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Низькомолекулярні білки теплового шоку (sHsp) продукуються як в еукаріотній, так і про-
каріотній клітині у відповідь на дію високої температури. Особливе значення sHsp для рослини 
підтверджується їхньою різноманітністю. Ідентифіковано шість класів рослинних sHsp. Усі вони 
індукуються і при інших стресових впливах, а деякі ще й на певних стадіях розвитку. Значення 
sHsp полягає у формуванні стійкості до стресів. Функції sHsp як молекулярних шаперонів 
підтверджено in vivo та in vitro. Представлений огляд сумує загальні знання щодо експресії генів, 
молекулярної структури і функцій sHsp рослин. 
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Вступ. У відповідь на тепловий стрес клітини всіх 
еукаріотів синтезують групу білків з молекулярною 
масою від 15 до 42 к Да, які отримали назву 
низькомолекулярних білків теплового шоку (small 
heat shock proteins, sHsp) [1 ]. Для рослин харак
терною є надзвичайна різноманітність sHsp, обу
мовлена необхідністю швидкої адаптації до різких 
змін умов довкілля, зокрема, таких як підвищення 
температури та інтенсивність освітлення, зміна во
логості тощо. За подібністю послідовностей ДНК, 
імунологічною реактивністю та внутрішньоклітин
ною локалізацією sHsp поділяють на шість класів 
[2, 3]. sHsp у вегетативних тканинах за нормаль
них умов росту не детектуються, але можуть бути 
індуковані під дією зовнішніх стимулів і змін, 
викликаних різними процесами онтогенезу. Коре
ляція між синтезом sHsp та відповіддю на стрес 
стала приводом для створення гіпотези щодо захи
сту низькомолекулярними білками теплового шоку 
клітинних компонентів від руйнівного впливу стре
су. Механізм, за яким sHsp працюють як клітинні 
протектори, ще повністю не з'ясований, але чітко 
визначено, що sHsp здатні виконувати функцію 
шаперонів, тобто зв'язувати частково денатуровані 
білкові субстрати, запобігаючи їхній незворотній 
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агрегації та спрямовуючи субстратний фолдинг 
[ 3 - 7 ] . 

Класи рослинних БНвр і їхня структура. Час
тка низькомолекулярних рослинних білків тепло
вого шоку з молекулярною масою від 15 до 42 кДа 
під час теплового стресу складає до 1 % від 
загального вмісту білка, це можна помітити за 
допомогою денатурувального гель-електрофорезу 
[2, 8, 9] . Аналіз комплексу вНвр ЛгаШорш іпаїі-
апа показав, що її геном містить 19 рамок зчиту
вання, які кодують вНвр. Усі вНвр кодуються 
ядерними родинами генів та об'єднуються у шість 
класів [3]. Три класи (СІ, СІІ, СІП) вШр ло
калізуються у цитозолі або в нуклеоплазмі [3, 10], 
а інші три розміщені у клітинних компартментах: 
пластидах (Р) [10], ендоплазматичному ретикулу-
мі <ЕЮ [11, 12] і мітохондріях (М) [13—15]. Саме 
наявність органельних форм вНвр є унікальною 
ознакою рослинної клітини, яка зазнала стресового 
впливу. Класи СІ і СІІ цитозольно-нуклеарних 
вНвр кодуються мультигенними родинами [10]. 
Всередині кожного класу різні представники мають 
високий ступінь гомології амінокислотних послі
довностей. вНвр багатьох видів рослин у межах 
певного класу також подібні, але гомологія між 
представниками різних класів низька [2, 3, 10, 16]. 
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Спільною рисою усіх рослинних sHsp є консер
вативний домен, який складається приблизно з 
90—100 амінокислотних залишків та називається 
а-кристаліновим доменом (АКД) [3, 10]. Він роз
ташований у С-кінцевій ділянці молекули білка і 
отримав назву через подібність до а-кристалінів — 
білків кришталика ока хребетних тварин. Наяв
ність АКД вирізняє sHsp з-поміж інших білків, що 
індукуються температурним стресом. Він утворе
ний двома консенсусними доменами, розділеними 
гідрофільним доменом варіабельної довжини [17]. 
Амінотермінальні домени доволі дивергентні, хоча 
унікальні консенсусні домени у представників ок
ремих класів як цитозольних, так і локалізованих 
в органелах sHsp подібні (рис. 1). 

