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Êàëîçà â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó ôîðìóâàíí³ ôðàãìîïëàñ-
òó ïðè öèòîêåíåç³, ïîð ó ôëîåì³, â ïðîõîäæåíí³ 
ì³êðîñïîðîãåíåçó, ôóíêö³îíóâàíí³ çàìèêàþ÷èõ êë³òèí 
ïðîäèõ³â, ó çàõèñò³ ðîñëèííèõ êë³òèí ïðè á³îòè÷íèõ 
òà àá³îòè÷íèõ ñòðåñàõ, òîìó îñîáëèâà óâàãà ïðèä³ëå-
íà ôóíêö³ÿì êàëîçè òà ¿¿ ñèíòåçó. Êàëîçîñèíòåòàçà 
àêòèâóºòüñÿ ãëþêîçèäàìè, ïîë³àì³íàìè, ³îíàìè êàëü-
ö³þ, ìàãí³þ, ìàðãàíöþ òà àáñöèçîâîþ êèñëîòîþ. Ïîë³-
ìîðô³çì ãåí³â êàëîçîñèíòåòàçè (AtCalS1–AtCalS12), 
î÷åâèäíî, çâ’ÿçàíèé ³ç ðîñòîì êë³òèí, äèôåðåíö³þâàí-
íÿì òêàíèí, à òàêîæ â³äïîâ³ääþ êë³òèíè íà ñòðåñ.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: êàëîçà, ïëàçìîäåñìè, ïîðè, êë³òèííà 
îáîëîíêà, ñòðåñ, àïîïëàñòíèé âîäíèé òðàíñïîðò, êà-
ëîçîñèíòåòàçà, ãåíè.

Âñòóï. Êàëîçà – ë³í³éíèé àìîðôíèé ïîë³ñàõàðèä 
êë³òèííî¿ îáîëîíêè, ùî óòâîðåíèé ê³ëüêîìà ñîòíÿ-
ìè çàëèøê³â ãëþêîçè, ç’ºäíàíèõ â îñíîâíîìó -1-3-
ãëþêîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè (ðèñ. 1) òà 1,6-çâ’ÿçêàìè, 
ÿê³ ìîæóòü ôîðìóâàòè íåçíà÷í³ ãàëóæåííÿ [1, 2]. Öåé 
ãëþêàí ìîæå óòâîðþâàòè ãâèíòîâèäíó ñòðóêòóðó [3].
Êàëîçà â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó ì³æêë³òèííîìó âîä-
íîìó òðàíñïîðò³, ðîñò³ òà äèôåðåíö³àö³¿ êë³òèí, çà-
õèñò³ êë³òèí ïðè á³îòè÷íèõ òà àá³îòè÷íèõ ñòðåñàõ. Çà
ñòðóêòóðîþ êàëîçà ðîñëèííèõ êë³òèí ïîä³áíà äî -
ãëþêàíó áàêòåð³é (curdlan), âîäîðîñòåé (paramylon), 
ãðèá³â ³ ëèøàéíèê³â (pachyman, lichenan). Ó ð³çíèõ
òèïàõ êë³òèííèõ îáîëîíîê öåé ïîë³ñàõàðèä â³äð³ç-
íÿºòüñÿ çà ñòðóêòóðîþ, ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ òà òè-
ïîì ãåí³â, ùî åêñïðåñóþòü êàëîçîñèíòåòàçó [2, 4].

Äëÿ ñâîãî ñèíòåçó êàëîçà âèêîðèñòîâóº ñóáñòðà-
òè ÓÄÔ-ãëþêîçó òà ñàõàðîçó, ùî áóëî âñòàíîâëåíî 
ïðè çàñòîñóâàíí³ ðàä³îàêòèâíî¿ UDP – [U–14C]- ãëþ-
êîçè â óìîâàõ in vitro [5]. Âîíà ñèíòåçóºòüñÿ íå â 
óñ³õ êë³òèííèõ îáîëîíêàõ, ¿¿ ñèíòåç ó ðîñëèí³ º òêà-
íèíîñïåöèô³÷íèì ÿê â ëèñòêàõ, òàê ³ êîðåíÿõ [6, 7]. 

Íàé÷àñò³øå, íåçàëåæíî â³ä êë³òèíè òà òêàíèíè â íîð-
ì³ ÷è ïðè ñòðåñ³, êàëîçà ïî÷èíàº ñèíòåçóâàòèñÿ â «ïåâ-
í³é òî÷ö³» ïîâåðõí³ öèòîïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè, ôîð-
ìóþ÷è íåâåëèê³ ð³çíèõ ôîðì êàëîçí³ ñàéòè, ÿê³ çà 
îïòèìàëüíèõ óìîâ ñèíòåçó ñèëüíî ðîçðîñòàþòüñÿ [8].   

Ïðè äîñë³äæåíí³ â åëåêòðîííîìó ì³êðîñêîï³ íà 
óëüòðàñòðóêòóðíîìó ð³âí³ êàëîçà ìàº âèãëÿä åëåê-
òðîííî-ïðîçîðèõ ñòðóêòóð, à ïðè óëüòðàô³îëåòîâîìó 
îïðîì³íåíí³ – æîâòî-çåëåíó ôëóîðåñöåíö³þ, ùî ³í-
äóêóºòüñÿ ôëóîðîõðîìîì – àí³ë³íîâèì ñèí³ì [9, 10]. 

Êàëîçà ó ôðàãìîïëàñò³. Êàëîçà ñèíòåçóºòüñÿ ï³ä
÷àñ ôîðìóâàííÿ êë³òèííî¿ ïëàñòèíêè â ïðîöåñ³ öèòî-
ê³íåçó. Òðóá÷àñòîïîä³áí³ âåçèêóëè, çàïîâíåí³ êàëîçîþ, 
ç’ºäíóþòüñÿ â öåíòð³ ôðàãìîïëàñòó. Ï³ñëÿ öüîãî êà-
ëîçà øâèäêî äåãðàäóº ³ çàì³íþºòüñÿ öåëþëîçîþ, ÿê 
ò³ëüêè êë³òèííà ïëàñòèíêà ïî÷èíàº ðîñòè ³ çëèâàòèñÿ 
ç áàòüê³âñüêîþ êë³òèííîþ îáîëîíêîþ [11]. Íà ñèí-
òåç êàëîçè â êë³òèíí³é ïëàñòèíö³ ìîæóòü âïëèâàòè 
ì³êðîòðóáî÷êè, ÿê³ íàïðàâëÿþòü âåçèêóëè, çàïîâíå-
í³ êàëîçîþ òà á³ëêîì ôðàãìîïëàñòèíîì, ùî áóëî 
ï³äòâåðäæåíî ³íã³á³òîðíèì àíàë³çîì â ñóñïåíç³éí³é 
êóëüòóð³ êë³òèí Arabidopsis thaliana òà Nicotiana taba-
cum (BY-2) [12]. Âåçèêóëè ³ç ôðàãìîïëàñòèíîì òðàíñ-
ïîðòóþòüñÿ âçäîâæ ì³êðîòðóáî÷îê äî êë³òèííî¿ ïëàñ-
òèíêè. Ôðàãìîïëàñòèí âçàºìîä³º ç ÓÄÔ-ãëþêîçèë-
òðàíñôåðàçîþ, áî â³í, ÿê ââàæàþòü, º ÷àñòèíîþ êà-
ëîçîñèíòåòàçíîãî êîìïëåêñó [2, 13]. 

Êàëîçà â ïëàçìîäåñìàõ òà ñèòîâèäíèõ ïîðàõ. Êà-
ëîçà â³äêëàäàºòüñÿ â ïëàçìîäåñìàõ ïàðåíõ³ìíèõ òà
ìåðèñòåìàòè÷íèõ êë³òèí ëèñòê³â òà ñòåáåë äëÿ êîíò-
ðîëþâàííÿ òðàíñïîðòó ìîëåêóë ³ ðåãóëÿö³¿ ñèìïëàñò-
íîãî òðàíñïîðòó [4]. Êàëîçà ñòèñêóº ïëàçìîäåñìè ³
òàêèì ÷èíîì ïåðåïèíÿº òðàíñïîðò ÷åðåç ö³ ñòðóê-
òóðè â òêàíèí³ [14], ùî º ñèãíàëîì äëÿ çì³í ó ðîñò³ 
êë³òèí. Êð³ì òîãî, ïðè çàêðèòò³ ïëàçìîäåñì êàëîçîþ 
â³äáóâàºòüñÿ ñèìïëàñòè÷íà ³çîëÿö³ÿ êë³òèí, ùî ïðè-
çâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ òóðãîðíîãî òèñêó òà ñïðèÿí-
íÿ ïîçäîâæíüîãî ðîñòó êë³òèí, ùî áóëî ïîêàçàíî íà 
êë³òèíàõ ô³áðèë ñòåáåë áàâîâíèêó [15]. Ôîðìóâàííÿ 
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êàëîçè â ïëàçìîäåñìàõ ñõîæå íà á³îãåíåç êàëîçè â 
ïîðàõ ñèòîâèäíèõ òðóáîê, â ÿêèõ êàëîçà â³äêëàäàºòü-
ñÿ âîñåíè ïðè çàêðèòò³ ïîð, à âåñíîþ ïðè â³äêðèòò³ 
ïîð ïî÷èíàº ë³çóâàòè [16].

