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Молекулярні механізми росту та розвитку рослин

детально вивчаються в останнє десятиріччя. Стає оче�

видною роль рослиноспецифічної родини GRAS�протеїнів

в цих процесах. В роботі підкреслено значення DELLA�

протеїнів та показано модель гіберелін�сигнальних шля�

хів рослин, яка розпочинається зі зв’язування біологічно

активної гіберелової кислоти з рецептором та DELLA�

протеїном. Такий комплекс убіквітинується, завдяки

чому стає мішенню для протеасомної деградації. При

руйнуванні DELLA�протеїнів знімається репресія росту

та спостерігається гіберелова відповідь, яка проявля�

ється в індукції ростових процесів. Обговорюються мо�

лекулярні механізми функціонування DELLA�протеїнів

як транскрипційних факторів.

Вступ

Поліпшення рослин за рахунок нових гос�

подарсько важливих генів сприяє підвищенню

потенціалу продуктивності. Введення в геном

пшениці генів короткостебловості привело

до зменшення висоти рослин і збільшення

врожаю зерна в два�три рази, що стало основою

так званої «зеленої революції». Важливість ви�

користання генів короткостебловості обумов�

лює необхідність детального розуміння проце�

сів, що супроводжують зміну габітусу рослин

внаслідок введення генів короткостебловості.

Останнім часом детально вивчаються молеку�

лярні механізми росту та розвитку рослин.

Нечутливість до дії гіберелової кислоти (ГК)

у пшениці викликана мутаціями, що призво�

дять до виникнення стоп�кодонів в генах Rht�
B1 та Rht�D1 (алелі Rht�B1b і Rht�D1b) [1], та суп�

роводжується трансляцією мутантних білків

DELLA, які діють як стійкі до дії ГК репресо�

ри росту рослин [2–4].

Відкриття гіберелінових рецепторів у орга�

нізмів, що стоять на різних сходинках еволю�

ційного розвитку, стимулювало потік робіт,

спрямованих на вивчення у рослин шляхів пе�

редачі гіберелового сигналу.

Ця робота присвячена аналізу сучасних до�

сліджень гіберелін�сигнальних шляхів рослин та

молекулярних механізмів дії DELLA�протеї�

нів як репресорів росту, тому що саме вони є

активними компонентами гіберелін�сигналь�

ної системи та працюють як рецептори гібере�

лін�залежного росту рослин [2, 5–7].

Гібереліни

Гібереліни – широко відомі фітогормони,

які впливають на велику кількість процесів, що

відбуваються у рослин: ріст, розвиток, адапта�

ція до умов середовища, включаючи проро�

стання зерен, ріст паростків, розмір та форма

листя, ріст стебла та коренів, індукція появи

квітів та їхній розвиток, опилення, розвиток

зерен та розміри фруктів [8–10]. У рослин біо�

логічно активні гіберелові кислоти (складають�

ся з 19 атомів вуглецю – С19) синтезуються на

кінцевих етапах синтезу гіберелінів з біологічно

неактивних ГК (С20). Ферментом, який каталі�

зує стадію перетворення неактивних ГК у ак�

тивні, є гіберелін�3β�гідроксилаза [11]. Біль�

шість вищих рослин використовують ГК1 як

ендогенну біологічно активну гіберелову кис�

лоту, яка бере активну участь в процесах роз�
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витку рослин [11]. Ще одним важливим для

синтезу ГК ферментом є гіберелін�20�оксидаза

(GA20ox), яка каталізує три сходинки біосинте�

зу гіберелінів. Біологічно активні гібереліни

присутні у рослин на всіх етапах розвитку,

проте їхня кількість залежить від різних меха�

нізмів регуляції та не є однаковою на різних

стадіях морфогенезу. Існують дані, що у Eustoma
grandiflorum Shinn. початок експресії генів, які

