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Åêñòðåìàëüí³ òåìïåðàòóðè íàëåæàòü äî íàéá³ëüø 
íåáåçïå÷íèõ ñòðåñîâèõ àá³îòè÷íèõ ÷èííèê³â, âïëèâ
ÿêèõ íà ðîñëèíè îñîáëèâî ïîñèëþºòüñÿ îñòàíí³ìè 
äåñÿòèë³òòÿìè. Â îãëÿä³ ïðîàíàë³çîâàíî íîâ³òí³ â³äî-
ìîñò³ ïðî ìåõàí³çìè ðåöåïö³¿ ñèãíàëó ã³ïåðòåðì³¿ ðîñ-
ëèííèìè êë³òèíàìè. Ðîçãëÿíóòî ðîëü ôëþ¿äèçàö³¿ ìåì-
áðàí, çì³íè ñòàíó êàëüö³ºâèõ êàíàë³â òà ïîñèëåííÿ 
ãåíåðàö³¿ àêòèâíèõ ôîðì êèñíþ â ñïðèéíÿòò³ ñèã-
íàë³â ã³ïåðòåðì³¿. Îêðåìî óçàãàëüíåíî çíà÷åííÿ ãàçî-
òðàíñì³òåð³â (NO, H2S) òà ¿õ âçàºìîä³¿ ç ³íøèìè
ïîñåðåäíèêàìè â òðàíñäóêö³¿ ñèãíàë³â òåïëîâîãî ñòðå-
ñó äî ÿäðà êë³òèíè. Ïðîàíàë³çîâàíî ðîëü êëþ÷îâèõ 
òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â (HSF, MBF, NAC òà 
WRKY) â àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî âèñîêèõ òåìïåðàòóð. 
Óçàãàëüíåíî ñó÷àñí³ óÿâëåííÿ ïðî ìåõàí³çìè àêòèâàö³¿ 
³ ôóíêö³îíóâàííÿ îñíîâíèõ ïðîòåêòîðíèõ ñèñòåì, ùî
çàáåçïå÷óþòü ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî ã³ïåðòåðì³¿ (ñèí-
òåç á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó, àíòèîêñèäàíòíà ³ îñìî-
ïðîòåêòîðíà ñèñòåìè). Íàâåäåíî ïðèêëàäè ãåíåòè÷-
íîãî ïîë³ïøåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí øëÿõîì òðàíñ-
ôîðìàö³¿ ãåí³â, ïðè÷åòíèõ äî êîíòðîëþ âêàçàíèõ ñèñòåì. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ã³ïåðòåðì³ÿ, òåïëîñò³éê³ñòü ðîñëèí,
ñåíñîðè òåïëîâîãî ñòðåñó, êàëüö³é, ÀÔÊ, ãàçîòðàíñ-
ì³òåðè, ôàêòîðè òåïëîâîãî øîêó (HSF), á³ëêè òåïëî-
âîãî øîêó (HSP), àíòèîêñèäàíòíà ñèñòåìà.

Âñòóï

Åêñòðåìàëüí³ òåìïåðàòóðè íàëåæàòü äî ôàê-
òîð³â, ÿê³ íàéá³ëüø ð³çêî ³ ñèëüíî âïëèâàþòü 
íà ðîñëèíè áåç îáìåæåíü âíóòð³øíüîêë³òèí-
íèìè áàð’ºðàìè. Çà óìîâ ã³ïåðòåðì³¿ óøêîä-

æåííÿ àáî çàãèáåëü êë³òèí ìîæóòü ñòàòèñÿ âïðî-
äîâæ ê³ëüêîõ õâèëèí, ùî ìîæå ïðèçâåñòè äî 
êîëàïñó êë³òèííî¿ îðãàí³çàö³¿ (Wahid et al, 2007). 
Âèñîêà ñòðåñîâà òåìïåðàòóðà ïîðóøóº ñòàá³ëü-
í³ñòü ìåìáðàí, á³ëê³â, ñòðóêòóðó öèòîñêåëåòó ³
ìîäóëþº ïåðåá³ã ôåðìåíòàòèâíèõ ðåàêö³é, ïå-
ðåøêîäæàþ÷è îñíîâíèì ô³ç³îëîã³÷íèì ïðîöå-
ñàì, ³ ñòâîðþº ìåòàáîë³÷íèé äèñáàëàíñ (Suzuki 
et al, 2012; Xalxo et al, 2020). Íà ô³ç³îëîã³÷íîìó 
ð³âí³ âïëèâ íàäì³ðíî âèñîêèõ òåìïåðàòóð ïðè-
ãí³÷óº ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, ³íã³áóº ð³ñò ðîñ-
ëèí, çíèæóº åôåêòèâí³ñòü âèêîðèñòàííÿ âîäè. 
Íåãàòèâíèé âïëèâ ã³ïåðòåðì³¿ çóìîâëåíèé òà-
êîæ ïîðóøåííÿì ôóíêö³îíóâàííÿ ôîòîñèí-
òåòè÷íîãî àïàðàòó, îêèñíþâàëüíèìè ïîøêîä-
æåííÿìè õëîðîïëàñò³â, ïðèñêîðåíèì ñòàð³í-
íÿì ëèñòê³â. Ó ê³íöåâîìó ï³äñóìêó âèñîêî-
òåìïåðàòóðíèé ñòðåñ ïîðóøóº ðåïðîäóêòèâí³ 
ôóíêö³¿ ³ ñïðè÷èíÿº çíèæåííÿ âðîæàéíîñò³ 
êóëüòóðíèõ ðîñëèí (Datir, 2020). 