Рослинні sHsp можуть утворювати гомооліго-
мери з молекулярною масою від 200 до 350 кДа [2, 
11, 13, 18—22]. Субодиниці контактують через 
С-кінці АКД, формуючи третинні структури оліго-
мерних комплексів. Зазвичай рослинні sHsp скла
даються з 12 субодиниць [21, 24]. 

Гетероолігомерні комплекси утворюються між 
представниками різних класів sHsp як in vivo, так 
in vitro. Так, наприклад, гетероолігомери варіа
бельної молекулярної маси формують представники 
різних класів sHsp Pisum sativum: PsHspl7.1 і 
PsHspl8.1, які належать до класів СИ та СІ відпо
відно [24]. Тобто можна зробити висновок, що і 
С-кінцева ділянка АКД, і амінотермінальна об
ласть можуть містити інформацію, необхідну для 
формування олігомерних структур [21—23]. 

Олігомерна структура являє собою додекаме-
ричний подвійний диск (рис. 2), модель якого 
вперше опубліковано у роботі [25]. Кожен диск 
містить шість АКД, організованих у тример, кожна 
грань якого складається з димерів. Димери являють 
собою блоки для олігомерної структури і це також 
є особливістю рослинних sHsp. 

Формування великих олігомерних структур та 
конформаційні зміни пов'язані з шапероновою ак
тивністю низькомолекулярних білків теплового шо
ку. In vitro шаперонова активність мономерів Nico-
tiana tabacum NtHspl8 нижча за таку олігомерних 
форм, що підтверджується відповідним рівнем агре
гації досліджуваних білків [26 ]. 

Унікальною особливістю рослинних sHsp є та
кож здатність під час довготривалого температур
ного стресу утворювати так звані гранули теплово
го шоку (heat shock granules, HSG) діаметром 
приблизно 40 нм, які представлені у цитоплазмі 

Рис. 1. Схематичне зображення будови рослинних sHsp різних 
класів. Цифрами позначено середню довжину в амінокислотних 
залишках. АКД — а-кристаліновий домен; ER —ендоплазма
тичний ретикулум 

денатурованими протеїнами, зв'язаними з sHsp. 
Комплекс денатурованого білка з олігомером sHsp 
дезінтегрує протягом періоду відновлення нормаль
ного стану клітини. Гранули теплового шоку мо
жуть у свою чергу об'єднуватися у великі цито-
зольні шаперонові комплекси. Останні містять пе
реважно цитозольні sHsp обох класів — СІ, СІІ 
[27—ЗО] та фактори теплового шоку (heat shock 
transcription factors, HSF) — HSFA2 [31 ]. 

С-кінцевий домен sHsp класу СІІ та формуван
ня додекамерів є обов'язковою умовою агрегації 
цих білків та включення білків класу СІІ у гранули 
теплового шоку, утворення яких індукується тем
пературою [24]. 

Експресія рослинних sHsp. За нормальних 
умов більшість sHsp у вегетативних тканинах не 
детектуються, проте швидко продукуються у від
повідь на температурний стрес. Відхилення темпе
ратури приблизно на 10—15 °С від нормальної 
температури росту, але в межах летальної норми, 
спричинює відповідь на тепловий стрес. Кількість 
накопичених sHsp залежить від температури і 
тривалості стресового періоду [32]. Після закін
чення впливу пошкоджуючих факторів і віднов
лення нормальних умов sHsp виявляються в клі
тині упродовж ще 30—50 год [8, 33], тому передба
чається, що наявність sHsp є важливим фактором 
відновлення [2]. 