кодують біосинтез гіберелінів, відбувається піс�

ля періоду яровизації [12]. Включення попе�

редників гіберелінів детектовано під час та

після дії низької температури [13, 14]. У дво�

дольних, наприклад арабідопсису, проростан�

ня зерен стимулюється дією світлової хвилі

відповідної довжини, яка індукує синтез біо�

логічно активних ГК, що синтезуються de novo
при проростанні зерна [15]. Гібереліни у свою

чергу індукують синтез ензимів, необхідних

для переварювання ендосперму, який в проти�
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Рис. 1. Схема синтезу гіберелінів в рос�

линних клітинах[15]



лежному випадку буде слугувати механічним

бар’єром при проростанні коренів. Критично

важливою для синтезу гіберелінів є довжина

світлової хвилі, що підтверджує залучення у цей

процес специфічних фоторецепторів. Червоне

світло діє як каталізатор сходинки 3β�гідрокси�

лювання в гіберелін�сигнальному шляху, яка

переводить неактивні гіберелові кислоти в

біологічно активні [15]. Гомеостаз біологічно

активних ГК підтримується в організмі на

транскрипційному та/чи посттранскрипцій�

ному рівнях [16]. Необхідно зазначити, що рі�

вень мРНК генів, які кодують GA20ox та гібе�

релін�3β�гідроксилазу (важливі ферменти для

синтезу біологічно активних ГК), регулюється

зменшенням рівня ГК (down�регуляція) [17].

Проте, за даними Hedden et al. [16], світло ви�

ступає як важливий регулятор транскрипцій�

ного рівня GA20ox. У той же час експресія ге�

нів, що кодують гіберелін�2�оксидазу та фер�

менти для деактивації біологічно активних

ГК4/1, підсилюється при збільшенні рівня ГК

(up�регуляція) [18]. Синтез гіберелінів відбу�

вається у три стадії в різних компартментах клі�

тин. У фотосинтезуючих рослин біосинтез гі�

берелінів розпочинається в пластидах, продов�

жується в ендоплазматичному ретикулумі та

завершується в цитозолі [15].

Існують ультракарликові рослини гороху

(na na�мутація), які мають дефектні гени

Р450 монооксигеназного типу. Ці рослини зав�

вишки близько 1 см та не можуть синтезувати

гіберелін жодного виду, отож біосинтетичний

шлях блокується ще до синтезу ГК12 [11].

GRAS	гени

Рослиноспецифічна родина GRAS�генів,

що транслюються у GRAS�протеїни, отрима�

ла свою назву на честь трьох перших ідентифі�

кованих членів GAI (gibberellin insensitive),

RGA (repressor of ga1–3) та SCARECROW. Ро�

дина GRAS грає важливу роль у розвитку ко�

ренів та паростків рослин, трансдукції сигна�

лів фітохрому�А та відповіді на гіберелову

кислоту (ГК�сигналізацію) (рис. 1), а за остан�

німи даними також приймає участь у стійкос�

ті рослин до хвороб, біотичних та абіотичних

стресів [19, 20].

GRAS�гени ідентифіковані у 30 видів ро�

слин як однодольних, так і дводольних, з по�

над 20 родів [21], зокрема 33 з 60 GRAS�генів

ідентифіковані у Arabidopsis thaliana та рису

[21–24].

Існування GRAS�подібних генів у бріофітів

підтверджує, що GRAS – стародавня родина

транскрипційних факторів, яка виникла

до появи наземних рослин понад 400 млн ро�

ків тому [21].

Білок SCARECROW (SCR) (рис. 2) було

ідентифіковано близько 14 років тому як пер�

шого члена рослиноспецифічного GRAS�до�

мену родини транскрипційних факторів [25].

Цей білок у арабідопсису відповідає за аси�

метричність клітинних поділів, які необхідні

для формування тканин кореня та паростка в

грунті [26].