×àñòîòà âèíèêíåííÿ òåïëîâîãî ñòðåñó â îñ-
òàíí³ äåñÿòèë³òòÿ ³ñòîòíî çðîñëà ÷åðåç ãëîáàëü-
í³ çì³íè êë³ìàòó (Verma et al, 2020). Çã³äíî ç 
ð³çíèìè ïðîãíîçíèìè ìîäåëÿìè, âæå äî ñåðåä-
èíè íèí³øíüîãî ñòîë³òòÿ ñåðåäíÿ òåìïåðàòóðà 
íà ïëàíåò³ ìîæå çðîñòè íà 3–6 °Ñ, ùî çíà÷íî 
çá³ëüøóº éìîâ³ðí³ñòü òåïëîâèõ óøêîäæåíü ðîñ-
ëèí (Mohapatra, 2019). Âæå íèí³ òåïëîâèé ñòðåñ 
ââàæàºòüñÿ îäíèì ç îñíîâíèõ îáìåæåíü, ùî 
âïëèâàþòü íà ãëîáàëüíå ïîøèðåííÿ ðîñëèí òà 
âðîæàéí³ñòü ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð íà 
ñâ³òîâîìó ð³âí³ (Ali et al, 2020). Òîìó ðîçóì³ííÿ 
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Êë³òèíí³ ìåõàí³çìè ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ä³þ âèñîêèõ òåìïåðàòóð

ìåõàí³çì³â ðîçâèòêó àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñ-
ëèí íà ã³ïåðòåðì³þ òà âíåñîê îêðåìèõ ñòðåñ-
ïðîòåêòîðíèõ ñèñòåì â ¿õ òåïëîñò³éê³ñòü íåîá-
õ³äí³ äëÿ âèÿâëåííÿ ìàðêåð³â ñò³éêîñò³, êîòð³
ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ â ñåëåêö³¿, äëÿ ö³ëå-
ñïðÿìîâàíî¿ ðîçðîáêè ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðèéîì³â 
ç ³íäóêóâàííÿ ¿õ ðåçèñòåíòíîñò³ òà ïðè ãåííî-
³íæåíåðíîìó ïîë³ïøåíí³ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñü-
êèõ êóëüòóð.

Àäàïòàö³ÿ ³ ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî âèñîêèõ òåì-
ïåðàòóð – ñêëàäíå á³îëîã³÷íå ÿâèùå, ïîâ’ÿçàíå 
ç³ ñïðèéíÿòòÿì ã³ïåðòåðì³¿, òðàíñäóêö³ºþ ñòðå-
ñîâèõ ñèãíàë³â, çì³íàìè åêñïðåñ³¿ ãåí³â òà ôîð-
ìóâàííÿì ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷íèõ â³äïîâ³äåé (Li, 
2020). Îñòàíí³ìè ðîêàìè íàêîïè÷åíî ÷èìàëî 
äàíèõ ñòîñîâíî ïðîöåñ³â, êðèòè÷íî âàæëèâèõ 
äëÿ âèæèâàííÿ ðîñëèí çà óìîâ ã³ïåðòåðì³¿, 
çîêðåìà, çì³í êàëüö³ºâîãî ñòàòóñó êë³òèí, ðå-
äîêñ-ãîìåîñòàçó, ó÷àñò³ ãàçîòðàíñì³òåð³â ó ïå-
ðåäà÷³ ñòðåñîâèõ ñèãíàë³â, ñèíòåçó ñòðåñîâèõ 
á³ëê³â òîùî (Li, 2020; Singh et al, 2020; Verma 
et al, 2020; Yadav et al, 2020; Devireddy et al, 
2021). Ïðîòå, íåçâàæàþ÷è íà ðåãóëÿðíèé âèõ³ä 
îãëÿäîâèõ ðîá³ò, ïðèñâÿ÷åíèõ ð³çíèì àñïåêòàì 
àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî åêñòðåìàëüíèõ òåìïåðàòóð 
(Li et al, 2018; Li, 2020; Yadav et al, 2022), ïè-
òàííÿ ïðè÷èííî-íàñë³äêîâèõ çàâ’ÿçê³â ì³æ ïå-
ðåë³÷åíèìè ïðîöåñàìè, ôóíêö³îíàëüíî¿ âçàº-
ìîä³¿ ì³æ îêðåìèìè ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèìè ñèñ-
òåìàìè áàãàòî â ÷îìó çàëèøàþòüñÿ â³äêðèòèìè. 
Íà ¿õ àíàë³ç ³ ñïðÿìîâàíèé äàíèé îãëÿä. 

Ðåöåïö³ÿ ³ òðàíñäóêö³ÿ 
â ãåíåòè÷íèé àïàðàò ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó

Ñåíñîðè òåïëîâîãî ñòðåñó. Ðîñëèíè ñïðèé-
ìàþòü çîâí³øí³ ³ âíóòð³øíüîêë³òèíí³ ñèãíàëè 
çà äîïîìîãîþ ñòðóêòóðíèõ (òàêèõ ÿê êë³òèííà 
ñò³íêà, ïëàçìàòè÷íà ìåìáðàíà, öèòîñêåëåò ³ 
îðãàíåëè) òà ìîëåêóëÿðíèõ (á³ëêè, ôîñôîë³-
ï³äè òà ³íø³ ìàêðîìîëåêóëè) ñåíñîð³â (Dickin-
son et al, 2018; Sajid et al, 2018). Çàãàëîì ïëàç-
ìàòè÷íà ìåìáðàíà ââàæàºòüñÿ îñíîâíèì ñåí-
ñîðîì ã³ïåðòåðì³¿, â³ä ôóíêö³îíóâàííÿ ÿêî¿ çà-
ëåæèòü ïðîÿâ êîíñòèòóòèâíî¿ ³ ôîðìóâàííÿ ³í-
äóêîâàíî¿ òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí (Li, 2020). 
Çì³íà ô³çè÷íèõ âëàñòèâîñòåé ìåìáðàí (íàñàì-
ïåðåä, ïëèííîñò³) ìîæå çàïóñêàòè ïåðåäà÷ó
ñèãíàë³â Ca2+ ó öèòîïëàçì³ òà ³íäóêóâàòè åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â, áåçïîñåðåäíüî ïîâ’ÿçàíèõ ç³ ñò³é-
ê³ñòþ äî âèñîêèõ òåìïåðàòóð, òàêèõ ÿê ôàêòîðè 

òåïëîâîãî øîêó (HSF, â³ä heat shock factors) 
òà á³ëêè òåïëîâîãî øîêó (heat shock proteins – 
HSP) (Yadav et al, 2022).

