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Ó ö³é îãëÿäîâ³é ñòàòò³ áóëè â³ä³áðàí³ òà îõàðàêòå-
ðèçîâàí³ ãîëîâí³ ñèñòåìè ìåìáðàííîãî òðàíñïîðòó 
êàë³þ. Áóëî ïðîâåäåíî äåòàëüíèé àíàë³ç ë³òåðàòóðíèõ 
äæåðåë òà óçàãàëüíåííÿ äàíèõ ùîäî îñíîâíèõ ïðåä-
ñòàâíèê³â òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì K+ â ðîñëèí³, ¿õ á³î-
ëîã³÷íî¿ ðîë³ òà ô³ç³îëîã³÷íèõ ôóíêö³¿ ó ïðîöåñàõ ðîñ-
òó òà ðîçâèòêó ðîñëèííîãî îðãàí³çìó òà ìåõàí³çìàõ 
ñò³éêîñò³  äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. Îïèñàíî ïðîöåñè 
ïîãëèíàííÿ, òðàíñïîðòó òà ïåðåðîçïîä³ëó êàë³þ ì³æ 
òêàíèíàìè òà íà ð³âí³ êë³òèíè. Ïðîàíàë³çîâàíî òî-
ïîëîã³þ òà îñîáëèâîñò³ ñòðóêòóðè òðàíñïîðòíèõ á³ë-
ê³â çàëó÷åíèõ ó òðàíñïîðò êàë³þ òà ¿õ ðîë³ ó âèêîíàíí³ 
ñïåöèô³÷íèõ á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é. Êðèòè÷íî îö³íåíà 
ðîëü öèõ ìåìáðàííèõ òðàíñïîðòíèõ á³ëê³â â ñèãíàëüíèõ 
ïðîöåñàõ, ìåõàí³çìàõ ïîñóõî- òà ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí 
÷è äåô³öèòó êàë³þ. Çàïðîïîíîâàí³ ïîäàëüø³ ïåðñïåê-
òèâí³ íàïðÿìêè òà îáëàñò³ äîñë³äæåíü öèõ âàæëèâèõ 
òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: òðàíñïîðò êàë³þ, äâîïîðîâ³ êàíàëè 
TPK, Shaker ïîä³áí³ êàíàëè, Kir-ïîä³áí³ êàíàëè, íåñå-
ëåêòèâí³ êàò³îíí³ êàíàëè NCCC, KUP/HAK/KT òðàíñ-
ïîðòåðè, Trk/HKT òðàíñïîðòåðè, CPA òðàíñïîðòåðè.

Âñòóï. Êàë³é (Ê+) º îäíèì ³ç íàéâàæëèâ³øèõ ì³íå-
ðàëüíèõ åëåìåíò³â, ùî íåîáõ³äíèé äëÿ ðîñòó òà ðîç-
âèòêó ðîñëèí. Ñàìå çàñòîñóâàííÿ ì³íåðàëüíèõ äî-
áðèâ, ó òîì ÷èñë³ êàë³éíèõ, ó çåìëåðîáñòâ³ çðî-
áèëî ïåðøó «çåëåíó ðåâîëþö³þ» ³ çíà÷íî ï³äíÿëî 
âðîæàéí³ñòü òà ïðîäóêòèâí³ñòü ñ³ëüñüêîãî ãîñïî-
äàðñòâà. Áëèçüêî 25 ì³ëüéîí³â òîí êàë³éíèõ äîáðèâ 
âèêîðèñòîâóº ñâ³òîâå ñ³ëüñüêå ãîñïîäàðñòâî ùîð³÷-
íî. Ê+ º îäíèì ³ç íàéðîçïîâñþäæåí³øèõ åëåìåíò³â
â ðîñëèííèõ òêàíèí ³ ìîæå ñêëàäàòè â³ä 1 äî 10 % ñó-
õî¿ ðå÷îâèíè (Gierth et al., 2007). Ïîì³æ âàæëèâîñ-
ò³ öüîãî åëåìåíòó äëÿ ðîñòó òà ðîçâèòêó ðîñëèí, ñïî-

æèâàííÿ ïðîäóêò³â õàð÷óâàííÿ ³ç âèñîêèì âì³ñòîì 
Ê+ çíèæóº ðèçèê ñåðöå-ñóäèííèõ çàõâîðþâàíü òà
ïîçèòèâíî âïëèâàº íà êðîâ’ÿíèé òèñê. Öåé åëå-
ìåíò áåðå ó÷àñòü ó áàãàòüîõ âàæëèâèõ ïðîöåñàõ 
æèòòºä³ÿëüíîñò³ ðîñëèí, à ñàìå â îñìîðåãóëÿö³¿, ï³ä-
òðèìóâàíí³ åëåêòðè÷íîãî ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó, 
ãåíåðàö³¿ òóðãîðíîãî òèñêó ³ ðîçòÿãóâàíí³ êë³òèí, 
ðóõàõ ðîñëèí, ðîçâèòêó ïèëêó, ðîáîò³ ïðîäèõîâèõ 
êë³òèí, ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ. Îêð³ì òîãî, Ê+ áåðå
ó÷àñòü ó àêòèâàö³¿ áàãàòüîõ ôåðìåíò³â, òðàíñïîðò³ 
í³òðàò³â òà öóêðîçè íà âåëèê³ â³äñòàí³, º âàæëèâèì 
êîìïîíåíòîì ôîòîñèíòåçó (Amtamnn et al., 2008; 
Ahmad et al., 2013; Sharma et al., 2013). Ñë³ä çà-
çíà÷èòè, ùî Ê+ º îñíîâíèì åëåìåíòîì ñò³éêîñò³ 
äî çàñîëåííÿ òà ïîñóõè (Sharma et al, 2013). Êîëè 
Na+ º öèòîòîêñè÷íèì ³îíîì ³ çàâäÿêè ñàìå éîìó 
ðåàë³çóºòüñÿ ³îííèé äèñáàëàíñ ó âèïàäêó âîäíîãî 
òà ñîëüîâîãî ñòðåñ³â, òî Ê+ º îñìîïðîòåêòîðîì (Isa-
yenkov, 2012; Isayenkov et al, 2019; Llopis-Torregrosa 
et al., 2016). Êîíöåíòðàö³¿ öüîãî åëåìåíòó ó ´ðóíò³ 
ìîæóòü âàð³þâàòè â çàëåæíîñò³ â³ä ãåîëîã³÷íèõ îñîá-
ëèâîñòåé òà ³íøèõ ïðèðîäíèõ ôàêòîð³â, òîìó â õî-
ä³ åâîëþö³éíîãî ðîçâèòêó ðîñëèíè íàáóëè ð³çíèõ
ñïîñîá³â ïîãëèíàííÿ òà ï³äòðèìêè âíóòð³øíüîêë³-
òèííî¿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â K+ (Grabov, 2007). Ïðîöåñ 
ïîãëèíàííÿ òà òðàíñïîðòó öüîãî åëåìåíòó ïîòðåáóº 
ïðîõîäó K+ ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó çà äîïî-
ìîãîþ ìåìáðàííèõ òðàíñïîðòíèõ á³ëê³â ÷è òðàíñ-
ïîðòó ÷åðåç àïîïëàñò ïðè éîãî ïîãëèíàíí³ ç ´ðóí-
òó òà âèâ³ëüíåííÿ ó ïðîñâ³ò êñèëåìè ïðîõîäæåí-
íÿ ÷åðåç òîíîïëàñò ïðè íàêîïè÷åíí³ àáî âèòîêó
ó/ç âàêóîë³, ùî çä³éñíþºòüñÿ á³ëêàìè àêòèâíîãî ³
ïàñèâíîãî òðàíñïîðòó òà õàðàêòåðèçóþòüñÿ âèñîêîþ
òà íèçüêîþ àô³íí³ñòþ äî êàë³þ (Amtamnn et al., 2008;
Epstein et al., 1961).

Ãåíîì Arabidopsis thaliana ì³ñòèòü áëèçüêî 77 ãå-
í³â, ùî ïîòåíö³éíî íàëåæàòü äî ñåëåêòèâíèõ ïî êàë³þ 
òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì (Demidchik, 2014). Òðàíñïîðòí³ 
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ñèñòåìè K+ ìîæíà ðîçïîä³ëèëè ó ñ³ì ð³çíèõ ðîäèí, 
÷îòèðè ç ÿêèõ º êàíàëàìè (äâîïîðîâ³ êàíàëè TPK, 
Shaker òà Kir-ïîä³áí³ êàíàëè, íåñåëåêòèâí³ êàò³îíí³  
êàíàëè NCCC) ³ íàëåæàòü äî íèçüêî-àô³ííèõ äî êà-
ë³þ ïðåäñòàâíèê³â, à ³íø³ â³äíîñÿòü äî òðàíñïîðòå-
ð³â (KUP/HAK/KT, Trk/HKT, CPA), ÿê³, â ñâîþ ÷åð-
ãó, º âèñîêî-àô³ííèìè äî êàë³þ ñèñòåìàìè (Sharma 
et al., 2013; Osakabe et al., 2013). Ïðîöåñ ïîãëèíàííÿ, 
òðàíñïîðòó òà òêàíèííîãî ïåðåðîçïîä³ëó öüîãî åëå-
ìåíòó â³äáóâàºòüñÿ çàâäÿêè ðîáîò³ ³îííèõ êàíàë³â àáî 
òðàíñïîðòåð³â ó êîðåíåâèõ åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ 
òà ïîäàëüøîãî òðàíñïîðòóºòüñÿ äî ïàãîí³â òà ëèñòê³â 
çà äîïîìîãîþ êñèëåìíèõ åëåìåíò³â, ùî ñïðèÿº ðîñòó 
òà ðîçâèòêó ðîñëèí (Zhao et al., 2015).

Ìåòîþ äàíîãî îãëÿäó º àíàë³ç ë³òåðàòóðíèõ äæå-
ðåë òà óçàãàëüíåííÿ äàíèõ, ùîäî îñíîâíèõ ïðåä-
ñòàâíèê³â òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì K+ â ðîñëèí³, ¿õ
á³îëîã³÷íî¿ ðîë³ òà ô³ç³îëîã³÷íèõ ôóíêö³¿ ó ïðîöå-
ñàõ ðîñòó òà ðîçâèòêó ðîñëèííîãî îðãàí³çìó òà
ìåõàí³çìàõ ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. 

Ñèñòåìè ïàñèâíîãî K+ òðàíñïîðòó. Ñèñòåìàìè ïà-
ñèâíîãî òðàíñïîðòó º ìåìáðàíí³ êàë³ºâ³ êàíàëè, ùî
çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðò öüîãî åëåìåíòó ÷åðåç ìåìá-
ðàíó çàâäÿêè åëåêòðîõ³ì³÷íîìó ãðàä³ºíòó áåç çàëó-
÷åííÿ åíåðã³¿ (ðèñ. 1). Îêð³ì òîãî, K+ ìîæå ïîãëè-
íàòèñÿ òà òðàíñïîðòóâàòèñÿ ðîñëèíîþ çà äîïîìîãîþ 
àïîïëàñòíîãî øëÿõó áåç çàëó÷åííÿ ñèñòåì ìåìá-
ðàííèõ òðàíñïîðòíèõ á³ëê³â (Isayenkov, 2012). Çà-
çâè÷àé êàë³ºâ³ êàíàëè º ìóëüòèìåðíèìè á³ëêàìè, õà-
ðàêòåðíîþ îçíàêîþ ÿêèõ º íàÿâí³ñòü �-ñóáîäèíèöü 
(òðàíñìåìáðàííà ñóáîäèíèöÿ), ùî óòâîðþþòü îäèí 
àáî äâà ïîðîâèõ äîìåíè. Êàë³ºâ³ êàíàëè àêòèâóþòüñÿ 
âèñîêèìè êîíöåíòðàö³ÿìè ³îí³â K+ (>0,5 ìÌ), òîìó 
é íàëåæèòü äî âèñîêî-àô³ííèõ òðàíñïîðòíèõ ñèñ-
òåì (Cheng et al., 2018). Âèñîêî-ñåëåêòèâíèìè äî 
êàë³þ ö³ êàíàëè ðîáèòü íàÿâíèé ó âñ³õ ïðåäñòàâíèê³â 
ðîäèí òðàíñïîðòíèõ êàíàë³â ìîòèâ, ùî ïðèñóòí³é 
ó ïîðîâèõ äîìåíàõ GYGD (ãë³öèí-òèðîçèí-ãë³öèí) 
(Lebaudy et al., 2007). Òðè ðîäèíè �-ñóáîäèíèöü, 
ÿê³ ôîðìóþòü ñåëåêòèâí³ äî êàë³þ êàíàëè, áóëè 
³äåíòèô³êîâàí³ ó ðîñëèí. �-ñóáîäèíèö³ êàíàë³â ðî-
äèíè Shaker-ïîä³áí³ ñêëàäàþòüñÿ ç øåñòè òðàíñ-
ìåìáðàííèõ ñåãìåíò³â òà îäíîãî ïîðîâîãî äîìåíó, 
ùî ðîçòàøîâàíèé ì³æ îñòàííüîþ ïàðîþ òðàíñìåì-
áðàííèõ ñåãìåíò³â. Ó ðîäèíè TPK �-ñóáîäèíèö³ 
ìàþòü ã³äðîôîáíå ÿäðî, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç ÷îòèðüîõ 
òðàíñìåìáðàííèõ ñåãìåíò³â òà äâîõ ïîðîâèõ äîìå-
í³â. Ó ïðåäñòàâíèê³â Kir-ïîä³áíèõ êàíàë³â íàÿâí³ 
äâà òðàíñìåìáðàíí³ ñåãìåíòè òà îäèí ïîðîâèé äî-
ìåí (Lebaudy et al., 2007; Very et al., 2003). Ó âñ³õ 
ïðåäñòàâíèê³â êàë³ºâèõ êàíàë³â íàÿâíà ïîðîâà ïåò-
ëÿ, ÿêà çàáåçïå÷óº çâ’ÿçóâàííÿ ³îí³â K+ òà âçàºìîä³¿ 
³ç êèñíåì êàðáîí³ëüíî¿ ãðóïè ô³ëüòðó GYGD, ùî 
ðîçòàøîâàíèé ó ïîðîâîìó äîìåí³ (Ward et al., 2009). 