На сьогодні відомо, що GRAS�родина скла�

дається з восьми підродин: 

1) HAM (Hairy meristem), необхідні для під�

тримання у робочому стані апекальних мерис�

тем паростка [27];

2) LISCL – транскрипційні регулятори мік�

роспорогенезу [28];

3) PAT1 – цитоплазматичні протеїни арабі�

допсису беруть участь у трансдукції сигналу

фітохрому�А [29], у рису ядерно локалізовані

протеїни є транскрипційними регуляторами

деяких видів захисних реакцій [21];

4) LS (lateral suppressor) відповідає за ініціа�

цію аксилярних меристем [30];

5) DELLA беруть участь у ГК�відповіді;

6) SCR (SCARECROW) відповідає за аси�

метричні поділи клітин, які дають рости кор�

тексу та ендодермі [25, 31];

7) SCL – функції не відомі;

8) SHR (Short�root) відповідає за поділ

та специфікацію клітин кортексу та ендодер�

ми [26].

GRAS�протеїни локалізовані в ядрі, окрім

РАТ1 [29], типово складаються з 400–700 амі�

нокислот та вміщують у карбоксил�(С�) кін�

цівках специфічні консервативні послідов�

ності. Достовірної схожості аміно�(N�)термі�

нальних послідовностей не знайдено.

DELLA	протеїни, будова та функції

DELLA�протеїни названо на честь харак�

терного амінокислотного повтору, що входить

у їхній склад за однолітерною номенклатурою.

Будова протеїнів підродини DELLA представ�
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лена на рис. 2. DELLA�протеїни складаються

з функціонального GRAS�домену та регулятор�

ного DELLA�домену. GRAS�домен – функціо�

нальний домен, характерний для всіх протеї�

нів GRAS�родини і залучений до зв’язування

протеїнів з F�боксу [32]. Всередині GRAS�до�

мену розрізняють SH2�подібний домен, NLS

(nuclear localized signal) мотив та два LHR повто�

ри (leucine heptad repeat). SH2�подібний до�

мен, характерний лише для GRAS�протеїнів

рослин, функціонує як STAT�протеїни (signal

transducers and activators of transcription) тва�

рин. Вважається, що він слугує для регулюван�

ня транскрипції [1], всередині цього домену є

консервативна амінокислотна послідовність,

яка асистує у зв’язуванні фосфорильованого

тирозину в інваріантний аргінін. SH2�домен

взаємодіє зі специфічними фосфотирозин�мо�

тивами протеїнів, які є важливими посередни�

ками сигнальних механізмів у клітинах багато�

клітинних організмів [33]. LHR1 та LHR2 –

лейцин�семічленні повтори, необхідні для ди�

мерізації та взаємодії протеїнів, вони також

присутні у деяких транскрипційних факторів

[34]. NLS�мотив характерний для транскрип�

ційних регуляторів. За даними Tian et al. [21],

NLS�мотив є одним з двох частин, які входять

у склад LHR1 повтору. С�термінальна ділянка

містить домени VHIID, PFYRE та SAW, що ха�

рактерні для всіх протеїнів GRAS�родини. Во�

ни беруть участь в супресії функцій DELLA�

протеїнів, направлених на репресію дії

ГК [21]. DELLA та TVHYNP�домени, харак�

терні для DELLA�протеїнів, є необхідними

для їхньої деградації у відповідь на зв’язуван�

ня з ГК і знаходяться у менш консервативно�

му N�кінці протеїну.

Вид Arabidopsis thaliana має п’ять DELLA�

протеїнів – GAI, RGA, RGA�LIKE1 (RGL1),

RGL2 та RGL3, які функціонують як репресо�

ри гіберелін�чутливого росту рослин. Високо�

гомологічні DELLA�протеїнові репресори

GAI, RGA та, мабуть, RGA�LIKE1 (RGL1) ді�

ють як репресори росту у довжину [3, 36, 37];

RGA, RGL1 та RGL2 спільно обмежують роз�

виток квіток, репресуючи розвиток пелюстків

та тичинок [38, 39]; RGL2 діє як ключовий не�

гативний регулятор проростання зерен [40].

Функціональна роль RGL3 поки що не визна�

чена [41].