Çì³íè êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó, çóìîâëåí³ âïëè-
âîì âèñîêèõ òåìïåðàòóð íà ìåìáðàíè, ïîâ’ÿçó-
þòü ïåðåäóñ³ì ç â³äêðèâàííÿì ñïåöèô³÷íèõ 
òåðìî÷óòëèâèõ êàëüö³ºâèõ êàíàë³â CNGC (cyc-
lic-nucleotide-gated ion channels) (Saidi et al, 
2009; Finka, Goloubinoff, 2014) (ðèñ. 1). Âîíî 
â³äáóâàºòüñÿ âíàñë³äîê ôëþ¿äèçàö³¿ ë³ï³äíî¿ ÷àñ-
òèíè ìåìáðàí (Li et al, 2018). ª â³äîìîñò³, ùî 
÷åðåç òàê³ êàíàëè ³îíè êàëüö³þ ìîæóòü ïðîíè-
êàòè â öèòîçîëü ç³ øâèäê³ñòþ 10 ìêìîëü/(êàíàë 
ñ) (Li, 2020). Ãåíîì Arabidopsis thaliana ì³ñòèòü 
20 ãåí³â CNGC. Ïðèïóñêàþòü, ùî ð³çí³ CNGC 
ìîæóòü áóòè «íàëàøòîâàí³» íà ð³çí³ òåìïåðàòó-
ðè (Li et al, 2018). Âîäíî÷àñ íåìàº îäíîçíà÷íèõ 
äîêàç³â, ùî àêòèâàö³ÿ êàíàë³â CNGC º áåçïî-
ñåðåäí³ì íàñë³äêîì çì³íè ïëèííîñò³ ìåìáðàí 
ï³ä âïëèâîì âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè. Ïðè öüîìó 
â³äîìî, ùî àêòèâí³ñòü CNGC-êàíàë³â ìîæå ðå-
ãóëþâàòèñÿ é ³íøèìè ÷èííèêàìè, çîêðåìà, 
êàëüìîäóë³íîì ³ öÀÌÔ (Gao et al, 2012; Li et al, 
2018). Ïðèì³òíî, ùî çðîñòàííÿ âì³ñòó öÀÌÔ 
â öèòîçîë³ òàêîæ º äóæå ðàííüîþ ðåàêö³ºþ íà 
òåïëîâèé ñòðåñ. Òàê, â êë³òèíàõ Arabidopsis âîíî 
çàô³êñîâàíî âæå ÷åðåç 60 ñ ï³ñëÿ ä³¿ âèñîêî¿ 
òåìïåðàòóðè (Gao et al, 2012). Òàêèì ÷èíîì, 
ïèòàííÿ ïðî òå, ÷è º CNGC ïåðâèííèìè ñåí-
ñîðàìè âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè, çàëèøàºòüñÿ â³ä-
êðèòèì (Li et al, 2018).

Ïîðÿä ç êàëüö³ºâèìè êàíàëàìè ó ñïðèé-
íÿòò³ ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó ìîæóòü áðàòè 
ó÷àñòü ñèñòåìè, ùî ãåíåðóþòü àêòèâí³ ôîðìè 
êèñíþ (ÀÔÊ). Äî ÀÔÊ íàëåæèòü ñóêóïí³ñòü 
ôîðì êèñíþ, ùî âçàºìíî ïåðåòâîðþþòüñÿ ³ 
â³äð³çíÿþòüñÿ âèñîêîþ ðåàêö³éíîþ çäàòí³ñ-
òþ òà êîðîòêèì ÷àñîì ³ñíóâàííÿ (Gill, Tuteja, 
2010). Íàéá³ëüøèì ñèãíàëüíèì ïîòåíö³àëîì 
âèð³çíÿºòüñÿ ïåðîêñèä âîäíþ, ìîëåêóëè ÿêîãî 
ìàþòü â³äíîñíî òðèâàëèé ÷àñ æèòòÿ â á³îëî-
ã³÷íîìó ñåðåäîâèù³ ³ çäàòí³ ïðîíèêàòè ÷åðåç 
ìåìáðàíè çà äîïîìîãîþ àêâàïîðèí³â (Tian et 
al, 2016) (ðèñ. 1). 

Ó ðîáîò³ Choudhury òà ñï³âàâò. (2017) âèä³-
ëåíî äâ³ ãðóïè äæåðåë ÀÔÊ: (1) óòâîðåí³ âíà-
ñë³äîê ïîðóøåíü ìåòàáîë³÷íî¿ àêòèâíîñò³ ïðè 
ñòðåñ³ ³ (2) ãåíåðîâàí³ äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ñèã-
íàëüíèõ ïðîöåñ³â (ðèñ. 1). Îäíàê, ö³ ãðóïè ÀÔÊ 
ð³çíîãî ïîõîäæåííÿ ìîæóòü âïëèâàòè íà âì³ñò 
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îäíå îäíîãî ³ íàâ³òü ïåðåì³ùóâàòèñÿ ì³æ êîì-
ïàðòìåíòàìè. 

Çà óìîâ ã³ïåðòåðì³¿ ï³äâèùóºòüñÿ ïëèíí³ñòü 
òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí, â³äáóâàºòüñÿ ðîçïàä îê-
ðåìèõ á³ëê³â ó êîðîâîìó êîìïëåêñ³ ìåìáðàí ³ 
ïîðóøóºòüñÿ ðîáîòà ôîòîñèñòåì (ÔÑ), îñîá-
ëèâî ÔÑ II (Bernfur et al, 2017). ¯¿ íàéá³ëüø 

