализировать роль БТШ в устойчивости клеток к
тепловому шоку, подробнее остановившись на
БТШ растений, и показать, что БТШ являются у
растений одним из компонентов программ, вызы-
ваемых (индуцируемых) стрессом и необходимых
для выживания клеток в стрессовых условиях.
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Открытие БТШ началось с работ Ф. Ритоззы в
1962 году на политенных хромосомах слюнных же-
лез личинок дрозофилы. Политенными называются
гигантские хромосомы, образованные стопками
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параллельно упакованных гомологичных нитей
хроматина, которых может быть больше 1000. Это
позволяет изучать политенные хромосомы под све-
товым микроскопом, различать в них отдельные
“диски”, соответствующие генам, и наблюдать, как
при активации генов плотная структура диска пере-
ходит в “пуф” – вздутие, образующееся за счет раз-
рыхления структуры хроматина в активном гене и
накопления синтезирующихся молекул РНК. Ф. Ри-
тозза обнаружил, что повышение температуры с 20
до 37

 

°

 

С приводит к образованию пуфов там, где они
не появлялись при нормальной температуре. Так
были открыты гены теплового шока. Правда, позд-
нее было обнаружено, что их можно активировать
рядом воздействий и при нормальной температуре.
Кодируемые этими генами белки были идентифи-
цированы только в 1974 году. Они получили назва-
ние БТШ. Вскоре выяснилось, что синтез БТШ в
ответ на увеличение температуры характерен для
клеток всех типов живых организмов: бактерий,
грибов, животных всех уровней организации, чело-
века, низших и высших растений.

БТШ у всех организмов представлены большим
набором полипептидов, и их принято именовать в
соответствии с молекулярной массой, выраженной
в килодальтонах (кД). Например, БТШ с молекуляр-
ной массой 70 кД называют БТШ70. О существенной
роли БТШ в жизни клеток говорит их высокая
консервативность в эволюции. Например, БТШ70
имеет высокое сходство аминокислотной последо-
вательности у насекомых, птиц, млекопитающих,
грибов и растений. Отдельные участки в БТШ70 со-
храняют свыше 90% гомологии у бактерий и челове-
ка. У растений БТШ впервые были обнаружены в
1980 году. Как и у других организмов, БТШ расте-
ний множественны [2, 3, 6]. Они представлены
группой высокомолекулярных (110–60 кД) и низ-
комолекулярных (35–15 кД) белков. При двумер-
ном электрофорезе каждая группа БТШ делится на
несколько представителей. Это определяется, с од-
ной стороны, тем, что каждое семейство БТШ коди-
руется, как правило, несколькими генами (семейст-
вом близких генов), различающимися главным
образом по регуляции их активности, а с другой сто-
роны, БТШ подвергаются модификациям, проис-
ходящим после завершения их синтеза. К числу та-
ких модификаций относится, например, обратимое
фосфорилирование. Отличительными чертами рас-
тений являются множественность низкомолеку-
лярных БТШ и высокая интенсивность их синтеза
при ТШ.

 

èÖêÖäãûóÖçàÖ äãÖíéä çÄ ëàçíÖá Åíò
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Синтез БТШ – стрессовая программа, включае-
мая тепловым шоком (рис. 1). Он происходит при
подъеме температуры на 8–10

 

°

 

С выше нормальной.
Например, у широко применяемого в генетических

и физиологических исследованиях растения араби-
допсис (резушка Таля – Arabidopsis thaliana), с ма-
лым размером генома, синтез БТШ происходит при
температуре 28–37

 

°

 

C, в листьях ячменя максимум
синтеза БТШ достигается при 40

 

°

 

C, а в листьях ри-
са – при 45

 

°

 

С. Необходимо заметить, что индукция
синтеза отдельных представителей БТШ может раз-
личаться по температуре нагрева и его продолжи-
тельности. В результате можно различить ранние и
поздние БТШ.

Переключение нормальной жизни клетки на
стрессовую программу – событие чрезвычайное,
которое осуществляется одновременно на многих
уровнях регуляции. Оно включает в себя репро-
граммирование генома – тормозится экспрессия
генов, активность которых характерна для жизни
клетки в нормальных условиях, и активируются ге-
ны теплового шока.