Мутації DELLA�доменів описані для арабі�

допсису (Arabidopsis thaliana) – GAI, пшениці

(Triticum aestivum) – Rht1, кукурудзи (Zea mays) –

dwarf8 (d8), ячменю (Hordeum vulgare) –

Slender1 (Sln1) та рису (Oryza sativa) – Slr1. Ці

мутації гіпотетично можуть бути молекулярною

причиною для ГК�нечутливості відповідних

алелів [1, 7]. Так, делеції або специфічні мі�

сенс�мутації всередині DELLA�домену нада�

ють мутантним протеїнам нечутливість до ГК�

індукованої деградації, що веде до ГК�нечут�

ливого карликового фенотипу [36, 42, 43].

Довгий час мало місце припущення, що ре�

гулятори GRAS�домену функціонують як транс�

крипційні фактори. Здебільшого GRAS�протеї�

ни локалізовані у ядрі та за будовою структурно�

го домену схожі зі специфічними для тварин

трансдукторів сигналу та активаторів транс�

крипції (STAT), які зв’язують ДНК [1, 33]. 

У 2006 р. зроблено спроби ідентифікувати

DELLA�залежні транскриптоми, що контро�

люють проростання зерен із використанням

аналізу ДНК�мікропанелей [20].

Було ідентифіковано 541 ген, експресія

яких підсилюється гібереліном («ГК�up»), та

571 ген, експресія яких послаблюється гібере�

ліном («ГК�down») [20]. Серед цих «ГК�up» ге�

нів, що репресують проростання зерен,

360 в нормі негативно регулюються DELLA�

протеїнами – «DELLA�down», а 181 ген є

DELLA�незалежним. З ідентифікованих «ГК�

down» генів 320 виявилися DELLA�незалеж�
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Рис. 2. Особливості структури DELLA�протеїнів за даними Olszewski et al. [35] з модифікацією згідно з [1]



ними, а 251 ген, що репресують проростання

зерен – позитивно регулюються DELLA�про�

теїнами. Серед 360 «DELLA�down» генів 162 –

це гени ензимів, які кодують гідролази – 70 ге�

нів, трансферази – 50 генів, оксидоредуктази –

23 гени, що відповідають за біосинтез та мета�

болізм карбогідратів, білків, нуклеотидів/нук�

леїнових кислот та ліпідів. Це свідчить про

важливість мобілізації харчових ресурсів при

проростанні зерна. Друга за величиною група

«DELLA�down» генів (загалом їх 96) вміщує

гени, які кодують протеїни, що здатні зв’язу�

ватися з нуклеїновими кислотами, нуклеоти�

дами, іонами та протеїнами. Інші гени кодують

широковідомі фактори, що асоціюються з по�

слабленням тканевого оточення ембріону для

сприяння його росту та випинанню коренів

[44–46]. Вважається, що депресія DELLA�функ�

цій гібереліном є ключовою для експресії цих

важливих факторів, які модифікують клітинну

стінку. Цікаво, що до «DELLA�down» генів та�

кож належать три гени α�тубуліну (TUA2, TUA4,

TUA6) та чотири гени β�тубуліну (TUB1,

TUB5, TUB6, TUB7). Вважається, що DELLA

слугує посередником в реорієнтації цитоске�

лету – важливому процесі, який відбувається

після модифікації клітинної стінки при про�

ростанні зерна [47].

Серед 251 «DELLA�up» генів 85 кодують ен�

зими, 79 – протеїни. Щодо інших генів невідо�

мо, чи виконують вони молекулярні функції.

Серед «DELLA�up» ензимів виявлено 30 генів

оксидоредуктаз та 20 генів трансфераз. Цікаво,

що велика кількість генів, пов’язаних з фітогор�

мональною відповіддю та відповіддю/захистом

від стресу, були ідентифіковані як «DELLA�up»

гени. Це гени, що відповідають на висушування

(десикацію), зв’язують окисле залізо, пов’язані

з відповіддю на ауксин та ін. [48–50].

Іншою важливою функцією DELLA�підро�

дини GRAS�протеїнів, яка була визначена

в останніх дослідженнях, є взаємодія рецепто�

рів з фітохром�взаємодіючими факторами

(PIFs – phytochrome interacting factors) (рис. 3)

[51, 52]. 