Â³äîìî, ùî ïðè äèôåðåíö³àö³¿ ñèòîâèäíèõ òðóáîê 
ôëîåìè ñïî÷àòêó â îáîëîíêàõ óòâîðþþòüñÿ ïëàçìî-
äåñìè, ÿê³ çãîäîì ðóéíóþòüñÿ, é íà ¿õíüîìó ì³ñö³ 
óòâîðþþòüñÿ ñèòîâèäí³ ïîðè. Äîñë³äæåííÿ ðîë³ êà-
ëîçè â öüîìó ïðîöåñ³ ïîêàçàëî, ùî âîíà ñïî÷àòêó 
â³äêëàäàºòüñÿ íàâêîëî ïëàçìîäåñì, ï³ñëÿ ¿õíüî¿ äåñò-
ðóêö³¿ óòâîðþºòüñÿ ïîðà, îòî÷åíà êàëîçîþ, ÿêà â³ä³-
ãðàº ñóòòºâó ðîëü ó ðåãóëÿö³¿ òðàíñïîðòó ÷åðåç ñèì-
ïëàñò [10, 17]. Êàëîçà çàëó÷åíà íå ò³ëüêè ó ôîðìóâàííÿ 
ïîð â ñèòîâèäíèõ ïëàñòèíêàõ, àëå é â ¿õíº çàêðèòòÿ. 
Ñàìå òàêèì ÷èíîì öåé ïîë³ñàõàðèä â³ä³ãðàº âàæëèâó 
ðîëü ó âíóòð³øíüîêë³òèíí³é êîìóí³êàö³¿ îðãàí³â òà 
òêàíèí ðîñëèíè [10].

Ëîêàë³çàö³ÿ êàëîçè â îáîëîíêàõ çàìèêàþ÷èõ êë³òèí 
ïðîäèõ³â. Êàëîçó âèÿâëåíî â îáîëîíêàõ çàìèêàþ÷èõ 
êë³òèí ïðîäèõ³â ïîêðèòîíàñ³ííèõ òà ïàïîðîòåé [18].
Â³äîìî, ùî ïðîäèõè ðåãóëþþòü ãàçîîáì³í ì³æ íàä-
çåìíèìè îðãàíàìè òà îòî÷óþ÷èì ñåðåäîâèùåì ³ â³ä³-
ãðàþòü êðèòè÷íó ðîëü ó âîäíîìó ñòàòóñ³ òà ôîòî-
ñèíòåç³ [19]. Ñèíòåç êàëîçè â³äáóâàºòüñÿ ï³ä ÷àñ 
ðîñòó òà äèôåðåíö³àö³¿ çàìèêàþ÷èõ êë³òèí ïðîäèõ³â. 
Â³äêëàäàííÿ êàëîçè â çîí³ äèôåðåíö³àö³¿ âåíòðàëüíî¿ 
òà ïåðèêë³íàëüíî¿ îáîëîíîê ïîðè ïðîäèõ³â Asplenium 
nidus òà Ophioglossum petiolatum â³äáóâàºòüñÿ ó âèãëÿä³ 
ðàä³àëüíèõ ïó÷ê³â ïàðàëåëüíî íàïðÿìêó ì³êðîô³áðèë 
öåëþëîçè [20, 21]. Ñèíòåç ³ äåãðàäàö³ÿ çîâí³øí³õ ïå-
ðèêë³íàëüíèõ îáîëîíîê ïðîäèõ³â çá³ãàºòüñÿ ³ç ñèí-
òåçîì òà äåãðàäàö³ºþ êàëîçè â îáîëîíêàõ, ùî ôîð-
ìóþòü ïîðó ïðîäèõó. Äîñë³äíèêè ïðèïóñòèëè, ùî 
ì³êðîòðóáî÷êè êîíòðîëþþòü â³äêëàäàííÿ êàëîçè çà
àíàëîã³ºþ êîíòðîëþ â³äêëàäàííÿ ì³êðîô³áðèë öå-
ëþëîçè [18]. 

Ëîêàë³çàö³ÿ êàëîçè â êë³òèíàõ ãåíåðàòèâíèõ îð-
ãàí³â. Â ïðîöåñ³ ì³êðîñïîðîãåíåçó êàëîçà íà ïî-
÷àòêó ïðîôàçè ïî÷èíàº â³äêëàäàòèñÿ â îáîëîíêàõ 
ìàòåðèíñüêèõ êë³òèí ì³êðîñïîð. Âïðîäîâæ ì³êðî-
ñïîðîãåíåçó ïðîöåñ ñèíòåçó êàëîçè ïîñòóïîâî ïðî-
ãðåñóº ³ äîñÿãàº ìàêñèìóìó íà ñòàä³¿ ôîðìóâàííÿ 
òåòðàä ì³êðîñïîð, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî îáîëîíêà êîæ-
íî¿ ì³êðîñïîðè ì³ñòèòü òîâñòèé êàëîçíèé øàð. Ïðè
âèâ³ëüíåíí³ ñôîðìîâàíèõ ì³êðîñïîð ³ç òåòðàä êàëî-

çà ë³çóº [22–24]. Ïîðóøåííÿ ñèíòåçó êàëîçè ïðè 
ì³êðîñïîðîãåíåç³ ïðèçâîäèòü äî ³ñòîòíèõ â³äõèëåíü 
ó ôîðìóâàíí³ ÷îëîâ³÷îãî ãàìåòîô³òó [25]. Ïðè ãàìå-
òîãåíåç³ êàëîçà â îáîëîíêàõ ì³êðîñïîð ðîçáóõàº, 
ñïðè÷èíÿº òàêèì ÷èíîì óòðèìóâàííÿ âîäè, ùî çíè-
æóº ïðîíèêíåí³ñòü îáîëîíêè [26] ³ çàõèùàº ì³êðî-
ñïîðè â³ä ä³¿ îòî÷óþ÷îãî ñåðåäîâèùà.

Êàëîçà òàêîæ âèÿâëÿºòüñÿ ³ â íàñ³íí³. ×åðåç 35 
ä³á ï³ñëÿ ïî÷àòêó öâ³ò³ííÿ Cucumis melo íàâêîëî 
åíäîñïåðìó ôîðìóºòüñÿ êë³òèííà îáîëîíêà, ùî 
ñêëàäàºòüñÿ ç êàëîçè. Ï³ä ÷àñ ïîïàäàííÿ íàñ³ííÿ ó 
âîäó òàêà îáîëîíêà ëåãêî ïðîïóñêàº âîäó, ñïðèÿþ÷è 
îñìîòè÷íîìó ðîçòÿãó. ßêùî æ íà íàñ³ííÿ ïîä³ÿòè 
ôåðìåíòîì -1,3-ãëþêàíàçîþ, ùî ë³çóº êàëîçó, òî 
êë³òèííà îáîëîíêà âòðà÷àº çäàòí³ñòü äî îñìîòè÷íîãî 
ðîçòÿãíåííÿ [27]. Öå ñâ³ä÷èòü ïðî ó÷àñòü êàëîçè â 
ðîçòÿãóâàíí³ êë³òèí.

Àá³îòè÷íèé ñòðåñ. Êàëîçà ñèíòåçóºòüñÿ â êë³òèííèõ 
îáîëîíêàõ íå ò³ëüêè â íîðì³, àëå é çà ñòðåñîâèõ óìîâ. 
Çàâäÿêè â³äêëàäàííþ êàëîçè ÷è ³íøèõ ïîë³ñàõàðèä³â 
³ á³ëê³â ó êë³òèíí³é îáîëîíö³ óòâîðþºòüñÿ íàï³â-
ïðîíèêàþ÷à ñòðóêòóðà, ÿêà çàáåçïå÷óº ìîæëèâ³ñòü 
êîíòðîëþâàòè òðàíñïîðò âîäè òà âîäíèõ ðîç÷èí³â. 
Öå ñòâîðþº ïåâíèé çàõèñò ðîñëèíè ïðè ñòðåñàõ. Ï³ä
÷àñ ïîñóõè â ñèòîâèäíèõ òðóáêàõ ôëîåìè ñïîñòå-
ð³ãàëè çíèæåííÿ òðàíñïîðòó âîäíèõ ðîç÷èí³â, ÿêå 
ñóïðîâîäæóâàëîñü çá³ëüøåííÿì â³äêëàäàííÿ êàëîçè 
[28]. Àíàëîã³÷í³ ïðîöåñè çàçíà÷åí³ é ïðè ä³¿ ñïåêè 
[29] òà õîëîäó [30]. Ïîì³ðíèé âîäíèé äåô³öèò âè-
êëèêàº çá³ëüøåííÿ âì³ñòó êàëîçè ó òåòðàäàõ ì³êðî-
ñïîð ó ïðîöåñ³ ì³êðîñïîðîãåíåçó â ñóõîä³ëüíèõ ðîñ-
ëèí Sium latifolium ó ïîð³âíÿíí³ ³ç âì³ñòîì êàëîçè â 
òåòðàäàõ ïîâ³òðÿíî-âîäíèõ ðîñëèí öüîãî âèäó [24]. 
Àâòîðè ââàæàþòü, ùî òàê³ çì³íè ïîâ’ÿçàí³ ³ç çàõèñ-
íîþ ðîëëþ êàëîçè â³ä âèòðàò âîëîãè.