Îêð³ì, «êëàñè÷íèõ» ìåìáðàííèõ êàíàë³â ç GYGD 
ïîðîþ, òðàíñïîðò K+ ìîæå áóòè îïîñåðåäêîâàíèé
çà äîïîìîãîþ íåñåëåêòèâíèõ êàò³îííèõ êàíàë³â ðî-
äèíè (NCCC).

Shaker-ïîä³áí³ êàë³ºâ³ êàíàëè. Âïåðøå êàíàëè ðî-
äèíè Shaker-ïîä³áí³ áóëè ³äåíòèô³êîâàí³ ó Drosophila 
(Papazian et al., 1987). Ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ðîäèíè 
ïîä³ëÿþòü íà òðè ôóíêö³îíàëüíèõ òèïè, à ñàìå,  
âèïðÿìí³ êàíàëè âèòîêó íà çîâí³ (outward-rectifying), 
âèïðÿìí³ êàíàëè ïðèòîêó âñåðåäèíó (inward-recti-
fying) òà ñëàáî âèïðÿìí³ (weakly-rectifying), ùî â³-
ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ãîìåîñòàç³ K+ (ðèñ. 1) 
(Gambale et al., 2006). Â³äîìî, ùî Shaker-ïîä³áí³
êàíàëè â³ä³ãðàþòü îñîáëèâî âàæëèâó ðîëü ó çàâàí-
òàæåíí³ òà ðîçâàíòàæåíí³ ³îíàìè K+ ïðîâ³äíèõ òêà-
íèí (Britto et al., 2008). Ó Arabidopsis áóëî âèÿâëåíî 
äåâ’ÿòü ãåí³â ðîäèíè Shaker-ïîä³áíèõ êàíàë³â. Ö³ 
êàíàëè ìàþòü âåëèêå çíà÷åííÿ äëÿ áàãàòüîõ ô³ç³î-
ëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â, çîêðåìà âîíè â³äïîâ³äàþòü çà 
ïîñò³éíå íàäõîäæåííÿ àáî âèäàëåííÿ K+ ç ðîñëèí-
íèõ òêàíèí (Jeanguenin et al., 2011). Âèïðÿìí³ êà-
íàëè ïðèòîêó K+ íàëåæàòü: KAT1, KAT2, AKT1,
AKT5 ³ AKT6 (SPIK), ùî àêòèâóþòüñÿ ïðè ã³ïåð-
ïîëÿðèçàö³¿ ìåìáðàí òà îïîñåðåäêîâóþòü íàäõîä-
æåííÿ ³îí³â K+ (ðèñ. 2). Ïîòåíö³àë-çàëåæí³ âèïðÿì-
í³ êàíàëè âèòîêó SKOR (stellar K+ outward rectifier), 
ùî îïîñåðåäêîâóº íàäõîäæåííÿ K+ ó êñèëåìíèé
ñ³ê, òà êàíàëè GORK (Guard cell outward-rectifying 
K+), ùî ëîêàë³çóþòüñÿ â êë³òèíàõ ïðîäèõ³â, àêòè-
âóþòüñÿ ïðè äåïîëÿðèçàö³¿ ìåìáðàí òà îïîñåðåä-
êîâóþòü â³äò³ê K+ (ðèñ. 2) (Kleeff et al., 2018; Forster 
et al., 2019). 

Ö³êàâèì ôàêòîì º òå, ùî ñëàáî âèïðÿìíèé 
êàíàë AKT2 ìîæå îïîñåðåäêîâóâàòè ³ íàäõîäæåííÿ, 
³ âèò³ê K+ (Kleeff et al., 2018). Òàêîæ ââàæàºòüñÿ, ùî 
AKT2 â³äïîâ³äàº çà öèðêóëÿö³þ (àáî ðåöèðêóëÿö³þ) 
³îí³â K+ ç ìåòîþ êîíòðîëþ ð³âíÿ êàë³þ ó ôëîåì³ 
òà ðåãóëÿö³¿ ïîëÿðèçàö³¿ êë³òèííî¿ ìåìáðàíè (Gaj-
danowicz et al., 2011). Íà äîäàòîê, KAT3 (AtKC1) ñàì 
ïî ñîá³ íå º ôóíêö³îíàëüíèì êàë³ºâèì êàíàëîì, à 
ðåãóëþº àêòèâí³ñòü êàíàë³â AKT1 ³ KAT1, óòâîðþþ-
÷è ãåòåðî-òåòðàìåðè (Kleeff et al., 2018). Òðàíñïîðò 
K+ ïî ôëîåìíèì åëåìåíòàì çä³éñíþºòüñÿ AKT2/3 
êàíàëàìè, ùî îïîñåðåäêîâóþòü ³ ïîãëèíàííÿ, ³ 
â³ä-ò³ê K+ (Ahmad et al., 2013). Òàêîæ âèïðÿìí³ êà-
íàëè ïðèòîêó Shaker-ïîä³áí³êàíàëè KAT1 ³ KAT2 
â³äïîâ³äàþòü çà ðóõè ïðîäèõ³â (Jeanguenin et al., 2011; 
Cuin et al., 2018). 

ßê â³äîìî, êàíàëè GORK òàêîæ îïîñåðåäêîâóþòü 
âèâ³ëüíåííÿ K+ ç êë³òèí ïðîäèõ³â òà â³ä³ãðàþòü âàæ-
ëèâó ðîëü ó â³äòîö³ K+ ç êë³òèí êîðåí³â Arabidopsis, ùî 
îïîñåðåäêîâóºòüñÿ äåïîëÿðèçàö³ºþ êë³òèíè (Kleeff
et al., 2018). Àêòèâí³ñòü GORK ìîæå ïîñèëþâàòèñü 
ôîñôîðèëþâàííÿì òà ñïðèÿòè â³äòîêó K+ ç ïðî-
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Ðèñ. 1. Ñõåìàòè÷íèé îïèñ ãîëîâíèõ òðàíñïîðòíèõ øëÿõ³â ïîãëèíàííÿ òà ïåðåðîçïîä³ëó K+ â ðîñëèíàõ. 
Ð³çíîìàí³òí³ òèïè êàíàë³â òà òðàíñïîðòåð³â (AKT, HKT2, NSCC, HAK, ÑHX, TPK4, NSCC, HAK, 
KIR, KUP, GmKEA5) ìîæóòü áóòè çàëó÷åíí³ â ïðîöåñ ïîãëèíàííÿ òà òðàíñïîðòó öüîãî åëåìåíòó ÷åðåç 
ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó. Ïðîöåñ êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ K+ ó âàêóîë³ îïîñåðåäêîâàíèé ðîáîòîþ ÒÐÊ êà-
íàë³â, NHX 1–4 îáì³ííèêàìè òà äåÿêèìè ïðåäñòàâíèêàìè àíòèïîðòåð³â ï³äðîäèíè CHX. Òðàíñïîðò òà 
çáåð³ãàííÿ K+ ó ïëàñòèäàõ çàáåçïå÷óþòü ñïåö³àë³çîâàí³ KEA 1–2 òà 3 òðàíñïîðòåðè. Êîìïàðòìåíòàë³çàö³ÿ 
K+ â ìåìðàííèõ ñèñòåìàõ àïàðàòó Ãîëüäæ³, ïðåâàêóîëÿðíèõ êîìïàðòìåíò³â (PVC) îïîñåðåäêîâóþòüñÿ 
ðîáîòîþ ïðåäñòàâíèê³â òðíàñïîðòåð³â KEA 4–6, àíòèïîðòåð³â ÑHX17 ÷è PpCHX1 ç Physcomitrella patens  
òà îáì³ííèê³â NHX 5–6. Íà äîäàòîê, äåÿê³ àíòèïîðòåð³â ÑHX, à ñàìå ÑHX 16, 20, 23 òà OsCHX17 ç ðèñó 
ëîêàë³çóþòüñÿ íà ìåìáðàíàõ åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëþìó (ÅÐ) òà ìîæóòü ïîòåíö³éíî áðàòè ó÷àñòü ó 
êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ K+ äî âíóòð³øíüîãî ëþìåíó ÅÐ. Ïîäàëüøèé òðàíñïîðò òà òêàíèííèé ïåðåðîçïîä³ë 
K+ â ðîñëèíàõ îïîñåðåäêîâóºòüñÿ ðîáîòîþ ïðåäñòàâíèê³â äåê³ëüêîõ ðîäèí ìåìáðàííèõ òðàíñïîðòåð³â, à 
ñàìå SCOR, CHX, NSCC. Ââàæàòüñÿ, ùî ñàìå Shaker-ïîä³áíèé êàíàë SCOR º ãîëîâíèì ïîñòà÷àëüíèêîì 
êàë³þ äî êñèëåìè. Äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè  êàë³ºâèõ êàíàë³â ÀÊÒ ìîæóòü â³äïîâ³äàòè çà çàãðóçêó ôëîåìè òà 
çáàãà÷åííÿ ôëîåìè. Íàòîì³ñòü, êàë³ºâ³ êàíàëè ÊÀÒ ìîæóòü îïîñåðåäêîâóâàòè âèäàëåííÿ K+  ç ôëîåìíèõ 
åëåìåíò³â òà òðàíñïîðòó êë³òèíè òêàíèí ç àêòèâíèì ôîòîñèíòåçîì. Âòðàòà K+ ðîñëèíîþ íà ð³âí³ êîðåíåâî¿ 
ñèñòåìè îïîñåðåäêîâóºòüñÿ ðîáîòîþ ³íøîãî ïðåäñòàâíèêà ö³º¿ ðîäèíè êàíàë³â, à ñàìå GORK. Òàêîæ 
ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî âèòîê  öüîãî åëåìåíòó ç òêàíèí êîðåíþ ìîæå áóòè ñïðè÷èíåíèé ðîáîòîþ äåÿêèõ íå-
ñåëåêòèâíèõ êàò³îííèõ êàíàë³â (NSCC). Ïðèì³òêà. AKT, Arabidopsis K+ transport system (shaker inward potas-
sium channel); KAT, K+AKTlike  channel (shaker inward potassium channel); HKT, High-affinity K+ transporter 
Type; NSCC, Nonselective cation channels; CHX, cation/H+ exchanger; NHX, Na+/H+ exchanger; KEA, K+ 
efflux antiporter; TPK, two-pore potassium channel; KUP, K+ uptake  permease; KIR, K+inward rectifier; HAK, 
High-affinity K+ uptake transporter; SCOR, stelar K+ outward rectifying channel; GORK, guard cells outward 
rectifying channel. 
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äèõîâèõ êë³òèí (Forster et al., 2019). Ïðèïóñêàºòüñÿ, 
ùî îñíîâíà ô³ç³îëîã³÷íà ôóíêö³ÿ êàíàëó GORK –
êîíòðîëü â³äêðèòòÿ òà çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â øëÿ-
õîì âèâ³ëüíåííÿ K+ (Cuin et al., 2018; Hosy et al., 
2003). Îñòàíí³ äàíí³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî âòðàòà 
K+ êîðåíÿìè ðîñëèí ³íäóêîâàíà ä³ºþ ð³çíèõ âèä³â 
ñòðåñ³â îïîñåðåäêîâóºòüñÿ ðîáîòîþ ñàìå GORK 
êàíàë³â (Isayenkov 2012; Demidchik et al., 2018). Êàíàë 
SKOR (ðèñ. 2) ìàº ã³äðîôîáíå ÿäðî, ì³ñòèòü 6 òðàíñ-
ìåìáðàííèõ äîìåí³â, òà õàðàêòåðíèé äëÿ êàë³ºâèõ 
êàíàë³â GYGD ìîòèâ ó ïîðîâ³é ïåòë³. Îêð³ì òîãî, 
öåé êàíàë ìàº äîìåí, ùî â³äïîâ³äàº çà çâ’ÿçóâàííÿ 
³ç öèêë³÷íèì íóêëåîòèäîì, àíê³ðèíîâèé äîìåí òà 
êèñëîòíèé äîìåí (Demidchik et al., 2014; Gaymard 
et al., 1998). Ó Arabidopsis SKOR åêñïðåñóºòüñÿ ó 
åíäîäåðìàëüíèõ êë³òèíàõ êîðåí³â òà áåðå ó÷àñòü ó 
çàâàíòàæåí³ êñèëåìè K+, ùî çàáåçïå÷óº òðàíñïîðò 
öüîãî åëåìåíòó â³ä êîðåí³â äî âåðõí³õ îðãàí³â ðîñëèíè 
(ðèñ. 1) (Liu et al., 2008). Â³äì³÷åíî, ùî êàíàëè 
SKOR çäàòí³ ðåãóëþâàòèñü ê³ëüêîìà ô³ç³îëîã³÷íèìè 
ñèãíàëàìè, à ñàìå ð³âåíü pH ³ç âíóòð³øíüî¿ òà çîâ-
í³øíüî¿ ñòîðîíè ìåìáðàíè òà ïîçàêë³òèííèé ð³-
âåíü êàë³þ. ² âíóòð³øíüî- ³ çîâí³øíüî êë³òèííå 

çàêèñëåííÿ ïðèãí³÷óº ä³ÿëüí³ñòü SKOR (Johansson 
et al, 2006). Â³äîìî, ùî àêòèâàö³ÿ êàíàë³â SKOR 
çä³éñíþºòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà êîëèâàííÿ êîíöåíòðàö³¿ 
êàë³þ ó êñèëåì³ òà éîãî ïðîíèêíîñò³ ïîòåíö³àë-
íåçàëåæíèì ìåõàí³çìîì (Liu et al., 2008). Áóëî 
ïîêàçàíî, åêñïðåñ³ÿ ãåíó, ùî êîäóº SKOR ó Arabidopsis 
çíà÷íî ï³äâèùóºòüñÿ ó êîðåíåâîìó ïåðèöèêë³ òà 
ïàðåíõ³ìíèõ êë³òèíàõ êñèëåìè ó â³äïîâ³äü íà íèçüêèé 
ïîçàêë³òèííèé ð³âåíü K+ (Zhao et al., 2015). Òàêèì 
÷èíîì, SKOR º âàæëèâèì êîìïîíåíòîì ðåãóëÿö³¿ 
ãîìåîñòàçó K+ òà ðåöèðêóëÿö³¿ öüîãî åëåìåíòó òà 
ñò³éêîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. 