÷óòëèâîþ äî íàãð³âàííÿ ëàíêîþ º Mn-âì³ñ-
íèé êîìïëåêñ âèä³ëåííÿ êèñíþ (Kreslavski et al,
2012). ÔÑ I ñò³éê³øà äî ä³¿ øê³äëèâèõ òåìïåðà-
òóð òà ³íøèõ íåñïðèÿòëèâèõ ôàêòîð³â ñåðåäî-
âèùà ïîð³âíÿíî ç ÔÑ II (Moustaka et al, 2018). 
Á³ëüøå òîãî, õî÷à ïîò³ê åëåêòðîí³â â³ä ÔÑ II
äî ÔÑ I çà ïîì³ðíî âèñîêèõ òåìïåðàòóð çíè-

Ðèñ. 1. Òðàíñäóêö³ÿ ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó ³ ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíî¿ â³äïîâ³ä³ ðîñëèííèõ êë³òèí. RBOH –
êàòàë³òè÷íà ñóáîäèíèöÿ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè; CNGC – êàëüö³ºâ³ êàíàëè, ÷óòëèâ³ äî öèêë³÷íèõ íóêëåîòè-
ä³â ³ çì³í òåìïåðàòóðè; ÔË C – ôîñôîë³ïàçà C; IP3 – ³íîçèòîë-1,4,5-ôîñôàò; ÅÏÐ – åíäîïëàçìàòè÷íèé 
ðåòèêóëóì; Ì²Ò – ì³òîõîíäð³ÿ; ÕË – õëîðîïëàñò, MAP-ê³íàçè – ì³òîãåí-àêòèâîâàí³ ïðîòå¿íê³íàçè; ÒÔ – 
òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè, HSP – á³ëêè òåïëîâîãî øîêó; ÀÎÑ – àíòèîêñèäàíòíà ñèñòåìà
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æóºòüñÿ, âîäíî÷àñ àêòèâóºòüñÿ öèêë³÷íèé òðàíñ-
ïîðò åëåêòðîí³â ó ÔÑ I (Agrawal et al, 2016). 
Çà ä³¿ âèñîêèõ òåìïåðàòóð åëåêòðîí-òðàíñïîðò-
íèé ëàíöþã õëîðîïëàñò³â ìîæå ðîç’ºäíóâàòè-
ñÿ, ùî ââàæàºòüñÿ îäí³ºþ ç îñíîâíèõ ïðè÷èí 
ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ ïðè ã³ïåðòåðì³¿ (As-
thir, 2015) (ðèñ. 1). 

Îäíàê óòâîðåííÿ ÀÔÊ çà òåïëîâîãî ñòðåñó 
ïîñèëþºòüñÿ íå ëèøå ó õëîðîïëàñòàõ. Òàêîæ 
ìîæëèâå ïîñèëåííÿ ñòîõàñòè÷íîãî óòâîðåííÿ 
ÀÔÊ ó ì³òîõîíäð³ÿõ òà ïåðîêñèñîìàõ (Choud-
hury et al, 2017). Ç ³íøîãî áîêó, ïîì³ðíèé 
òåïëîâèé ñòðåñ ìîæå ³íäóêóâàòè óòâîðåííÿ 
ÀÔÊ çà äîïîìîãîþ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè, ëîêà-
ë³çîâàíî¿ ó ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ (ðèñ. 1). Öå 
â³äáóâàºòüñÿ ïðîòÿãîì ïåðøèõ õâèëèí ï³ñëÿ
òåïëîâîãî âïëèâó ÿê ó çåëåíèõ, òàê ³ â åò³î-
ëüîâàíèõ ðîñëèíàõ (Kolupaev et al, 2013; Yao et 
al, 2017). Ïðîòå ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçà, ïðèíàéìí³ 
ïîêè ùî, íå ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê áåçïîñåðåäí³é 
ñåíñîð òåïëîâîãî ñòðåñó, õî÷à îòðèìàíî äî-
ñòàòíüî äîêàç³â ¿¿ ó÷àñò³ â ³íäóêóâàíí³ ïðîöå-
ñ³â, âàæëèâèõ äëÿ ðîçâèòêó òåïëîñò³éêîñò³ ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí (äèâ. íèæ÷å). 

Îáãîâîðþºòüñÿ ³ ðîëü ³íøèõ ìîæëèâèõ ñåí-
ñîð³â ó ñïðèéíÿòò³ ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó. 
Äëÿ àðàá³äîïñèñó îïèñàíà òåðìîñåíñîðíà ðîëü 
ô³òîõðîì³â (ðåöåïòîð³â ÷åðâîíîãî ñâ³òëà) ó í³÷-
íèé ÷àñ (Jung et al, 2016). Âèÿâëåíî, ùî ô³òî-
õðîì B (phyB) áåçïîñåðåäíüî çâ’ÿçóºòüñÿ ç 
ïðîìîòîðàìè êëþ÷îâèõ ãåí³â-ì³øåíåé çàëåæ-
íî â³ä òåìïåðàòóðè. Øâèäê³ñòü ³íàêòèâàö³¿ phyB 
ïðîïîðö³éíà òåìïåðàòóð³ â òåìðÿâ³, ùî äîçâîëÿº 
ô³òîõðîìàì ôóíêö³îíóâàòè ÿê òåïëîâ³ òàéìåðè, 
ÿê³ ³íòåãðóþòü ³íôîðìàö³þ ïðî òåìïåðàòóðó 
âïðîäîâæ íî÷³ (Jung et al, 2016). Ðîëü òàêîãî 
ìåõàí³çìó â ðåàêö³¿ ðîñëèí íà ñòðåñîâó âèñîêó 
òåìïåðàòóðó ³ ôîðìóâàíí³ àäàïòèâíèõ â³äïîâ³-
äåé çàëèøàºòüñÿ íåäîñë³äæåíîþ, õî÷à â³äîìîñò³ 
ïðî çì³íè òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí âïðîäîâæ äíÿ 
âêàçóþòü íà çâ’ÿçêè ì³æ ïðîöåñàìè ñïðèéíÿòòÿ 
ðîñëèíàìè çì³í ñâ³òëà ³ òåìïåðàòóðè (Li et al, 
2018). Îòæå, ñïðèéíÿòòÿ ðîñëèíàìè ä³¿ âèñîêî¿ 
òåìïåðàòóðè â³äáóâàºòüñÿ çà äîïîìîãîþ êîìï-
ëåêñó ñòðóêòóð ³ ìàêðîìîëåêóë, ùî ïåðåáóâàþòü 
ì³æ ñîáîþ ó ñêëàäí³é ôóíêö³îíàëüí³é âçàºìî-
ä³¿, â³äîìîñò³ ïðî ÿêó ³íòåíñèâíî íàêîïè÷óþòü-
ñÿ îñòàíí³ìè ðîêàìè (Li et al, 2018; Li, 2020). 