Ï³ä ÷àñ ã³ïîêñ³¿ ó âòîðèííèõ îáîëîíêàõ êîðåí³â 
Triticum aestivum òàêîæ ñïîñòåð³ãàëîñü â³äêëàäàííÿ 
êàëîçè [31]. ×îòèðüîõäîáîâà ã³ïîêñ³ÿ âèêëèêàëà ïî-
ñèëåííÿ ñèíòåçó êàëîçè (íà 58 %) ó êë³òèíàõ åíäî-
äåðìè òà ïåðèöèêëó â çîí³ êîðåíåâèõ âîëîñê³â ïðî-
ðîñòê³â ïøåíèö³, òîä³ ÿê àíîêñ³ÿ íå ñïðè÷èíÿëà 
ïîä³áíèõ çì³í ïðè ïîð³âíÿíí³ ç ïîêàçíèêàìè êîíò-
ðîëüíèõ ïðîðîñòê³â. Çì³íè â ñèíòåç³ êàëîçè ñóïðî-
âîäæóâàëèñÿ çá³ëüøåííÿì âì³ñòó öåëþëîçè òà ïî-
òîâùåííÿì êë³òèííèõ îáîëîíîê, ùî, î÷åâèäíî, ïî-
â’ÿçàíî ³ç ïîñèëåííÿì ìåõàí³÷íî¿ ì³öíîñò³ îáîëîíîê, 
àêòèâàö³ºþ òðàíñïîðòó òà àêóìóëÿö³¿ çàïàñíèõ âóãëå-
âîä³â äëÿ ïîäàëüøîãî ¿õíüîãî ñïîæèâàííÿ, à ìîæ-
ëèâî, ³ âèêîðèñòàííÿ â ïðîöåñàõ ãë³êîë³çó.  

Íàÿâí³ñòü âàæêèõ ìåòàë³â ó ãðóíò³ íàâêîëî êîðå-
íåâî¿ ñèñòåìè òàêîæ ìîæå âèêëèêàòè ñèíòåç êàëîçè 
âæå ÷åðåç 1 ãîä ä³¿ çàáðóäíåííÿ [32]. Ïîñèëåíèé 
ñèíòåç êàëîçè âèÿâëåíî â êë³òèíàõ Lemna minor [33] 
òà ïðîòîíåì³ Funaria hygrometrica [34] ó â³äïîâ³äü 
íà íàÿâí³ñòü ñâèíöþ. Ïîä³áíèé åôåêò îïèñàíî ³ â 
êóëüòóðíèõ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ ðîñëèí òà äèêèõ 
âèä³â ðîñëèí ïðè ä³¿ ³îí³â àëþì³í³þ, çîêðåìà ó Triti-

Ðèñ. 1. Çàãàëüíèé âèãëÿä ÷àñòèíè ìîëåêóëè êàëîçè, 
ùî ñêëàäàºòüñÿ ³ç çàëèøê³â ãëþêîçè, ç’ºäíàíèõ -1-
3-ãëþêîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè [1] 
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cum aestivum [7], Arabidopsis thaliana [35], Glycine max 
[36] òà Zea mays [32]. Êàëîçí³ â³äêëàäàííÿ çàõèùà-
þòü ïëàçìàëåìó é ïðîòîïëàñò â³ä ïðîíèêíåííÿ ìå-
òàë³â ³ îáìåæóþòü ¿õíþ ê³ëüê³ñòü ó ïðîòîïëàñò³ [37].
Ðàçîì ç òèì â³äêëàäàííÿ â îáîëîíö³ ìîæóòü ñòàòè 
³íã³á³òîðîì òðàíñïîðòó ïî ñèìïëàñòó êîðåíÿ, ùî 
ïðèçâîäèòü äî ïðèãí³÷åííÿ éîãî ðîñòó [7]. Â³äêëà-
äàííÿ êàëîçè â êîðåíÿõ ìîæå ñëóæèòè ³íäèêàòîðîì 
çàáðóäíåííÿ íà âàæê³ ³îíè. Òîêñè÷í³ñòü àëþì³í³þ 
ïðèçâîäèòü äî ðóéíàö³¿ öèòîïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè 
÷åðåç ïåðåêèñíå îêèñëåííÿ ë³ï³ä³â, òîä³ ÿê ³îíè 
êàëüö³þ, ïðîíèêàþ÷è â êë³òèíó, ïðèñêîðþþòü ñèí-
òåç ³ â³äêëàäàííÿ êàëîçè [6]. Âì³ñò êàëîçè â îáîëîí-
êàõ êîðåí³â çàëåæèòü â³ä âèäó é äîçè òîêñè÷íîãî 
ìåòàëó. ²íäóêòîðîì ñèíòåçó êàëîçè ñòàþòü ìåòàëè. 
Â êîíöåíòðàö³¿ â³ä 0,1 äî 0,5 ìM öå ñòîñóºòüñÿ Ni, 
Co, Cr, Mn, Pb, Sr, â³ä 1 äî 4 ìM – Cd òà Al [38]. 
Âèñîê³ äîçè òàêèõ ìåòàë³â òîêñè÷í³ äëÿ ðîñëèíè. 
Âîíè ìîæóòü âïëèâàòè ³ íà ãåíè êàëîçîñèíòåòàçíîãî 
êîìïëåêñó àáî æ ä³ÿòè ÿê åë³ñèòîðè [39, 38].

Á³îòè÷íèé ñòðåñ. Ïðè âðàæåíí³ ïàòîãåíàìè ÷è ïðè 
ìåõàí³÷íîìó ïîðàíåíí³ ëèñòê³â òà ñòåáåë óæå ÷åðåç 
ê³ëüêà õâèëèí â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ ñèíòåçóºòüñÿ 
êàëîçà. ²íòåíñèâí³ñòü ôîðìóâàííÿ êàëîçè çàëåæèòü 
â³ä âèäó ïàòîãåíà, òèïó òêàíèí òà îðãàíà ðîñëèíè-
õàçÿ¿íà [40–42]. Ïðè ïàòîãåíåç³ êàëîçà ôîðìóº íà 
ïîâåðõí³ êë³òèíè êàëîçíó ïàï³ëó, ùî ÿâëÿº ñîáîþ ó
ïåðøó ÷åðãó ìåõàí³÷íèé áàð’ºð ì³æ îáîëîíêîþ òà 
ïëàçìàëåìîþ. Êð³ì öüîãî, ó êë³òèíàõ ïî÷èíàþòü ñèí-
òåçóâàòèñÿ ô³òîàëåêñèíè, àíòèì³êðîáí³ òîêñèíè, ôå-
íîëüí³ ðå÷îâèíè, ïåêòèíè, öåëþëîçà, ñóáåðèí, ë³ï³-
äè, êðåìí³é òà ñïåöèô³÷í³ äëÿ îáîëîíêè á³ëêè [43]. 
Êàëîçà â³äêëàäàºòüñÿ íå ò³ëüêè âçäîâæ îáîëîíêè, 
àëå é ó ïëàçìîäåñìàõ, çàêðèâàþ÷è øëÿõ òðàíñïîðòó 
ïàòîãåíà ³ç êë³òèíè â êë³òèíó. Òàêèì ñïîñîáîì êàëîçà 
çàïîá³ãàº ïðîíèêíåííþ áàêòåð³é [44], ïàòîãåííèõ 
ãðèá³â [45], êîìàõ [46], íåìàòîä [47] ÷è â³ðóñ³â [48] ó 
êë³òèíó-õàçÿ¿íà. Ñèíòåç êàëîçè ïðè ³íô³êóâàíí³ ìî-
æå â³äáóâàòèñÿ äóæå øâèäêî. 

Òàê, ó ëèñòêàõ ÿ÷ìåíþ, ³íô³êîâàíèõ òëüîþ, âæå
ï³ñëÿ ïåðøî¿ äîáè ³íô³êóâàííÿ âèÿâèëè çíà÷í³ â³ä-
êëàäè êàëîçè â ñèòîâèäíèõ òðóáêàõ, ïëàçìîäåñìàõ 
òà îáîëîíêàõ ïðîâ³äíèõ ïó÷ê³â ëèñòê³â [41]. Ïðè 
ïàòîãåíåç³ çá³ëüøóºòüñÿ êîíöåíòðàö³ÿ àáñöèçîâî¿ 
êèñëîòè, ùî ñòðèìóº òðàíñêðèïö³þ ãåí³â -ãëþêà-
íàçè, àêòèâóº òðàíñïîðò êàëîçîñèíòåòàçè äî ñàéòó, 
äå ïàòîãåí àòàêóº êë³òèíó òà âèêëèêàº àêòèâàö³þ 
çàõèñíèõ âëàñòèâîñòåé ðîñëèíè [49]. Çà ïàòîãåíåçó 
â êë³òèíàõ-õàçÿÿõ ñèíòåçóºòüñÿ îë³ãîãàëàêòóðîí³ä-
íèé åë³ñèòîð, ÿêèé ñïðè÷èíÿº çì³íè â öèòîïëàçì³: 
çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ³îí³â êàëüö³þ òà çíèæåííÿ ðÍ 
öèòîïëàçìè [50]. 