 

 

 

В результате в клетках расте-
ний, как и дрозофилы, мРНК, кодирующие БТШ,
обнаруживаются через 5 мин от начала стресса. Теп-
ловой шок вызывает не только репрограммирова-
ние генома и, следовательно, изменение состава
вновь синтезируемых мРНК, но и репрограммиро-
вание рибосом – распад полисом, синтезирующих
белки, типичные для нормальных условий обита-
ния, и формирование полисом, синтезирующих
БТШ (см. рис. 1). Такое стремительное включение
синтеза БТШ не только на транскрипционном
(синтез РНК на ДНК), но и на трансляционном
(синтез белка на мРНК) уровне достигается в ре-
зультате многих событий. Тепловой шок (ТШ) вы-
зывает изменения в мРНК, синтезированных в
клетке до шока, происходит модификация белко-
вых факторов трансляции и рибосомных белков.
Кроме того, мРНК БТШ имеют отличия от мРНК
обычных белков. Все это обусловливает ослабле-
ние, а затем и прекращение синтеза обычных бел-
ков в клетках и переключение аппарата белкового
синтеза на синтез БТШ. В результате БТШ обнару-
живаются в клетках уже через 15 мин после начала
теплового шока, их синтез активируется, достигая
максимума за 2–4 ч ТШ, а затем начинает ослабе-
вать. У дрозофилы синтез БТШ происходит на фоне
прекращения синтеза белков, типичных для нор-
мальной температуры. Однако у растений это выра-
жено не так резко, и синтез разных белков растений
проявляет различную устойчивость к нагреву.

На рис. 2 представлена флюорограмма радиоак-
тивных белков, выделенных из семядолей тыквы и
их хлоропластов. Синтез белков в семядолях проис-
ходил в течение 1,5 ч в присутствии (

 

35

 

S)-метиони-
на. Включение (

 

35

 

S)-метионина в белки во время их
синтеза позволило получить меченые белки. После
выделения белки фракционировали при помощи
электрофореза в полиакриламидном геле. Рис. 2 по-
казывает, что в условиях ТШ ослабевал синтез ряда
белков, характерных для нормальной температуры,
хотя синтез большой и малой субъединиц (БС) и
(МС) рибулезобисфосфаткарбоксилазы (РБФК) –
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ключевого ферента фотосинтеза – продолжался и
при 40

 

°

 

С. ТШ усиливал синтез высоко- и низкомо-
лекулярных БТШ. Набор БТШ хлоропластов суще-
ственно отличался от суммарных БТШ семядолей.

Рис. 3 позволяет видеть, что синтез различных
БТШ хлоропластов происходит при разной темпера-
туре. Синтез высокомолекулярных БТШ был акти-
вирован в диапазоне 34–42

 

°

 

, ослабевал при 44

 

°

 

C и
резко снижался при 46

 

°

 

C. Индукция синтеза низко-
молекулярных БТШ была особенно большой при
40–42

 

°

 

C. Существенное угнетение синтеза БС
РБФК происходило только при 44

 

°

 

C. Необходимо
подчеркнуть, что почти все из обнаруженных БТШ
хлоропластов кодируются в ядре, синтезируются в

цитоплазме и потом транспортируются в хлоропласт,
где и выполняют защитную функцию во время ТШ.

Включение генов БТШ при высокой температу-
ре определяется регуляторными элементами генов
БТШ (РЭ БТШ), то есть специфическими нуклео-
тидными последовательностями ДНК в промотор-
ной (регуляторной) зоне этих генов. РЭ сходны у
генов разных представителей БТШ и обладают вы-
сокой гомологией у всех эукариот. Например, в
промоторе гена БТШ70 кукурузы обнаружены два
таких РЭ, близких РЭ БТШ70 дрозофилы. Это гово-
рит о том, что не только структура БТШ, но и меха-
низм включения их синтеза сохранил постоянство в
эволюции.

 

Митохондрия

Моносомы

Полисомы

Хлоропласт
Плазмалемма

Цитоплазматическая
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Клеточная

ТШ

 

Рис. 1.