Експресію генів sHsp та білковий синтез запу
скає не лише тепловий стрес (таблиця). Певні sHsp 
накопичуються у відповідь на осмотичний стрес. 
Експресія генів HaHspl7.6 (клас СІ) та HaHspl7.9 
(клас СІІ) індукується у вегетативних органах 
соняшнику у відповідь на водний стрес і рівень 
мРНК корелює безпосередньо зі ступенем дегідра
тації клітини [34, 35]. HaHspl7.9-CII виявляються 
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Рис. 2. Димер ТаНвр 16.9аА-СІ (а) (мономери у двох окремих 
конформаціях забарвлені у чорний і сірий кольори; ./V — амі-
нотермінальна ділянка; С — СООН кінцевий домен) та олігомер 
ТаНяр 1б.9аА-СІ (б) (всередині додекамеру димери розташовані 
у двох коаксіальних кільцях; якщо поділити кільце навпіл 
горизонтальною віссю, верхня частина містить три димери, 
позначення відповідні до зазначених вище; С-термінальні кінці 
беруть участь у поднанні двох кілець) 

у стеблах і коренях під дією манітолу та абсцизової 
кислоти [36]. 

Цитозольні Бгівр у Сгаіего$^та рішйа&пеит, 
гомологічні НаНврП.б-СІ і НаНзр17.9-СП, нако
пичуються конститутивно, проте у чутливих до 
висушування калюсах з'являються лише після зо
внішньої обробки абсцизовою кислотою [37]. Рі
вень цих білків теплового шоку надалі зростає у 
відповідь на висушування, що передбачає їхню 
необхідність для розвитку стійкості до зневоднення 
та індуктивне реагування на обробку абсцизовою 
кислотою відповідних генів. Генами, що індукують
ся у відповідь на осмотичний стрес, є АїНвр17.7-
СІІ і АШ$р17.6-0№ (попередня номенклатура Аі-
тр!7.6А і Аї-Н$р17.6-1\ [38]) А. іШіапа і 
<2$Н5р]7 (клас СІ) у клітинах саджанців дубу. 

Оксидним стресом індукуються підкласи цито-
зольних СІ і СІІ [38, 39], мітохондріальних [40] і 
хлоропластних вНвр [41 ]. Деякі гени низькомоле
кулярних білків теплового шоку також індуку
ються холодовим стресом [42], впливом важких 
металів [43], озону [44], ультрафіолетовим [39] та 
у-випромінюванням [40]. Дані цих спостережень 
дозволяють стверджувати, що вШр пов'язані з 
загальною відповіддю рослини на вплив абіотич
ного фактора (таблиця). 

За відсутності стресових впливів довкілля рос

линні sHsp продукуються на окремих стадіях роз
витку, таких як ембріогенез, проростання, розви
ток пилку та дозрівання плодів. Зріле насіння 
резистентне до дегідратації. У зародках Arabidopsis 
цитозольні AtHspl7.4-CII, AtHspl7.6-CII (поперед
ня назва At-HSP17.4 і At-HSP17.6) та AtHspl7.7-
СІІ починають накопичуватися на початкових ста
діях ембріогенезу, досягаючи максимального вмісту 
на завершальних етапах дозрівання та в сухому 
насінні [38, 45]. У гороху і соняшнику представни
ки обох класів цитозольних sHsp з'являються у 
зародках під час синтезу запасальних речовин і 
акумулюються у великій кількості в зрілому насін
ні [36, 37, 46]. Накопичення sHsp у процесі 
дозрівання насіння дозволяє припустити, що вони 
виконують функцію захисту клітинних компонен
тів від висушування [45]. Ця гіпотеза підтверд
жується подальшими дослідженнями кореляції не
великих кількостей sHsp у чутливих до висушуван
ня мутантах. У насінні чутливих до висушування 
мутантів аМЗ-6 експресія і накопичення AtHspl7.4-
СІ, AtHspl7.6-CI і AtHspl7.7-CII відсутні [38, 45, 
48]. Подібна редукція не пов'язана з дефектами в 
ембріогенезі, що підтверджується накопиченням 
AtHspl7.4-CI до рівня дикого типу у мутантів 
Іес2-1 і етЬ266, які мають дефекти ембріогенезу та 
стійкі до висушування, а також відсутністю нако
пичення у fus3-3, lecl-2, які є дефектними в 
ембріогенезі і чутливими до висушування [48 ]. 