У відсутності ГК DELLA�протеїни вступа�

ють у взаємодію із світлочутливими транскрип�

ційними факторами PIF3 та PIF4 та цим попе�

реджають взаємодію цих факторів з їх цільо�

вими промоторами, зв’язуючи ці фактори у

неактивний комплекс. ГК�індукована деграда�

ція DELLA звільняє PIF3 та PIF4, даючи їм
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Рис. 3. Модель взаємодії DELLA�протеїнів з PIFs



можливість регулювати генну активність, та

сприяє росту рослини [51, 52]. У випадку, коли

в генотипі, наприклад пшениці, присутні гени

Rht�B1b та Rht�D1b, що експресують N�термі�

нально скорочені DELLA�протеїни [1], в яких

немає сайта зв’язування з гібереліновими ре�

цепторами, DELLA�протеїн так і залишається

у складі неактивного комплексу з PIF3 або

PIF4, репресуючи ріст рослини.

DELLA�протеїни приймають участь в гібе�

релін�опосередкованій сигналізації, звґязую�

чись з гібереловою кислотою.

Гіберелінові рецептори

Існувало дві гіпотези щодо впливу ГК на

генну транскрипцію [53]: прямо чи опосеред�

ковано через ГК�зв’язуючі протеїни (GBP –

GA�binding protein).

Виділено делькілька критеріїв, яким мав від�

повідати ГК�рецептор [53]: оборотно зв’язувати

ГК; насичуватися ГК та бути високоспорідне�

ними з біологічно активними ГК; мати лігандо�

ву специфічність до біологічно активних ГК.

Вивчення гіберелової відповіді на модельному

об’єкті Arabidopsis thaliana є досить складним че�

рез високий рівень функціональної надмірності

компонентів ГК сигнальної системи. Навпаки,

деякі ГК сигнальні компоненти рису (Oriza sati�
va) кодуються простими генами, що робить рис

зручною системою для вивчення цих шляхів [54].

У 2005 р. остаточно ідентифіковано розчин�

ний ГК�рецептор рису – GID1 (GIBBERELLIN

INSENSITIVE DWARF 1) [54]. Генетичний ана�

ліз gid1�мутантів не підтвердив існування інших

ГК�рецепторів рису [54]. GID1 локалізується

головним чином в ядрі, також його можна ви�

явити в цитоплазмі. GID1 має високу спорід�

неність до біологічно активних ГК, наприклад

ГК3, ГК4 і ГК1, у той же час він має низьку

спорідненість з неактивними ГК. При низьких

концентраціях ГК SLR1 (Slender rice 1) репре�

сує гіберелову відповідь. При високих концен�

траціях ГК сприймається ГК�рецептором GID1

(рис. 4) та утворює нестабільний подвійний

комплекс ГК–GID1, який легко дисоціює [53].

При зв’язуванні цього подвійного комплексу

з SLR1 в сайті DELLA та TVHYNP доменів

виникає стабільний комплекс. Таким чином

SLR1 стабілізує взаємодію між GID1 та ГК

[53]. Потім запускається деградація DELLA�

протеїнів, опосередкована протеїном GID2 з F�

боксу [54–56]. Пряма роль GID1 полягає в на�

правленні DELLA протеїну рису SLR1 на де�

градацію. Більш того, ГК�опосередкована дегра�

дація SLR1 скасовується у gid1�мутантів [54].

У Arabidopsis знайдено три типи рецепторів

GID1A, GID1В, GID1С – гомологів до ГК�ре�

цептора GID1 рису [10, 58].

Вілліг та ін. [59] показали, що прості мута�

ції кожного з трьох GID1�генів арабідопсису

не виявляють очевидних дефектів у ГК�конт�

рольованій ростовій відповіді рослин, такій як

проростання зерен, ГК�індукованому видов�

женні гіпокотилю, рості у довжину або часі

колосіння, проте подвійні та потрійні мутанти

порушують ці процеси частково або повністю.