 

 Схема индукции синтеза белков теплового шока (БТШ) в клетках: ТШ – тепловой шок, ТФ – трансфактор
генов БТШ, РЭ – регуляторный элемент генов БТШ, включающий их экспрессию при ТШ. Зеленые волнистые ли-
нии – мРНК БТШ. Зеленые спирали – БТШ. Красными стрелками обозначена система ответа клетки на ТШ вплоть
до поступления БТШ во все компартменты клетки, включая ядро, митохондрии, хлоропласты и цитоплазматичес-
кие гранулы ТШ. Синей волнистой линией обозначена дошоковая мРНК (в дошоковых полисомах и гранулах ТШ)

стенка
БТШ

Ген БТШ
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РЭ ТШ включают гены БТШ после взаимодей-
ствия со специфическими регуляторными белками –
факторами транскрипции или трансфакторами
этих генов. Эти трансфакторы присутствуют в цито-
плазме при нормальных условиях (рис. 1). Тепловой
шок вызывает их модификацию, например увели-
чивается их фосфорилирование, после чего они
приобретают способность взаимодействовать с РЭ
генов БТШ и тем самым включать активность этих
генов. К настоящему времени выявлены некоторые
различия в механизмах активации тепловым шоком
трансфакторов генов БТШ далеких эволюционно
организмов. Однако важнее подчеркнуть принци-
пиальную общность этих механизмов у всех эукари-
от. Лучше всего об этом говорит следующий факт.

Введение в геном растительной клетки генетичес-
кой конструкции, содержащей чужеродный репор-
терный ген (от “репортер” – дающий информа-
цию), под контролем РЭ гена БТШ70 дрозофилы
вызывало экспрессию этого репортерного гена при
тепловом шоке в клетках растения. Следовательно,
трансфактор генов БТШ, присутствующий в цито-
плазме растительной клетки, узнавал в условиях
теплового шока РЭ гена БТШ70 дрозофилы и вклю-
чал экспрессию репортерного гена.

После окончания теплового шока синтез БТШ
прекращается и возобновляется синтез белков, ха-
рактерных для клетки в нормальных температурных
условиях. При этом мРНК БТШ быстро разрушаются

 

БС

МС

28° 40° 28° 40°
Хлоропласты Семядоли

кД

98
94
82
74
72

64

26
24
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Рис. 2.

 

 Флюорограмма радиоактивных белков
семядолей тыквы и их хлоропластов. Синтез бел-
ка происходил в семядолях в течение 1,5 ч при
нормальной (28

 

°

 

C) и шоковой (40

 

°

 

C) температуре
в присутствии (

 

35

 

S)-метионина. Затем белки из-
влекали из семядолей и выделенных из них хлоро-
пластов и разделяли электрофорезом в поли-
акриламидном геле. На рисунке представлена
флюорограмма радиоактивных белков. Цифрами
отмечены молекулярные массы БТШ в килодаль-
тонах. БС и МС – большая и малая субъединицы
рибулезобисфосфаткарбоксилазы
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Рис. 3.

 

 Температурная зависимость синтеза бел-
ков хлоропластов семядолей тыквы. Условия по-
лучения флюорограммы меченых белков те же,
что и на рис. 2. Синтез белка в присутствии (

 

35

 

S)-
метионина происходил в семядолях при темпера-
турах, указанных на рисунке. Слева указано поло-
жение на электрофореграмме стандартных бел-
ков и их молекулярных масс, которые позволяют
судить о молекулярных массах меченых хлоро-
пластных белков. Цифры справа означают моле-
кулярные массы БТШ в килодальтонах . БС и МС –
большая и малая субъединица РБФК (

 

Kusne-
tsov V.V., Mikulovich T.P., Kukina I.M.

 

 

 

et al.

 

 // FEBS
Lett. 1993. Vol. 321, № 2/3. Р. 189–193)
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в клетках при нормальной температуре, тогда как
сами белки могут сохраняться существенно дольше,
обеспечивая, по-видимому, повышение устойчиво-
сти клеток к нагреву. Длительное пребывание кле-
ток в условиях ТШ обычно также приводит к ослаб-
лению и прекращению синтеза БТШ. В этом случае
включаются механизмы регуляции экспрессии ге-
нов БТШ по принципу обратной связи. Накопле-
ние в клетках БТШ выключает активность их генов.
Возможно, таким путем клетка поддерживает коли-
чество БТШ на необходимом уровне, препятствуя
их сверхпродукции.
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Переключение клеток всех живых организмов в
условиях ТШ на синтез БТШ вызывает естествен-
ное предположение, что эти белки защищают клет-
ки при стрессе. Однако нужны прямые доказатель-
ства их защитной функции. Общность структуры
БТШ и молекулярных механизмов включения их
синтеза при тепловом шоке у всех представителей
живого мира позволяет, анализируя эту проблему,
привлекать данные, полученные на разных орга-
низмах [1–3, 6]:

