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Регуляторные области промоторов генов растений 
и белки — регуляторы промоторной активности 
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В обзоре проведен системный анализ литературных данных о структуре и функциональном 
назначении проксимально расположенных специфических последовательностей ДНК (цис-элемен-
тов) в регуляторних областях растительных генов и транс-факторов белковой природы 
Рассмотрены особенности взаимодействия цис- и транс-регуляторных элементов, детерминиру
ющих видо- и органоспецифическую экспрессию генов, реакцию клеток на внешние и внутренние 
сигналы, адаптацию клеток к неблагоприятным факторам внешней среды и защиту растений от 
повреждений и болезней. 

Введение. Известно, что в клетках эукариотов 
существует многоуровневая иерархия регуляции 
экспрессии генов, обусловленная компартментали-
зацией отдельных типов генетических детерминан
тов — в ядре, ядрышках, цитоплазматических ор-
ганеллах (хлоропластах, митохондриях), нуклео-
сомной организацией хроматина (хромосом), про
странственным и временным разобщением процес
сов транскрипции, процессинга, переноса из ядра в 
цитоплазму, трансляции генетической информации 
и посттрансляционной модификации белков. На 
уровень активности гена также влияют стадии 
клеточного цикла, функциональное состояние 
клетки, ткани или отдельного органа, стадии инди
видуального развития организма и действия внеш
них индукторов на организм. Естественно, ключе
вым (начальным) этапом в экспрессии генов явля
ется процесс их транскрипции, включающий обра
зование комплекса РНК-полимеразы с ДНК-мат
рицей, обеспечивающего перевод нуклеотидной по
следовательности ДНК генов в нуклеотидную по
следовательность РНК (мРНК, рРНК, тРНК, регу
ляторные РНК). Место и точность посадки РНК-
полимеразы на ДНК, а также скорость процесса 
транскрипции определяют как специфические цис-
элементы ДНК-матрицы, так и транс-регулятор-
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ные факторы белковой природы, тесно взаимодей
ствующие между собой. 

В эукариотном ядре функционируют три раз
личных класса РНК-полимераз: РНК-полимераза I 
транскрибирует гены рибосомных РНК (5,8S 
рРНК, 18S рРНК и 28S рРНК) и активна только в 
области ядрышка. РНК-полимераза II обеспечивает 
транскрипцию всех белок-кодирующих генов, раз
мещенных в экстраядрышковом хроматине, а так
же малых ядерных РНК (за исключением гена U6). 
РНК-полимераза III транскрибирует гены тРНК, 
5S рРНК, 7SL РНК и U6 РНК [1 ]. 

Каждый растительный ген, транскрибируемый 
РНК-полимеразой II, имеет 5'-фланкирующий 
промоторный район, необходимый для формирова
ния мультимерного транскрипционного комплекса, 
куда входят участок ДНК, с которым связывается 
РНК-полимераза, базальные факторы транскрип
ции и многочисленные регуляторные элементы, с 
которыми связываются регуляторные белки, назы
ваемые специфическими факторами транскрипции 
[2, 3 ] . Около 15 % генов Arabidopsis кодируют 
белки, представляющие собой более чем 1500 
транскрипционных факторов, 45 % из которых 
специфичны для растений [4 ]. 

Для 5'-регуляторных участков генов характер
ны очень сложное строение и наличие большого 
количества регуляторних элементов. Необходимым 
и достаточным элементом для инициации транс-
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крипции является коровый (базальный) промотор 
[5, 6 ] . Под коровым промотором понимают мини
мальную последовательность ДНК, необходимую 
для правильной инициации транскрипции гена in 
vitro. Эта последовательность охватывает область 
от - 6 0 до +40 пар нуклеотидов (п. н.) от старта 
транскрипции. Коровый промотор также содержит 
ряд коротких функционально значимых мотивов 
размером до 5—25 п. н., способствующих образова
нию мультимерного транскрипционного комплекса, 
т. е. связыванию транскрипционных факторов с 
элементами инициации транскрипции [7] . Среди 
них наиболее полно изучены ТАТА-бокс, называе
мый также блоком Хогнесса, инициатор (Inr-эле-
мент), СААТ-бокс и GC-бокс. Последовательность 
ТАТА (А/Т) А расположена на расстоянии от - 2 5 до 
- 3 0 п. н. от точки инициации транскрипции [8 ]. 
По наличию или отсутствию ТАТА-бокса все про
моторы делятся на две группы: ТАТА-содержащие 
(ТАТА+) и ТАТА-несодержащие (ТАТА-) [9] . В 
группе ТАТА-несодержащих промоторов Drosophi-
la melanogaster вблизи позиции +30 найден DPE-
элемент (downstream promoter element), являю
щийся функциональным аналогом ТАТА-бокса. 
Его консенсусная последовательность имеет вид 
(A/G)G(A/T)CGTG. Она также способна влиять 
на работу бацилловирусного промотора в протопла
стах риса [10] . 

На расстоянии - (100—200) п. н. от точки 
инициации транскрипции генов обнаружен корот
кий нуклеотид, узнаваемый фактором Spl и на
званный GC-мотивом (GGGCGG) [11] . Предпола
гается, что GC-мотив, который может встречаться 
несколько раз по всей длине промоторной зоны, 
характерен для промоторных участков генов, рабо
тающих конститутивно, и его присутствие приво
дит к 4—10-кратному увеличению регулирующей 
активности промотора [12] . 

Еще одна последовательность ССААТ (СААТ) 
встречается в промоторной зоне тканеспецифиче-
ских генов на расстоянии от - 8 0 до - 1 5 0 п. н., 
которая может действовать совместно с другими 
предполагаемыми консервативными мотивами, как 
это показано для трансгенного табака [13, 14] . 

Важную роль в транскрипционном контроле 
генов эукариотов играют удаленные регуляторные 
элементы (энхансеры-стимуляторы и сайленсе-
ры — ингибиторы транскрипции), располагающие
ся на расстоянии в тысячи пар нуклеотидов от 
старта транскрипции [6 ] . 

Существует еще множество разнообразных ре
гул яторных районов, содержащих сайты связыва
ния определенных транскрипционных факторов, 
которые, взаимодействуя между собой, спосоьны 

регулировать экспрессию генов, причем встречае
мость и расположение сайтов связывания опреде
ленных транскрипционных факторов 5-регулятор-
ных участков генов часто отражает ткане- или 
стадиеспецифичные особенности регуляции их экс
прессии. 

Элементы, регулирующие функционирование 
генов. В промоторных районах растений, как и у 
других эукариотов, типичный фактор транскрип
ции содержит домен для связывания с ДНК (ДНК-
белковое взаимодействие), домен для образования 
комплексов с другими факторами или с другими 
молекулами этого же фактора (белково-белковое 
взаимодействие) и домен, ответственный собствен
но за активацию транскрипции (трансактиватор-
ный домен) [15] . 

В свою очередь, промоторы и энхансеры содер
жат определенные наборы последовательностей для 
связывания факторов транскрипции, уникальные 
именно для этого энхансера или промотора. В 
зависимости от того, какие это наборы, на энхан-
сере (промоторе) могут собираться комплексы фак
торов, обеспечивающих тканеспецифичность экс
прессии гена и ответ на различные сигналы извне, 
такие как воздействие света, действие метаболи
тов, химических факторов или стрессов окружаю
щей среды. Рассмотрим возможные формы такого 
взаимодействия и ответа. 