Êàëüö³ºâèé ãîìåîñòàç çà ã³ïåðòåðì³¿. Êàëü-
ö³é ÿê óí³âåðñàëüíèé âíóòð³øíüîêë³òèííèé ìå-

ñåíäæåð â³ä³ãðàº íàäçâè÷àéíî âàæëèâó ðîëü â
ïåðåäà÷³ ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó. Â ðîñëèí-
íèõ êë³òèíàõ Ñà2+ çáåð³ãàºòüñÿ ïåðåâàæíî ó
âíóòð³øíüîêë³òèííîìó ³ ïîçàêë³òèííîìó ïóëàõ.
Ïåðøèé ì³ñòèòüñÿ ó âàêóîëÿõ, åíäîïëàçìà-
òè÷íîìó ðåòèêóëóì³, ì³òîõîíäð³ÿõ, õëîðîïëàñ-
òàõ òà àïàðàò³ Ãîëüäæ³. Ïîçàêë³òèííèé ïóë 
êàëüö³þ ëîêàë³çóºòüñÿ ó êë³òèíí³é ñò³íö³. Êîí-
öåíòðàö³ÿ Ca2+ â öèòîçîë³ çàçâè÷àé ï³äòðèìóº-
òüñÿ íà ð³âí³, íèæ÷îìó íà 4–5 ïîðÿäê³â â³ä éîãî 
âì³ñòó â çîâí³øí³õ ³ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ êîì-
ïàðòìåíòàõ, çà ðàõóíîê ÷îãî ñòâîðþºòüñÿ çíà÷-
íèé ãðàä³ºíò éîãî êîíöåíòðàö³¿ (Costa et al, 
2018; Konrad et al, 2018). ßê óæå çàçíà÷àëîñÿ, 
ââàæàºòüñÿ, ùî çà ä³¿ âèñîêèõ òåìïåðàòóð êàëü-
ö³é íàäõîäèòü â êë³òèíè â ïåðøó ÷åðãó ÷åðåç 
CNGC-êàíàëè. Ïðîòå º â³äîìîñò³, ùî òåïëî-
âèé ñòðåñ ìîæå ï³äâèùóâàòè ð³âåíü ³îí³â êàëü-
ö³þ øëÿõîì àêòèâàö³¿ ôîñôîë³ïàçè C ³ ôîñôî-
ë³ïàçè D òà ôîñôàòèäèë³íîçèòîëôîñôàòê³íàçè, 
ùî ìîæå âèêëèêàòè ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ôîñ-
ôàòèäíî¿ êèñëîòè òà ³íîçèòîë-1,4,5-ôîñôàòó 
(IP3) ³, ÿê íàñë³äîê, àêòèâàö³þ êàëüö³é-çàëåæ-
íèõ ñèãíàëüíèõ ïðîöåñ³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç â³äêðè-
âàííÿì êàëüö³ºâèõ êàíàë³â, ÷óòëèâèõ äî IP3 
(Mishkind et al, 2009; Verma et al, 2020) (ðèñ. 
1). Íàïðèêëàä, ïîêàçàíî, ùî êîðîòêî÷àñíèé 
âïëèâ òåìïåðàòóðè 37 °Ñ íà ðîñëèíè àðàá³äîï-
ñèñó ñïðè÷èíÿâ çá³ëüøåííÿ âì³ñòó â öèòîçîë³ 
IP3 â 2,5 ðàçà (Zheng et al, 2012). Ó ðîñëèí, äå-
ôåêòíèõ çà ãåíàìè ôîñôîë³ïàç, ïîðóøóâàëîñÿ 
ñïðè÷èíþâàíå ã³ïåðòåðì³ºþ íàêîïè÷åííÿ öè-
òîçîëüíîãî Ca2+ ³ çíèæóâàëàñÿ òåïëîñò³éê³ñòü. 
Ïðè öüîìó, îäíàê, âàðòî â³äçíà÷èòè, ùî, íà 
â³äì³íó â³ä êë³òèí òâàðèí, ðåöåïòîð IP3 ó ðîñ-
ëèí äîòåïåð íå ³äåíòèô³êîâàíèé (Li et al, 2018). 

Âîäíî÷àñ åêñïåðèìåíòàëüí³ äàí³ âêàçóþòü
íà êðèòè÷íî âàæëèâó ðîëü íàäõîäæåííÿ êàëü-
ö³þ â öèòîçîëü ç âíóòð³øí³õ ³ çîâí³øí³õ êîì-
ïàðòìåíò³â äëÿ ðîçâèòêó òåïëîñò³éêîñò³. Òàê, 
ïîêàçàíî, ùî ñïðè÷èíþâàíèé êîðîòêî÷àñíèì 
çàãàðòóâàííÿì ðîçâèòîê òåïëîñò³éêîñò³ ïðî-
ðîñòê³â ïøåíèö³ ïðèãí³÷óâàâñÿ ó ïðèñóòíîñò³ 
³íã³á³òîðó ôîñôàòèäèë³íîçèòîëçàëåæíî¿ ôîñ-
ôîë³ïàçè C íåîì³öèíó (Karpets et al, 2015b). 
Òàêèé æå åôåêò ñïðè÷èíÿëà ³ îáðîáêà ïðî-
ðîñòê³â õåëàòîðîì êàëüö³þ ÅÃÒÀ, ùî âêàçóº íà 
ðîëü ó ôîðìóâàíí³ ³íäóêîâàíî¿ òåïëîñò³éêîñò³ 
íàäõîäæåííÿ Ca2+ ³ç ïîçàêë³òèííîãî ïóëó. Â 
ðåçóëüòàò³ íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü 
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ôîðìóþòüñÿ Ca2+-ñèãíàëè ð³çíî¿ ³íòåíñèâíîñ-
ò³, òðèâàëîñò³ òà àìïë³òóäè çàëåæíî â³ä êîîð-
äèíàö³¿ ôóíêö³îíóâàííÿ êàëüö³ºâèõ êàíàë³â ç 
Ca2+-ÀÒÔàçàìè òà Ca2+/H+-³îíîîáì³ííèêàìè 
(Li, 2020). Íàäàë³ ö³ ñèãíàëè äåêîäóþòüñÿ ñåí-
ñîðàìè Ca2+, íàñàìïåðåä êàëüìîäóë³íîì (CaM), 
êàëüìîäóë³í-ïîä³áíèìè á³ëêàìè ³ êàëüö³é-çà-
ëåæíèìè ïðîòå¿íê³íàçàìè (Konrad et al, 2018; 
Sajid et al, 2018; Devireddy et al, 2021). Òàê, ïî-
êàçàíî, ùî Ca2+/CaM-ïðîòå¿íê³íàçà AtCBK3 
áåðå ó÷àñòü ó ôîñôîðèëþâàíí³ ôàêòîðó òåï-
ëîâîãî øîêó AtHSFA1a (Liu et al, 2008).