1) выключение синтеза белка специфическими
ингибиторами во время теплового шока, когда про-
исходит синтез БТШ, приводит к гибели клеток;

2) клетки можно закаливать, повышая их термо-
устойчивость путем предварительного кратковре-
менного воздействия повышенных температур.
Оказалось, что условия такой закалки совпадают с
условиями индукции синтеза БТШ. Это хорошо по-
казано в культуре клеток растений [2];

3) как выяснилось, синтез БТШ индуцирует не
только ТШ, но и ряд других неблагоприятных воз-
действий. У животных таких дополнительных ин-
дукторов синтеза БТШ очень много, у растений к
ним относятся, например, соли кадмия и арсенит.
Оказалось, что синтез БТШ, вызванный солями Cd
или другими нетемпературными воздействиями,
повышает устойчивость клеток к нагреву;

4) обнаружено, что мутации (изменения в струк-
туре гена), повреждающие синтез БТШ, приводят к
потере устойчивости клеток к нагреву. Однако это
справедливо не для всех представителей БТШ. Су-
щественно, что термочувствительность дрожжей,
возникшая в результате мутации гена БТШ104, мог-
ла быть исправлена генно-инженерным путем за
счет введения в дрожжи гена БТШ101 арабидопси-
са. Это не только прямое доказательство участия
БТШ104 в терморезистентности клеток, но и убеди-
тельное свидетельство общности механизма термо-
резистентности клеток дрожжей и растений;

5) убедительное доказательство защитной роли
БТШ при нагреве получено на клетках соедини-
тельной ткани крыс – фибробластах. В клетки вво-

дили антитела к БТШ70. Это приводило к гибели
клеток при тепловом шоке за счет того, что антите-
ла, взаимодействуя с БТШ70, мешали проявлению
их функции в условиях шока. В частности, препят-
ствовали проникновению БТШ70 в ядро, где эти
белки накапливаются во время шока, образуя ком-
плексы с хроматином, а в ядрышке – с предшествен-
никами рибосом, которые они защищают от необра-
тимых тепловых повреждений. При нормальной
температуре антитела к БТШ70 не вызывали гибели
клеток. Гибель клеток при ТШ, когда антитела пре-
пятствуют проникновению БТШ70 в ядро, подчер-
кивает важность его функции в ядре для термоус-
тойчивости клеток. Совокупность представленных
аргументов достаточно убедительно говорит в поль-
зу защитной роли БТШ при тепловом шоке. Однако
как это происходит, пока еще далеко не ясно. Ис-
следования конкретной функции каждого БТШ не-
обходимы для выяснения молекулярного механиз-
ма защитных систем клеток при стрессе.

 

îìçäñàà Åíò à ÉéåéãéÉàóçõï àå ÅÖãäéÇ, 
äéíéêõÖ ëàçíÖáàêìûíëü
èêà çéêåÄãúçéâ íÖåèÖêÄíìêÖ

 

Как выяснилось, большинство БТШ имеют в
клетках родственные белки, которые синтезируют-
ся при нормальной температуре постоянно или на
определенных стадиях развития организма. Напри-
мер, у дрожжей семейство БТШ70 кодируется девя-
тью генами, из которых шесть усиливают экспрес-
сию при тепловом шоке, два снижают, а один не
реагирует на тепловой шок. У дрозофилы один из
БТШ70 индуцируется тепловым шоком, а семь дру-
гих экспрессируются при нормальной температуре.
В последнее десятилетие появился прогресс в пони-
мании того, что делают эти белки. БТШ70 присое-
диняется к другим белкам, вызывая их разворачива-
ние и препятствуя их агрегации, которая помешала
бы белку приобрести нативную конформацию, не-
обходимую для его функциональной активности
(см. [5]). Разворачивание белков с помощью
БТШ70 необходимо для их проникновения через
мембрану хлоропластов, митохондрий и эндоплаз-
матического ретикулума. Агрегация белков резко
усиливается при повышении температуры. Актива-
ция синтеза в этих условиях БТШ70 должна защи-
щать белки от необратимого повреждения. Посколь-
ку БТШ70 влияет на конформационное состояние
других белков, его относят к группе шаперонов (от
англ. chaperon, обозначающего провожатую, на-
ставника при молодой особе). Подробнее о шапе-
ронах можно прочитать в статье Н.К. Наградовой
(Соросовский Образовательный Журнал. 1996. № 7.
С. 10–18) [5]. Взаимодействие БТШ70 с другими
белками ATP/ADP зависимо: постулируется, что
БТШ70 в комплексе с ADP удерживает на себе рас-
плетенный белок, замена ADP на ATP приводит к
освобождению этого белка из комплекса с БТШ70.
Замена связанной с БТШ70 ATP на ADP происходит
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за счет ATP-азной активности БТШ70. Предполага-
ют, что БТШ70 совершает ATP-зависимый цикл ра-
боты по протаскиванию белков через мембрану, в
основе которого лежит изменение конформации
БТШ70 в зависимости от связи с ATP или ADP [8].