Светочувствительные элементы (Light-respo
nsive elements, LRE). У высших растений в транс
формации световой энергии участвуют четыре ос
новных комплекса: фотосистема I, фотосистема II, 
цитохромный и АТР-синтазный комплексы, встро
енные в липидные мембраны тилакоидов. Экспрес
сия многих ядерных генов эффективно регулирует
ся на уровне транскрипции при участии специфи
ческих регуляторных белков — фоторецепторов, 
подразделяющихся на три класса: фитохромы, реа
гирующие на красный свет, белки, осуществляю
щие рецепцию голубого света, и белки — рецепто
ры ультрафиолетовых лучей. При поглощении све
та определенной длины волны хромофорной 
группой фитохромы меняют свою конформацию, 
переходя из неактивного состояния в активную 
форму, необходимую для включения светоиндуци-
руемых генов [16] . Различные фитохромы специ
фически регулируют разные группы генов на раз
ных этапах жизни фотосинтезирующих организмов 
[17, 18] . 

Наиболее важными цмс-последовательностями 
для транскрипции генов светового ответа являются: 
G-бокс (CACGTG) [19, 2 4 - 2 6 ] , GT-1-бокс (GG-
ТТАА) [20, 24—26] , 1-бокс (GATAAAGR) [30] и 
Н-бокс АССТА(А/С)С(А/С) [30] . G-бокс впервые 
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был идентифицирован как последовательность из 
II п. н. (C/AACACGTGGCA) в промоторе гена, 
кодирующего малую субъединицу рибулозо-1,5-ди-
фосфаткарбоксилазы (rbcS) [19] . Для белка GT-1 
были определены две связывающие последователь
ности: бокс II ("' 5 1 GTGTGGTTAATATG" 1 3 8 ) и бокс 
III Г , 2 5 АТСАТТТТСАСТ" 1 М ) в rbcS-ЗА гене риса, 
обе из которых являлись существенными для фи-
тохромного ответа [20 ]. Кроме того, для GT-1-бок-
са показано, что те же светочувствительные эле
менты часто находятся в промоторах с противопо
ложной световой активностью [21 ] . Интенсивность 
транскрипции зависит от размера промотора и 
взаимодействия транскрипционных факторов с 
транскрипционными элементами. Например, об
ласть промотора гена rbcS-ЗА томата от - 3 7 4 до 
-205 п. н. играет основную роль в светоиндуциру-
емой и органоспецифической экспресси гена, а 
область перед - 3 7 4 регулирует экспрессию, зависи
мую от стадии развития листа [22, 2 3 ] . Тетрамер 
GT-1, связанный с минимальным (-90 п. н.) 35S 
промотором, содержащим активаторную последова
тельность -1 (activator sequence-1, as-1) , регулиру
ет транскрипцию на свету, но если GT-1 объеди
нить с более короткой версией 35S промотора (-46 
п. н.), не имеющей as-І, экспрессии не наблюдается 
[24] . Если же использовать искусственно синтези
рованные последовательности, составленные из 
парных комбинаций тетрамерных повторов G- и 
GATA-бокса или GT-1- и GATA-бокса, то они 
также будут функционировать как светочувстви
тельные элементы [25, 2 6 ] . 

Многочисленные экспериментальные данные 
подтверждают гипотезу о том, что светочувстви
тельные элементы растений являются комбинация
ми ц«с-регуляторных последовательностей, а их 
активность — это результат синергических взаимо-
действи между ними, их транскрипционными фак
торами и, в некоторых случаях, соответствующими 
ко-факторами [27,28] . 

На сегодняшний день выделены и исследованы 
два транскрипционных фактора, участвующих в 
светостимулируемой регуляции. Это HY5 фактор 
из Arabidopsis [29] и РІРЗ-фактор [30] , взаимодей
ствующие с G-боксом. Показано, что под воздейст
вием света фитохром В переходит в биологически 
активную форму и специфически связывается с 
G-бокс-связанным РШЗ-фактором. Для световой 
индукци HY5 фактора требуется минимальный све
точувствительный модуль СМА5 и нативный фраг
мент размером 52 п. н. промотора rbcS8B табака, 
содержащий I- и G-боксы. Однако сам HY5 не 
имеет активаторного домена, в связи с чем предпо
лагается, что его транскрипционная активность 

включается через взаимодействие с другими факто
рами [30] . 

Элементы, отвечающие за метаболическое 
регулирование. Растительная клетка воспринимает 
разнообразные химические стимулы и реагирует на 
них. Так, изменение концентрации Сахаров во 
флоэмном токе, олигомерные сахара и фрагменты 
хитина, индолилуксусная кислота, брассиностерои-
ды и др. вызывают физиологическую реакцию рас
тения. Ведущую роль среди этого довольно обшир
ного списка химических веществ в регуляции роста 
и развития растений играют гормоны, действующие 
через регуляторные элементы (табл. 1). 

Ауксинчувствительные элементы (Auxin-
Responsive Elements, AuxREs). Ауксин — это гор
мон, вырабатываемый в апикальных меристемах 
побегов и играющий важную роль в делении и 
растяжении клеток, апикальном доминировании, 
лигнификации, расположении листьев, тропизме, 
ризогенезе и старении растительного организма. 
Воздействие на клетку ауксинами в большинстве 
случаев приводит к одинаковому эффекту: белок 
АВР1 (auxin binding protein) и система вторичных 
мессенджеров включают протонную помпу и уже 
через 2—5 мин после воздействия гормона можно 
обнаружить ауксинопосредованный ответ на уровне 
генов [31 ]. Если уровень ауксина в клетке ниже 
определенных показателей, то ауксинчувствитель
ные элементы могут угнетать транскрипционную 
активность соседних или перекрывающихся транс
крипционных элементов. Когда уровень ауксина 
повышается, то репрессия прекращается и транс
крипция активируется [32 ]. В зависимости от при
роды конститутивных или связывающих AuxREs 
они могут потенциально участвовать в экспрессии 
разнообразных тканеспецифических и регулируе
мых развитием ответов [33] . 

Наиболее полно изучены ауксинчувствитель
ные промоторы гена PS-JAA4/5 гороха [34 ] и двух 
генов сои: GH3 [35] и SAURJ5A [36] . В промоторе 
гена PS-IAA4/5 гороха идентифицирована последо
вательность (G/T)GTCCCAT [34] , а в трех аук-
синчувствительных элементах промотора гена GH3 
сои — TGTCTC [35 ]. Ауксинчувствительные эле
менты TGTCTC и (G/T)GTCCCAT из промотора 
гена SAUR15A и промотора гена PS-IAA4/5 могут 
функционировать как составные компоненты Aux
REs [32] . Причем AuxRE промотора гена SAUR15A 
содержит оба типа этих последовательностей [36] . 
А элемент TGTCTC из промотора гена GH3 требу
ет наличия близкоассоциированного конститутив
ного или связывающего ДНК элемента, функцио
нирующего как AuxRE [37 ]. Если же эти элементы 
мультиплицированы и находятся в соответствую-
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щей ориентации, то они могут функционировать 
как AuxREs даже в отсутствие связующего элемен
та [34—36]. Надлежащим образом расположенные 
и ориентированные синтетические TGTCTC аук
синчувствительные элементы более активны, чем 
натуральные AuxREs [38 ]. 