Гени sHsp експресуються під контролем фак
торів теплового шоку [49, 50 ], які розпізнають так 
звані елементи теплового шоку (heat shock ele
ments, HSE), — послідовності, розташовані в 5'-ді-
лянках, які не транскрибуються. Ці послідовності 
містять неодноразово повторюваний елемент nGA-
Ап- [52, 53]. У рослинах оптимальний HSE вклю
чає консенсусну послідовність 5'-aGAAg-3' [54]. 
Три регуляторних компоненти послідовності 5'-
nGAAnnTTCnnGAAn-3' визначено як такі, що не
обхідні для ефективного зв'язування HSF [50]. За 
нормальних умов HSF перебувають у клітині в 
латентному стані, але під впливом температури 
вони тримеризуються і, таким чином, активуються, 
набувають спорідненості з ділянками ДНК, які 
відповідно стають транскрипційно активними [49 ]. 

Обидва можливих механізми (залежний і неза
лежний від HSE) беруть участь у продукуванні 
sHsp під час розвитку [55]. Дослідження промото
ру показало, що проксимальні ділянки HSE не
обхідні для забезпечення транскрипційної актив-
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ПРОТЕАЗИ 

ності протягом завершальних стадій ембріогенезу, з 
якими збігається процес висушування насінин [35 ]. 
Ця активація, вірогідно, опосередкована зв'язуван
ням з Ш Р , що підтверджується її редукцією упро
довж процесів розвитку за умов виникнення му
тацій НБЕ, які порушують механізм приєднання 
НБР [56, 57]. Проте ранні стадії ембріогенезу 
нечутливі до подібних мутацій. 

Припускається, що інші специфічні для насін
ня трансактиваторні білки відповідають за промо
тування на цих стадіях. НаНврП.б-ОІ—єдиний 
серед вНвр генів, який не відповідає на темпера
турний стрес і регулюється лише етапами розвитку 
[57]. Промотор НаН8р17.6-С1 містить неповний 
НБЕ, що бере участь в активації розвитку На-
Шрі7.6-01 [58], проте Н8Е самостійно не здатний 
регулювати повну індукцію промотору НаНврП.б-
0 1 . /(мс-активні елементи, локалізовані незалежно 
від НБЕ, діють на промотор позитивно або негатив
но. НБР та інші трансактиваторні фактори можуть 
поєднувати свою дію у регуляції НаНврП.б-СІ 
упродовж висихання насіння через зв'язування 
Н8Е та згаданих цис-елементів [58]. Як один з 
трансактиваторів ідентифіковано фактор транскри
пції АВІЗ, що регулює певні гени, особливо активні 
протягом розвитку насіння [59, 60]. Мутація аЬіЗ 
впливає на експресію та накопичення АШзр17.4-
СІ, АШзр17.6С-СІ [45, 48] і АШар17.7-СП у 
насінні А. th.alia.na. Велике значення у розв'язанні 
питання регуляції експресії генів вНвр мали дослід
ження активації промотору НаНврІ7.7-04 у зарод
ках соняшнику за подвійного впливу АВІЗ резушки 
і ЬрН^РАІ томату. Аналіз експресії показав, що 
АВІЗ і синергічно активують промотор На-
Нзр17.7-С4 у зародках [61 ]. А6/3-залежна акти-