Çàçíà÷àºòüñÿ, ùî Shaker-ïîä³áí³ êàíàëè òàêîæ
ìîæóòü ðåãóëþâàòèñü ôîñôîðèëþâàííÿì íà Ñà2+-
çàëåæíèé ìàíåð. Ïîêàçàíî, ùî âçàºìîä³þ÷à ç êàëü-
öèíåðâ³í-B-ïîä³áíèìè á³ëêàìè ïðîòå¿íê³íàçà (CBL-
interacting protein kinase (CIPK)) àêòèâóºòüñÿ ñïå-
öèô³÷íèìè êàëüöèíåð³í-B-ïîä³áíèì á³ëêîì (Calci-
neurin B-like protein (CBL)) ³ ðåãóëþº ïîãëèíàííÿ ³ 
ðîçïîä³ë K+ ïî ðîñëèí³. Êîìïëåêñè CBL1/9-CIPK23 
³ CBL4/CIPK6 àêòèâóþòü Shaker-ïîä³áí³ êàíàëè 
AKT1 ³ AKT2 â³äïîâ³äíî (Corratgé-Faillie et al., 2017; 
Held et al., 2011). Îäíàê, ïðè äîñë³äæåíí³ âïëèâó 

�èñ. 2. Òîïîëîã³ÿ êàíàëó HAK òà Shaker-ïîä³áíîãî êàíàëó SKOR. PM ïëàçìàòè÷íà ìåìáðàíà; 1–6 òà 1–
12 – òðàíñìåìáðàíí³ äîìåíè; Ï – ïîðîâèé äîìåí; GYGD – Ê+ ñåëåêòèâíèé ìîòèâ â ïîðîâîìó äîìåí³; 
CNBD (a) – äîìåí çâ’ÿçóâàííÿ ç öèêë³÷íèìè íóêëåîòèäàìè; ANK (b) – àíê³ðèíîâèé äîìåí (ïðèïóñêà-
ºòüñÿ, ùî öåé òèï äîìåí³â â³äïîâ³äàº çà çâ’ÿçóâàííÿ ç á³ëêàìè öèòîñêåëåòó ÷è ðåãóëÿòîðíèìè á³ëêàìè 
(Sentenac et al., 1992); KHA (c) – êèñëîòíèé äîìåí (â³äïîâ³äàº çà âçàºìîä³þ ç K+)
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CPK13 íà ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Shaker-ïîä³áíèõ 
KAT1 òà KAT2 áóëî âèÿâëåíî, ùî ³íã³áóþ÷à ä³ÿ íà 
îñòàíí³ º Ca2+-íåçàëåæíîþ (Corratgé-Faillie et al., 
2017). Åêñïðåñ³ÿ ãåí³â, ùî êîäóþòü ïðåäñòàâíèê³â 
Shaker-ïîä³áíèõ êàíàë³â ìîæå ðåãóëþâàòèñÿ ³ íà 
ð³âí³ òðàíñêðèïö³¿ ³ íà ïîñò-òðàíñëÿö³éíîìó ð³âí³
ï³ä âïëèâîì äåô³öèòó K+ àáî äîâãîòðèâàëî¿ ñîëüî-
âî¿ àáî ãîðìîíàëüíî¿ îáðîáêè (Kleeff et al., 2018; 
Maathuis et al., 2003). Òàêèì ÷èíîì Shaker-ïîä³áí³ 
êàë³ºâ³ êàíàëè º âàæëèâîþ ëàíêîþ òðàíñïîðòó êà-
ë³þ òà ï³äòðèìêè áàãàòüîõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é òà 
çàõèñíèõ ïðîöåñ³â ðîñëèíè. 

Äâîïîðîâ³ êàë³ºâ³ êàíàëè. Êàíàëè TPK ñêëàäà-
þòüñÿ ç ÷îòèðüîõ òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â, ÿê³ 
óòâîðþþòü äâ³ ïîðè (ðèñ. 3). Êîæíà ïîðà ì³ñòèòü 
ñåëåêòèâíèé äî K+ äîìåí GYGD, à Ñ ê³íåöü îäèí 
àáî äâà äîìåíè EF-hands (Isaenkov et al., 2013) (ðèñ. 
3). Ãåíîì Arabidopsis thaliana êîäóº ï’ÿòü ð³çíèõ 
ïðåäñòàâíèê³â êàíàë³â ðîäèíè TPK ó Arabidopsis 
(TPK1, TPK2, TPK3, TPK4 òà TPK5) (Isaenkov et 
al., 2013; Voelker et al., 2006). Îäíèì ³ç íàéá³ëüø 
îõàðàêòåðèçîâàíèõ ïðåäñòàâíè-ê³â TPK-êàíàë³â º 
AtTPK1 ç Arabidopsis. Â³äîìî, ùî ðåãóëÿö³ÿ AtTPK1 
ìîæå â³äáóâàòèñü çà äîïîìîãîþ öèòîçîëüíîãî Ca2+, 
ôîñôîðèëþâàííÿ á³ëêàìè 14-3-3 ó N-ê³íöåâîãî òà 
âåëè÷èíè pH ó öèòîçîë³ (Gobert et al., 2007; Tang 
et al., 2020). AtTPK1 â³äïîâ³äàº çà K+ ãîìåîñòàç, 
âèâ³ëüíåííÿ öüîãî åëåìåíòó ïðè çàêðèòò³ ïðîäèõ³â 
òà ïðîðîñòàíí³ íàñ³ííÿ. Îêð³ì òîãî, ³ñíóþòü 
åêñïåðèìåíòàëüí³ äàíí³. ùî âêàçóþòü íà ðîëü öüîãî 
êàíàëó òà éîãî ãîìîëîã³â, à ñàìå ñàìå HvTPK1 
ç ÿ÷ìåíþ òà OsTPK1a ç ðèñó, â îñìîðåãó-ëÿö³¿. 
Ö³ êàíàëè ìîæóòü áóòè âíóòð³øíüîêë³òèííè-ìè 
îñìîñåíñîðàìè, ùî øâèäêî çá³ëüøóþòü àêòèâ-
í³ñòü êàíàë³â ïðîòÿãîì ã³ïåðñîìîòè÷íîãî øîêó äëÿ 
âèâ³ëüíåííÿ âàêóîëÿðíîãî K+ (Maathuis et al., 2011; 

Isayenkov et al., 2011). Ìàéæå âñ³ ÷ëåíè ðîäèíè 
TPK ç Arabidopsis thaliana ëîêàë³çîâàí³ ó òîíîïëàñò³ 
ë³òè÷íèõ âàêóîë³â (ðèñ. 1). TPK3 åêñïðåñóºòüñÿ ó 
ïèëêó òà êîðåíåâèõ ê³í÷èêàõ, à TPK5 ó ñóäèííèõ 
òêàíèíàõ, ã³äàòîäàõ òà êâ³òêîâèõ îðãàíàõ (Isaenkov 
et al., 2013; Voelker et al., 2006). Íà â³äì³íó â³ä 
³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè TPK4 ëîêàë³çóºòüñÿ ó
ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ ïèëêó (Becker, et al., 2004; 
Marcel, et al., 2010). Õî÷à ³ñíóº ïðèïóùåííÿ, ùî
AtTPK3 ëîêàë³çóºòüñÿ ó ìåìáðàí³ òèëàêî¿ä³â õëîðî-
ïëàñò³â, äå â³äïîâ³äàº çà K+ ãîìåîñòàç, îñòàíí³ äàí³ 
âêàçóþòü íà éîãî òîíîïëàñòíó ëîêàë³çàö³þ (Car-
raretto et al., 2013; Höhner et al., 2019). Íà äîäà-
òîê, OsTPK1b ç ðèñó ëîêàë³çóºòüñÿ âèêëþ÷íî íà 
ìåìáðàíàõ ïðîòå¿íîâèõ âàêóîë³â (Isayenkov et al., 
2011; Isayenkov et al., 2011). TPK ìîæóòü òàêîæ 
â³ä³ãðàâàòè âàæëèâó ðîëü ó ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî çà-
ñîëåííÿ òà ïîñóõè. Áóäî ïîêàçàíî, ùå åêñïðåñ³ÿ 
ãåíà TPK1a ç òþòþíó çá³ëüøóºòüñÿ á³ëüøå í³æ ó 2 
ðàçè çà óìîâè ä³¿ îñìîòè÷íîãî øîêó òà ñîëüîâîãî 
ñòðåñó (Hamamoto et al., 2008). Îêð³ì òîãî, AtTPK1 
çàçíàº ôîñôîðèëþâàííÿ çà äîïîìîãîþ Ca2+-çàëåæ-
íî¿ ïðîòå¿íê³íàçè CDPK3 â óìîâàõ çàñîëåííÿ (Latz 
et al., 2007) (ðèñ. 3). Ðîñëèíè ðèñó ç íàäåêñïðåñ³ºþ 
OsTPK1b ìàþòü êðàù³ ïîêàçíèêè ñò³éêîñò³ äî çà-
ñîëåííÿ òà îñìîòè÷íîãî ñòðåñó (Ahmad et al., 2016). 
Òàêèì ÷èíîì ïîäàëüøå ãëèáèííå âèâ÷åííÿ ãðóïè 
öèõ êàíàë³â ìàº âàæëèâå çíà÷åííÿ. 

Kir-ïîä³áí³ êàíàëè. Kir-ïîä³áí³ êàíàëè, ùî ëîêà-
ë³çóþòüñÿ ó âàêóîëÿõ, âïåðøå áóëè âèÿâëåí³ ó ãåíî-
ì³ Arabidopsis (Lebaudy et al., 2007; Ward et al., 2009, 
Voelker et al., 2006). Kir-ïîä³áí³ êàíàëè ñêëàäàþòüñÿ 
ç äâîõ òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â ïîºäíàíèõ ïåòëåþ 
ì³æ íèìè (MacKinnon, et al., 2003). Âîíè º ðóäè-
ìåíòàðíèìè êàë³ºâèìè êàíàëàìè. Kir1 (òàêîæ KCO3) 
ðàí³øå â³äíîñèëè äî ðîäèíè TPK (Ward et al., 2009) 

Ðèñ. 3. Òîïîëîã³ÿ êàíàë³â TPK1 òà KCO3. TNP- òîíîïëàñò; Ï – ïîðîâèé äîìåí; 1–4 – òðàíñìåìáðàíí³ äî-
ìåíè; GYGD – Ê+ ñåëåêòèâíèé ìîòèâ â ïîðîâîìó äîìåí³; 14-3-3 – ñàéò ñàéòó çâ’ÿçóâàííÿ íà àì³íî ê³íö³; 
EF-hands – äîìåí çâ’ÿçóâàííÿ ç Ñà2+ íà êàðáîêñèëüíîìó ê³íö³
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(ðèñ. 3). Îäíàê ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçà-
ëè, ùî âîíè óòâîðèëèñü âíàñë³äîê äóïë³êàö³¿ ãåíó 
êàíàëó TPK ç ÷àñòêîâîþ äåëåö³ºþ, ùî ïðèçâåëî äî 
âòðàòè îäíîãî ïîðîâîãî äîìåíó. ßê íàñë³äîê ðîñ-
ëèíí³ Kir-ïîä³áí³ êàíàëè ìàþòü äâà òðàíñìåìáðàí-
íèõ äîìåíè òà îäèí ïîðîâèé ì³æ íèìè (ðèñ. 3) (Mar-
cel et al., 2010). Äî íèí³ ïðåäñòàâíèêè Kir-ïîä³áíèõ 
êàíàë³â áóëè âèÿâëåí³ ëèøå ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó 
Arabidopsis, òîìó ââàæàºòüñÿ, ùî öÿ ðîäèíà âèíèêëà  
íåùîäàâíî â õîä³ åâîëþö³éíîãî ïðîöåñó (Ward et al., 
2009). Çíà÷íà ê³ëüê³ñòü äîñë³äíèê³â âèä³ëÿþòü Kir-
ïîä³áí³ êàíàëè ÿê îêðåìó ðîäèíó. Ãåíîì Arabidopsis 
êîäóº ëèøå îäíîãî ïðåäñòàâíèêà ðîäèíè Kir-ïîä³á-
íèõ êàíàë³â – öå KCO3 (Sharma et al., 2013; Ward et 
al., 2009). Åêñïðåñ³þ äàíîãî ãåíó ìîæíà ñïîñòåð³-
ãàòè ó ñóäèíí³é òêàíèí³ ëèñòêà, òêàíèíàõ êâ³òêè, 
êîð³ííÿ òà ñòåáëà, à òàêîæ ó ã³äàòîäàõ, ùî òàêîæ
âëàñòèâå äëÿ TPK5. Â³ðîã³äíî, ùî KCO3 ïðèéìàº 
ó÷àñòü ó îñìîðåãóëÿö³¿, àäæå ðîñëèíà ç íîêàóòîì ãåíó 
KCO3 ïîêàçóº çíèæåíèé ð³ñò â óìîâàõ îñìîòè÷íîãî 
ñòðåñó (Voelker et al., 2006). Îäíàê, öÿ çì³íà ôåíîòè-
ïó ðîñëèíè ìîæå êîìïëåìåíòóâàòè åêñïðåñ³ºþ ìó-
òàíòíîãî ãåíó KCO3 ç íåàêòèâíîþ ïîðîþ. Ö³ ðå-
çóëüòàòè ïîêàçóþòü, ùî ôóíêö³¿ KCO3 â óìîâàõ îñ-

ìîòè÷íîãî ñòðåñó íå çàëåæèòü â³ä éîãî çäàòíîñò³ 
ïåðåíîñèòè ³îíè K+ (Sharma et al., 2013).