БТШ70 присутствует во всех компартментах
клетки. На рис. 1 представлена схема ответа клетки
на ТШ синтезом БТШ и их последующим распрост-
ранением во все части клетки. БТШ70 обнаружива-
ется в ядре и ядрышке, где он накапливается при
тепловом шоке; в цитоплазме, в связи с элементами
цитоскелета, в связи с клеточной мембраной, в ми-
тохондриях, хлоропластах и эндоплазматическом
ретикулуме. БТШ70 способствует прохождению
синтезированных в цитоплазме предшественников
хлоропластных белков через хлоропластную мемб-
рану, играя тем самым важную роль в биогенезе хло-
ропластов. Это справедливо и для митохондрий.

Другая группа белков теплового шока – БТШ60
также относится к шаперонам, их называют также
шаперонинами. Эти белки обеспечивают правиль-
ную сборку четвертичной структуры клеточных
белков [5]. Такую функцию они выполняют у бакте-
рий, в митохондриях и хлоропластах эукариотичес-
ких клеток. Они образуют два наложенных друг на
друга кольца, в каждом из которых присутствуют по
семь субъединиц БТШ60. Такая сложная структура
направляет правильную упаковку клеточных бел-
ков при образовании четвертичной структуры, на-
пример ключевого фермента фотосинтеза РБФК,
который строится из восьми малых и восьми боль-
ших полипептидов (субъединиц) и локализуется в
строме хлоропластов.

К группе шаперонов относят БТШ90. Этот белок
играет крайне важную роль в образовании комплек-
са стероидных гормонов с их рецептором. Вместе с
БТШ70 и другими белками БТШ90 контролирует
функциональную активность рецепторов стероид-
ных гормонов, направляя их “поведение” в клетке.
Установлено, что БТШ90 образует комплексы с не-
которыми протеинкиназами, контролируя их ак-
тивность. Как известно, протеинкиназы фосфори-
лируют самые различные клеточные белки и
благодаря этому регулируют их активность. БТШ90
обнаружен в клетках растений, однако сведений о
его функции у растений пока нет. Таким образом,
БТШ60, 70 и 90 образуют комплексы с другими бел-
ками клетки, изменяя их структуру и функциональ-
ное состояние. Предполагают, что во время тепло-
вого шока они защищают клеточные белки от
повреждения, хотя многое в этом направлении еще
предстоит выяснить.

К БТШ относится также убиквитин – белок,
присоединение которого к N-концу полипептида
делает этот полипептид мишенью для разрушения
протеазами. Это “метка смерти” для белков, и при
ее помощи происходит выбраковка поврежденных,
недостроенных и функционально неактивных по-

липептидов. Ассоциированный с убиквитином бе-
лок разрушается в особых мультикомпонентных
комплексах, называемых протеасомами. Тепловой
шок приводит к появлению в клетках недостроен-
ных и поврежденных белков, для удаления которых
важен убиквитин. Интересно, что появление таких
поврежденных и недостроенных белков в клетках
является сигналом к синтезу БТШ даже при нор-
мальной температуре. К тому же факторы, стабили-
зирующие структуру белков, тормозят синтез БТШ.