Транскрипционными факторами ауксинмоду-
лированной экспрессии гена считаются семейства 
ARF и Aux/IAA белков [39] . Белки Aux/IAA, 
предположительно, регулируют транскрипцию, мо
дулируя активность ARFs [40] . Другой AuxRE, 
которому уделяется много внимания, — это ocs /as-
1 элемент [41 ]. Активность транскрипции обеспе
чивается этим цис-действующим элементом, распо
ложенным на участке от - 6 3 до - 8 3 п. н. и 
найденным первоначально в 35S промоторе вируса 
мозаики цветной капусты (CaMV). Этот элемент 
содержит тандемно расположенную повторяющую
ся последовательность TGACG, которая связывает
ся с ядерным белком ASF-1. Точность последова
тельности может существенно отклоняться у раз
ных видов растений, но последовательность в 12 п. 
н. между двумя палиндромными центрами остается 
неизменной во всех osc /as-І элементах, отвечаю
щих на ауксин [42] . 

Гиббереллинчувспгвигпельные элементы (Gib-
berellin-Responsive Elements, GAREs). При анализе 
экспрессии генов, слитых с а-амилазными промо
торами, которые регулируются гиббереллиновой 
кислотой (ГК), обнаружено наличие г^ис-активных 
элементов, инициирующих гиббереллинзависимую 
активность. Среди них TAACA(A/G)A последова
тельность, ТАТССАС-бокс и пиримидиновый бокс 
( С / Т ) С Т Т Т Т ( С / Т ) [ 4 3 — 4 5 ] . Функциональный 
анализ промотора гена ЕРВ-1 цистеиновой протеи-
назы показал их необходимость для гиббереллино
вой индукции. В то же время синтез белка ЕРВ-1, 
ответственного за деградацию белков эндосперма 
семян ячменя, инициируется ГК и репрессируется 
абсцизовой кислотой (АБК) [44] . 

Гранс-фактором, необходимым для гибберел
линовой регуляции, был признан фактор GAMyb. 
Конститутивная экспрессия GAMyb в отсутствие 
ГК вела к трансактивации экспрессии ЕРВ-1 [44] . 
Активность транскрипционного фатора GAMyb бы
ла обнаружена и при исследовании активности 
репортерного GUS гена, лигированного с а-амилаз-
ным промотором ячменя [45] . 

Элементы, чувствительные к абсцизовой кис
лоте (Abscisic Acid-Responsive Elements, ABREs). 
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Воздействие АБК вызывает синтез циклической 
ADP-рибозы из НАД + в замыкающих клетках усть
иц. Этот мессенждер может активизировать Са 2 + -
каналы тонопласта, при этом ионы кальция посту
пают в цитоплазму из вакуолей и других внутри
клеточных депо и рН цитозоля увеличивается. Все 
это приводит к активации протеинфосфатаз АВП и 
ABI2. Их роль заключается в дефосфорилировании 
гипотетического белка — репрессора АБК-сигнала. 
Пока репрессор фосфорилирован, он не дает прояв
ляться дальнейшим ответам на АБК. Дефосфори-
лирование инактивирует репрессор, и клетка отве
чает на АБК. Если протеинфосфатазы неактивны, 
репрессор постоянно подавляет ответ на АБК и 
растение становится нечувствительным к этой кис
лоте (ABA-insensitive, abi) [46] . 

Для процессов активации/инактивации генов в 
ядре клеток Arabidopsis важным регулятором явля
ется белок АВІЗ (или его гомолог у кукурузы VP1). 
В аминокислотной последовательности этого белка 
обнаружены ДНК-связывающие участки, харак
терные для транскрипционных активаторов. Без 
АВІЗ или VP1 не могут экспрессироваться гены 
созревания эмбриона (ЕМ, embryo maturation), не 
запускается биосинтез антоцианов, не накаплива
ются запасные белки в семенах и т. д. [47] . 

В соответствующих промоторах найден доста
точно консервативный мотив — G-бокс с последо
вательностью (C/G/T)ACGTGGCG, необходимой 
для связывания с этими белками [48 ]. Органо- и 
видоспецифическая активация АБК-чувствитель-
ных генов достигается лишь совместным действием 
нескольких ^ис-активных элементов [49] . Изоли
рованный G-бокс не содержит активности мини
мального промотора. Только комплексный модуль, 
включающий G-бокс и связывающий элемент, 
функционирует как ABRE in vivo в растениях 
ячменя [50]. 

Одного белка АВІЗ или VP1 недостаточно для 
активации транскрипции. Для этого необходим до
вольно сложный транскрипционный комплекс, в 
который могут входить димерные транскрипцион
ные факторы типа «лейциновой застежки». Напри
мер, bZIP белок риса, названный OSBZ8, может 
быть вовлечен в регуляцию экспрессии АБК-чувст-
вительных генов [51 ]. Множественные ABREs 
идентифицированы в 5'-фланкированном участке 
гена Ет пшеницы [52 ] и показана их активность в 
присутствии VP1 транскрипционного фактора [53] . 

Этиленчувствительные элементы (Ethylene-
Responsive Elements, EREs). Основная физиологи
ческая реакция растения на этилен вызывает трой
ной ответ: 1) замедление роста в длину и утолще
ние проростка, 2) появление апикальной петельки 

и 3) изменение ориентации проростка в простран
стве. Другие известные процессы, регулируемые 
этиленом, — это стимулирование созревания пло
да, опадение листьев, прорастание семян, старение 
и чувствительность к стрессам, таким как поране
ние или атаки патогенов [54] . Впервые факторы 
ответа на воздействие этилена (ethylene-response 
factor) ERF1—4 идентифицированы в листьях таба
ка как GCC-бокс-связывающие белки [55] . У Ara
bidopsis обнаружено небольшое генное семейство 
белков — рецепторов этиленового сигнала: ETR1, 
ETR2, EIN4, ERS1 и ERS2, которые достаточно 
гидрофобны и входят в состав мембран. Рецепторы 
этилена родственны двухкомпонентным гистидин-
киназам и участвуют как в процессе автофосфори-
лирования, так и фосфорилирования других бел
ков. Для связывания молекулы этилена необходим 
атом меди, который переносится на рецептор эти
лена с помощью белка RAN1. Помимо этого, ре-
цепторные белки находятся в комплексе с се-
рин/треонинкиназой CTR1, которая, в свою оче
редь, негативно регулирует этиленовую реакцию, 
возможно, через МАР-киназный каскад. Позитив
ным регулятором этиленового сигнала является 
мембранный белок EIN2, передающий позитивный 
сигнал EIN3 семейству транскрипционных факто
ров, локализованных в ядре. EIN3 связывает про
мотор ERF1 гена и активирует синтез транскрип
ционных факторов ERF в присутствии этилена. 
Транскрипционные факторы ERF1,2,4 взаимодей
ствуют с GCC-боксом промоторов генов-мишеней и 
активируют их ответ на воздействие этилена [56, 
5 7 ] . ERF2 и ERF4 усиливают GCC-бокс-опосреду-
емую транскрипцию репортерного гена в протопла
стах табака и предполагается, что они действуют 
как активаторы транскрипции, тогда как ERF3 
выполняет функции репрессора [58 ]. 

В трансгенных растениях Arabidopsis была ин
дуцирована экспрессия Pti4 — транскрипционного 
фактора томата, принадлежащего к ERF семейству. 
Этот транскрипционный фактор более чем в 2,5 
раза повышал экспрессию 28 генов, содержащих 
GCC-бокс [59] . 