Íåñåëåêòèâí³ êàò³îíí³ êàíàëè (NCCC). Íåñåëåê-
òèâí³ êàò³îíí³ êàíàëè ðîäèíè (Nonselective cation 
channels, NSCCC) âêëþ÷àþòü ó ñåáå äâ³ ðîäèíè ãå-
í³â, à ñàìå ïîä³áí³ äî ãëóòàìàòíèõ ðåöåïòîð³â êà-
íàëè (Glutamate receptor-like channels (GLRs) òà 
ðåãóëüîâàí³ öèêë³÷íèìè íóêëåîòèäàìè êàíàëè (Cy-
clic nucleotide-gated channels, CNGC). GLR-êàíàëè 
ñêëàäàþòüñÿ ³ç òðüîõ òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â òà 
îäíî¿ ïîðè (ðèñ. 4.) Íà â³äì³íó â³ä GLR, CNGC 
êàíàëè ìàþòü 6 òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â òà îäíó 
ïîðó (ðèñ. 4). Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ö³ êàíàëè º ãî-
ëîâíèìè âîðîòàìè äëÿ ïîãëèíàííÿ Na+ ðîñëèíàìè 
ïðè ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Ïðîòå, ö³ ðîäèíè êàíàë³â 
òàêîæ äåìîíñòðóþòü ïðîâ³äí³ñòü äëÿ Ê+ òà Ñà2+ 

(Demidchik et al., 2014; Demidchik et al., 2018). 
Áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî NSCC áåðóòü ó÷àñòü 
ó ôîðìóâàíí³ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî àá³îòè÷íèõ òà 
á³îòè÷íèõ ñòðåñ³â (ðèñ. 1) (Demidchik et al., 2018; 
Jha et al., 2016). Çäåá³ëüøîãî, ôóíêö³îíóâàííÿ  NSCC 
ïîâ’ÿçóþòü ç òðàíñïîðòîì òà ïîãëèíàííÿì Na+ ïðè 
çàñîëåíí³ òà Ñà2+ äëÿ ñèãíàëüíèõ ôóíêö³é. Ñåðåä 
NSCC íàéá³ëüø äåòàëüíî îõàðàêòåðèçîâàíà ãðóïà 

Ðèñ. 4. Òîïîëîã³ÿ ðîäèíè íåñåëåêòèâíèõ 
êàò³îííèõ êàíàë³â NÑÑC, à ñàìå ãëóòà-
ìàò ïîä³áíèõ ðåöåïòîð³â (GLR) òà êàíà-
ë³â çàëåæíèõ â³ä öèêë³÷íèõ íóêëåîòèä³â 
(CNGC). PM – ïëàçìàòè÷íà ìåìáðàíà;
Ï – ïîðîâèé äîìåí; NT – ñàéò çâ’ÿçóâàí-
íÿ ç êàëüìîäóë³íîì íà àì³íîê³íö³; CT –
ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ êàëüìîäóë³íîì íà êàð-
áîêñèëüíîìó ê³íö³; IQ – ³çîëåöèí-ãëàòà-
ì³íîâèé äîìåí ç ôóíêö³ºþ çâ’ÿçóâàííÿ 
ç êàëüìîäóë³íîì; CNBD – ñàéò çâ’ÿçó-
âàííÿ ç öèêë³÷íèìè íóêëåîòèäàìè; ATD –
äîìåí àì³íî ê³íöÿ; LBD – äîìåí çâ’ÿ-
çóâàííÿ ç ë³ãàíäàìè, 1–4 ÷è 1–6 – òðàíñ-
ìåìáðàíí³ äîìåíè
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CNGC êàíàë³â. Áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî åêñïðåñ³ÿ 
óð³çàíî¿ âåðñ³¿ AtCNGC1 áåç äîìåíó çâ’ÿçóâàííÿ ç 
êàëüìîäóë³íîì (CaM binding domain) ïðèçâîäèòü äî 
çá³ëüøåííÿ âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ êîíöåíòðàö³¿ K+ â 
trk1/trk2 ìóòàíòàõ äð³æäæ³â ³ç âòðà÷åíèìè ñèñòåìàìè 
ïîãëèíàííÿ K+ (Ali et al, 2006). Àíàë³ç ìóòàíò³â 
ðîñëèí, ÿê³ âòðàòèëè ôóíêö³¿ äåÿêèõ ïðåäñòàâíèê³â 
CNGC êàíàë³â, ïîêàçàâ çäàòí³ñòü äî òðàíñïîðòó
K+ òðüîõ ÷ëåí³â ö³º¿ ðîäèíè, à ñàìå AtCNGC1, 
AtCNGC3 òà AtCNGC10. Çîêðåìà áóëî ïîêàçàíî, 
ùî ìóòàíòíà ë³í³ÿ Arabidopsis Atcngc1, ùî âòðàòèëè
ôóíêö³þ AtCNGC1 íàêîïè÷óþòü ìåíøå Ca2+ â ïà-
ãîíàõ òà ïîêàçóþòü ìåíøó ÷óòëèâ³ñòü äî òîêñè÷íèõ 
êîíöåíòðàö³é Na+ (Hampton et al., 2004; Maathuis et 
al., 2006; Yuen et al., 2010). Ðîñëèíè ìóòàíòíî¿ ë³í³¿ 
Arabidopsis Atcngc3, ùî âòðàòèëè ôóíêö³þ AtCNGC3
º ìåíø ÷óòëèâèìè äî ä³¿ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é 
K+, ùî ³íã³áóþòü ð³ñò ðîñëèí, òà àêóìóëþþòü öåé 
åëåìåíò â ñâî¿õ òêàíèíàõ ó ìåíøèõ ê³ëüêîñòÿõ í³æ 
äèêèé òèï (Gobert et al., 2006). Îòæå, NSCC ìî-
æóòü â³ä³ãðàâàòè âàæëèâó ðîëü ó òðàíñïîðò³ Ê+, 
ï³äòðèìö³ ³îííîãî ãîìåîñòàçó òà ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî 
âïëèâó ñòðåñ³â ð³çíî¿ ïðèðîäè. Ïîäàëüøå ðîçêðèòòÿ 
òðàíñïîðòíèõ âëàñòèâîñòåé òà á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é 
ö³º¿ ðîäèíè êàíàë³â íàääàñòü ìîæëèâ³ñòü êðàùå ðî-
çóì³òè ïèòàííÿ ðåãóëÿö³¿ òðàíñïîðòó ãîëîâíèõ êà-
ò³îí³â ðîñëèíè, à ñàìå Na+, Ê+ òà Ca2+.

Ñèñòåìè àêòèâíîãî K+ òðàíñïîðòó. Àêòèâí³ ñèñòå-
ìè òðàíñïîðòó ïîä³ëÿþòü íà óí³ïîðòåðè, ñèìïîðòåðè 
òà àíòèïîðòåðè (Nieves-Cordones et al, 2010). Îñîá-
ëèâ³ñòþ àíòè- òà ñèìïîðòåð³â º òå, ùî àêòèâí³ñòü
öèõ òðàíñïîðòèðíèõ á³ëê³â ö³ëêîì çàëåæèòü â³ä ðó-
ø³éíî¿ ñèëè ïðîòîí³â ÷è êàò³îí³â, çîêðåìà Na+ ÷è Ê+ 
(Grabov, 2007). Çàâäÿêè öèì îçíàêàì òðàíñïîðòåðè 
çäàòí³ òðàíñïîðòóâàòè K+ ïðîòè êîíöåíòðàö³éíîãî 
ãðàä³ºíòó (Cheng et al., 2018). Íà â³äì³íó â³ä ³îííèõ 
êàíàë³â, òðàíñïîðòí³ âëàñòèâîñò³ ÿêèõ îáóìîâëåí³ 
íàÿâí³ñòþ åëåêòðîõ³ì³÷íîãî ãðàä³ºíòó (Busch 2002) 
òðàíñïîðòåðè, º âèñîêî-àô³ííèìè ñèñòåìàìè òà 
çäàòí³ çàáåçïå÷óâàòè òðàíñïîðò K+ çà óìîâ íèçüêî¿ 
çîâí³øíüî¿ êîíöåíòðàö³¿ öüîãî åëåìåíòó (<0,2 ìM) 
(Cheng et al., 2018).

Êàë³ºâ³ òðàíñïîðòåðè ðîäèíè KUP/HAK/KT. Ðîäèíà 
òðàíñïîðòåð³â  KUP/HAK/KT (K uptake permease, 
KUP; High affinity Kïîãëèíàííÿ K+/ âèñîêî-àô³ííèé 
äî K+/ K+ òðàíñïîðòåð) – öå íàé÷èñåëüí³øà ðîäèíà 
êàë³ºâèõ òðàíñïîðòåð³â ó ðîñëèí. Ïðåäñòàâíèê³â äà-
íî¿ ðîäèíè âèÿâëåíî ó áàãàòüîõ âèä³â ðîñëèí 
(Cheng et al., 2018; Wang et al., 2018). Òðàíñïîðòåðè 
ðîäèíè KUP/HAK/KT áåðóòü ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ 
K+, ðîçòÿãóâàííÿ êë³òèí, ðîñòó êîðåíåâèõ âîëîñê³â, 
ðîçïîä³ë³ àóêñèíó òà ó ôîðìóâàíí³ çàõèñíî¿ ðåàêö³¿ 
íà ä³þ îñìîòè÷íîãî ñòðåñó (ðèñ. 1) (Busch 2002). 
Òðàíñïîðòåðè KUP/HAK/KT ñêëàäàþòüñÿ ç 10–14 
òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â (ðèñ. 5.) (Wang et al., 2018).

×ëåí³â ðîäèíè KUP/HAK/KT ïîä³ëÿþòü íà ÷îòè-
ðè ãðóïè (², ²², ²²², ²V) (òàáë. 1, http://cytgen.com/
articles/5510075s.pdf). Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ², íàïðè-
êëàä HvHAK1 ç ÿ÷ìåíþ, â³äïîâ³äàþòü çà âèñîêî-
àô³ííå ïîãëèíàííÿ ³îí³â K+ ó êîð³íí³. ×ëåíè ãðóïè 
²², òàê³ ÿê: AtHAK2, AtKUP4, AtHAK4, OsHAK5 
áåðóòü ó÷àñòü ó ð³çíîìàí³òíèõ ïðîöåñàõ ðîñòó òà ðîç-
âèòêó ðîñëèíè. Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ²²² (AtHAK2, 
AtKUP/KT5, AtHAK6, AtHAK7 òà ³íø³) â³äïîâ³äàþòü 
çà ï³äòðèìêó K+/Na+ ãîìåîñòàçó. Â³äîìîñòåé ïðî 
á³îëîã³÷í³ ôóíêö³¿ ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè ²V ïîêè ùî 
çîâñ³ì ìàëî, îäíàê ââàæàºòüñÿ, ùî âîíè â³äïîâ³äà-
þòü çà òðàíñïîðò Na+ â ðîñëèí³ (Ou et al., 2018; Li et 
al., 2018; Zhang et al., 2020).

Çàãàëîì ïðåäñòàâíèêè ö³º¿ ðîäèíè â³ä³ãðàþòü 
âàæëèâó ðîëü ó ð³çíîìàí³òíèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöå-
ñàõ ðîñëèí, à ñàìå ïîãëèíàíí³ òà òðàíñïîðò³ ³îí³â
K+, ðåãóëÿö³¿ ðîñòó òà ðîçâèòêó, ñîëåñò³éêîñò³ òà
ðåãóëÿö³¿ îñìîòè÷íîãî ïîòåíö³àëó (Li et al., 2018). 
ÓArabidopsis thaliana áóëî ³äåíòèô³êîâàíî13 ïðåä-
ñòàâíèê³â ðîäèíè KT/HAK/KUP (Cheng et al, 2018). 
Â³äîìî, ùî çà ïîãëèíàííÿ ³îí³â êàë³þ ó Arabidopsis 
â³äïîâ³äàþòü AtHAK5 òà AtAKT1 (Cheng et al., 2018; 
Li et al., 2018; Han et al., 2016). Áóëî òàêîæ âèÿâëåíî, 
ùî AtKUP7 òàêîæ áåðå ó÷àñòü â ïðîöåñàõ ïîãëèíàííÿ 
K+ ³ ìîæå ÷àñòêîâî ñïðèÿòè íàñè÷åííþ êñèëåìè 
ö³ì åëåìåíòîì (Han et al., 2016). Ó ðèñ³ ãîìîëîãàìè 
AtHAK1 òà AtAKT5 º OsAKT1 ³ OsHAK1 â³äïîâ³äíî, 
ÿê³ âèêîíóþòü ïîä³áí³ ôóíêö³¿ (Cheng et al., 2018). 
Íàïðèêëàä, OsHAK1 çàáåçïå÷óº ñîëåñò³éê³ñòü ðå-
ãóëþþ÷è ïîãëèíàííÿ êàë³þ òà ï³äòðèìóþ÷è îïòè-
ìàëüíå ñï³ââ³äíîøåííÿ K+/Na+ (Ou et al., 2018). Á³ëüø
òîãî, â óìîâàõ ïîñóõè ðîñëèíè ç îâåðåêïðåñ³ºþ 
OsHAK1äàâàëè íà 35 % á³ëüøå âðîæàþ í³æ ðîñëè-
íè äèêîãî òèïó (Chen et al., 2017). Ãåí òðàíñïîðòåðó 
OsHAK5 òàêîæ ÷àñòêîâî ñïðèÿº âèñîêî-àô³ííîìó 
ïîãëèíàíí³ êàë³þ, îäíàê ïðè âèùèõ êîíöåíòðàö³ÿõ 
K+ í³æ OsHAK1. Âèñîêèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ OsHAK5 
áóëî â³äì³÷åíî ó ïàðåíõ³ì³ êñèëåìè òà ôëîåìè òêà-
íèí ñóäèí êîðåí³â, îñîáëèâî â óìîâàõ äåô³öèòó êàë³þ,
ùî ñâ³ä÷èòü ïðî òå, ùî OsHAK5 ìîæå áðàòè ó÷àñòü 
ó ðîçïîä³ë³ êàë³þ ì³æ òêàíèí êîðåí³â òà ïàãîíó 
(Yang et al., 2014). Ùå îäèí ÷ëåí ðîäèíè âèÿâëåíèé 
ó ðèñ³ OsHAK21 äåìîíñòðóº àêòèâí³ñòü êàë³ºâîãî 
òðàíñïîðòåðó, àëå íå çàëó÷åíèé äî ïðÿìîãî ïîãëè-
íàííÿ ³îí³â K+. Îäíàê áóëî ïîêàçàíî, ùî OsHAK21 
áåðå ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà ä³þ ñòðåñ³â àá³-
îòè÷íî¿ ïðèðîäè (Cheng et al., 2018; Ou et al., 2018).