ßê îäèí ³ç ñåíñîð³â êàëüö³þ ðîçãëÿäàºòüñÿ 
³ ïåðîêñèäàçà, ó òîìó ÷èñë³ ¿¿ ïîçàêë³òèíí³ 
ôîðìè (Plieth, Vollbehr, 2012). Ââàæàþòü, ùî
ï³äâèùåííÿ êàëüö³ºì àêòèâíîñò³ ³ òåðìîñòà-
á³ëüíîñò³ ïåðîêñèäàç ìîæå áóòè âàæëèâîþ ðå-
àêö³ºþ, ïîâ’ÿçàíîþ ç ãåíåðàö³ºþ ñèãíàëüíîãî 
ïóëó ÀÔÊ, àíòèîêñèäàíòíèì çàõèñòîì ³ çì³ö-
íåííÿì êë³òèííèõ ñò³íîê. ßê ñâîºð³äíèé ñåí-
ñîð êàëüö³þ ìîæå ðîçãëÿäàòèñÿ ³ ÍÀÄÔH-
îêñèäàçà – êëþ÷îâèé ôåðìåíò ãåíåðàö³¿ ñèã-
íàëüíèõ ÀÔÊ. Â ö³ëîìó ÷åðåç êàëüö³ºâèé ñèã-
íàë ìîæëèâà àêòèâàö³ÿ ³íøèõ ñèãíàëüíèõ øëÿ-
õ³â, çîêðåìà, ÀÔÊ- ³ NO-çàëåæíèõ (Kolupaev et 
al, 2015b). 

Ãåíåðàö³ÿ ñèãíàëüíîãî ïóëó ÀÔÊ çà ä³¿ âè-
ñîêèõ òåìïåðàòóð. Íàêîïè÷åííÿ ÀÔÊ ïîðÿä 
ç³ çì³íàìè êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó º ùå îäí³-
ºþ øâèäêîþ ³ âàæëèâîþ êë³òèííîþ â³äïîâ³ä-
äþ ðîñëèí íà ã³ïåðòåðì³þ. Âñòàíîâëåíî, ùî 
ï³ñëÿ ä³¿ 1-õâèëèííîãî çàãàðòóâàëüíîãî ïðî-
ãð³âó (42 °C) íà åò³îëüîâàí³ ïðîðîñòêè ïøåíèö³ 
÷åðåç 5–10 õâ â ¿õí³õ îðãàíàõ çðîñòàâ âì³ñò ñó-
ïåðîêñèäíîãî àí³îí-ðàäèêàëà ³ ïåðîêñèäó âîä-
íþ, ï³ñëÿ ÷îãî â³í çíèæóâàâñÿ äî ð³âíÿ êîíòð-
îëþ (Kolupaev et al, 2013). Ïîä³áíèé åôåêò 
âèÿâëåíî ³ ïðîòîïëàñòàõ ëèñòê³â àðàá³äîïèñó: 
ó â³äïîâ³äü íà ä³þ òåìïåðàòóðè 42 °C â íèõ 
â³äáóâàëîñÿ íàêîïè÷åííÿ ÀÔÊ ç ï³êîì ÷åðåç 
3 õâ ³ ïîäàëüøèì çíèæåííÿì äî ð³âíÿ êîíò-
ðîëþ ÷åðåç 10 õâ (Yao et al, 2017). Â îáîõ äî-
ñë³äæåííÿõ ïîêàçàíà çàëåæí³ñòü óòâîðåííÿ ÀÔÊ
çà ä³¿ ïîì³ðíî âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè â³ä àêòèâ-
íîñò³ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè. 

Ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ ÍÀÄÔÍ-îêñè-
äàçîþ òà àêòèâàö³ÿ íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â 
öèòîçîëü º íàéá³ëüø ðàíí³ìè ³ âçàºìîçàëåæ-
íèìè ðåàêö³ÿìè íà ä³þ ñòðåñîð³â, ó òîìó ÷èñë³ 
ã³ïåðòåðì³¿. Ïðîòå äîñ³ íåÿñíî, ÿêèé ç öèõ ñèã-

íàë³â º ïåðâèííèì (Li et al, 2018). Äåÿê³ 
àâòîðè ðîçãëÿäàþòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçó ÿê ìîæ-
ëèâèé ñåíñîð òåïëîâîãî ñòðåñó, ùî çàïóñêàº 
çì³íè êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó (Li, 2020) (ðèñ. 
1). Â³äîìî, ùî åêçîãåííèé ïåðîêñèä âîäíþ 
ìîæå ð³çêî çá³ëüøóâàòè êîíöåíòðàö³þ êàëüö³þ 
ó öèòîçîë³ (Liao et al, 2017). Âîäíî÷àñ âæå ÷å-
ðåç 60 ñ ï³ñëÿ îáðîáêè ðîñëèííèõ êë³òèí êàëü-
ö³ºâèì ³îíîôîðîì ³îíîì³öèíîì çàðåºñòðîâàíî 
ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ (Kimura et al, 2012). 
Îòæå, çì³íè êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó òàê ñàìî 
ñïðè÷èíÿþòü ôîðìóâàííÿ ÀÔÊ-ñèãíàëó. 