Рис. 3. Загальна схема дії sHsp на при
кладі захисту та реактивації люцифера-
зи Arabidopsis, утворення гранул тепло
вого шоку 

Намивний білок 

вація потребує цілісності проксимальної і дисталь
ної частин HSE та наявності домену активації HSF. 
С- і N-кінцеві домени HSF, а також АВІЗ є досить 
важливими для синергічної активації. АВІЗ відіграє 
визначну роль, проте лише у взаємодії з HSF через 
посилення зв'язування HSF з HSE. АВІЗ і HSF 
здатні взаємодіяти один з одним, однак АВІЗ може 
діяти і як транскрипційний коактиватор неспе
цифічного зв'язування ДНК [61 ]. 

Функції рослинних sHsp. Функції низькомоле
кулярних білків теплового шоку як на різних 
стадіях онтогенезу рослин, так і під час відповіді на 
різні типи стресів на сьогодні з'ясовані неповністю. 
Кореляція експресії Hsp і клітинної резистентості 
до високих температур дозволила створити гіпотезу 
щодо протекторного значення білків теплового шо
ку для клітини в умовах високих температур. 
Проте механізм, за яким Hsp діє як протектор, 
чітко не визначений. Деякі гіпотези пропонують 
загальний механізм відповіді на температурний 
стрес [62]. Наявність РНК у рослинних гранулах 
теплового шоку дозволила передбачити роль sHsp 
у протекції та збереженні мРНК за стресових умов 
[29] (рис. 3). 

Молекулярні шаперони є білками, що зв'язу
ють частково зібрані або денатуровані білки, за
побігаючи, таким чином, їхній незворотній агре
гації, або допомагають коректному фолдингу [63 ]. 
Шаперонову функцію рослинних sHsp in vitro було 
проілюстровано захистом та реактивацією люцифе-
рази у клітинах Arabidopsis [4] (рис. 3.) Процеси 
ренатурації потребують наявності Hsp70 і АТР [5, 
7]. Висока стабільність sHsp під час стресу визна
чає їхню значущість для періоду відновлення після 
дії стресу. 
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Залишається малозрозумілим механізм шапе
ронової активності sHSP. Припускається, що висо-
коконсервативний а-кристаліновий домен може бу
ти важливим для шаперонової активності, але ці 
припущення не підтверджені, хоча дослідження 
sHsp рису, які експресуються в Escherichia coli та в 
С-кінцевій ділянці яких відсутні дві третини а-кри-
сталінового домену, засвідчили збереження здат
ності до захисту від теплового шоку [27]. Більш 
того, було показано, що а-кристаліновий домен 
самостійно не має шаперонової активності in vitro. 
Мутації всередині багатого на фенілаланін аВ-кри-
сталіну, локалізованого в а-кристаліновому домені, 
порушують шаперонову активність in vitro без ви
дозміни олігомерного комплексу [28 ]. Ці спостере
ження передбачають, що N-термінальні залишки, 
розташовані протилежно до а-кристалінового доме
ну, також необхідні для шаперонової активності. 

Нещодавно виявлено, що субстрат прикріплю
ється саме до гідрофобних сайтів sHsp. Оскільки 
sHsp піддаються залежним від температури струк
турним змінам, що підвищують поверхневу гідро
фобність [5] без самоагрегації, гідрофобні сайти 
мають бути локалізовані всередині порожнини, що 
й запобігає асоціації [5]. Подібний механізм має 
попереджувати непродуктивні взаємодії між натив-
ними білками за нормальних температур. 

На основі кристалічної структури sHsp Metha-
nococcus jannaschii запропоновано можливі меха
нізми, за якими низькомолекулярні білки теплово
го шоку мають захищати білки від денатурації 
[27]. Відповідно до цієї моделі, певні білки або 
РНК, важливі для виживання клітини під час 
стресу, можуть бути стабілізовані всередині чи на 
зовнішній поверхні сфери, утвореної sHsp, протя
гом їхнього збирання in vivo. Отвори є досить 
великими для упорядкування невеликих молекул, 
таких як ензимні субстрати та рівні лінійні пеп-
тидні ланцюги, для дифузії всередину і на поверх
ню сфери. 