Îòæå, â³äïîâ³äíî äî ïðîàíàë³çîâàíèõ äàíèõ êà-
ë³ºâ³ òðàíñïîðòåðè ðîäèíè KUP/HAK/KT â³ä³ãðàþòü 
âàæëèâó ðîëü ó ïîãëèíàíí³, òðàíñïîðò³, òêàíèííîìó 
ðîçïîä³ë³ K+, â³äïîâ³äàþòü çà ãîìåîñòàç öüîãî åëå-
ìåíòó ó ðîñëèí³ òà ôîðìóþòü àäàïòèâí³ â³äïîâ³ä³. 

Òðàíñïîðòåðè ðîäèíè Trk/HKT. Òðàíñïîðòåðè ðî-
äèíè Trk/HKT (High affinity K+ tranporters, HKT) –
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öå ïðåäñòàâíèêè K+/Na+ òðàíñïîðòåð³â (Nawaz et
al., 2019). Äàíà ðîäèíà çàáåçïå÷óº òðàíñïîðò ³îí³â 
Na+ ³ K+ (ðèñ. 1). Íàïðèêëàä AtHKT1;1, TmHKT1;5 
³ TmHKT1;4 îïîñåðåäêîâóþòü ïîãëèíàííÿ Na+ 
êë³òèíàìè ïàðåíõ³ìíè ç êñèëåìíîãî ñîêó, òà 
íàñè÷åííÿ ôëîåìè íà Na+ (Su et al., 2015). OsHKT1;5 
ëîêàë³çóºòüñÿ ó êë³òèíàõ ïàðåíõ³ìè, ùî îòî÷óþòü 
ñóäèíè êñèëåìè, òà â³äïîâ³äàº çà âèäàëåííÿ Na+ ç 
êñèëåìè (Ren et al., 2005). Âïåðøå ïðåäñòàâíèêà 
ö³º¿ ðîäèíè (TaHKT2;1, òîä³ íàçâàíèé HKT1) áóëî 
âèÿâëåíî òà ³çîëüîâàíî ç êîðåí³â ïøåíèö³ (Triticum 
aestivum) (Schachtman et al., 1994). Ï³ñëÿ ÷îãî ïðåä-
ñòàâíèêè ðîäèíè Trk/HKT áóëè âèÿâëåí³ ó áàãàòüîõ 
³íøèõ âèäàõ ðîñëèí (Su et al., 2015; Zhang et al., 2019).

Ïðè ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³ áóëè âèÿâëåí³ 
â³äì³ííîñò³ ó êëþ÷îâ³é àì³íîêèñëîò³ ïåðøî¿ ïîðîâî¿ 
ïåòë³ á³ëêà ðîäèí HKT (ðèñ. 4), ùî ñïðè÷èíèëî ïîä³ë 
ö³º¿ ãðóïè á³ëê³â íà äâ³ ï³äðîäèíè (òàáë. 2, http://
cytgen.com/articles/5510075s.pdf) (Huang et al., 2008). 
Ïðåäñòàâíèêè ï³äðîäèíè 1 (HKT1) ì³ñòÿòü ñåðèí ó 
ïåðø³é ïîðîâ³é ïåòë³, ùî ïîñèëþº ñïåöèô³÷í³ñòü äî 
òðàíñïîðòó ³îí³â Na+. Òîä³ ÿê ó ï³äðîäèíè 2 (HKT2) 
ïðèñóòí³é ãë³öèí, ùî º êî- àáî óí³-òðàíñïîðòåðîì 
³îí³â K+ òà Na+ (ðèñ. 5) (Zhang et al., 2019; Rodríguez-
Navarro et al., 2006). Â³äîìî, ùî îäíîäîëüí³ ðîñëè-
íè ìàþòü á³ëüøå ïðåäñòàâíèê³â HKT í³æ äâîäîëüí³. 
Îêð³ì òîãî, òðàíñïîðòåðè HKT1 íàÿâí³ ÿê ó îäíî- 
òàê ³ ó äâîäîëüíèõ ðîñëèí, à HKT2 âèêëþ÷íî ó 
îäíîäîëüíèõ (Su et al., 2015). Ö³êàâèì ôàêòîì º òå, 
ùî äåÿê³ äîñë³äíèêè âèä³ëÿþòü ï³äðîäèíó III ðîäèíè 
Trk/HKT, äî ÿêî¿ âîíè â³äíîñÿòü òðàíñïîðòåðè, ùî 
áóëè âèÿâëåí³ ó ïðèì³òèâíèõ âèùèõ ðîñëèí, à ñàìå 
ó Selaginella moellendorffii òà Physcomitrella patens (Su 
et al., 2015). Íèí³ âèÿâëåíî âñüîãî 8 ïðåäñòàâíèê³â 
ï³äðîäèíè ²²², òà ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî âîíè âèêîíóþòü 
ôóíêö³¿ K+-Na+-êîòðàíñïîðòåð³â, îäíàê â³äîìîñòåé 
ïðî öå ìàëî (òàáë. 2) (Su et al., 2015).

Ïðåäñòàâíèêè ï³äðîäèíè HKT1 ÿâëÿþòü ñîáîþ 
Na+ òðàíñïîðòåðè, â³äïîâ³äàþòü çà ãîìåîñòàç Na+ ³ 
ñîëåñò³éê³ñòü ó áàãàòüîõ âèä³â ðîñëèí (òàáë. 2) (Horie 
et al., 2009; Hauser et al., 2010; Mishra et al., 2016). 
Âîíè ïåðåâàæíî â³äïîâ³äàþòü çà âèäàëåííÿ Na+ ç 
êñèëåìíîãî  ñîêó, ùî ïåðåøêîäæàº ïîòðàïëÿííþ 
öüîãî òîêñè÷íîãî ³îíó äî òêàíèí ç àêòèâíèì ôî-
òîñèíòåçîì (Almeida et al., 2013). Ïîä³áí³ ôóíêö³¿ äå-
ìîíñòðóþòü AtHKT1;4 ç Arabidopsis, OsHKT1;5 ç ðèñó 
òà TmHKT1;4 ³ TmHKT1;5 ç ïøåíèö³ (Zhang et al., 
2018). Ö³êàâî, ùî EsHKT1;2 òðàíñïîðòåð ç ãàëîô³òó 
Eutrema salsuginea äåìîíñòðóº ñåëåêòèâí³ñòü äî K+. 
Áóëî ïîêàçàíî, ùî EsHKT1;2 ï³äòðèìóº ð³âåíü K+ 
ó êîð³íí³ â óìîâàõ çàñîëåííÿ (Nawaz et al., 2019; 
Su et al., 2015). ²ñíóþòü åêñïåðèìåíòàëüí³ äàíí³, ùî 
âêàçóþòü íà ìîæëèâ³ñòü çì³íè ñåëåêòèâíîñò³ ïî Na+ 
äëÿ HKT1 ó ãàëîô³ò³â (Isayenkov, 2012).  

Òðàíñïîðòåðè HKT2 º K+-Na+ êîòðàíñïîðòåðàìè 
(òàáë. 2). HKT2 çäàòí³ ïîãëèíàòè Na+ ³ç çîâí³øíüî-

ãî ñåðåäîâèùà, îñîáëèâî çà óìîâ äåô³öèòó K+ (Mishra 
et al., 2016; Almeida et al., 2013, Horie et al., 2011). 
Íàéá³ëüø âèðàæåíó ñåëåêòèâí³ñòü ³ äî K+ ³ äî Na+ 
ñåðåä á³ëê³â HKT äåìîíñòðóº OsHKT2;4 ç ðèñó. 
Â³í çàáåçïå÷óº íàäõîäæåííÿ K+ ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó 
ìåìáðàííó âñåðåäèíó êë³òèíè, ùî âèð³çíÿº éîãî ïî-
ì³æ ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â HKT òðàíñïîðòåð³â òèïó 
II (Horie et al., 2011). OsHKT2;4 åêñïðåñóºòüñÿ ïåðå-
âàæíî ó êë³òèíàõ êîðåíåâèõ âîëîñê³â òà ïàðåíõ³ìíèõ 
êë³òèíàõ ñóäèí (Mishra et al., 2016). Îñê³ëüêè 
OsHKT2;1 òà OsHKT2;4 åêñïðåñóþòüñÿ ó êîðåíåâèõ 
âîëîñêàõ òà êë³òèíàõ çîâí³øí³õ ïîêðèâ³â êîðåí³â, 
òî ââàæàºòüñÿ, ùî âîíè çàáåçïå÷óþòü íàäõîäæåííÿ 
íàòð³þ äî êîðåí³â ç ´ðóíòó (Mishra et al., 2016). 
Åêñïðåñ³ÿ HvHKT2;1 ç ÿ÷ìåíþ ïåðåâàæíî â³äáóâà-
ºòüñÿ â êîðåíåâîìó êîðòåêñ³, à ð³âåíü éîãî åêñïðåñ³¿ 
ï³äâèùóºòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà íèçüê³ K+ òà âèñîê³ Na+ 
êîíöåíòðàö³¿ ó çîâí³øíüîìó ñåðåäîâèù³ (Mian et al., 
2011). Íà â³äì³íó â³ä TaHKT2,1 ç ïøåíèö³, HvHKT2;1 
çäàòåí ï³äòðèìóâàòè òðàíñïîðò K+ íàâ³òü çà â³äñóò-
íîñò³ Na+, õî÷à â òàêèõ óìîâàõ ð³âåíü ïîãëèíàííÿ 
K+ çíèæóºòüñÿ. Äëÿ ïîâíîö³ííîãî ôóíêö³îíóâàííÿ 
òà òðàíñïîðòó K+ çà äîïîìîãîþ TaHKT2,1 íåîáõ³äíà 
íàÿâí³ñòü Na+ (Almeida et al., 2013; Laurie et al, 2002). 
Ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ÿ÷ìåíþ ç îâåðåêñïðåñ³ºþ 
HvHKT2;1 âèÿâëåíî ï³äâèùåíó êîíöåíòðàö³þ Na+ 

ó êñèëåìíîìó ñîö³, ï³äâèùåíèé ð³âåíü òðàíñëîêàö³¿ 
Na+ äî ïàãîí³â, òà çá³ëüøåííÿ âì³ñòó öüîãî åëå-
ìåíòó ó ëèñòêàõ. Îâåðåêñïðåñ³ÿ HvHKT2;1 ñïðèÿëà 
ï³äâèùåííþ ñîëåñò³éêîñò³ âíàñë³äîê ï³äñèëåííÿ 
çäàòíîñò³ ðîñëèí äî íàêîïè÷åííÿ Na+ òà ì³í³ì³çàö³¿ 
íåãàòèâíèõ íàñë³äê³â îñìîòè÷íîãî øîêó (Mian et al., 
2011). Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî HvHKT2;1 ìîæå ïîãëè-
íàòè êîð³ííÿì K+ ïðè éîãî äóæå íèçüêèõ çîâí³øí³õ 
êîíöåíòðàö³ÿõ (Almeida et al., 2013; Mian et al., 2011). 
TaHKT2,1 ç ïøåíèö³ òà OsHKT2;2 ç ðèñó ïåðåâàæíî 
º òðàíñïîðòåðàìè Na+, ùî àêòèâóþòüñÿ ïðè íèçü-
êèõ êîíöåíòðàö³ÿõ Na+ (~0,1 ìÌ) òà çà â³äñóòíîñò³ 
³îí³â K+. Ïðè íîêàóò³ ãåíó TaHKT2;1 áóëî âèÿâëåíî 
çíèæåííÿ ð³âíÿ ïîãëèíàííÿ Na+ êîð³ííÿì â óìîâàõ 
ï³äâèùåíî¿ ñîëîíîñò³ (Cao, et al., 2018). Ïîãëèíàííÿ 
Na+, ùî îïîñåðåäêîâàíå OsHKT2;1 çäàòíå ñïðèÿòè
ðîñòó ðîñëèíè â óìîâàõ äåô³öèòó K+ (Horie et al., 
2011). ZmHKT2 ç êóêóðóäçè ïåðåâàæíî êàë³ºâèé 
òðàíñïîðòåð ç Na+ òðàíñïîðòíîþ àêòèâí³ñòþ, êîëè 
êîíöåíòðàö³ÿ íàòð³þ (~10ìÌ) çíà÷íî ïåðåâèùóº 
êîíöåíòðàö³þ K+ (Cao et al., 2018).

Òàêèì ÷èíîì ðîáîòà HKT òðàíñïîðòåð³â º íàä-
çâè÷àéíîþ âàæëèâîþ ïðè ðîñò³ â óìîâàõ äåô³öèòó 
êàë³þ òà îñìîòè÷íî¿ êîìïåíñàö³¿ íàòð³ºì ïðè îcìî-
òè÷íîìó ñòðåñ³ òà çàñîëåíí³. 

Ãðóïà CPA òðàíñïîðòåð³â. Íàäðîäèíà êàò³îí-ïðî-
òîí àíòèïîðòåð³â (Cation /Proton antiporter, CPA) 
îá’ºäíóº â ñîá³ ãðóïè á³ëê³â, ùî â³äïîâ³äàþòü çà 
îáì³í êàò³îí³â ó âñ³õ æèâèõ îðãàí³çìàõ. Îñíîâíèìè 
ôóíêö³ÿìè öèõ òðàíñïîðòíèõ ïðîòå¿í³â º êîíòðîëü 
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Ñèñòåìè òðàíñïîðòó êàë³þ òà ¿õ ðîëü â ôîðìóâàíí³ ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³

ð³âíÿ pH òà êàò³îííîãî ãîìåîñòàçó. Íàÿâí³ñòü êîí-
ñåðâàòèâíîãî Na+/H+ îáì³ííîãî äîìåíó º õàðêòåð-
íîþ îçíàêîþ íàäðîäèíè CPA (Jia, et al., 2017). 
Ëîêàë³çóþòüñÿ ö³ á³ëêè ó âàêóîëÿõ òà ìåìáðàíàõ 
îðãàíåë (Sharma, et al., 2020). Çã³äíî ç êëàñèô³êàö³ºþ 
Saier (Saier, 2000) äàíó íàäðîäèíó ðîçä³ëÿþòü íà äâ³ 
ôóíêö³îíàëüí³ ãðóïè: CPA1, äî ÿêî¿ íàëåæàòü NHE –
òðàíñïîðòåðè àáî NHX – Na+/H+ îáì³ííèêè òà
NhaP àáî SOS; òà CPA2, ùî âêëþ÷àº ðîäèíè àíòè-
ïîðòåðè KEA òà îáì³ííèêè CHX (Sharma, et al., 2020). 