Отож три GID1�протеїни арабідопсису функ�

ціонують як ГК рецептори, а потрійні gid1�му�

танти є нечутливими до ГК. Цікавим є те,

що ні прості gid1�мутанти, ні подвійні не при�

зводять до збільшення рівня DELLA�протеї�

нів, що очікується для мутантів з порушеним

сприйняттям ГК. Результати подальших до�

сліджень показали, що DELLA�домен слугує

доменом�приймачем для активації GID1A ре�

цептора, і втрата взаємодії між ГК�рецептора�

ми на молекулярному рівні призводить до ГК�

нечутливого росту за участі відповідних «кар�

ликових алелів» пшениці, кукурудзи та ячменю.

Ця гіпотеза кінцево доведена у випадку ячменю

Sln1D [42]. Щодо пшеничних алелів, базуючись

на природі Rht�Blb мутацій можна припустити,

що ці алелі експресують N�термінально скоро�

чений GAI ортолог (один з DELLA�протеїнів

арабідопсису) [1], в якому немає сайта зв’язу�

вання з гібереліновими рецепторами, отже

рослини є нечутливими до ГК.
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Рис. 4. Модель ГК сприйняття та трансдукції сигналу в

рисі [57]



Гіберелова кислота допомагає рослинам

арабідопсису, рису, ячменю подолати DELLA

обмеження росту та розвитку за допомогою ско�

рочення або видалення цих протеїнів шляхом

протеасомно�опосередкованої деградації [39,

42, 43, 60–62]. Також ГК індукує фосфориля�

цію тирозину (Tyr) DELLA�протеїнів або де�

яких інших ГК�сигнальних факторів – попе�

редників запуску деградації DELLA�протеїнів

в клітинах тютюну [41], що включається завдя�

ки механізму убіквітинування.

Механізм убіквітинації

На шляху гіберелінової сигналізації рослин�

ни DELLA�протеїни проходять убіквітинацію –

складний процес, в якому убіквітин відіграє

ключову роль. Убіквітин – це білок, який скла�

дається з 76 амінокислот, ковалентно зв’яза�

них з білками у такому порядку, щоб виділити

ці білки для протеолітичної переробки або

знищення (розглянуто Smalle et al. [63]).

Убіквітинація здійснюється завдяки взаємо�

дії SCF�комплексу та DELLA�протеїнів, як по�

казано для арабідопсису і рису [55]. SCF�комп�

лекс складається з чотирьох субодиниць – Skp1,

cullin, RING�finger протеїн та F�box протеїну

(рис. 5) [64]. Саме F�box протеїн зв’язується з

конкретним цільовим білком (DELLA) через С�

кінцевий домен білок�білкової взаємодії. F�box

протеїн (SLY1) зв’язується з білком Skp1 (який

відноситься до ASK або Arabidopsis Skp1 у арабі�

допсису) через консервативний N�кінець F�box

домену. Skp1 прив’язує F�box до N�кінця

«cullin», який зв’язується з RING�finger білком

(RBX1), а той в свою чергу зв’язується з E2 спо�

лучним ферментом – джерелом убіквітину.

В цей же час відбувається зв’язування убіквіти�

ну (Ub) з E1 (або убіквітин�активаційним фер�

ментом), потім комплекс передається на

E2 та зв’язується з SCF E3, який каталізує пере�

дачу убіквітину від Е2 до DELLA�субстрату.

Формування поліубіквітинових ланцюгів з чо�

тирьох або більше молекул робить ці ланцюги

мішенню для 26S�протеасомної деградації.

Модель гіберелін	сигнального шляху рослин

ГК�сигнальний шлях дуже консервативний

у рослинному світі, мабуть через структурну і

функціональну консервативність DELLA�про�

теїнів, що показано на пшениці, кукурудзі та

ячменю [1, 7, 42]. Цю інформацію також під�

тверджують дані, засновані на амінокислотній

гомології DELLA�білків, які були виявлені в

соєвих бобах, томатах, винограді і рослинах ро�

ду Argyroxiphium [65–67]. Сучасна модель ГК�

сигнальних шляхів на основі останніх даних

щодо рису й арабідопсису показана на рис. 6.