Ôóíêö³¿ êàëîçè. Ôóíêö³¿ ïîë³ñàõàðèäó êàëîçè ð³ç-
íîìàí³òí³, âîíè çàëåæàòü â³ä ì³ñöÿ ¿¿ ëîêàë³çàö³¿ â 
êë³òèí³ òà òèïó òêàíèíè. Ó ïëàçìîäåñìàõ òà ñèòî-
âèäíèõ ïîðàõ êàëîçà ðåãóëþº òðàíñïîðò âîäè òà âîä-
íèõ ðîç÷èí³â ì³æ êë³òèíàìè [10]. Ó çàìèêàþ÷èõ êë³-

òèíàõ ïðîäèõ³â êàëîçà áåðå ó÷àñòü ó â³äêðèòò³ òà çà-
êðèòò³ ïðîäèõ³â [21].

Ïðè ïàòîãåíåç³ àìîðôíà êàëîçà, ôîðìóþ÷è êà-
ëîçíèé êîðîê â êë³òèíàõ åï³äåðì³ñó, ñòàº áàð’ºðîì 
ì³æ ïàòîãåíîì òà êë³òèíîþ-õàçÿ¿íîì, ðîñëèííà êë³-
òèíà âèêîðèñòîâóº êàëîçó ÿê «ðîçò³êàþ÷ó çàìàçêó» 
(leak sealant) â çîí³ ä³¿ ïàòîãåíà íà îáîëîíêè êë³òèíè-
õàçÿ¿íà [51]. Êàëîçà àíàëîã³÷íî äî öåëþëîçè â³ä³ãðàº 
é ìåõàí³÷íó ðîëü ó êë³òèíàõ, ùî áóëî ïîêàçàíî íà 
îáîëîíêàõ ïðîðîñòàþ÷èõ ïèëêîâèõ òðóáîê. Ïèëêîâà 
òðóáêà ççîâí³ ì³ñòèòü 2–3 øàðè ïåêòîöåëþëîçíî¿ 
îáîëîíêè, âíóòð³øí³é øàð ÿêî¿ º êàëîçíèì. Òàêà 
îáîëîíêà ñò³éêà äî ðîçòÿãóâàííÿ òà êîìïðåñóþ÷î-
ãî ñòðåñó [52]. Äîñë³äæåííÿ ìåõàí³÷íèõ ôóíêö³é 
êàëîçè ïðîâîäèëè ï³ä ÷àñ ä³¿ ð³çíîìàí³òíèõ ñòðåñ³â 
³ç âèêîðèñòàííÿì ôåðìåíòàòèâíîãî ë³çèñó êàëîçè â
ïèëêîâèõ òðóáêàõ Solanum chacoense òà Lillium orien-
talis [53]. Ïðè ôåðìåíòàòèâíîìó âèäàëåíí³ êàëîçè 
ïèëêîâ³ òðóáêè çá³ëüøóâàëè íåçãèíí³ñòü äî 177 ± 
± 14 %. Àâòîðè ïðèéøëè äî âèñíîâêó, ùî êàëîçà 
â³äïîâ³äàº çà ãíó÷ê³ñòü êë³òèí, âîëîä³º ñò³éêîþ çäàò-
í³ñòþ äî íàïðóæåíîñò³ òà ñòèñíåííÿ ï³ä ÷àñ ìå-
õàí³÷íîãî ñòðåñó, òîáòî öåé ïîë³ñàõàðèä çíèæóº 
òâåðä³ñòü òà çá³ëüøóº åëàñòè÷í³ñòü êë³òèííèõ îáî-
ëîíîê [53]. Ó âîä³ êàëîçà íàáðÿêàº â ø³ñòü ðàç³â, ó 
òàêîìó ñòàí³ âîíà ÷åðåç ù³ëüíå ñòóëÿííÿ ã³äðàòíèõ 
îáîëîíîê ñëàáî ïðîïóñêàº âîäó, òîä³ ÿê ³îíè êàëü-
ö³þ âèêëèêàþòü çâîðîòíèé åôåêò – ðîçñëàáëÿþòü 
ñòèñíåííÿ ãëþêàíó òà ï³äâèùóþòü çäàòí³ñòü îáî-
ëîíêè äî òðàíñïîðòóâàííÿ âîäíèõ ðîç÷èí³â. Ïîä³áí³ 
åôåêòè â³äáóâàþòüñÿ ³ ïðè ð³çêèõ çì³íàõ îïòèìàëüíî¿ 
äëÿ ðîñëèíè òåìïåðàòóðè òà îñâ³òëåííÿ [54].  

Ðåãóëÿö³ÿ ñèíòåçó êàëîçè. Ðåãóëÿö³ÿ ñèíòåçó êàëî-
çè ïðèâåðòàº óâàãó áàãàòüîõ ó÷åíèõ, áî öåé ïîë³-
ñàõàðèä âíîñèòü çíà÷íèé âêëàä â çàõèñò ðîñëèíè 
ïðè ä³¿ ð³çíèõ ñòðåñîð³â. Ìåõàí³çì íàêîïè÷åííÿ êà-
ëîçè êîíòðîëþºòüñÿ ð³çíîìàí³òíèìè ñèãíàëüíèìè 
øëÿõàìè â çàëåæíîñò³ â³ä îòî÷óþ÷èõ óìîâ àáî æ â³ä 
ä³¿ ïàòîãåí³â. Âàæëèâèì êîìïîíåíòîì ñèãíàë³çàö³¿ 
ñèíòåçó êàëîçè â äåÿêèõ ðîñëèí º ³îíè êàëüö³þ òà 
âàêóîëÿðíèé ãëþêîçèäíèé àêòèâàòîð – -ôóðôóðèë-
-ãëþêîçèä [55].   

Çà äîïîìîãîþ á³îõ³ì³÷íèõ ìåòîä³â äîñë³äæåí-
íÿ ê³íåòèêè ôåðìåíòó 1,3- -D-ãëþêàíñèíòåòàçè íà
ìåìáðàíí³é ôðàêö³¿ ç ïðîðîñòê³â Beta vulgaris âñòà-
íîâëåíî îïòèìóì àêòèâíîñò³ öüîãî ôåðìåíòó (pH 
7,5) ³ âèÿâëåíî, ùî éîãî àêòèâí³ñòü çàëåæèòü â³ä 
äâîâàëåíòíèõ êàò³îí³â [56, 57]. Ïðè íàÿâíîñò³ ó ñå-
ðåäîâèù³ 1 ìÌ CaCl2 àêòèâí³ñòü êàëîçîñèíòåòàçè 
çá³ëüøóâàëàñÿ ó 50 ðàç³â. Òàê³ êàò³îíè, ÿê Mg2+ òà 
Mn2+ (1–3 ìM), çá³ëüøóâàëè àêòèâí³ñòü ò³ëüêè íà 
30 %, òîä³ ÿê Ê+ – óäâ³÷³ [56, 57]. Ïîêàçàíî, ùî 
õåëàòîðè ³îí³â êàëüö³þ (ÅÄÒÀ, ÅÃÒÀ), ñîë³ ëàíòàíó,
à òàêîæ íåíàñè÷åí³ æèðí³ êèñëîòè ³íã³áóþòü àêòèâ-
í³ñòü êàëîçîñèíòåòàçè [39, 58].

Ñèíòåç êàëîçè áåçïîñåðåäíüî çàëåæèòü â³ä ñêëà-
äó ãëþêîçèä³â ó ñåðåäîâèù³, ùî áóëî äîâåäåíî íà
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ôðàêö³¿ ìåìáðàí ç êë³òèí áóðÿêó. Çá³ëüøåííÿ ñèí-
òåçó ãëþêàíà â ê³ëüêà ðàç³â çàëåæàëî â³ä òèïó ãëþ-
êîçèäó. Âñòàíîâëåíî íàñòóïíó ïîñë³äîâí³ñòü ä³¿ ãëþ-
êîçèä³â: ëàì³íàðèáîçà > öåëîá³îçà > ãåíöèîá³îçà 
> ìåòèë ãëþêîçèä > ãëþêîçà > ìàëüòîçà > ëàêòîçà 
[57]. Ïðèïóñêàþòü, ùî ö³ öóêðè â³ä³ãðàþòü ïåâíó 
ðîëü ó ïîäîâæåíí³ ëàíöþã³â êàëîçè ç íåðåäóêîâà-
íîãî ê³íöÿ.

Âèâ÷àþ÷è ³íäóêö³þ á³îñèíòåçó 1-3- -ãëþêàíó ó 
êóëüòèâîâàíèõ êë³òèíàõ ñî¿, äîñë³äíèêè âñòàíîâè-
ëè, ùî ïðè ä³¿ íà íèõ òàêèõ ïîë³àì³í³â, ÿê ñïåðì³í, 
ñïåðì³äèí, ïîë³-L-îðí³òèí, öèòîçàí, õ³òîçàí àáî 
ïîë³-L-ë³çèí, ïî÷èíàºòüñÿ ïîñèëåíèé â³äò³ê ç êë³òèí 
ïîë³êàò³îí³â ³ âõ³ä ó êë³òèíó Ñà2+, ïðè öüîìó äóæå 
ð³çêî ïîñèëþºòüñÿ ñèíòåç êàëîçè [58]. Ïðèïóñêà-
þòü, ùî àêòèâàö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ íà âíóòð³øí³é ïî-
âåðõí³ ïëàçìàëåìè, äå ïîë³àì³íè âçàºìîä³þòü ³ç Ñà2+, 
ÿêèé àêòèâóº 1,3- -D-ãëþêàíñèíòåòàçó.