В промоторной области гена Е4 на расстоянии 
-161 п. н. от старта транскрипции обнаружены 
последовательности, требуемые для активации эти
леном и регуляции созревания плода, а последова
тельность на расстоянии от - 8 5 до -1 оказалась 
существенной для этиленчувствительной транс
крипции гена, но недостаточной для проявления 
активности этилена в минимальном 35S промоторе. 
Был сделан вывод о том, что по крайней мере две 
цис-действующие последовательности (от - 1 5 0 до 
-121 и от - 4 0 до +65 п. н. от старта транскрипции) 
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требуются в качестве регуляторних элементов для 
этиленчувствительной регуляции Е4 гена [60] . С 
помощью изменения электрофоретической подвиж
ности, футпринтерного анализа и дальнейшего кло
нирования был выделен ядерный белок Е4/Е8ВР, 
связывающийся с 5'-фланкирующими последова
тельностями Е4 и Е8 генов. Проведенные опыты 
показали, что укороченная версия Е4/Е8ВР-1 ак
тивирует Е4 промотор, возможно, для усиления 
транскрипции гена, особенно in vivo [61 ]. 

Исследованияе транскрипционных факторов 
EIN3 табака показало, что они регулируют ткане-
специфический ответ на уровне первичного пути 
передачи этиленового сигнала [62] . 

Сахарочувствительные элементы (Sugar-Res
ponsive Elements, SUREs). Биохимические, молеку
лярные и генетические эксперименты показали 
центральную роль сахара в контроле растительного 
метаболизма, роста и развития и выявили взаимо
действия, интегрирующие свет, стресс, гормональ
ные сигналы, а также координирующие углеводный 
и азотистый метаболизм [63] . Было сделано пред
положение, что белки, участвующие в переносе 
сахара, и некоторые внеклеточные сахаросвязыва-
ющие белки могут служить датчиками при переда
че сахароопосредуемых сигналов, которые альтер
нативно могут быть запущены гормонами, светом и 
другими стимуляторами окружающей среды [64]. 

В промоторе рисового гена а-амилазы АтуЗ 
обнаружена цис-активная последовательность, об
щая для всех регулируемых сахаром промоторов, 
ответственная за сахароиндуцируемый ответ (sugar 
response sequence, SRS). Эта область содержит три 
существенные последовательности: GC-бокс, G-
бокс и ТАТССА элемент, идентифицированные на 
расстоянии от - 9 0 до - 1 5 0 п. н. во всех промоторах 
cr-амилазных генов [65] . ТАТССА элемент найден 
во взаимосвязи с OsMYBS белками риса. Два этих 
белка, OsMYBS 1 и OsMYBS2, способны трансакти-
вировать ТАТССА-содержащий промотор in vivo. 
[66 ]. Анализ промотора /3-амилазы сладкого карто
феля, индуцируемый преобразующимся в ходе ме
таболизма сахаром типа сахарозы, глюкозы и 
фруктозы, обнаружил TGGACGC элемент, важный 
для сахароиндуцируемой экспрессии как /З-амилаз-
ного гена, так и гена спорамина [67 ]. 

Изолирован транскрипционный фактор из яч
меня и очищен соответствующий белок. Транс
крипционный фактор, передающий сигнал, инду
цируемый сахаром (SUSIBA2-sugar signaling in bar
ley), относится к WRKY белкам и взаимодействует 
с элементами W-бокса в isol промоторе [68] . 

Сахарочувствительные элементы SURE1 (АА-
TAGAAAA) и SURE2 (ААТАСТААТ) найдены в 

пататиновом промоторе [69] . Подобная SP8 после
довательность (ТАСТАТТ) обнаружена в промото
рах гена спорамина сладкого картофеля и генов 
/?-амилазы. SP8 элемент специфично связывает 
белковый фактор, являющийся отрицательным ре
гулятором, и его транскрипция подавляется сахаро
зой [70] . Предполагаемый гомолог SPF1, кодирую
щий WRKY домен транскрипционного фактора, 
выявлен в огурце и Arabidopsis [71 ]. 

Два бокса — W (реагирующий на поранение) и 
G (АБК-чувствительный) найдены в промоторах 
амилазы, чувствительных к сахару [72, 73 ] . Под 
внешним воздействием АБК обнаружено, что акти
вируются и /?-амилазный [74] , и /3-фазеолиновый 
промоторы, причем последний модулируется еще и 
сахарозой [75 ]. Эти данные доказывают, что сахар, 
гормоны и защитные сигналы могут влиять на 
контроль транскрипции промоторов, активируя W-
и G-боксы. 

Ответ на другие гормональные вещества рас
тений. Жасмонат (jasmonate, JA) и метилжасмо-
нат (methyl jasmonate, MeJA) ингибируют рост 
проростков, прорастание пыльцевых трубок, обра
зование каллуса, способствуют закрытию устьиц, 
стимулируют образование клубней и луковиц, вли
яют на цитоскелет, переориентируя его. Этерифи-
кация жасмоновой кислоты и метилжасмоната при
дает им летучесть. Предполагают, что метилжасмо-
нат (как и этилен) через воздушную фазу способен 
на расстоянии воздействовать на ткани растения, 
информируя его о нападении патогенов [76 ]. Пато
ген или внешнее воздействие JA включает синтез 
de novo фитоалексинов [77 ]. В то же время жасмо
нат и этилен синергично активируют семейства 
генов PR1 и PR5, кодирующих патогенсвязываю-
щие белки [78 ]. Интересно, что для индукции 
PDF 1.2 гена требуется как интактная жасмоновая 
кислота, так и этиленовый сигнал, тогда как для 
активации других генов достаточно только воздей
ствия какого-то одного сигнала. Это свидетельству
ет о комбинаторном взаимодействии этих сигналов 
для ко-регулирования экспрессии некоторых генов, 
вовлеченных в защиту растений [79] . 

Область JARE, чувствительная к метилжасмо-
нату, идентифицирована в промоторе гена vspB 
сои, который был стимулирован MeJA и сахаром 
[80]. ДНК домен, отвечающий за подобный ответ, 
локализован между - 5 3 5 и - 5 8 5 п. н. и содержит 
G-бокс и С-богатый элемент. Подобные области, 
связанные с bZIP белком и содержащие TGACG-
последовательности и G-боксы, обнаружены в про
моторах липоксигеназы 1 ячменя [81 ] и ингибито
ра протеиназы картофеля Pin2 [82] . Такие после
довательности координируют активность asl-подо-
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бных элементов и глутатион-Б-трансферазного гена 
под воздействием ауксина, салициловой кислоты, 
метилжасмоната и пероксидазы [83] . 

Регуляция транскрипции стрессовыми факто
рами окружающей среды. Роль этилена, салици
ловой и жасмоновой кислот в ответной реакции 
на механическое повреждение и атаку патогенов. 
В результате атаки патогенов и поранения расте
ний происходит активация гиперчувствительных 
механизмов длительного ответа, повышающего со
противляемость растений. Во многих случаях сис
темное приобретенное сопротивление растений ха
рактеризуется повышением уровня концентрации 
эндогенной салициловой кислоты и усиленной экс
прессией генов, устойчивых к патогенам. 

Недавнее изучение изменения уровня экспрес
сии 2375 отобранных генов под воздействием пато
генов, поранения, обработки салициловой кисло
той, JA и этиленом показало, что на некоторые 
гены воздействует только один сигнал, а на мно
гие — два или более сигналов [84, 85 ]. Подобно 
многим другим биологическим процессам пути от
вета на эти факторы в растениях сходятся в кле
точных ядрах [86] . 