Òðàíñïîðòåðè NHX/NHE. Òðàíñïîðòåðè ðîäèíè 
NHX/NHE (Na+/H+ exchanger) (ðèñ. 6) îïîñåðåä-
êîâóþòü îáì³í êàò³îí³â íà ïðîòîíè çà ðàõóíîê 
åëåêòðîõ³ì³÷íèõ ãðàä³ºíò³â (Ayadi et al., 2019). NHX 
òðàíñïîðòåðè ëîêàë³çóþòüñÿ íà âíóòð³øí³õ ìåìá-
ðàíàõ êë³òèí òà çäàòí³ ðåãóëþâàòè êë³òèííèé pH,
ð³ñò òà ðîçâèòîê ðîñëèíè, ï³äòðèìóâàòè êàë³ºâèé 
ãîìåîñòàç òà ïðîöåñè òîëåðàíòíîñò³ äî îñìîòè÷íî-
ãî ñòðåñó (ðèñ.1) (Dong et al., 2018). Ðîñëèíí³ NHX
ÿâëÿþòü ñîáîþ øèðîêî ðîçïîâñþäæåíí³ ìåìáðàíí³ 
Na+/H+ àíòèïîðòåðè, ùî â³äïîâ³äàþòü çà îáì³í ³î-
í³â Na+ ÷è K+ íà H+ ÷åðåç âàêóîëÿðíó àáî åíäî-
ñîìíó ìåìáðàíó ï³äòðèìóþ÷è ³îííèé ãîìåîñòàç 
(ðèñ. 6) (Bassil et al., 2012). Çàãàëîì ñåðåä â³äîìèõ 
ïðåäñòàâíèê³â NHX âèä³ëÿþòü âàêóîëÿðí³ òà åíäî-
ñîìàëüí³ (ðèñ. 1) (Bassil et al., 2019).

AtNHX1–ïåðøèé ðîñëèííèé ïðåäñòàâíèê, ÿêèé
áóâ ³äåíòèô³êîâàíèé ó òîíîïëàñò³ Arabidopsis, áóëî
ïîêàçàíî, ùî â³í ïðîÿâëÿº Na+/H+ îáì³ííó àêòèâ-
í³ñòü ó âàêóîëÿõ ðîñëèíè (Apse et al., 1999). Â³ä-
ì³÷åíî, ùî ïðè îâåðåêñïåðåñ³¿ AtNHX1 â³äáóâàëîñü 
ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ òêàíèííîãî Na+ ó òðàíñãåííèõ 
òîìàò³â òà Arabidopsis (Apse et al., 1999). Îäíàê, 
ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî AtNHX1 
îïîñåðåäêîâóº îáì³í ³ Na+ ³ K+ íà H+ â òîíîïëàñò³ 
òðàíñãåííèõ òîìàò³â. Ïðè ñòâîðåíí³ íîêàóòó ãåíó 
AtNHX1 ç Arabidopsis áóëî â³äì³÷åíî ïîðóøåííÿ 
Na+/H+ òà K+/H+ îáì³íó â âàêóîëÿõ ëèñòê³â, çì³íè 
ó ðîçâèòêó ëèñòêà òà àêòèâàö³¿ âèñîêîàô³ííèõ äî 
K+ òðàíñïîðòåð³â (Jegadeeson et al., 2019). Çàãà-
ëîì ó Arabidopsis âèÿâëåíî 6 ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè 
NHE/NHX, 4 ç ÿêèõ ëîêàë³çóþòüñÿ íà âàêóîëÿðí³é 
ìåìáðàí³ (AtNHX1-4), 2 â åíäîñîìàõ (AtNHX5 ³

AtNHX6) (Dragwidge et al., 2019). Ó Arabidopsis íàé-
á³ëüø ðîçïîâñþäæåíèìè º AtNHX1 òà AtNHX2, ùî 
áóëè âèÿâëåí³ ó êîð³íí³, ïàãîí³ òà íàñ³íí³. Ö³êàâèì 
ôàêòîì º òå, ùî AtNHX1 òà AtNHX2 àêòèâóþòüñÿ ó 
â³äïîâ³äü íà ñîëüîâèé ñòðåñ òà ã³ïåðîñìîòè÷íèé øîê ó 
íàñ³íí³, à àêòèâàö³ÿ AtNHX5 â³äáóâàºòüñÿ âèêëþ÷íî 
ó â³äïîâ³äü íà ñîëüîâèé ñòðåñ (Rodríguez-Rosales et 
al., 2009). Îñê³ëüêè ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè NHX òà-
êîæ çäàòí³ òðàíñïîðòóâàòè K+. Ïðè îâåðåêñïðåñ³¿ 
AtNHX1 àáî AtNHX2 ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ï³äâèùåííÿ 
âì³ñòó âíóòð³øíüîêë³òèííîãî K+ òà Na+ çà ïðèñóò-
íîñò³ NaCl (Yokoi 2002). Îñòàíí³ äîñë³äæåííÿ ñâ³ä-
÷àòü ïðî òå, ùî øâèäøå çà âñåAtNHX1 ³ AtNHX2 
â³äïîâ³äàþòü çà ï³äòðèìêó ãîìåîñòàçó K+ òà ð³âíþ 
pH ó âàêóîëÿõ. Ö³êàâèì ôàêòîì º òå, ùî AtNHX3 
ï³äòðèìóº ³îííèé ãîìåîñòàç çà ðàõóíîê âèäàëåííÿ 
K+ ç ðîñëèíè (Ayadi et al., 2019). AtNHX4 òàêîæ 
áåðå ó÷àñòü ó ðåàêö³¿ íà ñîëüîâèé ñòðåñ òà ï³äòðèìóº 
Na+ ãîìåîñòàç ó êë³òèí³ (Ayadi et al, 2019). Ïðîòå,
êîíñòèòóòèâíà åêñïðåñ³ÿ AtNHX5 òà LeNHX2 ñïðèÿº 
ï³äâèùåííþ âì³ñòó âíóòð³øíüîêë³òèííîãî K+, àëå
çíèæóº âì³ñò Na+ (Yokoi 2002; Huerta et al., 2013). 
AtNHX5 ³ AtNHX6 ëîêàë³çîâàí³ ó ìåðåæ³ òðàíñ-
Ãîëüäæ³, òà â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ³îííîìó 
òðàíñïîðò³ ó ìåðåæ³ òðàíñ-Ãîëüäæ³, îäíàê ìåõà-
í³çìè ðîáîòè òàêîãî òðàíñïîðòó çàëèøàþòüñÿ íå-
âèâ÷åíèìè. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî àêòèâí³ñòü AtNHX5 
³ AtNHX6 ñïðÿìîâàíà íà ï³äòðèìêó íîðìàëüíîãî 
ôóíêö³îíóâàííÿ àïàðàòó Ãîëüäæ³ (Dragwidge et al., 
2019). Îêð³ì òîãî, áóëî ïîêàçàíî, ùî ñîëåñò³éê³ñòü 
øîâêîâèö³ (Morus notabilis) îáóìîâëåíà ðîáîòîþ 
åíäîñîìàëüíîãî MnNHX6 [93].

Ãåíîì ïøåíèö³ êîäóº 3 â³äîìèõ ïðåäñòàâíèêà 
NHX (TaNHX1, TaNHX2, ³ TaNHX3). Áóëî ïîêàçàíî, 
ùî åêñïðåñ³ÿ TaNHX1 ³ TaNHX3 ó òðàíñãåííîìó 
òþòþí³ ñïðèÿëà ï³äâèùåííþ ñîëåñò³éêîñò³ ó ðîñëèí, 
à TaNHX2 ñïðèÿëà òðàíñëîêàö³¿ Na+ ç öèòîçîëþ äî
âàêóîë³ òà ôîðìóâàííþ ñò³éêîñò³ äî çàñîëåííÿ 
(Mushke et al., 2019). Ó ðèñ³ ³äåíòèô³êîâàíî 4 âàêó-
îëÿðíèõ á³ëêà (OsNHX1–4) òà îäèí åíäîñîìàëüíèé 
(OsNHX5). Áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî âñ³ ö³ òðàíñ-
ïîðòåðè çàëó÷åí³ ó ïðîöåñè ôîðìóâàííÿ ñîëåñò³é-
êîñò³ (Isayenkov, 2012; Ayadi et al., 2019; Tester et al., 

Ðèñ. 5. Òîïîëîã³ÿ òðàíñïîðòåð³â 
ðîäèíè HKT. PM – ïëàçìàòè÷íà 
ìåìáðàíà; Ï – ïîðîâ³ ïåòë³; 1–
8 – òðàíñìåìáðàíí³ äîìåíè
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2003). Õî÷à ðîáîòó NHX-òðàíñïîðòåð³â ïîâ’ÿçóþòü 
ç âàêóîëÿðíîþ ÷è åíäîñîìàëüíîþ óòèëèçàö³ºþ Na+, 
îñòàíí³ åêñïåðèìåíòàëüí³ äàíí³ ñâ³ä÷àòü ïðî âàæ-
ëèâó ðîëü öèõ òðàíñïîðòíèõ á³ëê³â ó òðàíñïîðò³ òà 
çáåð³ãàíí³ K+ ó âàêóîëÿõ ÷è åíäîñîìàõ (Yamaguchi 
et al., 2013).

Àíòèïîðòåðè KEA. Àíòèïîðåòðè ðîäèíè KEA ô³-
ëîãåíåòè÷íî ïîõîäÿòü â³ä òðàíñïîðòåð³â âèòîêó 
K+EcKefB òà EcKefC ó E. coli (Zhu et al, 2018; Chan-
roj et al., 2012) Ïðåäñòàâíèêè äàíî¿ ðîäèíè ÿâëÿþòü 
ñîáîþ K+/H+ àíòèïîðòåðè (Aranda-Sicilia et al., 2016). 
Çà ô³ëîãåíåòè÷íèì àíàë³çîì ðîäèíó KEA ðîçä³ëÿþòü 
íà äâ³ ï³äãðóïè: KEA1–3 (ïîä³áí³ ì³æ ñîáîþ íà 21,9–
30,0 %) òà KEA4–6 (ïîä³áí³ íà 75,0–83,4 %) (ðèc. 7, 
òàáë. 3, http://cytgen.com/articles/5510075s.pdf) (Zhu
et al., 2018). Åêñïðåñ³ÿ ãåí³â KEA àêòèâóþòüñÿ ó â³ä-
ïîâ³äü íà âïëèâ  ð³çíèõ ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â íàâ-
êîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà Íàïðèêëàä, åêñïðåñ³ÿ KEA1,
KEA3 òà KEA4 ï³äâèùóºòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ñòðåñ 
ïðè íèçüêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ K+ ó Arabidopsis. Ïðî-
òå, ïðè äîñë³äæåííÿõ in vitro, àêòèâí³ñòü KEA2 òà
KEA5 ï³äâèùóâàëàñü â ïðèñóòíîñò³ ñîðá³òîëó (îñìî-
òè÷íèé ñòðåñ) ÷è àáñöèçîâî¿ êèñëîòè. Òàêèì ÷èíîì 
ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî âíóòð³øíüîêë³òèíí³ òðàíñïîð-
òåðè KEA 2–5 â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó K+ ãîìåîñ-

òàç³ òà îñìîòè÷í³é ðåãóëÿö³¿ ðîñëèí (Zhu et al., 2018; 
Zheng et al., 2013).

Òðàíñïîðòåðè KEA1-3 ìàþòü õëîðîïëàñòó ñïå-
ö³àë³çàö³þ (ðèñ. 1). Áóëî ïîêàçàíî, ùî KEA1 òà 
KEA2 ëîêàë³çóþòüñÿ íà ì³êðîäîìåíàõ âíóòð³øíüî¿ 
îáîëîíêè á³ëÿ îáîõ âåðõ³âîê õëîðîïëàñòó íà ë³í³¿ 
ïîä³ëó îðãàíåëè, äå âîíè ñïðèÿþòü ïîä³ëó ïëàñòèä³â 
òà á³îãåíåçó òèëàêî¿äíî¿ ìåìáðàíè (Aranda-Sicilia 
et al., 2016). Ïðîòå KEA3 (ðèñ. 1) ëîêàë³çóºòüñÿ íà 
òèëàêî¿äí³é ìåìáðàí³ òà ì³í³ì³çóº pH-çàëåæíó âòðà-
òó åíåðã³¿ â óìîâàõ íåïîñò³éíîãî ñâ³òëà, ùî íåîáõ³äíî 
äëÿ ôîòîñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñò³ òà çàñâîºííþ CO2 
(Zhu et al., 2018; Wang et al., 2017). Òàêîæ KEA1-3 
â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ðîçâèòêó õëîðîïëàñò³â, ¿õ 
ö³ë³ñíîñò³ òà ôîòîñèíòåç³ çà ðàõóíîê ìåõàí³çì³â êîí-
òðîëþ ãîìåîñòàçó K+ òà ð³âíÿ pH (Dana et al., 2016).