Çà äîïîìîãîþ ì³÷åíî¿ (U–14C)-ñàõàðîçè â êîí-
öåíòðàö³¿ 5  10-6 Ì íà âîëîêíàõ áàâîâíèêó Gossipium 
arboreum L. âñòàíîâëåíî, ùî ô³òîãîðìîíè (â êîí-
öåíòðàö³¿ 5–50 · 10–6 Ì) ä³þòü ïî-ð³çíîìó íà ñèíòåç 
êàëîçè: ÀÁÊ ñòèìóëþº çàãàëüíå âêëþ÷åííÿ ÿê ó 
êàëîçó, òàê ³ ó öåëþëîçó; ²ÎÊ ³ ã³áåðåëîâà êèñëîòà 
íå ä³þòü íà âêëþ÷åííÿ ì³òêè â ñèíòåçîâàíó êàëîçó; 
ê³íåòèí çëåãêà ³íã³áóº ñèíòåç êàëîçè [59, 60]. Êð³ì
öüîãî, ðÍ öèòîïëàçìè òàêîæ âïëèâàº íà öåé ïðî-
öåñ. Ï³äâèùåííÿ ñèíòåçó êàëîçè ó êë³òèíàõ ñóñ-

ïåíç³éíî¿ êóëüòóðè ÿ÷ìåíþ ïðîÿâëÿëîñÿ ïðè çíè-
æåíí³ ðÍ öèòîïëàçìè ³ ñóïðîâîäæóâàëîñÿ âèõîäîì 
-ôóðôóðèë- -ãëþêîçèäó ç âàêóîë³, â ÿê³é â³í àêó-

ìóëþâàâñÿ. Âåëè÷èíà ðÍ, ÿê ³ âì³ñò ³îí³â êàëüö³þ 
â öèòîïëàçì³, çì³íþþòü êîíôîðìàö³þ òà àêòèâí³ñòü 
êàëîçîñèíòåòàçíîãî êîìïëåêñó, ùî ïðèâîäèòü äî 
çá³ëüøåííÿ ñèíòåçó êàëîçè [55]. 

Çì³íè â ñêëàä³ ôîñôîë³ï³ä³â öèòîïëàçìàòè÷íî¿ 
ìåìáðàíè ìîæóòü âèñòóïàòè åôåêòîðîì ñèíòåçó êà-
ëîçè [58]. Íåäàâíî âñòàíîâëåíî, ùî ñèëüíå îñâ³ò-
ëåííÿ, ô³òîãîðìîíè òà âòîðèíí³ ìåòàáîë³òè (ïðè 
ïàòîãåíí³é àòàö³) òàêîæ àêòèâóþòü ñèíòåç êàëîçè 
[60–62]. 

Ïðèïóñêàþòü, ùî ïëàçìàëåìà ìàº ïîñò³éíèé ð³-
âåíü íåàêòèâíî¿ êàëîçîñèíòåòàçè, ÿêà àêòèâóºòüñÿ
ëèøå ïðè ñòðåñ³ [4]. Ïåðø³ â³äêëàäàííÿ íîâîñèíòå-
çîâàíî¿ êàëîçè â³äáóâàþòüñÿ äóæå øâèäêî (â³ä ê³ëü-
êîõ õâèëèí äî ê³ëüêîõ ãîäèí) ï³ñëÿ ïî÷àòêó ä³¿ ³í-
äóêòîðà. Ðàçîì ç òèì äåñòðóêö³ÿ êàëîçè ìîæå ïî-
÷èíàòèñÿ òàêîæ ÷åðåç 5–10 õâ ï³ñëÿ ïî÷àòêó ïîø-
êîäæåííÿ òêàíèíè [62] àáî æ ÷åðåç ê³ëüêà äí³â ï³ñëÿ 
âòîðãíåííÿ ïàòîãåíà [63]. 

Øâèäêèé ñèíòåç òà äåãðàäàö³ÿ öüîãî ïîë³ñàõà-
ðèäó âêàçóº, ùî éîãî ñèíòåç ðåãóëþºòüñÿ íà ð³âí³ 
á³ëê³â, òîáòî â³äáóâàºòüñÿ âèâ³ëüíåííÿ ÷è çâ’ÿçó-
âàííÿ îêðåìèõ îäèíèöü êàëîçîñèíòåçóþ÷îãî êîìï-
ëåêñó çàì³ñòü éîãî ñèíòåçó de novo [64]. Â ³íòàêòíèõ 
êë³òèíàõ êàëîçà ëîêàë³çóºòüñÿ â ïåâíèõ ä³ëÿíêàõ 
îáîëîíêè, ïðîòå ïðè ñòðåñ³ êë³òèíè ìîæóòü ôîð-
ìóâàòè öåé ïîë³ñàõàðèä ïî âñ³é ïîâåðõí³ êë³òèíè. 
Ïðè õ³ì³÷í³é ³íäóêö³¿ øâèäê³ñòü â³äêëàäàííÿ êàëîçè 
ìîæå áóòè ð³çíîþ; ïðèïóñêàþòü, ùî ïëàçìàëåìà ï³ä 
÷àñ ³íäóêö³¿ ñèíòåçó êàëîçè â³ä ä³¿ õ³ì³÷íèõ ðå÷îâèí 
÷è ³îí³â ìîæå ðóéíóâàòèñÿ [39]. Ó âèùèõ ðîñëèí òà 
âîäîðîñòåé ï³ä ÷àñ ñòðåñó â³äáóâàºòüñÿ ïîñèëåíèé 
ñèíòåç êàëîçè, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî äîñèòü âèñîêèé 
êîíñåðâàòèâíèé ìåõàí³çì ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ êà-
ëîçîñèíòåòàçíîãî êîìïëåêñó [39]. 

Êàëîçîñèíòåòàçà. Ñèíòåç êàëîçè êàòàë³çóºòüñÿ êîì-
ïëåêñîì ôåðìåíò³â, ÿê³ çâ’ÿçàí³ ³ç öèòîïëàçìàòè÷-
íîþ ìåìáðàíîþ (ðèñ. 2) [3, 11]. Êëþ÷îâèé êîì-
ïîíåíò ôåðìåíòàòèâíîãî êîìïëåêñó – öå êàòàë³-
òè÷íà ñóáîäèíèöÿ, ùî â³äîìà ÿê êàëîçîñèíòåòàçà 
(CalS; ÊÔ 2.4.1.34; ÓÄÔ-ãëþêîçà: 1,3- -D-ãëþêîçèë-
òðàíñôåðàçà) [10]. ²íø³ êîìïîíåíòè ôåðìåíòàòèâ-
íîãî êîìïëåêñó âêëþ÷àþòü ÓÄÔ-ãëþêîçîòðàíñôå-
ðàçó (UGT1) [11] òà ñàõàðîçîñèíòåòàçó (SuSy) [65], 
ÿê³ çàáåçïå÷óþòü êë³òèíó ÓÄÔ-ãëþêîçîþ äëÿ ñèí-
òåçó êàëîçè. ÓÄÔ-ãëþêîçîòðàíñôåðàçà çâ’ÿçóºòüñÿ ç 
³íøèì á³ëêîì, ùî íàçâàíèé Rop1 [13, 11]. Êîìïëåêñ 
êàëîçîñèíòåòàçè òàêîæ ì³ñòèòü á³ëîê àíåêñèí [66], 
ÿêèé ïåðåêëþ÷àº ñèíòåç êàëîçè íà ñèíòåç öåëþëîçè 
â çàëåæíîñò³ â³ä âì³ñòó ³îí³â êàëüö³þ [11]. Áàçóþ÷èñü 
íà ñåäèìåíòàö³¿ î÷èùåíî¿ êàëîçîñèíòåòàçè, Hong et 
al. [13] âèÿâèëè íàÿâí³ñòü ùå ê³ëüêîõ ³íøèõ á³ëê³â,
çâ’ÿçàíèõ ³ç êàëîçîñèíòåòàçîþ. Ôóíêö³¿ öèõ á³ëê³â
çàëó÷åí³ äî êîíòðîëþâàííÿ àêòèâíîñò³ êàëîçîñèí-

Ðèñ. 2. Ìîäåëü êàëîçîñèíòåòàçíîãî êîìïëåêñó ðîñ-
ëèí [3]. Ñóáîäèíèö³ êàëîçîñèíòåòàçè ì³ñòÿòü 16 
òðàíñìåìáðàííèõ çàâèòê³â, ÿê³ çãðóïîâàí³ ó äâ³ çî-
íè, ùî ðîçä³ëåí³ ì³æ ñîáîþ öåíòðàëüíîþ ïåòëåþ. 
Êîìïëåêñ òàêîæ ì³ñòèòü ÓÄÔ-ãëþêîçîòðàíñôåðàçó, 
ñàõàðîçîñèíòåòàçó òà àíåêñèí



ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2015. Ò. 49. ¹ 1 65

Êàëîçà: ëîêàë³çàö³ÿ, ôóíêö³¿ òà ñèíòåç â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ

òåòàçè, çîêðåìà, ó â³äïîâ³äü íà á³îòè÷í³ òà àá³îòè÷í³ 
ñèãíàëè. Â³äîìî, ùî êàëîçîñèíòåòàçà çâ’ÿçóºòüñÿ ³ç 
ìåìáðàííèì á³ëêîì, ÿêèé äóæå ñõîæèé íà àíåêñèí 
òà ïðîòå¿íê³íàçó C [66]. Òàêèé àíåêñèíîïîä³áíèé 
á³ëîê ìàº GTPàçíó àêòèâí³ñòü, ÿêà ³íã³áóºòüñÿ Ca2+ 
òà ñòèìóëþºòüñÿ Mg2+ [67]. Ïðîòå ðåêîìá³íàíòíèé 
àíåêñèí íå âïëèâàº íà àêòèâí³ñòü CalS, ÿêà ðåãó-
ëþºòüñÿ ³îíàìè ìàãí³þ. Â³äîìî, ùî Rop1 ìîæå òàêîæ 
ïðîñòîðîâî àêòèâóâàòè CalS, ôðàãìîïëàñòèí àêòè-
âóº öåé ôåðìåíò äåôðàãìåíòàö³ºþ (óù³ëüíåííÿì) 
âåçèêóë ó òðóáêè [68], ôîðìóþ÷è êë³òèííó ïëàñ-
òèíêó [11]. Äîïîì³æíå çâ’ÿçóâàííÿ á³ëê³â ìîæå â³ä-
áóâàòèñÿ çà äîïîìîãîþ ñïåöèô³÷íîãî çâ’ÿçóâàííÿ 
ç ã³äðîô³ëüíèì øëåéôîì CalS àáî æ ³ç ïðîë³í-
çáàãà÷åíèì äîìåíîì ó çîí³ N-òåðì³íàëó. Ïîäàëüøå 
ðîçñ³÷åííÿ ð³çíèõ çîí ó ã³äðîô³ëüíîìó øëåéô³ á³ëêà 
êàëîçîñèíòåòàçè íåîáõ³äíå äëÿ âñòàíîâëåííÿ òî÷-
íî¿ òîïîëîã³¿ êîìïëåêñó ³ âèçíà÷åííÿ ôóíêö³¿ êîæ-
íîãî äîìåíó òà ¿õ ôóíêö³îíàëüíîãî çâ’ÿçêó â êà-
ëîçîñèíòåòàçíîìó êîìïëåêñ³.

Âñòàíîâëåíî, ùî ÷àñòêîâî î÷èùåíà êàëîçîñèí-
òåòàçà ì³ñòèòü 6–9 îñíîâíèõ ïîë³ïåïòèä³â ³ç ìîëå-
êóëÿðíîþ ìàñîþ â³ä 25 äî 92 êÄà [69, 70]. Ñïèñîê 
êîìïîíåíò³â êàëîçîñèíòåòàçíîãî ôåðìåíòàòèâíîãî 
êîìïëåêñó ïîñò³éíî çá³ëüøóºòüñÿ, â³í çàëåæèòü â³ä 
êë³òèííî¿ ëîêàë³çàö³¿ òà òèïó êàëîçîñèíòåòàçè. Òîìó 
³ñíóº ê³ëüêà ìîäåëåé ñêëàäó êàëîçîñèíòåòàçíîãî êîì-
ïëåêñó [2, 3]. 

Çã³äíî ç ìîäåëëþ Õîíãà ³ç ñï³âàâò. [2, 13] ôåðìåíò 
êàëîçîñèíòåòàçè 1 – öå òðàíñìåìáðàííèé á³ëîê, ùî 
ì³ñòèòü ê³ëüêà êîíñåðâàòèâíèõ ä³ëÿíîê (ðèñ. 3). Á³-
ëîê ñêëàäàºòüñÿ ³ç 16 çàâèòê³â. Íà N ã³äðîô³ëüíîìó 
ê³íö³ – òåðì³íàë³, ùî ìàº ó ñâîºìó ñêëàä³ 481 àì³íî-
êèñëîòó, â³äñóòíÿ ñèãíàëüíà ðîçùåïëþþ÷à ïîñë³-
äîâí³ñòü. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ã³äðîô³ëüíà N-òåðì³-
íàëüíà ïîñë³äîâí³ñòü êàëîçîñèíòåòàçè 1 º öèòî-
ïëàçìàòè÷íîþ. Òðàíñìåìáðàíí³ äîìåíè, ùî ç³áðàí³ 
ó äâ³ çîíè ³ ðîçä³ëåí³ âåëèêèì ã³äðîô³ëüíèì äîìå-
íîì (779 àì³íîêèñëîò), ïîâåðíóò³ äî öèòîïëàçìè. 
Îñòàíí³é øëåéô, ùî çâ’ÿçàíèé ³ç òðàíñìåìáðàí-
íèìè ñï³ðàëÿìè, º â³äíîñíî êîðîòêèì (â³ä 3 äî 54 
çàëèøê³â) [71].

Âðàõîâóþ÷è, ùî êàëîçà ñèíòåçóºòüñÿ â ð³çíèõ îð-
ãàíàõ ðîñëèíè [72], à òàêîæ òå, ùî öåé ôåðìåíò 
â³äïîâ³äàº íà ñèãíàëè ðîçâèòêó ðîñëèíè òà ñèãíàëè 
ñòðåñó, äîñë³äíèêè ïðèïóñêàþòü ³ñíóâàííÿ ÷èñëåí-
íèõ ³çîôîðì ôåðìåíòó, ÿê³ ñêëàäàþòüñÿ ³ç ð³çíèõ 
êîìïëåêñ³â íà êîæíîìó ñàéò³ (îðãàí³).  

Ôàêò, ùî âñ³ ðîñëèíè, âêëþ÷àþ÷è ³ âîäîðîñò³, 
íà ä³þ ïîðàíåííÿ â³äïîâ³äàþòü óòâîðåííÿì êàëîçè 
[73], äîïóñêàº íàÿâí³ñòü çàêîíñåðâîâàíîãî ñèãíàëü-
íîãî øëÿõó, ÿêèé ðåãóëþºòüñÿ êîìïëåêñîì CalS.
Ðåãóëÿö³ÿ ³íäóêö³¿ CalS ïðè ïîðàíåíí³ îïîñåðåäêî-
âàíà G-á³ëêàìè, äëÿ ÿêèõ â³äîìà ïîñë³äîâí³ñòü ãå-
íà AtCalS1 [2]. Ê³ëüêà ìîëåêóë àíåêñèíó, ÿê³ â³ä-
ïîâ³äàþòü íà çì³íè êàëüö³ºâîãî áàëàíñó, çâ’ÿçàí³ ç 
êàëîçîñèíòåòàçîþ [66].  

Ó ðîñëèííèõ òêàíèíàõ âñòàíîâëåíà íàÿâí³ñòü äâîõ
òèï³â êàëîçîñèíòåòàçè, îäèí ç ÿêèõ ðåãóëþºòüñÿ ³îíà-
ìè êàëüö³þ, à äëÿ äðóãîãî òèïó êàëüö³é íå ïîòð³áíèé 
(ó ïèëêîâèõ òðóáêàõ) [74], òîáòî äðóãèé òèï êàëîçî-
ñèíòåòàçè – íå ÷óòëèâèé äî êàëüö³þ. Î÷åâèäíî, ùî 
ö³ äâà òèïè ôåðìåíòó â³ä³ãðàþòü ïåâíó ðîëü ó ïåðå-
êëþ÷åíí³ ôåðìåíòó íà ñèíòåç öåëþëîçè ï³ä ÷àñ ôîð-
ìóâàííÿ êë³òèííî¿ ïëàñòèíêè [75] òà ïðè ïîðàíåíí³, 
êîëè íåîáõ³äíî çàëó÷åííÿ Ñà2+-÷óòëèâîãî á³ëêà. Íå-
îáõ³äíî ùå äîñë³äèòè ôóíêö³¿ àíåêñèíó, ÿêèé ìîæå 
âèêîíóâàòè ñàìå òàêó ôóíêö³þ àáî æ ôóíêö³¿ ³íøèõ 
á³ëê³â, òàêèõ ÿê ñèíàïòîàì³í, ÿêèé êîíòðîëþº ö³ 
ïðîöåñè [75]. Ìàºìî ôàêò, ùî ð³çí³ ³çîôîðìè êà-
ëîçîñèíòåòàçè åêñïðåñóþòüñÿ â ð³çíèõ òêàíèíàõ [76, 
77], ³ öå äàº ìîæëèâ³ñòü ïðèïóñòèòè, ùî ôåðìåíòí³ 
êîìïëåêñè êàëîçîñèíòåòàçè òà öåëþëîçîñèíòåòàçè 