Експресія sHsp в онтогенезі. Експресію генів 
sHsp, яка відповідає певним стадіям ембріогенезу і 
не залежить від зовнішніх умов, вперше визначено 
у тварин і пізніше — у рослин [2 ]. Експресію 
представників обох цитозольних класів sHsp проде
монстровано на рівні мРНК і білків в ембріонах 
гороху, пшениці, соняшнику, люцерни, резушки, 
тютюну, кукурудзи і томатів [2]. Також визначено 
експресію sHsp упродовж утворення пилку та емб
ріогенезу мікроспор [65 ]. Крім того, sHsp знайдено 

у запасальних органах, таких як цибулини Allium, 
Amaryllus, Crocus і Hyacinthus, вусики Aristolochia 
та гілки Acer і Sambucus у стані спокою. 

sHsp класів І та II у зародках гороху з'явля
ються під час синтезу запасальних білків на почат
ку розвитку і рівень їхньої експресії підвищується 
до надлишкового, якщо насінина зневоднюється 
[1]. У насінні соняшнику також виявлено подібне 
накопичення sHsp класу II, але sHSP класу І 
накопичуються лише на пізніх стадіях розвитку 
насіння [35]. Представники класу I sHsp резушки 
акумулюються упродовж стадії дозрівання і їхня 
кількість зменшується під час проростання [45]. 
На піку розвитку насіння гороху sHsp класу І 
вперше детектуються у період опадання перикар
пію, який збігається з періодом висихання. мРНК і 
безпосередньо sHsp присутні у сухому насінні со
няшнику та гороху протягом проростання на 2—3-
й день після появи коренів та на 2—3-й день у 
насінні соняшнику. Надалі sHsp швидко деграду
ють. Модель експресії і деградації sHsp може бути 
специфічною і подібною у різних видів рослин. 
Вірогідно, що sHsp класу І беруть участь у розвит
ку толерантності насіння до висихання чи підтри
мання стану спокою під час розвитку. 

На противагу іншим класам sHsp і особливо 
класу І, існує відносно невелика кількість інфор
мації стосовно накопичення і функціонування 
sHSP класу II і це свідчить про те, що специфіка 
функцій упродовж розвитку рослини все ще неві
дома і потребує подальших досліджень. 

О. S. Talalaev 

Plant small heat shock proteins 

Summary 

Small heat shock proteins (sHsp) are produced ubiquitously in 
prokaryotic and eukaryotic cells upon heat. The special importance 
of sHsp in plants is suggested by their unusual abundance and 
diversity. Six classes of sHsp have been identified in plants. In 
addition to heat stress, plant sHsp are also produced under other 
stress conditions and at certain developmental stages. The function 
ofsHsp as molecular chaperones is supported by in vitro and in vivo 
assays. This review summarizes recent knowledge about plant sHsp 
gene expression, protein structure and functions-

Key words: heat shock proteins, chaperones. 

A, C. Талалаев 

Низкомолекулярньїе белки теплового шока растений 

Резюме 

Низкомолекулярньїе белки теплового шока (sHsp) продуциру-
ются как в зукариотной, так и прокариотной клетке в ответ 
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на влияние высокой температуры. Особая роль sHsp для 
растений подтверждается их необычайным разнообразием. 
Идентифицированы шесть классов растительных sHsp. Они 
продуцируются и при действии других стрессовых факторов, 
а некоторые еще и на определенных стадиях развития. sHsp 
имеют особое значение для формирования устойчивости к 
стрессам. Шапероновая функция sHsp подтверждена in vivo и 
in vitro. Представленый обзор суммирует общие знания об 
экспрессии генов, молекулярной стуктуре и функциях sHsp 
растений. 

Ключевые слова: белки теплового шока, шапероны. 
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