В число БТШ входят низкомолекулярные белки.
У дрожжей всего один ген кодирует низкомолеку-
лярный БТШ, а у растений их больше 30. Молеку-
лярная масса этих БТШ лежит в диапазоне от 16 до
40 кД. Эти белки локализуются главным образом в
специальных гранулах – цитоплазматических гра-
нулах теплового шока (рис. 4), которые появляются
в цитоплазме во время ТШ и исчезают после его
окончания [2, 3]. В гранулах теплового шока обна-
руживается также мРНК, синтез которых происхо-
дил в нормальных температурных условиях. Поэто-
му полагают, что цитоплазматические гранулы
теплового шока предохраняют “дошоковые” мРНК
в клетках, что дает возможность вновь использовать
эти мРНК для синтеза белка после окончания шока.

На рис. 4 показаны изменения в ультраструктуре
растительных клеток при действии теплового шока.
Видно появление электронноплотных образований
в ядре за счет конденсации хроматина и скопления
нуклеопротеидных частиц, содержащих предшест-
венники мРНК – премРНК. В этих частицах обна-
руживается БТШ70, который, по-видимому, защи-
щает от необратимых повреждений при высокой
температуре хроматин и синтезированные до ТШ
предшественники мРНК для “дошоковых” белков.
Эндоплазматический ретикулум приобретает ха-
рактерный вид ватрушки. В цитоплазме видны
скопления электронноплотных частиц, называе-
мых цитоплазматическими гранулами теплового
шока. Специальная техника с использованием ан-
тител к БТШ 17 кД, протеина А (белок из золотис-
того стафилококка, взаимодействующий с имму-
ноглобулинами и, следовательно, с антителами к
БТШ) и коллоидного золота позволяет обнаружить
скопление в цитоплазматических гранулах низко-
молекулярных БТШ. Важно, что такие же структур-
ные изменения обнаружены нами в клетках расте-
ний при других стрессах: недостатке воды и
действии высоких концентраций солей.

Низкомолекулярные БТШ у растений обнару-
живаются не только в цитоплазматических гранулах
теплового шока, но и в других компартментах, в том
числе в хлоропластах. Предполагают, что они защи-
щают от теплового шока тилакоидные мембраны, в
которых локализованы процессы трансформации
световой энергии в химическую. Низкомолекуляр-
ные БТШ вариабельны по своей первичной струк-
туре, но у всех представителей этого семейства есть



 

äìãÄÖÇÄ é.ç.

 

 ÅÖãäà íÖèãéÇéÉé òéäÄ à ìëíéâóàÇéëíú êÄëíÖçàâ ä ëíêÖëëì

 

11

  

аминокислотная последовательность, гомологич-
ная 

 

α

 

-кристаллину – белку хрусталика глаза. Пока
значимость этого наблюдения, как и вообще функ-
ция низкомолекулярных БТШ, требует дальнейше-
го выяснения. Следует упомянуть, что многие из
них синтезируются в клетках на определенных ста-
диях развития растений и имеют органную специ-
фичность. В период мейоза у лилии, кукурузы, а

также у дрозофилы и дрожжей четко выражен синтез
одного из низкомолекулярных БТШ в нормальных
температурных условиях. Возможная регуляторная
роль БТШ в онтогенезе организмов подчеркивается
тем, что у дрозофилы гормон линьки – экдизон
инициирует синтез БТШ. БТШ синтезируются в
эмбриогенезе растений, обеспечивая устойчивость
зародышей к ТШ в первые часы набухания семян.
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Рис. 4.

 

 Ультраструктурные изменения клеток меристемы корня тыквы под действием теплового шока (40
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 – контрольная клетка при нормальной температуре 28
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С. Видны ядро, ядрышко, митохондрии, каналы эндо-
плазматического ретикулума и небольшие вакуоли; 
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 – ядро и ядрышко клетки при тепловом шоке. Стрелками по-
мечены электронноплотные образования; 
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 – эндоплазматический ретикулум при тепловом шоке; 
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 – цитоплаз-
матическая гранула теплового шока; 
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 – локализация низкомолекулярных БТШ (17 кД) в цитоплазматической гра-
нуле (ЦГ) теплового шока в клетках листа Arabidopsis thaliana. БТШ выявляли с помощью комплекса, состоящего
из антител к БТШ 17 кД, протеина А и коллоидного золота. Видные под электронным микроскопом черные точки
коллоидного золота соответствуют локализации БТШ 17 кД. Протеин А – 42 кД белок из золотистого стафилокок-
ка, распознающий иммуноглобулины, к которым относятся антитела к 17 кД БТШ. 
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Долгое время одним из аргументов против учас-
тия БТШ в термотолерантности клеток служило от-
сутствие их синтеза при ТШ в пыльце. Однако впос-
ледствии у некоторых растений (но не у всех) был
обнаружен конститутивный (неиндуцированный)
синтез БТШ во время формирования пыльцы. Сле-
довательно, предсинтезированные БТШ могли
обеспечить термостабильность пыльцы при ТШ,
хотя нельзя исключить наличие у пыльцы и других
механизмов устойчивости к нагреву. Важно под-
черкнуть, что синтез БТШ происходит у растений в
жаркие часы при их выращивании в полевых усло-
виях и, по-видимому, обеспечивает нормальную
функцию растений при смене температур.