Ðèñ. 3. Ìîäåëü ôåðìåíòó êàëîçîñèíòåòàçè 1 (CalS1) 
[2]: à – ã³äðîôîáíà çàëåæí³ñòü âñòàíîâëåíà ìåòîäîì 
Kyte-Doolittle, TMC1 òà TMC2 – öå òðàíñìåìáðàí-
í³ êëàñòåðè 1 òà 2; á – ìîäåëü-ñõåìà òðàíñìåìáðàí-
íî¿ ñï³ðàë³ çã³äíî ç ïðîãðàìîþ TMHMM; â – âè-
ãëÿä CalS1 â ìåìáðàí³. Äîâãèé ïðÿìîêóòíèê âêàçóº 
íà ìåìáðàíó. Âåðòèêàëüí³ ÷îðí³ ì³òêè – öå òðàíñ-
ìåìáðàíí³ çàâèòêè, ñï³ðàë³ ôåðìåíòó CalS1, à äîâãèé 
ïåïòèäíèé ëàíöþã ó êîæíîãî íåìåìáðàííîãî ñåã-
ìåíòà âêàçóº íà ê³ëüê³ñòü àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â [2] 
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íàñòðîþþòüñÿ íà ñòðóêòóðí³ òà á³îõ³ì³÷í³ ïîòðåáè 
äëÿ êîæíî¿ ñïåö³àë³çîâàíî¿ òêàíèíè. Îáèäâ³ ðîäè-
íè á³ëê³â êàëîçî- òà öåëþëîçîñèíòåòàçè ïîä³áí³ çà
ìåìáðàííîþ ëîêàë³çàö³ºþ, ùî íåîáõ³äíî äëÿ ñèí-
òåçó òà â³äêëàäàííÿ òàêèõ ïîë³ìåð³â, ÿê êàëîçà òà
öåëþëîçà. Ó ã³äðîô³ëüíîìó øëåéô³ ñàéòó êàëîçî-
ñèíòåòàçè, ñàìå â çîí³ N-òåðì³íàëó, ÿêèé º ã³äðî-
ô³ëüíèì, ³ñíóº ê³ëüêà ñàéò³â ãë³êîçèëþâàííÿ òà ôîñ-
ôîðèëþâàííÿ. Äîïóñêàþòü íàÿâí³ñòü ÷èñëåííèõ ñàé-
ò³â äëÿ ãë³êîçèëþâàííÿ íà UGT, ÿêèé ä³º ÿê ñóá-
îäèíèöÿ êàëîçîñèíòåòàçè. Îñê³ëüêè UGT1 òà SuSy 
íå º òðàíñìåìáðàííèìè äîìåíàìè, âîíè ìîæóòü áó-
òè çâ’ÿçàí³ ³ç êàëîçîñèíòåòàçîþ ñïåöèô³÷íèì çâ’ÿç-
êîì íà ã³äðîôîáíîìó øëåéô³. 

Ñàõàðîçîñèíòåòàçà (Sucrose synthase, SuSy) òàêîæ 
ëîêàë³çóºòüñÿ ó êë³òèíí³é ïëàñòèíö³, ùî óòâîðþºòüñÿ.
Ïðèêð³ïëåííÿ ñàõàðîçîñèíòåòàçè äî ìåìáðàíè ðåãó-
ëþºòüñÿ ôîñôîðèëþâàííÿì, à òàêîæ ïîïåðåäí³ì á³î-
ñèíòåçîì êàëîçè [78]. SuSy ðåãóëþºòüñÿ âì³ñòîì óðè-
äèíäèôîñôàòãëþêîçè (UDP-glucose), ÿêà ìîæå ïåðå-
íîñèòè UGT1 äî àêòèâíîãî öåíòðà êàëîçîñèíòåòàçè,
óòâîðþþ÷è ñóáñòðàòíèé êàíàë [78]. Ðîëü ñàõàðîçî-
ñèíòåòàçè â äîñòàâö³ óðèäèíäèôîñôàòãëþêîçè äî 
êàëîçîñèíòåòàçè º äóæå âàæëèâîþ, òîìó ùî äîñòàâêà 
ñóáñòðàòó ñèëüíî âïëèâàº íà ñèíòåç êàëîçè [75].  

Ãåíè, ùî êîäóþòü êàëîçîñèíòåòàçó. Äâ³ íåçàëåæ-
í³ ãðóïè â÷åíèõ [11, 79] ìàéæå îäíî÷àñíî ³äåíòè-
ô³êóâàëè 12 ãåí³â êàëîçîñèíòåòàçè â Arabidopsis tha-
liana (òàáëèöÿ) òà âñòàíîâèëè íîìåíêëàòóðó äëÿ öèõ 
ãåí³â, á³ëüø³ñòü ç ÿêèõ ïîõîäÿòü â³ä ñë³â, ïîä³áíèõ 
äî ãëþêàíñèíòåòàçè («glucan synthase-like», à ñàìå äî 
AtGSL1–AtGSL12). Ó òîé æå ÷àñ ï³çí³øà íîìåíêëà-
òóðà ìàðêóâàëà AtCalS1–AtCalS12, áàçóþ÷èñü íà íàç-
â³ êàëîçîñèíòåòàçà (callose synthase) [4]. Ö³ ãåíè
åêñïðåñóâàëè â ð³çíèõ ðîñëèí òà ð³çíèõ òèïàõ òêà-
íèí çàëåæíî â³ä ñòàä³¿ ðîçâèòêó òà á³îòè÷íîãî ÷è 
àá³îòè÷íîãî ñòðåñ³â. Ó ðîáîòàõ êèòàéñüêèõ äîñë³ä-

íèê³â [45, 83] áóëè îõàðàêòåðèçîâàí³ ôóíêö³¿ òà 
îçíàêè ïåâíèõ ãåí³â òà ¿õ òðàíñêðèïò³â.   

Íà ïî÷àòêó äîñë³äæåíü ïðèïóñêàëè, ùî öåé ôåð-
ìåíò (÷è ôåðìåíòè) ñèíòåçóþòü êàëîçó òà öåëþëîçó 
[85], ïîò³ì âñòàíîâèëè, ùî äëÿ ñèíòåçó êàëîçè íå-
îáõ³äíèé êàëüö³é àáî ôîñôîðèëþâàííÿ [40, 56, 78, 
86]. ² âæå ï³çí³øå áóëî âñòàíîâëåíî, ùî äëÿ ¿õíüoãî
ñèíòåçó íåîáõ³äíà íàÿâí³ñòü ð³çíèõ ôåðìåíò³â [86]. 
Õîíã ç³ ñï³âàâò. [2] ââàæàþòü, ùî 12 ãåí³â êàëîçî-
ñèíòåòàçè ðîçïîä³ëåí³ â ï’ÿòè õðîìîñîìàõ Arabidopsis 
thaliana. Áàçóþ÷èñü íà ñòðóêòóð³ ãåíà, ¿õ ìîæíà ðîç-
ä³ëèòè íà äâ³ ãðóïè. Ãåíè ïåðøî¿ ãðóïè ì³ñòÿòü â³ä 
40 äî 50 åêçîí³â ³ êîäóþòü ïåïòèäè, ùî ìàþòü 1923–
1956 àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â. Ãåíè äðóãî¿ ãðóïè, 
ùî çâ’ÿçàí³ ³ç CalS11 òà CalS12, ìàþòü ò³ëüêè 2–3 
åêçîíè ³ êîäóþòü ïåïòèäè, ÿê³ ì³ñòÿòü ìåíøå 170 
àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â íà N-òåðì³íàëüíîìó ê³íö³. 
CalS11 òà CalS12 º á³ëüø áëèçüê³, í³æ ³íø³ ³çîôåð-
ìåíòè êàëîçîñèíòåòàçè. CalS1 õàðàêòåðèçóºòüñÿ âè-
ñîêîþ ãîìîëîã³ºþ (äî 92 %) ³ç CalS2, ³ ìîæëèâî, ùî 
ö³ äâà ãåíè ôóíêö³îíóþòü ÿê äóáë³êàòè [2].   

Êàëîçà â³äêëàäàºòüñÿ â ïîðàõ ñèòîâèäíèõ ïëàñ-
òèíîê. Åêñïðåñ³ÿ ãåíà GSL6 ïîêàçàëà íàÿâí³ñòü 
ëîêàëüíîãî â³äêëàäàííÿ êàëîçè ó ôëîåì³ ï³ñëÿ ä³¿ 
êîìàõ [87, 46], òîä³ ÿê ïðè ä³¿ ãðèáíèõ ïàòîãåí³â 
àêòèâóºòüñÿ ³íøèé ãåí êàëîçîñèíòåòàçè, à ñàìå 
GSL5 [45]. 

Íàéêðàùå âèâ÷åíî ãåíè Gs1-7 òà CalS1, ÿê³ âè-
çíà÷àþòü ñèíòåç êàëîçè â ñèòîâèäíèõ ïîðàõ ôëîåìè
[10] òà íîâîñòâîðåí³é êë³òèíí³é îáîëîíö³ â ïðîöåñ³
ôîðìóâàííÿ ôðàãìîïëàñòó â³äïîâ³äíî [2]. Çîêðåìà,
CalS7 º óí³êàëüíèì ÷ëåíîì ðîäèíè ãåí³â êàëîçî-
ñèíòåòàçè, ùî â³äïîâ³äàº çà ñèíòåç êàëîçè â îáîëîí-
êàõ òà ïîðàõ ôëîåìè. Xie et al. [10] âñòàíîâèëè, 
ùî ó äèêîãî òèïó Arabidopsis thaliana ï³ñëÿ ïî÷àòêó 
ïåðôîðàö³¿ ôëîåìè êàëîçà ïî÷èíàº â³äêëàäàòèñÿ íàâ-
êîëî ïåðâèííî¿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè ³ â ñåðåäèíí³é 

Ãåíè êàëîçîñèíòåòàçè, ¿õ ëîêàë³çàö³ÿ, ôóíêö³¿ êàëîçè â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ [2, 4]

Ãåí êàëîçîñèíòåòàçè Ëîêàë³çàö³ÿ êàëîçè  â êë³òèí³ ÷è òêàíèí³, ôóíêö³ÿ Àâòîð

CalS1 (Gs1-6), CalS2 (Gs1-3)