Àêòèâàö³ÿ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè çà ó÷àñòþ êàëü-
ö³þ ìîæå â³äáóâàòèñÿ çà äîïîìîãîþ ê³ëüêîõ 
ìåõàí³çì³â. Çã³äíî ç îäí³ºþ ç ìîäåëåé, êàëüö³é 
àêòèâóº Ca2+-çàëåæíó ïðîòå¿íê³íàçó, ÿêà ôîñ-
ôîðèëþº N-ê³íöåâó ä³ëÿíêó ìåìáðàíîçâ’ÿçà-
íî¿ ñóáîäèíèö³ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè (RBOH) òà
ñïðè÷èíÿº ¿¿ êîíôîðìàö³éí³ çì³íè, ùî ñïðèÿ-
þòü çâ’ÿçóâàííþ ç íåþ öèòîçîëüíîãî êîìïî-
íåíòà – Rop-á³ëêà (ÃÒÔàçè). Â ðåçóëüòàò³
óòâîðþºòüñÿ àêòèâíèé äèìåð, ùî ïðèçâîäèòü
äî ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ (Wong et al, 
2007). Ï³çí³øå íà ïðèêëàä³ îäí³º¿ ç ôîðì 
ìåìáðàíîçâ’ÿçàíî¿ ñóáîäèíèö³ ÍÀÄÔÍ-îêñè-
äàçè ðèñó (OsRBOHB) áóëî âñòàíîâëåíî íàÿâ-
í³ñòü ó N-òåðì³íàëüí³é ä³ëÿíö³ EF-ðóê, ùî 
âêàçóº íà ôîðìóâàííÿ äèìåðó çà ó÷àñòþ êàëü-
ö³þ (Oda et al, 2010). Òàêèì ÷èíîì, ï³äâèùåí-
íÿ àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè ï³ä âïëèâîì 
êàëüö³þ, éìîâ³ðíî, ïîâ’ÿçàíå íå ò³ëüêè ç àê-
òèâàö³ºþ íèì ïðîòå¿íê³íàçè, à é ç ïðÿìîþ 
âçàºìîä³ºþ ³îí³â Ca2+ ç êàòàë³òè÷íîþ ñóáîäè-
íèöåþ. Ó ðîáîò³ Kimura ³ ñï³âàâò. (2012) çà-
ïðîïîíîâàíà ìîäåëü, çã³äíî ç ÿêîþ ôîñôîðè-
ëþâàííÿ RBOHD ³ RBOHF ïåðåäóº ïðîöåñó 
çâ›ÿçóâàííÿ êàëüö³þ. Ïðè öüîìó ôîñôîðèëþ-
âàííÿ RBOH ñàìå ñîáîþ ñïðè÷èíÿº àêòèâàö³þ 
ôåðìåíòó, ùî ïðèçâîäèòü äî ïîñèëåííÿ ãåíå-
ðàö³¿ ÀÔÊ, çàä³ÿíèõ ó â³äêðèâàíí³ êàëüö³ºâèõ 
êàíàë³â. Íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü âè-
êëèêàº äîäàòêîâó àêòèâàö³þ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè. 

Çàëåæíå â³ä àêòèâíîñò³ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè 
ïîñèëåííÿ ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ çà ä³¿ òåïëîâîãî 
ñòðåñó íåîáõ³äíå äëÿ ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíî¿ 
â³äïîâ³ä³ ðîñëèí. Ïîêàçàíî, ùî ñïðè÷èíþâà-
íå çàãàðòóâàëüíèì ïðîãð³âîì çðîñòàííÿ òåïëî-
ñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ óñóâàëîñÿ ñêà-
âåíäæåðîì ïåðîêñèäó âîäíþ äèìåòèëò³îñå÷î-
âèíîþ òà ³íã³á³òîðîì ÍÀÄÔH-îêñèäàçè ³ì³äà-
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çîëîì (Kolupaev et al, 2013). Ðîñëèíè àðàá³-
äîïñèñó, ìóòàíòí³ çà ãåíàìè êëþ÷îâèõ ôîðì 
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè (atrbohB ³ atrbohD), ÷åðåç 
çíèæåíèé âì³ñò ÀÔÊ ìàëè íèçüêó òåïëîñò³é-
ê³ñòü (Devireddy et al, 2021). Âàðòî â³äçíà÷èòè, 
ùî àêòèâàö³¿ ëèøå ÍÀÄÔH-îêñèäàçè íåäîñ-
òàòíüî äëÿ ôîðìóâàííÿ ñèãíàëüíîãî ïóëó ïåð-
îêñèäó âîäíþ. Äëÿ óòâîðåííÿ H2O2 íåîáõ³äíà
ñï³ëüíà ä³ÿ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè ³ ñóïåðîêñèä-
äèñìóòàçè (ÑÎÄ) (Kumar, Rai, 2014). ²íã³áó-
âàííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ ä³åòèëäèò³îêàðáàìàòîì 
íàòð³þ ïåðåøêîäæàëî ðîçâèòêó òåïëîñò³éêîñò³
é àêòèâàö³¿ ³íøèõ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â 
ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ï³ñëÿ òåïëîâîãî çàãàðòó-
âàííÿ (Kolupaev et al, 2013). 