Наиболее изучены две группы цис-активных 
элементов индуцируемых патогенами промоторов: 
GCC-подобные элементы [87] и W-бокс (T)TG-
АС(С/Т) [88] . Недавно идентифицированы другие 
GCC-подобные элементы, названные S-боксом 
(AGCCACC), направляющие экспрессию элисито-
ров, индуцируемых грибами [89 ]. Синтетический 
промотор, содержащий четыре копии GCC-бокса, 
направляет индуцируемую этиленом экспрессию 
табака. Но для признания того факта, что транс
крипция индуцируется патогенами, данных недо
статочно [55] . Считается, что W-бокс содержит 
основные цыс-активные элементы, отвечающие за 
чувствительность к патогенам многих раститель
ных генов. Значительная активность последова
тельностей W-бокса и их кластеров на PRI субпо
пуляции промоторов гена показала, что W-бокс-
связывающие белки, WRKY факторы, являются 
ко-регуляторами этих генов [88 ]. Обнаружены и 
исследованы также GCC-подобные элементы и 
WRKY транскрипционный фактор табака, включа
ющие экспрессию гена в ответ на поранение [91 ]. 
Несмотря на то, что механизмы SA- и JA-этилену-
стойчивости индуцируют экспрессию различных 
наборов патогенустойчивых генов, системное при
обретенное сопротивление растений к различным 
патогенам появляется в результате координирован
ного взаимодействия между этими ответами на 
внешний раздражитель [92] . 

Элементы, чувствительные к тепловому шо

ку. Транскрипция генов теплового шока эукариотов 
инициируется под действием широкого круга не
благоприятных факторов внешней среды (темпера
тура, тяжелые металлы, детергенты, алкоголь и т. 
д.) Таким образом, гены теплового шока следует 
рассматривать как универсальную систему рецеп
ции сигналов на неблагоприятное состояние внеш
ней среды, оцениваемую по большому количеству 
параметров. В клетках, не подвергшихся стрессу, 
фактор теплового шока (Heat-Stress Factor, HSF) 
присутствует и в цитоплазме, и в ядре в виде 
мономера, связанного с белком Hsp70 (наиболее 
изученным белком теплового шока). Такой комп
лекс не обладает ДНК-связывающей активностью. 
В ответ на тепловой шок или другой стресс Hsp70 
отсоединяется от связанного с ним фактора. HSF 
собирается в тримеры, в результате у него появля
ется способность связываться с ДНК промотора. 
После того как действие стресса заканчивается, 
освободившийся Hsp70 опять присоединяется к 
HSF, который при этом теряет ДНК-связывающую 
активность и все возвращается в нормальное состо
яние [93] . 

Белки теплового шока, необходимые для рас
познавания промотора, различаются по длине и 
структуре, но имеют общие особенности среди 
эукариотов. Все они включают N-терминальный 
ДНК-закрепляющий домен, гидрофобное ядро, га
рантирующее точное местоположение центрального 
мотива спираль-поворот-спираль в цмс-элементе 
устойчивости к тепловому шоку. Этот элемент 
содержит повторяющийся образец палиндромных 
последовательностей, nGAAnnTTCnnGAA [94 ], и 
играет главную роль в реакции растений томата 
[95 ] и табака [96 ] на тепловой шок. 

Экспрессия аскорбатпероксидазного гена часто 
индуцируется оксидативным стрессом, стимулируя 
тепловой ответ, в результате чего в растении акку
мулируются гидроксил, супероксидные радикалы и 
перекись водорода. Термоиндуцибельный элемент, 
необходимый для цис-регуляции экспрессии, лока
лизуется в ТАТА-бокс-проксимальной 5-фланки-
рующей области генов теплового шока и имеет вид 
5'-aGAAg-3'. Возникновение множественных по
второв в этих генах характерно для эукариотного 
генома [97] . 

Сравнение последовательностей промоторных 
областей гена аскорбатпероксидазы гороха [98 ] и 
Arabidopsis [99 ] показало присутствие в них только 
одного участка высокой гомологии, расположенного 
вокруг ТАТА-бокса и содержащего несколько по
следовательностей, характеризующихся как HSE 
(Heat-Stress Element). 

Для фактора теплового шока томата также 
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показано, что он частично способствует индукции 
экспрессии аскорбатпероксидазного гена оксида-
тивным стрессом [100] . Для регуляции термоинду-
цибельной экспрессии некоторые гены растений 
используют не только HSE. Так, ген теплового 
шока сои Gmh.spl7.3-B регулируется классическими 
HSE, но полное действие промотора требует допол
нительных последовательностей, расположенных 
выше элемента чувствительности к тепловому уда
ру. Структурные особенности этой предполагаемой 
энхансерной области определяют необходимость 
синергического взаимодействия простых последова
тельностей, расположенных выше дистального хит-
шокового элемента промотора, HSE-подобных по
следовательностей и трех ССААТ-боксов в промо-
торных участках табака [101 ]. Для пшеницы и 
табака выявлено большое количество последова
тельностей, необходимых для усиления экспрессии 
некоторых генов теплового шока. К ним относятся 
ССААТ-бокс и АТ-богатые промоторные участки 
[102, 103]. Показано, что данные последовательно
сти важны для эффективного связывания ТАТА-
бокс-связывающих белков и/или транскрипционно 
связывающих белков (например, HSF). Наблюда
ется связывание хроматин-модифицирующих фак
торов для активации экспрессии генов теплового 
шока (например, GAGA-связывающий фактор) 
[104] или прикрепление к структурам хроматина, 
обеспечиваемое ТАТА-боксом и являющееся пред
посылкой к последующей сборке базального транс
крипционного комплекса. При этом «резервном» 
способе гены теплового шока направляют транс
крипционную активность в ответ на тепловой 
стресс и индуцируют тримеризацию и связывание 
HSF с HSE последовательностью. 

Элементы, чувствительные к оксидативному 
стрессу. Существует много доказательств того, что 
Н 2 0 2 является стрессовым сигналом для растений, 
инициирующим адаптивный ответ и модулирую
щим экспрессию антиоксидантных ферментов, раз
рушающих Н 2 0 2 [105, 106] . Анализ экспрессии 
генов в ответ на воздействие Н 2 0 2 показал, что 
приблизительно 1 % транскриптонов из Arabidopsis 
регулируется Н 2 0 2 . Некоторые промоторные эле
менты, такие как W-, G-, Н-боксы и этиленчувст-
вительные GCC-элементы найдены в чувствитель
ных к стрессам участках растительных промоторов 
и рассматриваются как последовательности, отве
чающие за Н 20 2-чувствительность [107] . Доказа
но, что в Arabidopsis этилен, абсцизовая кислота, 
салициловая кислота, кальций, тепловые и окисли
тельные факторы комбинаторно формируют защит
ный ответ на стрессы [108] . 

Элементы, чувствительные к холоду, засухе и 

недостатку кислорода. Растительные клетки обла
дают системами осморегуляции и холодоустойчиво
сти для предотвращения вредных последствий де
гидратации и низкотемпературного воздействия в 
периоды осмотического и холодового стрессов. В 
этих случаях клетки изменяют пространственную 
организацию биологических мембран, в них замед
ляются внутриклеточные биохимические и химиче
ские реакции, меняются структура и состояние 
внутриклеточной воды. Следовательно, реакции 
устойчивости к замерзанию и засухе могут иметь 
некоторые общие механизмы регуляции. 

Несколько холодочувствительных промоторов 
содержат элементы ответа на дегидратацию (de
hydration response element, DRE), включающие 
CCGAC-мультимотив (С-повторы) [109] . 5'-уча-
сток сог15а гена Arabidopsis имеет С-повторы, 
элементы между - 3 0 5 и +78 основными позициями, 
которые неактивны или очень слабо активны в 
большинстве тканей и органов растений, растущих 
при нормальной температуре, однако становятся 
активными в большинстве растений в ответ на 
понижение температуры. Недавно в Arabidopsis 
определен DRE транскрипционнй активатор, на
званный CBF1 [110] . 