Мы рассмотрели защиту клеток всех живых ор-
ганизмов от теплового шока при помощи БТШ. Это
не исключает других защитных механизмов, дейст-
вующих на уровне синтеза химических протекто-
ров, изменения свойств мембран и ионного гомео-
стаза клеток. Не следует также забывать, что
помимо клеточных механизмов защиты от теплово-
го шока, в которых БТШ играют важнейшую роль,
существуют другие, организменные уровни, свя-
занные с морфологическими изменениями расте-
ний или усилением транспирации (испарения воды
через устьица), снижающей температуру листьев.

 

ÑêìÉàÖ ëíêÖëëéÇõÖ ÅÖãäà êÄëíÖçàâ

 

Репрограммирование генома при стрессе, при-
водящее к синтезу специфических стрессовых бел-
ков, которые помогают клетке пережить экстре-
мальные воздействия, является общим принципом
ответа клеток на многие стрессы. Например, кисло-
родное голодание (анаэробиоз), в которое наиболее
часто попадают корни и прорастающие семена при
затоплении почвы, вызывает синтез специфичес-
ких стрессовых белков анаэробиоза. Они включают
в себя ферменты гликолиза, которые позволяют
обеспечить клетки энергией при недостатке кисло-
рода. Крайне активно синтезируются несколько
форм алкогольдегидрогеназы. Синтез белков анаэ-
робиоза включается на уровне активации их генов
через регуляторный элемент анаэробного шока,
который гомологичен у разных генов ответа на анаэ-
робиоз и у разных растений. Эта генетическая про-
грамма позволяет растениям пережить непродол-
жительный недостаток кислорода. Так, клубни
картофеля гибнут при анаэробиозе через 48 ч, про-
ростки кукурузы – через 3 дня, риса – через 7 дней.
Но есть среди растений рекордсмены, например
Acorus calamus – растение-амфибия, клубни кото-
рого сохраняют жизнеспособность в течение двух
месяцев анаэробиоза. Такие растения представляют
особый интерес для генных инженеров как потен-
циальные доноры генов устойчивости при получе-
нии стресс-резистентных трансгенных растений.

Обезвоживание клеток растений вызывает син-
тез большого набора белков с невыясненной пока

функцией. Их индуктором является фитогормон –

абсцизовая кислота (АБК). Эти белки синтезируют-

ся при нормальном водоснабжении растений в за-

родышах на стадии позднего эмбриогенеза, когда

происходит естественное обезвоживание созреваю-

щих семян; синтезу предшествует накопление в се-

менах АБК, которая индуцирует синтез этих белков.

Поэтому их называют белками позднего эмбриоге-

неза или белками ответа на АБК. При нормальном

водоснабжении они отсутствуют в листьях, но недо-

статок воды вызывает накопление в листьях АБК,

которая индуцирует синтез белков обезвоживания.

Эти белки и их гены пристально изучают, чтобы

понять механизм устойчивости клеток к обезво-

живанию. Особое внимание уделяется таким ре-

кордсменам засухоустойчивости, как, например,

Craterostigma plantageneum, которая способна вы-

сыхать до воздушно-сухого состояния, а после пре-

доставления воды быстро зеленеть и возвращаться к

нормальному функционированию.

Растение испытывает недостаток воды не только

при засухе, но также при засолении почвы и холоде.