Òðàíñïîðòåðè KEA1-3 ìàþòü õàðàêòåðíèé TrkA-
N (KTN) (K+ transport, nucleotide binding – òðàíñ-
ïîðò K+, çâ’ÿçóâàííÿ íóêëåîòèä³â) äîìåí íà Ñ-ê³íö³. 
Ì³í³ìàëüíà ôóíêö³îíàëüíà îäèíèöÿ TrkA-N (ðèñ. 
7) – öå äèìåðíà ìîëåêóëà, ùî ç’ºäíàíà ãíó÷êîþ 
øàðí³ðíîþ ä³ëÿíêîþ. Ðóõ öèõ øàðí³ð³â îá’ºäíàíèé 
ç òðàíñìåìáðàííèìè ïåòëÿìè äëÿ êîíòðîëþ ïîòîêó 
K+, ùî çàáåçïå÷óº ìåõàí³çì â³äêðèòòÿ ïîðè êàíàëó. 
Íà â³äì³íó â³ä KEA1-3, ó KEA 4–6 äîìåí TrkA-N 

Ðèñ. 6. Òîïîëîã³ÿ òðàíñïîðòåð³â NHX òà ÑHX. TNP – òîíîïëàñò; PM – ïëàçìàòè÷íà ìåìáðàíà; EM – 
ìåìáðàíè åíäîñîì; 1–12 – öå òðàíñìåìáðàíí³ äîìåíè
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â³äñóòí³é (ðèñ. 7). Ïðèïóñêàþòüñÿ, ùî ô³ëîãåíåòè÷íî 
îñòàííÿ ãðóïà ïîõîäèòü â³ä íàùàäê³â öèàíîáàêòåð³é 
(Chanroj et al., 2012). Ïðè àíàë³ç³ òðàíñêðèïö³éíèõ 
ïðîô³ë³â ãåí³â, ùî êîäóþòü KEA-òðàíñïîðòåðè áóëî 
âèÿâëåíî, ùî íàéâèùèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ äëÿ KEA1 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó ëèñòêàõ ðîçåòêè, à äëÿ KEA2 òà 
KEA3 ó ëèñòêàõ íà ñåðåäí³õ ð³âíÿõ ðîñëèíè. Áóëî 
ïîêàçàíî, ùî íàéâèùèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ äëÿ KEA2 
ìàº ó ñòàð³þ÷èõ ëèñòêàõ. Ïðîòå åêñïðåñ³ÿ ãåíà KEA3 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó òêàíèíàõ ëèñòê³â áóäü-ÿêîãî â³êó 
(Dana et al., 2016).

Òðàíñïîðòåðè AtKEA 4–6 áóëè âèÿâëåí³ ó àïàðàò³ 
Ãîëüäæ³, ó ìåðåæ³ òðàíñ-Ãîëüäæ³, ó ïðåâàêóîëÿðíèõ 
êîìïàðòìåíòàõ òà ó ìóëüòèâåçèêóëÿðíèõ ò³ëüöÿõ. 
Áóëî ïîêàçàíî, ùî AtKEA 4–6 º ÷óòëèâèìè äî 
íèçüêîãî ð³âíÿ K+ òà âèñîêîãî ð³âíÿ Na+ òà Li+ 
(Zhu et al., 2018). Ö³êàâèì º òîé ôàêò, ùî AtKEA 
4–6 òðàíñïîðòóþòü òà íàêîïè÷óþòü ó åíäîñîìàõ 
á³ëüøó ê³ëüê³ñòü Na+ òà ìåíøó ê³ëüê³ñòü K+ â óìîâàõ 
ñîëüîâîãî ñòðåñó (Zhu et al., 2018). Òàêèì ÷èíîì öÿ 
ãðóïà AtKEA 4–6 òðàíñïîðòåð³â ìîæå â³ä³ãðàâàòè 
âàæëèâó ðîëü ìåõàí³çìàõ òêàíèííî¿ ñîëåñò³éêîñò³ 
òà åíäîìåìáðàííî¿ óòèë³çàö³¿ öèòîòîêñè÷íîãî Na+. 
Åêñïðåñ³þ KEA4 òà KEA5 áóëî âèÿâëåíî â îòî÷óþ÷èõ 
ñóäèíè êë³òèíàõ ïåðâèííèõ òà âòîðèííèõ êîðåí³â, à 

åêñïðåñ³ÿ KEA6 áóëà â³äì³÷åíà ó âñ³õ òèïàõ êë³òèí 
êîðåí³â (Zhu et al., 2018). Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ïðåä-
ñòàâíèêè KEA5 ç ñî¿ ìîæóòü ëîêàë³çóâàòèñÿ íà 
ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ òà â³äïîâ³äàòè çà òðàíñïîðò 
êàë³þ (ðèñ. 1) (Isayenkov 2020).

Ïðÿìèõ äîêàç³â òðàíñïîðòíî¿ àêòèâíîñò³ òðàíñ-
ïîðòåð³â ðîäèíè KEA äóæå ìàëî (Dana et al. 2016). 
KEA1-6 á³ëüø ñåëåêòèâí³ äî êàë³þ í³æ äî íàòð³þ, ùî 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî òå, ùî ö³ òðàíñïîðòåðè çàëó÷åí³ 
äî ôîðìóâàííÿ òðàíñìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó 
ì³òîõîíäð³é (Tsujii et al., 2019). Àíàë³ç ôóíêö³îíàëüíèõ 
âëàñòèâîñòåé KEA1-6 íå âèÿâèâ àíòèïîðòåðíî¿ 
àêòèâíîñò³ òà ï³äòâåðäèâ ¿õ íàëåæí³ñòü äî ñàìå K+ 
òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì (Tsujii et al., 2019). Â³äîìî, ùî 
òðàíñïîðòåðè KEA4-6 áåðóòü ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ 
ñò³éêîñò³ äî çàñîëåííÿ òà ðåàãóþòü íà ïîðóøåííÿ 
êàë³ºâîãî ãîìåîñòàçó, òîìó òðàíñëîêàö³ÿ ³îí³â K+ 
îïîñåðåäêîâàíà KEA4-6 ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî çäàòí³ñòü 
îñòàíí³õ çàõèùàòè îðãàíåëè â³ä îñìîòè÷íîãî øîêó 
(Zhu et al., 2018; Tsujii et al., 2019). Ïðèïóñêàºòüñÿ, 
ùî òðàíñïîðòåðè AtKEA çäàòí³ ï³äòðèìóâàòè 
êàë³ºâèé ãîìåîñòàç çà ðàõóíîê â³äòîêó K+ ç îðãàíåë, 
â ÿêèõ âîíè ëîêàë³çóþòüñÿ (Zheng et al., 2013). Îòæå 
á³ëêè KEA â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ôîðìóâàíí³ 
òà ôóíêö³îíóâàíí³ õëîðîïëàñò³â, ï³äòðèìö³ K+ òà H+ 

Ðèñ. 7. Òîïîëîã³ÿ òðàíñïîðòåð³â ðîäèíè KEA. IEPM – âíóòð³øí³é øàð ïëàñòèäíî¿ ìåìáðàíè (inner envelope 
of plastid membrane); EM – ìåìáðàíè åíäîñîì; 1–12 – öå òðàíñìåìáðàíí³ äîìåíè; A – TrkA-N äîìåí íà 
êàðáîêñèëüíîìó ê³ëüö³ (äîìåí çâ’ÿçóâàííÿ ç íóêëåîòèäàìè òà ðåãóëÿö³¿ òðàíñïîðòó K); CP – ñèãíàëüíèé 
ïåïòèä íà àì³íî ê³íö³ 
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ãîìåîñòàçó â õëîðîïëàñòàõ òà ôîðìóâàíí³ ñò³éêîñò³ 
äî íàäì³ðíîãî çàñîëåííÿ (Dana et al. 2016). 

Òðàíñïîðòåðè CHX. Îäíà ç íàé÷èñåëüí³øèõ òðàíñ-
ïîðòíèõ ðîäèí, ùî â³äïîâ³äàº çà òðàíñïîðò K+ ó 
ðîñëèí – öå CHX (Ñation H+ exchangers). CHX –
àíòèïîðòåðè ïîä³áí³ äî áàêòåð³àëüíèõ êàò³îí/H+

îáì³ííèê³â òà áåðóòü ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ K+ , òðàí-
ñïîðò³ Na+, K+ , òà H+ ÷åðåç åíäîìåìáðàíè (Mot-
taleb et al., 2013) (ðèñ.6) Çàçíà÷åí³ ôóíêö³îíàëüí³ 
õàðàêòåðèñòèêè CHX º ïîä³áíèìè äî ôóíêö³é KEA,
NHX òà HAK. Áóëî ïîêàçàíî, ùî ó ðîñëèí ³ç âå-
ëèêîþ ê³ëüê³ñòþ ãåí³â CHX ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ìåíøà 
ê³ëüê³ñòü ãåí³â HAK, íàïðèêëàä ó Arabidopsis âè-
ÿâëåíî 28 òà 13 ïðåäñòàâíèê³â â³äïîâ³äíî, àáî íàâ-
ïàêè, ÿê íàïðèêëàä ó ðèñ³ 17 ãåí³â CHX òà 27 HAK 
(Chanroj et al., 2012). Á³ëüø³ñòü òðàíñïîðòåð³â ðî-
äèíè CHX ëîêàë³çóþòüñÿ ó ìåìáðàíàõ àïàðàòó 
Ãîëüäæ³, ïðåâàêóîëÿðí³é åíäîìåìáðàí³ àáî ó åíäî-
ïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëþì³ (ðèñ. 1) (Nieves-Cordones 
et al., 2016). PpCHX1 ç ìîõó Physcomitrella patens 
ìàº ëîêàë³çàö³ºþ ó àïàðàò³ Ãîëüäæ³ (Mottaleb et al., 
2013). Áóëî ïîêàçàíî, ùî ôóíêö³þ PpCHX1 ìîæ-
íà çàì³íèòè ³íøèì òðàíñïîðòåðîì, ïðè ÷îìó ð³ñò ³
ðîçâèòîê ðîñëèíè ïðè öüîìó íå çì³íþºòüñÿ (Mot-
taleb et al., 2013). Íàïðèêëàä, PpHAK3, ùî òà-
êîæ ðîçòàøîâàíèé ó àïàðàò³ Ãîëüäæ³ ³ â³äïîâ³äàº 
çà K+/H+ àíòèïîðò ìîæå ôóíêö³îíóâàòè çàì³ñòü 
PpCHX. Õî÷à á³ëüø³ñòü ÑÐX òðàíñïîðòåð³â ìàº 
åíäîìåìáðàííó ëîêàë³çàö³þ, äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè, à 
ñàìå AtCHX13, AtCHX21 òà PpCHX2 ëîêàë³çóþòü-
ñÿ ó ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ (Chanroj et al., 2012;
Mottaleb et al., 2013). Íåùîäàâí³ äîñë³äæåííÿ âè-
ÿâèëè, ùî CHX13 ñïðèÿº íàäõîäæåííþ K+ ÷åðåç 
ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó êë³òèí êîðåí³â, à CHX14 
îïîñåðåäêîâóº âèäàëåííÿ òà ïåðåðîçïîä³ë K+ ó 
êîðåíåâèõ ñóäèíàõ (Zhao et al., 2015). Ïîïðè òå, 
ùî CHX13 òà CHX14 ìàþòü ð³çí³ ôóíêö³¿ ãåíè 
îáîõ òðàíñïîðòåð³â àêòèâíî åêñïðåñóþòüñÿ ï³ä ÷àñ
ðîçâèòêó ïèëêó, îäíàê íå âïëèâàþòü íà éîãî äî-
çð³âàííÿ. Îêð³ì òîãî, CHX13 åêñïðåñóºòüñÿ ó êîð³í-
í³ ïàãîí³â, à CHX14 ëîêàë³çóºòüñÿ ó êîðåíåâèõ òà 
ëèñòêîâèõ ñóäèííèõ òêàíèíàõ òà ó ì³ñöÿõ ïåðåõîäó 
êîðåí³â ó ïàãîíè (Zhao et al., 2015).

Ãåíîì Arabidopsis thaliana êîäóº 28 ð³çíèõ ïðåä-
ñòàâíèê³â ðîäèíè CHX, ùî ïîä³áí³ çà ñâî¿ì ðîçì³ðîì. 
N-ê³íö³ ó 28 ïðåäñòàâíèê³â AtCHX ç Arabidopsis òà 
ó 16 ïðåäñòàâíèê³â OsCHX ç ðèñó ìàþòü â³ä 10 äî 
12 òðàíñìåìáðàííèõ ä³ëÿíîê (ïðèáëèçíî 430 àì³-
íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â) òà ã³äðîôîáíèé Ñ-ê³íåöü 
(íå á³ëüøå 360 çàëèøê³â) (Sze, et al., 2004). Îñòàíí³ 
ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ CHX òðàíñïîðòåð³â âêà-
çóþòü íà ³ñíóâàííÿ 7 ð³çíèõ êëàä³â, ïðåäñòàâíèê³â 
òðàíñïîðòåð³â CHX ç Arabidopsis íàëåæàòü äî ï’ÿòè 
ð³çíèõ ãðóï (Isayenkov 2020; Jia et al., 2017; Jia et al., 