Мутация ядерного пентамера CCGAC из двух 
предполагаемых чувствительных к низким темпе
ратурам элементов в 5'-проксимальной области 
холодочувствительного гена BN1J5 Brassica napus 
привела к полной потере низкотемпературного ре
гулирования промоторной активности. Это свиде
тельствует о том, что CCGAC-последовательность 
определяет низкотемпературный ответ в BN115 
гене. В отличие от этого, мутация двух G-боксов, 
находящихся между этими элементами в той же 
самой области промотора, не изменяла экспрессии 
гена, индуцируемой холодом [111 ]. Засуха и холо-
довый стресс инициируют гены, которые в промо-
торных областях обычно содержат последователь
ность ( T / O A C G T G G G элементов, устойчивых к 
абсцизовой кислоте. Подобная корреляция наблю
дается в тесно связанных rd29A и rd29B генах 
Arabidopsis. Даже при том, что эти гены близко 
связаны в геноме Arabidopsis, они различно инду
цируются в условиях дегидратации, низкой темпе
ратуры, высокой минерализации или обработки 
АБК. Считается, что промотор гена rd29A имеет, 
по крайней мере, два цмс-активных элемента: 
один, вовлеченный в АБК-ассоциированный ответ 
на дегидратацию, и другой, индуцированный изме
нениями в осмотическом потенциале, а промотор 
гена rd29B содержит как минимум один ^мс-актив-
ный элемент, причастный к АБК-чувствительности 
[109]. В Rab28 гене кукурузы также идентифици-
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рован АБК-индуцибельный элемент в эмбрионах и 
вегетативных тканях, который был активирован в 
молодых листях внешним воздействием осмотиче
ского стресса. Проксимальная область промотора 
этого гена содержит высококонсервативный AJ3RE 
модуль. Опыты по транзиентной экспрессии в про
топластах риса показали, что фрагмент из 134 п. н. 
(от -194 до - 6 0 ) , лигированный с минимальным 
35S промотором, активировал АБК-зависимую экс
прессию репортерного gus гена [112] . Таким обра
зом, молекулярные ответы на дегидратацию и хо-
лодовый стресс могут быть комплексными и стиму
лироваться обеими системами регулирования, при 
этом АБК-сигнальные пути не инициируют немед
ленного ответа, а играют важную роль в длитель
ном, долговременном адаптивном ответе на холодо-
вый стресс, вызывающий дегидратацию тканей рас
тения [113]. 

Ген алкогольдегидрогензы (Adh) из Arabidopsis 
может быть индуцирован не только дегидратацией 
и холодом, но также гипоксийным стрессом. Деле-
ционное картирование 5'-концевой области и сайт-
специфический мутагенез этого гена выявили че
тыре области промотора, существенные для ответа 
на все три стрессовых состояния [114] . Общий 
ответ высших растений на понижение содержания 
кислорода является комплексным и включает в 
себя индукцию специфических анаэробочувстви-
тельных элементов (anaerobic responsive element, 
ARE). Первичная цель этого ответа — увеличение 

экспрессии гена Adh и этанольная ферментация 
[115]. Наиболее существенная область для экспрес
сии Adh промотора в кукурузе в анаэробных усло
виях содержит последовательности, гомологичные 
GT-мотивам, ( T / Q G G T T T - и GC-мотивам, GC-
C(G/C)C [116] . С другой стороны, оба G-бокса, 
близкие ARE, не затрагивают экспрессии при со
стояниях гипоксии, но значительно индуцируются 
Холодовым и, в меньшей степени, дегидратацион-
ным стрессами [114] . 

Функциональные свойства ARE проанализиро
ваны в гене Adh кукурузы с помощью опытов по 
транзиентной экспрессии в электропорированных 
протопластах кукурузы. ARE функционирует в 
обеих ориентациях, и действие промотора в анаэ
робных условиях пропорционально количеству 
полных ARE последовательностей, включенных в 
Adhl промотор [116] . Конститутивный промотор, 
взаимодействующий с транскрипционным факто
ром AtMYB2, способен трансактивировать Adhl 
экспрессию в Arabidopsis и протопластах табака в 
условиях низкого содержания кислорода, в то вре
мя как мутация GT-мотива промотора отменяет 
присоединение AtMYB2 и вызывает потерю актив
ности Adhl промотора [117] . Регулирующие эле
менты, ответственные за реакцию на биотические 
факторы, сведены в табл. 2. 

Регуляция органоспецифической экспрессии. 
Цветок. На ранних этапах в меристеме цветка 
можно обнаружить экспрессию специфических ге-
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нов. Повреждение этих генов в результате мутаций 
приводит к замене одних органов цветка на другие 
и часто к нарушению в расположении органов 
(лепестки исчезают или превращаются в органы, 
напоминающие чашелистики, тычинки приобрета
ют черты пестиков или заменяются на лепестки, а 
плодолистики преобразуются в чашелистики). Ус
ловно эти гены делят на три группы: А, В и С. 
Поэтому существующую модель развития цветка 
часто называют ABC-моделью. У Arabidopsis к 
генам с функцией А относится APETALA2 (АР2), 
продукт которого является транскрипционным фак
тором с MADS-доменом (консервативным участком 
из 56 аминокислотных остатков), необходимым для 
связывания с ДНК и образования димеров. (Назва
ние MADS дано по первым буквам четырех очень 
сходных генов у различных организмов: гена Mini-
chromosome maintenance у дрожжей, гена Agamous 
у арабидопсиса, гена Deficiens у львиного зева и 
гена Serum response factor у человека.) Функцию В 
направляют гены APETALA3 (АРЗ) и PISTILLATA 
(РГ). Продукты этих генов образуют гетеродимеры, 
способные связываться с промоторными участками 
ДНК. Гены АРЗ и PI экспрессируются в зоне, из 
которой возникают лепестки и тычинки. Наконец, 
функция С контролируется геном AGAMOUS (AG), 
белковый продукт которого оказался также транс
крипционным фактором с MADS-доменом. Ген AG 
определяет судьбу тычинок и плодолистиков, а 
также отвечает за остановку роста во флоральном 
примордии. Эксперименты по иммунопреципита-
ции показали, что все четыре белка способны к 
взаимодействию друг с другом. Однако только го-
модимеры API и AG, а также гетеродимеры 
AP3/PI способны к закреплению с CArG-боксом 
ДНК, который имеет консенсусную последователь
ность CC(A/N) 6 GG. AP3/PI гетеродимер и API 
или AG гомодимеры формируются только в присут
ствии всех соответствующих белков, и для образо
вания ДНК-связывающих димеров им необходима 
L-область, состоящая из 31—35 аминокислотых 
остатков и следующая непосредственно за MADS-
доменом [118, 119]. 