При наявності біологічно активна ГК

зв’язується з рецептором GID1 (права сторона

рис. 6), та вони разом транспортуються до ядра,

якщо зв’язування відбулося в цитоплазмі. У

ядрі комплекс ГК–GID1 зв’язується з DELLA�

протеїном у потрійний комплекс, в якому від�

бувається зміна конформації молекули, наприк�

лад, за допомогою фосфорилювання, проте це

не обов’язково. Потім F�box DELLA�протеїну

зв’язується з GID2 та SLY1 протеїнами та Е3�

убіквітин�лігазним�Skp�Cullin�F�Box. Такий

великий комплекс пізнається 26S протеасо�

мою та руйнується. При відсутності ГК (ліва

сторона рис. 6) DELLA�протеїн негативно ре�
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Рис. 5. Структура лігазного комплексу убіквітин�SCF E3

на базі SCFSKP2 кристалічної структури [64]

Рис. 6. Моделі ГК сигнального шляху в Arabidopsis [68]



гулює ГК відповідь: SCFSLY1 E3�убіквітин лігаза

не може взаємодіяти з білками DELLA. Таким

чином, DELLA�білки зберігаються в клітинах

і подавляють ГК відповіді, такі як проростан�

ня насіння, видовження стебла, цвітіння та ін.

Огляд ГК сигнального шляху, включаючи

біосинтез і передачу сигналу (рис. 7), вказує

на перешкоди, присутні у карликових мутан�

тів рису, гороху та пшениці. 

У рису (рис. 7, 1) ген sd1 кодує ензим дико�

го типу – ГК�20�оксидазу (OsGA20ox2), яка ка�

талізує три сходинки біосинтетичного шляху

та має найбільший вплив з чотирьох генів ГК�

20�оксидаз на ріст стебла. Рослини рису, у

яких немає цього ферменту, характеризуються

зменшеним ростом.

У більшості комерційних карликових сор�

тів гороху присутня le�мутація, яка зменшує

висоту стебла, не зачіпаючи репродуктивного

розвитку. Ця мутація була використана Мен�

делем у своїх класичних дослідженнях за при�

родою успадкування. Ген le кодує ГК�біосин�

тез ферментів, GA3ox (рис. 7, 2), який в le�
1 аллелі містить одну амінокислотну заміну,

що знижує активність ферменту [70, 71], і від�

бувається лише 5 % від перетворення ГК20 в

ГК1 у нормальних рослин [11]. Тому через не�

стачу біологічно активних ГК рослини мають

карликовий фенотип. 

Існують різні варіації генів le у гороху, вони

різняться ефективністю 3β�гідроксиляції, яка

приводить до різного рівня ГК1 в тканинах,

що корелює з висотою рослин [11].

Як вже зазначалося, у пшениці алелі Rht�
B1b та Rht�D1b мають точкові мутації, що

створюють стоп�кодон в DELLA�домені. Цей

домен, як відомо, є необхідним для ГК�залеж�

ної деградації. В такому випадку транслюють�

ся протеїни з усіченим N�кінцем, стійкі до

ГК�індукованої деградації (рис. 7, 3). Проте на

сьогодні ще невідомо, яку мутацію вміщують

алелі Rht�B1c та Rht�D1c і яким чином ця мута�

ція призводить до ще більшої карликовості [69].

Для швидкої трансдукції сигналів рослини

як фотосинтезуючі організми часто контролю�

ють генну експресію шляхом білкової деструк�

ції. Такий контроль дозволяє рослинам швид�

ше реагувати на зміни умов навколишнього

середовища, ніж зміни у транскрипції [68],

та підтверджується гомологією амінокислот

убіквітин�протеасомного шляху як у одно�

дольних рису та ячменю, так і у дводольних

Arabidopsis.

*     *

*

Нещодавно опублікований матеріал свід�

чить про те, що DELLA�протеїни з родини

GRAS�протеїнів є регуляторами гіберелін�за�

лежного росту рослин.