В настоящее время обнаружено, что при каждом из

этих стрессов синтезируются как общие, так и спе-

циальные для каждого из них белки. Важную роль

при этих стрессах играют низкомолекулярные ос-

мопротекторы – вещества, которые накапливаются

в клетках в высоких концентрациях, препятствуют

их обезвоживанию и выполняют защитную функ-

цию по отношению к внутриклеточным структу-

рам, включая мембраны и различные белковые

комплексы. Такую осмопротекторную функцию

выполняют сахароза, пролин, полиамины, олигоса-

хариды, полиспирты, например маннит и сорбит, и

многие другие соединения. Их накопление корре-

лирует с засухоустойчивостью. Например, у Mesem-

bryanthemum crystallinum – растения, обитающего в

пустынях Намибии и обладающего устойчивостью

к засухе, засолению и холоду одновременно, концен-

трация осмопротекторов в цитоплазме и хлороплас-

тах достигает при стрессе 700 мM, а в специализиро-

ванных эпидермальных клетках превышает 1 М [9].

Среди белков, чей синтез активируется у араби-

допсиса при засолении, обнаружен аквапорин – бе-

лок, образующий каналы в мембране для прохожде-

ния в клетку воды. Он гомологичен у растений и

животных. Введение мРНК аквапорина растений в

ооциты Xenopus повышает их проницаемость для во-

ды. Следовательно, у растений и животных сущест-

вуют общие молекулярные механизмы поступления

воды в клетки. Это не противоречит осморегулятор-

ной функции вакуоли, в мембране которой (тоно-

пласте) также обнаружен аквапорин. Все сказанное

позволяет видеть общность ответа клеток растений и

других организмов на различные стрессы.
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Стрессовые белки синтезируются в растениях в
ответ на различные экстремальные воздействия:
анаэробиоз, окислительный стресс, повышенные и
пониженные температуры, обезвоживание, высо-
кие концентрации соли, при действии тяжелых ме-
таллов, вредителей, а также при раневых эффектах
и ультрафиолетовой радиации. Каждый из перечис-
ленных стрессов вызывает синтез специфических
для него белков. Вместе с тем есть белки, которые
индуцируются при различных стрессах. Например,
БТШ70 синтезируется при поранении растений,
недостатке воды, засолении, действии АБК. Арсе-
нит и соли Cd индуцируют у растений полный
спектр БТШ, действуя через другие регуляторные
элементы генов БТШ, чем ТШ. Очевидно, в эволю-
ции возникла способность этих генов отвечать на
различные неблагоприятные воздействия и обеспе-
чивать защитные реакции клеток. Это позволяет
ожидать наряду со специфическими механизмами
устойчивости клеток к неблагоприятным факторам
и наличия общих механизмов. Существенно, что
эти механизмы могут иметь много одинакового у
различных организмов. Выше мы рассмотрели общ-
ность структуры, функции и регуляции синтеза
БТШ у всех живых организмов. Восстановление
термотолерантности у мутантов дрожжей под дейст-
вием гена БТШ растений доказывает генетическое
единство устойчивости их клеток к тепловому шоку.

Обнаружение общих осмопротекторов при обез-
воживании клеток и действии на них засоления у
бактерий, дрожжей и растений также подчеркивает
существование сходных путей защиты клеток разных
организмов при стрессах. Открытие у растений белка
аквапорина говорит об общих молекулярных меха-
низмах снабжения клеток разных организмов водой.

Ни в коем случае не забывая специфику структу-
ры и функции клеток растений и растительного ор-
ганизма в целом, важно констатировать, что систе-
мы стресс-резистентности растений на клеточном и
молекулярном уровнях имеют общие черты с други-
ми организмами. Это открывает перспективы ис-
пользования подходов, разработанных на других
организмах, для изучения стресс-резистентности
растений и поиска в геноме растений генов, входя-
щих в программы устойчивости у других организ-
мов. Наряду с изучением генов и белков, определя-
ющих особую толерантность представителей дикой
флоры, исследования в рассмотренном направле-
нии должны способствовать получению высокоре-
зистенных трансгенных растений, то есть растений

с введенным в геном чужеродным геном, придаю-
щим растению новые свойства. На этом пути пред-
стоят большие трудности, хотя бы потому, что, как
правило, стресс-резистентность – мультигенный
признак, и тем не менее работа в этом направлении
принесет в будущем успех, масштабы которого сей-
час невозможно предсказать.
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