Семена. В инициации экспрессии генов запас
ных белков семян используется множество промо-
торных цис-элементов, включая RY-повторяющий-
ся мотив ( C A T G C A T G ) , ААСА-мотив, проламино-
вый бокс ( T G T A A A G ) , G C N 4 - M O T H B ( T G A G T C A ) 
и A C G T - м о т и в [120—122] 

Промотор легумина гороха успешно направля
ет экспрессию химерного гена 2S альбумина в 
трансгенных растениях Vicia narbonensis. Наиболь
шая экспрессия химерного белка наблюдалась в 
семенах [123] . В 5'-фланкирующем участке легу-

минового бокса большого количества запасных бел
ков семян обнаружена RY-повторяющаяся последо
вательность, состоящая из 2 8 п. н. [ 1 2 4 , 1 2 5 ] . Во 
многих промоторах растений C A T G C A T G - м о т и в 
взаимодействует с консервативными В 2 и В З доме
нами А В І З белков. Причем В 2 опосредует актива
цию через A B R E , а В З — через R Y / G - б о к с [ 1 2 6 ] . 
В течение позднего эмбриогенеза RY-мотив взаи
модействует с F U S 3 транс-фактором, в том числе 
при транскрипции генов в период созревания 
[ 1 2 7 ] . Мотив А А С А найден в генах глютеина риса, 
показано его участие в контролировании эндо
сперм-специфической экспрессии [ 1 2 8 ] . Последо
вательность T G T A A A G , обычно называемая прола-
миновым боксом (Р-бокс), идентифицирована в 
двух высококонсервативных нуклеотидных после
довательностях и локализована на расстоянии - 3 0 0 
п. н. относительно сайта инициации транскрипции 
генов проламина. Эта последовательность присут
ствует в промоторах всех зеиновых генов кукурузы 
[ 1 2 9 ] . Такие ^uc-промоторные последовательности 
специфически связываются с транс-белками. А А -
СА-мотив необходим для M Y B белков [ 1 3 0 ] ; Р-
бокс зеиновых генов кукурузы и GCN4-MOTHB в 
генах глютеина риса связываются с белком Opaque-
2 , одним из представителей семейства bZIP-белков 
[ 1 3 1 — 1 3 3 ] . 

Исследования минимального промотора ( - 1 9 7 
п. н.) запасного белка риса GluB-І показали ком
бинаторное взаимодействие А А С А , Р-бокса, G C N 4 
и ACGT-мотивов и их влияние на экспрессию 
эндосперм-специфических генов. Мультикопий-
ность G C N 4 повышала экспрессию gws-гена в эн
досперме трансгенного риса, однако тандемные по
вторы копий других трех мотивов не влияли на 
транскрипцию трансгенов, но способствовали коли
чественному регулированию GluB-І гена [ 1 3 4 ] . 

Плод. Молекулярный и генетический анализ 
процессов, связанных с плодообразованием, выявил 
множество генов, активирующихся в процессе рос
та и созревания растений [ 1 3 5 ] . Большое количе
ство работ по изучению промоторных областей, 
специфических по отношению к созреванию плода, 
было выполнено на томатах [ 1 3 6 ] . Исследование 
органоспецифической роли промоторных областей 
и ДНК-белкового взаимодействия проведено на 
генах сериновой протеазы дыни. Химерный ген, 
содержащий промотор огурца, лигированный с gus-
геном, эффективно экспрессировался, в основном, 
в тканях плода. Делеционный анализ показал, что 
позитивно регулирующая область локализована 
между нуклеотидами - 2 3 4 и - 2 1 4 относительно 
сайта инициации транскрипции. Последователь
ность размером 2 0 п. н., определяющая специфич-
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ность к созреванию плода, содержала регуляторный 
энхансер. Исследования показали взаимодействие 
ядерных факторов с изучаемым промотором. Ти
пичный G-блок (GACACGTGTC) не связывал спе
цифический белок в плодах. На расстоянии между 
-254 и -215 обнаружены два предполагаемых цис-
элемента: 1-бокс-подобная последовательность 
(AGATATGATAAAA) и палиндромный TGTCACA-
мотив. 1-бокс-подобная последовательность функ
ционирует как негативный регулятор, a TGTCACA 
мотив — как энхансерный элемент, необходимый 
для плодоспецифической экспрессии генов дыни 
[137]. 

Корень и клубни. Изучение корне- и клубне-
специфической экспрессии в растениях показало 
необходимость наличия GT-богатого участка ДНК 
для связывания транс-факторов. Так, промотор-
ный фрагмент солеустойчивых клеток alfalfa 
MsPRP2 содержит консенсусные сайты, состоящие 
из GNGGTG- и GTGGNG-последовательностей, 
необходимых для связывания Alfinl белка. Образу
ющийся комплекс инициирует промоторную актив
ность в корнях растений в среде с повышенным 
содержанием соли [138] . Фрагмент, соответствую
щий 5'-концевой последовательности хлоропласт-
ного гена рибосомного белка S12 (rpS12), проявил 
корнеспецифическую активность в растениях таба
ка, а регуляторный фрагмент гена пататина 
Xpatl22 инициировал экспрессию гена хлорамфени-
колацетилтрансферазы в клубнях картофеля [23] . 

С помощью RT-PCR анализа обнаружено, что 
транскрипт PmPR10-1.14 гена белой сосны присут
ствует только в латеральных корнях и иглах. Про
мотор этого гена лигирован с gus-геном и его 
экспрессию изучали в трансгенных растениях таба
ка. Исследования показали, что промоторная об-
лясть от -311 до -101 п. н. действует как энхансер, 
а область от -506 до -311 п. н. — как сайленсер. 
Более длинный промотор (1675 п. н.) эффективно 
направляет конститутивную экспрессию репортер-
ног гена в корнях взрослого растения. Делецион-
ный анализ всей промоторной последовательности 
выявил, что ^ис-регуляторные последовательности, 
необходимые для корнеспецифической экспрессии, 
находятся в проксимальном фрагменте от -311 до 
+69 п. н. [139]. 

Показано, что 5'-мотив CsVMV (Cassava vein 
mosaic virus), включающий нуклеотиды от - 4 4 3 до 
+72 п. н., направляет строгую конститутивную 
экспрессию в трансгенных растениях табака. Об
ласть от -222 до - 1 7 3 п. н. содержит цыс-элемент, 
контролирующий тканеспецифическую активность 
в зеленых тканях и в корневом чехлике. Исследо
вания выявили необходимость as-І элемента и 

GATA-мотива, локализованного внутри упомяну
той последовательности, для инициации промотор
ной экспрессии в этих тканях [140] . Мутации в 
тандемном повторе последовательности TGACG 
ocs/as-1 элемента, отвечающего на ауксин, приво
дят к снижению экспрессии в корнях [141 ]. 

Пыльца. Изучение строения промоторов генов 
LAT52, LAT599 помидора, кодирующих цистеин-
богатые белки, показало, что они содержат модуль 
30 п. н., расположенный на расстоянии от - 3 0 до 
- 5 0 п. н. от ТАТА-бокса и ответственный за 
экспрессию специфических для пыльцы генов 
[142] . Исследования области от - 4 9 2 до - 5 2 п. н. в 
промоторе LAT52, специфичном для пыльцы, по
зволили обнаружить ядерную PBI последователь
ность, которая необходима для связывания транс
крипционного фактора. Мутация центральных GG-
остатков в PRI уменьшала пыльцеспецифическую 
экспрессию приблизительно в 10 раз. РВІ-мотив 
вместе с двумя другими регулирующими элемента
ми, AGAAA и ТССАССАТА, формирует сильный, 
специфичный для пыльцы модуль запуска транс
крипции. Дальнейший мутагенез и функциональ
ный комбинаторный анализ продемонстрировали, 
что PBI-AGAAA и AGAAA-TCCACCATA функцио
нальные пары действуют как активаторы экспрес
сии генов, специфичные для пыльцы, в то время 
как РВІ-ТССАССАТА модуль не проявляет актив
ности [143]. Эти данные совместно с результатами 
функционального анализа других пыльцезависи-
мых промоторов предполагают взаимодействие не
скольких факторов транскрипции, ответственных 
за пыльцезависимую экспрессию. Для выяснения 
функционирования цыс-элементов и связывания их 
с предполагаемыми транскрипционными фактора
ми, специфично экспрессирующимися в пыльце, 
требуются дополнительные исследования [144]. 