Пояснено модель ГК�сигнального шляху у

рослин, який розпочинається зі зв’язування

біологічно активної гіберелової кислоти з ре�

цептором та DELLA�протеїном. Такий комп�

лекс убіквітинується, завдяки чому стає мішен�

ню для протеасомної деградації. 

При руйнуванні DELLA�протеїнів знімаєть�

ся репресія росту та спостерігається гіберелова

відповідь, яка проявляється в індукції ростових

процесів.

В той час, коли рівень біологічно активної

ГК зменшується, наприклад, через стресові

умови, призупиняється деградація DELLA�

протеїнів, які репресують ріст рослин.

DELLA�протеїни у випадку наявності му�

тантних алелів генів короткостебловості неза�
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Рис. 7. Спрощений вигляд ГК сигнального шляху рису (1), гороху (2) та пшениці (3) (цитується за Hedden [69])



лежно від рівня біологічно активних ГК не

зв’язуються з ними, що запобігає руйнуванню

DELLA�протеїнів та репресує ріст рослин.

Хоча відкриття рецепторів ГК дало можли�

вість краще зрозуміти ГК�сигнальний шлях, не�

вирішених питань залишається ще багато. Се�

ред них такі, що стосуються удосконалення

знань про окремі деталі ГК�сигнального шляху

рослин, зокрема, чи є рослини з іншими ГК�ре�

цепторами, наприклад, з мембранопов’язани�

ми; як ГК входить в клітину, щоб зв’язати ци�

топлазматично або ядерно локалізовані GID1�

рецептори; як розмір мутації в середині DELLA�

домену впливає на ступінь репресії росту. Не ви�

рішені також прикладні питання щодо поліп�

шення рослин, зокрема, як пов’язані ГК�сиг�

нальні шляхи або окремі алелі комплексів генів

короткостебловості з індукцією андрогенеза

та морфогенеза в культурі тканин in vitro. Крім

цього, незрозумілими залишаються і молеку�

лярні процеси взаємодії алелів гіберелін�чутли�

вих та нечутливих генів, які часто зібрані у ком�

плекс у одному генотипі м’якої пшениці. Вирі�

шення останніх питань є важливим для удоско�

налення та підвищення ефективності прийомів

зі створення нових сортів і форм пшениці.

G. Chebotar, S. Chebotar

GIBBERELLIN SIGNALING 

PATHWAYS IN PLANTS

During the last decade plant growth and development

have been investigated at the molecular level. Plant specific

family GRAS�proteins plays one of the key roles in the

molecular mechanisms of this process. In this report we

highlight the importance of DELLA�proteins and show the

model of gibberellin signalling pathway in plants that starts

from the binding of biologically active gibberellic acid with

receptor and DELLA�protein. This complex stimulates

ubiquitination and degradation of DELLA�proteins

through the proteasome pathway. After degradation of

DELLA�proteins the repression of plant growth stops that

allows gibberellin response to occur. The role of DELLA�

proteins as transcription factors is discussed.

Г.А. Чеботарь, С.В. Чеботарь

ГИББЕРЕЛЛИН�СИГНАЛЬНЫЕ 

ПУТИ РАСТЕНИЙ

Молекулярные механизмы роста и развития расте�

ний детально изучаются в последнее десятилетие.

Становится очевидной роль растениеспецифичного

семейства GRAS�протеинов в этом процессе. В рабо�

те подчеркнуто значение DELLA�протеинов и пока�

зана модель гиббереллин�сигнального пути растений,

которая начинается со связывания биологически ак�

тивной гибберелловой кислоты с рецептором и

DELLA�протеином. Такой комплекс убиквитинируется,

благодаря чему становится мишенью для протеасом�

ной деградации. При разрушении DELLA�протеинов

снимается репрессия роста и наблюдается гибберел�

ловый ответ, который проявляется в индукции росто�

вых процессов. Обсуждаются молекулярные механизмы

функционирования DELLA�протеинов как транс�

крипционных факторов.
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