2018). Ãðóïà IV íàéá³ëüøà ³ íàë³÷óº 8 ïðåäñòàâíèê³â: 
AtCHX15-21 òà AtCHX23, ñåðåä ÿêèõ AtCHX16-20 
óñ³ íàëåæàòü äî åíäîìåìáðàííèõ òðàíñïîðòåð³â 
(Jia et al., 2017; Chanroj et al., 2011). AtCHX 16–19 
ðîçä³ëÿþòü òà ïåðåêðèâàþòü ôóíêö³¿ îäèí îäíî-
ãî ó ïðîöåñàõ ðîçìíîæåííÿ òà ðîçâèòêó íàñ³ííÿ. 
AtCHX17 åêñïðåñóºòüñÿ ïåðåâàæíî ó êîðåíÿõ â óìî-
âàõ ñòðåñó (òàêîãî ÿê çàñîëåííÿ, íèçüêèé ´ðóíòîâèé 
pH, íèçüê³ êîíöåíòðàö³¿ K+ ó ´ðóíò³), òà ñïðèÿº 
ï³äòðèìö³ K+ ãîìåîñòàçó òà ðåãóëþº pH ï³ä âïëè-
âîì ñîëüîâîãî ñòðåñó (Chanroj et al., 2011). AtCHX20 
áåðå ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ îñìîðåãóëÿö³¿ òà ðóñ³ ïðî-
äèõîâèõ êë³òèí çà ðàõóíîê êîíòðîëþ ðóõó ³îí³â 
K+ òà pH (Nieves-Cordones et al., 2016). AtCHX21 
éìîâ³ðíî â³äïîâ³äàº çà ðåãóëÿö³þ áàëàíñó Na+ ó 
êñèëåì³ òà éîãî íàêîïè÷åííþ ó ëèñòêàõ. AtCHX23 
ðåãóëþº pH öèòîçîëþ (Sze et al., 2004; Chanroj et 
al., 2011). Òàêîæ AtCHX21 ³ AtCHX23 åêñïðåñóþòüñÿ 
ó ïèëêó, äå ³ìîâ³ðíî çàëó÷åí³ ó ïðîöåñè ïðèéîìó 
àáî ïåðåäà÷³ æ³íî÷èõ ñèãíàë³â, ÿê³ íàö³ëþþòü 
ïèëêîâó òðóáêó íà ñ³ì’ÿçà÷àòîê (Nieves-Cordones et 
al., 2016). Ó ðîñëèí ñî¿ (Glycine max) áóëî âèÿâëåíî 
34 ãåíè òðàíñïîðòåð³â CHX, õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ 
ó ÿêèõ º íàÿâí³ñòü N-ê³íöåâîãî Na+/H+ îáì³ííîãî 
äîìåíó. GsCHX19.3 â³äïîâ³äàº çà ïîãëèíàííÿ K+ òà 
ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíî¿ â³äïîâ³ä³ íà ä³þ ñîëüîâîãî 
òà ëóæíîãî ñòðåñó ó ðîñëèíè (Jia et al., 2017). Ïðè 
äîñë³äæåííÿõ in vitro áóëî âèÿâëåíî âèñîêèé ð³âåíü 
åêñïðåñ³¿ AtCHX16-19 (ãðóïà IV) ó ëèñòêàõ, êâ³òêàõ
òà êîðåíÿõ, à GsCHX19.3 ó ëèñòêàõ òà êâ³òêàõ, ùî 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî ¿õ ðîëü ó ðîçâèòêó ðåïðîäóêòèâ-
íèõ îðãàí³â (Jia et al., 2017; 2018). Òàêîæ áóëî ïî-
êàçàíî, ùî ³íêóáàö³ÿ ðîñëèí íà âèñîêèõ êîíöåí-
òðàö³ÿõ ñîëåé ñïðèÿëà ï³äâèùåííþ åêñïðåñ³¿
GsCHX19.3, à åêñïðåñ³ÿ  äàíîãî ãåíà â òðàíñãåííèõ 
ðîñëèíàõ Arabidopsis çíà÷íî  ï³äâèùóâàëà ¿õ ñîëå-
ñò³éê³ñòü (Jia et al., 2017). ²ñíóº ïðèïóùåííÿ, ùî 
ïðîöåñ çíèæåííÿ Na+ ó òðàíñãåííîãî Arabidopsis º 
íàñë³äêîì àêòèâíîñò³ GsCHX19.3 ³ â³äáóâàºòüñÿ çà 
àíàëîã³ºþ ç ðîáîòîþ SOS1 ïîìïè (Jia et al., 2018; 
Gierth et al., 2007; Zhou et al., 2015).

Áàãàòî á³ëê³â CHX ³ñíóþòü ÿê ïàðè áëèçüêèõ 
ãîìîëîã³â, ÿê íàïðèêëàä AtCHX13 ³ AtCHX14, 
AtCHX21 ³ AtCHX23, ùî ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî íåùî-
äàâí³ ïðîöåñè äóïë³êàö³¿ ãåí³â. AtCHX21 òà AtCHX13 
ðîçòàøîâàí³ ó äðóã³é õðîìîñîì³ ³ íàéáëèæ÷èìè ¿õ 
ãîìîëîãàìè º AtCHX23 òà AtCHX14 â³äïîâ³äíî, âîíè
â ñâîþ ÷åðãó ðîçòàøîâàí³ íà ïåðø³é õðîìîñîì³. Ïî-
ä³áíà ñèòóàö³ÿ ó ãåí³â AtCHX8 ³ AtCHX7, ùî ðîçòà-
øîâàí³ ïîðó÷ íà äðóã³é õðîìîñîì³, à ¿õ íàéáëèæ÷³ 
ãîìîëîãè AtCHX6a ³ AtCHX5 ðîçòàøîâàí³ òàê ñàìî 
ïîðó÷ íà ïåðø³é õðîìîñîì³ (Evans et al., 2011). Õî÷à 
ðîäèíà CHX ââàæàºòüñÿ îäíîþ ç íàé÷èñåëüí³øèõ 
ñåðåä êàò³îííèõ òðàíñïîðòåð³â, ôóíêö³¿ ¿¿ á³ëüøîñò³ 
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¿¿ ïðåäñòàâíèê³â çàëèøàþòüñÿ äîñ³ íåâ³äîìèìè ³ ïî-
òðåáóþòü ïîäàëüøîãî äåòàëüíîãî âèâ÷åííÿ òà õà-
ðàêòåðèñòèêè. 

Çàêëþ÷åííÿ. Òðàíñïîðòí³ ñèñòåìè êàë³þ º âàæ-
ëèâèìè åëåìåíòàìè æèòòºä³ÿëüíîñò³ ðîñëèí, à ñàìå 
çàõèñíèõ ðåàêö³é, ôåðìåíòàòèâíèõ ïðîöåñ³â òà ðå-
ãóëÿö³¿ ô³ç³îëîã³÷íèõ íàëàøòóâàíü. Íà äîäàòîê, 
îñòàíí³ ðîáîòè ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü òîãî, ùî îêð³ì 
çàçíà÷åíèõ ôóíêö³é, Ê+ ìîæå âèñòóïàòè âàæëèâîþ 
ñèãíàëüíîþ ìîëåêóëîþ â ïðîöåñàõ â³äïîâ³ä³ ðîñëèí
íà ä³þ ð³çíèõ òèï³â ñòðåñ³â (Wu et al., 2018). Îòæå, 
îêð³ì «êëàñè÷íèõ» ô³ç³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é, ñèñòåìè 
òðàíñïîðòó êàë³þ º âàæëèâîþ ëàíêîþ ñèãíàëüíèõ 
ïðîöåñ³â ðîñëèíè òà ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíèõ â³äïî-
â³äåé íà ä³þ ð³çíèõ ñòðåñ³â àá³îòè÷íî¿ ïðèðîäè. Àäåê-
âàòíà òà ñêîîðäèíîâàíà ðîáîòà ìåìáðàííèõ òðàíñ-
ïîðòåð³â òà êàíàë³â, ùî â³äïîâ³äàþòü çà ìåìáðàí-
íèé òðàíñïîðò öüîãî åëåìåíòó, º êëþ÷îâîþ óìî-
âîþ ï³äòðèìêè ³îííîãî ãîìåîñòàçó, ðîçâèòêó çàïðî-
ãðàìîâàíî¿ çàãèáåë³ êë³òèí, ìåõàí³çì³â ñò³éêîñò³ òà 
àäàïòàö³¿ äî ñòðåñîâèõ ôàêòîð³â, ðîçìíîæåííÿ, ðîñòó 
òà ðîçâèòêó ðîñëèí.

Ïðîãðåñ ó äîñë³äæåííÿõ ãîëîâíèõ òðàíñïîðòíèõ 
á³ëê³â K+, äîçâîëèâ ç’ÿñóâàòè ãîëîâí³ øëÿõè ïî-
òðàïëÿííÿ, ðîçïîä³ëó òà óòèë³çàö³¿ öüîãî åëåìåíòó. 
Îêð³ì òîãî áóëî ç’ÿñîâàíî ãîëîâí³ ìåõàí³çìè ðåãó-
ëÿö³¿ îáì³íó äëÿ öüîãî åëåìåíòó òà ³íøèõ ñóïóòí³õ 
ì³íåðàë³â. Ï³äòðèìêà ãîìåîñòàçó êàë³þ â ðîñëèíàõ 
â³äáóâàºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ðîáîòè êàë³ºâèõ êàíàë³â, 
à ñàìå ÒÐÊ, SKOR, ÀÊÒ, NSCC ³ ñèñòåì àêòèâíîãî 
òðàíñïîðòó CPA, HKTòà KUP/HAK/KT. Çîêðåìà 
áóëî ïîêàçàíî, ùî ðîñëèíè ³ç âèñîêèì âì³ñòîì K+ 

íàáàãàòî êðàùå ïåðåêîñÿòü ñîëüîâèé ñòðåñ òà äå-
ô³öèò âîäè. Îêð³ì çàãàëüíîâ³äîìèõ ôàêò³â, çàñòîñó-
âàííÿ êàíàë³â ðîäèí SKOR òà ÀÊÒ äëÿ ïîêðàùåííÿ 
K+ ãîìåîñòàçó, ñîëå- òà ïîñóõîñò³éêîñò³, áóëî á âàð-
òî çâåðíóòè óâàãó íà ôóíêö³îíàëüíó õàðàêòåðèñòèêó 
êàíàë³â ðîäèíè ÒÐÊ. Îñòàíí³ äàíí³ ñâ³ä÷àòü ïðî 
àêòèâíó ó÷àñòü ïðåäñòàâíèê³â öèõ êàíàë³â ó ìåõà-
í³çìàõ ñò³éêîñò³ äî ïîñóõè òà çàñîëåííÿ (Isayenkov, 
2012). Ïðîòå äåòàëüíèé ìåõàí³çì ó÷àñò³ öèõ êàíàë³â 
â ðåãóëÿö³¿ öèõ ñòðåñ³â çàëèøàºòüñÿ, ùå íå â³äîìèì. 
Ïðîöåñ êîëîí³çàö³¿ ñóõîäîëó ðîñëèíàìè, íàäáàííÿ 
êë³òèíàìè öåíòðàëüíèõ âàêóîë³â òà ïîòóæíèé åâî-
ëþö³éíèé ïîøòîâõ äëÿ ðîçâèòêó êâ³òêîâèõ ðîñëèí 
ïðèçâ³â äî çíà÷íîãî çá³ëüøåííÿ òà ñòðóêòóðíîãî 
óñêëàäíåííÿ òðàíñïîðòåð³â ñóïåðîäèíè CPA. Çî-
êðåìà âàêóîëÿðíà ñïåö³àë³çàö³ÿ NHX1-4 áóëà íåùî-
äàâíî íàáóòà â õîä³ åâîëþö³éíîãî ðîçâèòêó. Çíà÷íå
çá³ëüøåííÿ ÷èñëà ÷ëåí³â ï³äðîäèíè CHX ò³ñíî ïî-
â’ÿçàíå ç ðîçâèòêîì êâ³òêîâèõ ðîñëèí òà çàáåçïå-
÷åííÿì ôóíêö³îíóâàííÿ êâ³òêè òà ðîçâèòêó ïèëêó
(Jia et al., 2018). Íà íàøó äóìêó, âàæëèâèì íàïðÿì-
êîì äëÿ ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü ìåìáðàííèõ ñèñòåì 
òðàíñïîðòó êàë³þ º ³íòåíñèô³êàö³ÿ òà ïîãëèáëåííÿ 

äîñë³äæåíü ñèñòåì àêòèâíîãî òðàíñïîðòó K+, à ñà-
ìå KEA òà CHX òðàíñïîðòåð³â. Íà æàëü, á³ëüø³ñòü 
ôóíêö³îíàëüíèõ õàðàêòåðèñòèê òà á³îëîã³÷íèõ ôóíê-
ö³é öèõ òðàíñïîðòåð³â çàëèøàºòüñÿ íåâ³äîìèìè. Ç’ÿ-
ñóâàííÿ îñîáëèâîñòåé òðàíñïîðòó öèõ òðàíñïîð-
òåð³â òà á³îëîã³÷íî¿ ðîë³ ÷ëåí³â ö³º¿ ï³äðîäèíè íàä-
äàñòü ìîæëèâ³ñòü íå ò³ëüêè ïîãëèáèòè íàø³ çíàííÿ 
â³äíîñíî ðåãóëÿö³¿ òà ïðîöåñ³â ôîðìóâàííÿ êâ³òêè 
òà ïèëêó, æèòòºä³ÿëüíîñò³ õëîðîïëàñò³â òà ³íøèõ 
êë³òèííèõ îðãàíåë, à ³ ç’ÿñóâàòè ¿õ ðîëü â ìåõàí³ç-
ìàõ àäàïòàö³¿ äî ä³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â òà ïîäàëü-
øîãî çàñòîñóâàííÿ ¿õ ó ð³çíèõ íàïðÿìêàõ á³îòåõíî-
ëîã³¿ ðîñëèí, ìîëåêóëÿðíî¿ ñåëåêö³¿ òà âïðîâàäæåííÿ 
ñó÷àñíèõ òåõí³ê âåäåííÿ ñ³ëüñüêîãî ãîñïîäàðñòâà.

Öÿ ñòàòòÿ áóëà íàïèñàíà çà ô³íàíñîâî¿ ï³ä-
òðèìêè ö³ëüîâî¿ êîìïëåêñíî¿ ì³æäèñöèïë³íàðíî¿ ïðî-
ãðàìè íàóêîâèõ äîñë³äæåíü ÍÀÍ Óêðà¿íè «Ãåíîìí³, 
ìîëåêóëÿðí³ òà êë³òèíí³ îñíîâè ðîçâèòêó ³ííîâàö³éíèõ 
á³îòåõíîëîã³é» (Äåðæàâíèé ðåºñòðàö³éíèé íîìåð: 
0120U103337)

OTASSIUM TRANSPORT SYSTEMS AND THEIR 
ROLE IN STRESS RESPONSE, PLANT GROWTH
AND DEVELOPMENT 

E.O. Nestrerenko, O.E. Krasnoperova, S.V. Isayenkov

Institute of Food Biotechnology and Genomics,
NAS of Ukraine, Osipovskogo str 2a, 04123,
Kyiv, Ukraine 
Institute of Molecular Biology and Genetics
NAS of Ukraine, Zabolotnogo str 150., 03143,
Kyiv, Ukraine

E-mail: stan.isayenkov@gmail.com

In this  reviewer the K+ transport systems were selected 
and characterized. Detailed literature analysis and data 
summarising regarding main members of K+ transport 
systems, their biological roles in plant growth and 
developments, mechanisms of abiotic stress tolerance 
were conducted. The processes of K+ uptake, transport 
tissue and cellular distribution were described. Structure 
characteristic and topology of K+ transport proteins, 
their role in function specificity were analysed. The 
role of these membrane transport proteins in signaling, 
drought and salt tolerance or K+ deficiency were 
critically evaluated. The new perspective directions for 
further research of K+ transport proteins were suggested.     
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