Цис- и транс-регуляторные элементы, детер
минирующие видо- и органоспецифическую экс
прессию генов, приведены в табл. 3. 

Выводы. В обзоре рассмотрены данные о струк
туре и взаимодействии специфических цис-регуля-
торных элементов ДНК промоторов и транс-рету-
ляторных факторов белковой природы Каждый из 
указанных регуляторных районов промоторов со
держит сайты связывания определенных транс
крипционных факторов, которые, взаимодействуя с 
элементами промоторов, могут изменять экспрес
сию генов в ответ на различные биотические и 
абиотические факторы [18, 32, 57, 86, 9 0 ] . Помимо 
канонических последовательностей ТАТА и СААТ, 
в промоторах обнаружено множество других, часто 
повторяющихся мотивов, среди них наиболее часто 
встречаются G-, GT- , GCC-боксы, от наличия 
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которых зависит светоиндуцируемая, метаболиче
ская (под влиянием АБК, этилена, сахара, жасмо-
новой, метилжасмоновой, салициловой кислот), 
биотическая (под воздействием патогенов, окисле
ния, холода, дегидратации, гипоксии) и органоспе-
цифическая экспрессия генов. Часто наблюдается 
координированная регуляция несколькими внеш
ними факторами, действующими комбинаторно. 
Так, ауксин, салициловая кислота, метилжасмонат 
и пероксидаза координируют активность as-1-подо
бных элементов и глутатион-Б-трансферазного гена 
[83 ]; этилен, абсцизовая и салициловая кислоты, а 
также ионы кальция комбинаторно формируют от
вет на повреждения окислением в Arabidopsis 
[108] . Засуха и холодовый стресс инициируют 
работу генов, которые в промоторных областях 
содержат элементы, устойчивые к АБК [113]. Adh 
ген из Arabidopsis может быть индуцирован не 
только дегидратацией и холодом, а также гипо-
ксийным стрессом [114] . 

Приведенные в обзоре данные о структуре и 
функциях элементов, регулирующих экспрессию 
генов, указывают на идентичность принципов ак
тивации и функционирования генов в адаптивных 
ответах и процессах дифференцировки клеток при 
всем многообразии самих регуляторних элементов 
и транс-факторов, кодируемых регуляторними ге
нами. Качественный состав и количество белков, 
взаимодействующих с регуляторними элементами 
промоторов, определяются размером и нуклеотид-
ной последовательностью цыс-элементов, их рас
стоянием от кодирующей части гена и расстоянием 

между элементами промотора, а также влиянием 
элементов близлежащих генов, регулирующих 
межгенные взаимодействия в дезоксирибонуклео-
протеидном комплексе, компактно сложенном в 
хромосоме в виде нуклеосомо-соленоидо-подобной 
макроструктуры с многоуровневой организацией 
[145]. Такая двукратно «винтообразная» суперспи-
рализация высокополимерной ДНК (ДНП) (от 10 
до 20 -10 6 Да) делает возможным размещение ее в 
границах хромосомы и взаимодействие генов, рас
положенных пространственно близко друг к другу 
в параллельных витках соленоида (но далеко от
стоящих друг от друга в линейной структуре ДНК). 
Причем положение одних генов относительно дру
гих может меняться ввиду высокой мобильности 
многомерной структуры соленоида [146], обуслов
ленной процессами репарации, амплификации и 
редупликации ДНК, синтезом РНК, изменением 
«спектра» хромосомных белков или/и их фермен
тативными модификациями (фосфорилированием, 
ацетилированием, ADP-рибозилированием) при 
«перепрограммировании» генома. Указанное пози
ционное положение генов в хромосомах клеток 
является, по-видимому, необходимым и для меж
хромосомных дистанционных взаимодействий. 

В представленном обзоре мы коснулись лишь 
областей регуляции промоторов, проксимально рас
положенных по отношению к стартовой точке 
транскрипции, а также транс-факторов, которые в 
кооперации с регуляторными элементами управля
ют генами, детерминирующими тканевую специа
лизацию клеток и их ответные реакции на воздей-
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ствия. Вместе с тем в дистально расположенных 
регуляторных областях генов (находящихся на рас
стоянии более тысячи нуклеотидных пар от коди
рующей части гена), называемых энхансерам и 
сайленсерами, имеются, видимо, и другие множест
венные элементы регуляции, которые обеспечива
ют (с помощью транс-факторов либо других акти
ваторов или ингибиторов) взаимодействие этих ге
нов с близлежащими и дистально расположенными 
в хромосомах (в линейном и пространственном 
измерениях) генами, а также с генами других 
хромосом. 

Воздействие внешних факторов и факторов 
внутренней среды индуцирует (или, напротив, ин-
гибирует) экспрессию генов путем стимуляции 
синтеза или активации регуляторных белков (инги
биторов, активаторов), обладающих сродством к 
регуляторным элементам промоторов, что приводит 
к формированию специфичных для каждого случая 
комплексов между соответствующими последова
тельностями нуклеотидов регуляторных элементов 
промоторов с регуляторными белками по принципу 
белково-нуклеинового и белково-белкового узнава
ния. Эти процессы обеспечивают высокую точность 
посадки РНК-полимеразы и скорость процесса 
транскрипции. 

Несомненно, дальнейшее накопление знаний в 
этой области позволит глубже понять и механизмы 
ответных реакций на экстремальные воздействия, и 
механизмы дифференциации и дедифференциации 
клеток высших организмов, а также найти подходы 
к управлению этими процессами. В частности, 
знания о структуре и функциях регуляторных эле
ментов промоторов генов растений могут быть ис
пользованы для конструирования химерных или 
синтетических сильных органоспецифических про
моторов из элементов сильных конститутивных 
промоторов и элементов слабых или умеренной 
силы промоторов, определяющих органоспецифи-
ческую особенность промоторов. 

А. P. Galkin, L. G. Lioshina, Т. V. Medvedeva, О. V. Bulko, 
V. P. Kukhar 

Regulatory regions of plant genes promoters and proteins-regulators 

of promotive activity 

Summary 

A system analysis of the literary data concerning functionality of 
specific DNA sequences (cys-elements) proximally located in the 
regulator areas of plant genes and protein trans-factors has been 
presented in the review. The peculiarities of interaction between cys-
and trans-regulatory elements determining species- or organ-specific 
expression of the genes, cell reaction on external and internal 
signals, cell adaptation to negative environmental factors, and 
plants protection from damage and diseases have been reviewed. 

A. П. Галкін, Л. Г. Лъоишна, Т. В. Медведва, О. В. Булко, 
B. П. Кухар 

Регуляторні ділянки промоторів рослин та білки — регулятори 
промоторної активності 

Резюме 

В огляді системно проаналізовано літературні дані про струк
туру та функціональне призначення проксимально розташова
них специфічних послідовностей ДНК (цис-елементів) у регу
ляторних областях рослинних генів і транс-факторів білкової 
природи. Розглянуто особливості взаємодії цис- і транс-регу-
ляторних елементів, які детермінують видо- і органоспе-
цифічну експресію генів, реакцію клітин на зовнішні і внут
рішні сигнали, їхню адаптацію до несприятливих факторів 
довкілля і захист рослин від пошкодження та хвороб. 
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