CalS3 (Gs1-12) 

CalS4 (Gs1-9), CalS5 (Gs1-2)

CalS6 (Gs1-11), CalS7 (Gs1-7)

CalS8 (Gs1-4) 

CalS9 (Gs1-10), CalS10 (Gs1-8)

CalS11 (Gs1-1)

CalS12 (Gs1-5)

FKS1  

Öèòîê³íåç

Àïåðòóðà ïëàçìîäåñì, ñèãíàë³çàö³ÿ

Ðîçâèòîê ïèëêó, ð³ñò ïèëêîâî¿ òðóáêè, ó÷àñòü â òðàíñïîðò-
íèõ ïðîöåñàõ, åëàñòè÷í³ñòü îáîëîíîê

Ñèòîâèäí³ ïîðè, ïðè ïàòîãåíåç³, ôëîåìíèé òðàíñïîðò òà çà-
õèñò êë³òèí

Óòâîðåííÿ ô³áðèë áàâîâíèêó, ó÷àñòü â ðîñò³ êë³òèí

×îëîâ³÷èé ãàìåòîãåíåç, öèòîê³íåç, ïðîäèõè, òðàíñïîðòí³ 
ôóíêö³¿, ì³æêë³òèííèé çâ'ÿçîê 

Ðîçâèòîê ïèëêó â òåòðàäàõ

Ðîçâèòîê ïèëêó, çàõèñò êë³òèí ïðè ïàòîãåíåç³  òà ïîðàíåíí³ 

Çàõèñò êë³òèí ïðè ïàòîãåíåç³

[2, 13]  

[4, 80]  

[81, 82]  

[10, 45]  

[4]  

[4, 83, 84]   

[83]  

[82]  

[4]  
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ïëàñòèíö³, òîä³ ÿê ó ìóòàíòà çà â³äïîâ³äíèì ãåíîì 
(Gs1-7) ñïîñòåð³ãàëè âòðàòó ñèíòåçó êàëîçè â ïëàçìî-
äåñìåííèõ ïîðàõ ³ íà ïî÷àòêó ïåðôîðàö³¿, òîáòî ïðè 
óòâîðåíí³ ñèòîâèäíèõ ïîð. Ó ìóòàíòà êàëîçà íå óòâî-
ðþâàëàñÿ íàâ³òü ïðè ïîðàíåíí³. Ââàæàºòüñÿ, ùî ñàìå 
êàëîçà ðåãóëþº ôëîåìíèé òðàíñïîðò àñèì³ëÿò³â ÷åðåç 
ïîðè ñèòîâèäíèõ òðóáîê ôëîåìè. Öå äîâåäåíî çà 
äîïîìîãîþ ðàä³îì³÷åíîãî âóãëåöþ (14CO2), çîêðåìà 
ïðè äîñë³äæåíí³ ôëîåìíîãî òðàíñïîðòó â ñòåáëàõ òà 
ã³ïîêîòèëÿõ àðàá³äîïñèñó [10].   

Äîñë³äæåííÿ ãåíà CalS1, ÿêèé â³äïîâ³äàº çà ñèí-
òåç êàëîçè ó ôðàãìîïëàñò³ êë³òèí àðàá³äîïñèñó, çà 
äîïîìîãîþ ì³÷åíîãî çåëåíîãî ôëóîðåñö³þþ÷îãî á³ë-
êà, ùî ìàðêóâàâ êàëîçîñèíòåòàçó 1 (CalS1), äàëî
ìîæëèâ³ñòü ³äåíòèô³êóâàòè íàÿâí³ñòü çâ’ÿçàíîãî ³ç
ôðàãìîïëàñòîì ôåðìåíòó – ÓÄÔ-ãëþêîçîòðàíñ-
ôåðàçè 1 (UGT1) [13]. Ãåí UGT1 º ëîêóñîì êîäîíó, 
ÿêèé êîäóº êàëîçîñèíòåòàçó, íàçâàíó CalS1, ùî ïî-
êàçóº ãîìîëîã³þ ç êàòàë³òè÷íîþ ñóáîäèíèöåþ äð³æ-
äæåâîþ FKS1-1,3-ãëþêàíñèíòåòàçîþ [88]. Â³äñòàíü 
ì³æ êîäóþ÷èìè çîíàìè CalS1 òà UGT1 äîð³âíþº 
óñüîãî 650 bp ³ ì³ñòèòü ëèøå 3–9 íåòðàíñëüîâàíèõ 
çîí. Ïðèïóñêàþòü [2, 13], ùî ï³ä ÷àñ öèòîê³íåçó 
åêñïðåñóþòüñÿ äâà ãåíè ³ ñàìå êàëîçîñèíòåòàçà 1 
ìîæå áóòè ñïåöèô³÷íèì ôåðìåíòîì äëÿ êë³òèííî¿ 
ïëàñòèíêè. Äîñë³äíèêè ñèíòåçóâàëè ïðàéìåðè îë³ãî-
íóêëåîòèä³â, ÿê³ çâ’ÿçóþòüñÿ ³ç çàëèøêàìè åêçîíó â 
êàëîçîñèíòåòàç³, ³ âèêîíàëè òðàíñêðèïö³éíî-ïîë³-
ìåðàçíó ðåàêö³þ (RT–PCR), âèêîðèñòîâóþ÷è ÐÍÊ 
³ç ìåðèñòåìè ñòåáëà àðàá³äîïñèñó. Âîíè âñòàíîâè-
ëè, ùî CalS1 ôàêòè÷íî º ñóáîäèíèöåþ êîìïëåêñó 
CalS [2, 13].  

Äîñë³äæåííÿ åêñïðåñ³¿ òðüîõ ãåí³â GSL5, GSL6 òà 
GSL11 êàëîçîñèíòåòàçè ïðè óðàæåíí³ åï³äåðìàëüíèõ 
êë³òèí ëèñòê³â Arabidopsis thaliana ïàòîãåíîì – ïë³ñ-
íÿâèì ãðèáîì Blumeria graminis ïîêàçàëî, ùî íà ì³ñö³ 
âòîðãíåííÿ ïàòîãåíà óòâîðþþòüñÿ êàëîçí³ áàð’ºðí³ 
ïðîáêè. Ìîëåêóëÿðíèìè ìåòîäàìè ³ç âèêîðèñòàí-
íÿì ê³ëüê³ñíîãî ÏÖÐ-àíàë³çó ð³âíÿ ìÐÍÊ òà àíàë³çó  
ïîñë³äîâíîñòåé PMR4-1 âñòàíîâëåíî, ùî ñàìå ãåí 
GSL5 êîäóº á³ëêè, çâ’ÿçàí³ ³ç ñèíòåçîì êàëîçè ïðè 
ïàòîãåíåç³ [45]. 

CALLOSE: LOCALIZATION, FUNCTIONS 
AND SYNTHESIS IN PLANT CELLS

Î.M. Nedukha

M.G. Kholodny Institute of Botany of NAS Ukraine, 
Kyiv
E-mail: o.nedukha@hotmail.com

References are analyzed concerning the key role of 
callose in fragmoplast formation, differentiation of 
pores in the phloem, course of microsporogenesis 
and pollination, functioning of stomata guard cells, 
protection of plant cells for biotic and abiotic stresses.  
The special attention is given to consideration of 

callose functions and its synthesis. Callose synthase 
is activated by the glucosides, polyamines, calcium 
ions, magnesium ions, manganese ions, and also ABA 
phytohormone. The gene polymorphism (AtCalS1–
AtCalS12) of callose synthase is related with cell 
growth, tissue and cell differentiation, and with cell 
response to stress.

ÊÀËËÎÇÀ: ËÎÊÀËÈÇÀÖÈß, ÔÓÍÊÖÈÈ 
È ÑÈÍÒÅÇ Â ÐÀÑÒÈÒÅËÜÍÛÕ ÊËÅÒÊÀÕ

Å.Ì. Íåäóõà

Ïðîàíàëèçèðîâàíû ëèòåðàòóðíûå äàííûå î êëþ÷å-
âîé ðîëè êàëëîçû â îáðàçîâàíèè ôðàãìîïëàñòà, ïîð
âî ôëîýìå, ïðîõîæäåíèè ìèêðîñïîðîãåíåçà è îïû-
ëåíèÿ, ôóíêöèîíèðîâàíèè çàìûêàþùèõ êëåòîê óñ-
òüèö, â çàùèòå ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ïðè áèîòè÷åñ-
êèõ è àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññàõ. Îñîáîå âíèìàíèå óäå-
ëÿåòñÿ ôóíêöèÿì êàëëîçû è åå ñèíòåçó. Êàëëîço-
ñèíòåòàçà àêòèâèðóåòñÿ ãëþêîçèäàìè, ïîëèàìèíàìè, 
èîíàìè êàëüöèÿ, ìàãíèÿ è ìàðãàíöà, à òàêæå àáñ-
öèçîâîé êèñëîòîé. Ïîëèìîðôèçì ãåíîâ (AtCalS1–
AtCalS12) êàëëîçîñèíòåòàçû, âåðîÿòíî, ñâÿçàí ñ ðîñ-
òîì êëåòîê, äèôôåðåíöèðîâêîé òêàíåé è êëåòîê, à 
òàêæå îòâåòîì êëåòêè íà ñòðåññ. 
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