Ââàæàºòüñÿ, ùî ñïåöèô³÷í³ñòü ä³¿ ÀÔÊ ÿê 
ñèãíàëüíèõ ïîñåðåäíèê³â ðåàë³çóºòüñÿ øëÿõîì 
ðåãóëÿö³¿ ¿õíüîãî ð³âíÿ ó ð³çíèõ êë³òèííèõ 
êîìïàðòìåíòàõ òà çàâäÿêè ÷àñîâ³é äèíàì³ö³ 
(Choudhury et al, 2017). ²íøèìè ñëîâàìè, ¿õ 
âì³ñò çì³íþºòüñÿ ó ÷àñ³ òà êë³òèííîìó ïðîñòîð³. 
Îäíàê ö³ çì³íè áàãàòî â ÷îìó ïîâ’ÿçàí³ ç³ çì³-
íîþ âì³ñòó àíòèîêñèäàíò³â, ÿê³ òàêîæ ðîçãëÿ-
äàþòüñÿ ÿê ó÷àñíèêè ðåäîêñ-ñèãíàë³íãó (Kolu-
paev et al, 2019). Çîêðåìà, ââàæàþòü, ùî ïåð-
îêñèä âîäíþ, ÿêèé óòâîðþºòüñÿ ïðè â³äïîâ³ä³ 
ðîñëèí íà ïîì³ðíó ã³ïåðòåðì³þ, ìîæå àêòèâóâà-
òè ùîíàéìåíøå òðè ð³çíèõ øëÿõè ïåðåäà÷³ ñèã-
íàëó îäíî÷àñíî (Kumar, Rai, 2014): (1) òðàíñ-
ïîðò ÷åðåç àêâàïîðèíè çàáåçïå÷óº øâèäêå ïðî-
íèêíåííÿ H2O2 ó â³äïîâ³äíèé êîìïàðòìåíò, 
äå â³í ìîæå ³íäóêóâàòè ñèãíàëüí³ ïðîöåñè; (2) 
H2O2 ìîäèô³êóº ïîò³ê êàëüö³þ â êë³òèíè ³,
â³äïîâ³äíî, çì³íþº êàëüö³é-³íäóêîâàí³ ñèã-
íàëüí³ øëÿõè; (3) ñèãíàëüíèé øëÿõ, äî ÿêîãî 
çàëó÷àºòüñÿ àñêîðáàò. Äëÿ ðåãåíåðàö³¿ îêèñíå-
íî¿ ôîðìè àïîïëàñòíîãî ïóëó àñêîðáàòó â³í 
ïîâèíåí íàäõîäèòè â öèòîçîëü, îñê³ëüêè àïî-
ïëàñò ìàº íåçíà÷íó â³äíîâíó çäàòí³ñòü. Â³äíîâ-
ëåí³ òà îêèñíåí³ ôîðìè àñêîðáàòó ìîæóòü ñàì³ 
ä³ÿòè ÿê ñèãíàëüí³ ìîëåêóëè. Á³ëüøå òîãî, 
âçàºìîä³þ÷è ç ïóëîì ãëóòàò³îíó â êë³òèí³, äå-
ã³äðîàñêîðáàò ìîæå çàïóñêàòè ³íø³ ñèãíàëüí³ 
ïîä³¿, îñê³ëüêè â³äíîâëåíà (GSH) òà îêèñíåíà 
(GSSG) ôîðìè ãëóòàò³îíó âïëèâàþòü íà åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â (Kumar, Rai, 2014). 

Îáîðîòíî¿ ìîäèô³êàö³¿ çà äîïîìîãîþ ÀÔÊ
³ ãëóòàò³îíó ìîæóòü çàçíàâàòè çàëèøêè öèñòå-
¿íó òà ìåò³îí³íó ó ðåãóëÿòîðíèõ á³ëêàõ (Kemp 
et al, 2008). Ïðèïóñêàþòü, ùî ôåðìåíòè íà îñ-

íîâ³ ò³îë³â ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó ñèãíàëüíèõ 
ïðîöåñàõ øëÿõîì çì³íè îêèñíþâàëüíî-â³äíîâ-
íèõ ïîòåíö³àë³â ãëóòàò³îíó àáî ò³îðåäîêñèí³â ç 
íàñë³äêàìè äëÿ ÷óòëèâèõ á³ëê³â-ì³øåíåé (Tri-
pathi et al, 2009; Noctor et al, 2014). Ïåðåäà-
÷à ñèãíàëó ìîäóëþºòüñÿ çà äîïîìîãîþ çì³í ó 
ñóëüôã³äðèëüíîìó ãîìåîñòàç³ (RSH, RSSR òà 
RSOH) òà ðåæèì³ ãëóòàò³îíóâàííÿ ñïåöèô³÷-
íèõ á³ëê³â (Conte, Carroll, 2013; Pradedova et 
al, 2017). Äîâåäåíî, ùî ì³øåíÿìè ä³¿ ÀÔÊ òà
ò³îëüíèõ ïîñåðåäíèê³â ó êë³òèí³ ìîæå áóòè áà-
ãàòî á³ëê³â, çîêðåìà, MAP-ê³íàçè (mitogen-ac-
tivated protein kinase), ðåöåïòîðí³ ê³íàçè, ôîñ-
ôàòàçè ³ òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè (Conte, Car-
roll, 2013). Ïîêàçàíî, íàïðèêëàä, ùî S-ãëóòà-
ò³îíóâàííÿ îêðåìèõ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â
ìîæå ïðèãí³÷óâàòè ¿õ çâ’ÿçóâàííÿ ç ÄÍÊ (Pu-
lido et al, 2009). 

Îòðèìàíî åêñïåðèìåíòàëüí³ äîêàçè ðîë³ 
ñåíñîð³â ÀÔÊ ó ðåãóëÿö³¿ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é 
ðîñëèí íà ä³þ òåïëîâîãî ñòðåñó. Òàê, Cys-áà-
ãàò³ ðåöåïòîðîïîä³áí³ ê³íàçè (CRK), Ser/Thr-
ïðîòå¿íê³íàçà (OXI1), òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè 
â³äïîâ³ä³ íà òåïëîâèé ñòðåñ, çîêðåìà, òàê³ ÿê
HsfA4a, áåðóòü ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ ñïåöèô³÷-
íèõ ñèãíàë³â, íåîáõ³äíèõ äëÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ³ 
ñèíòåçó ñòðåñîâèõ á³ëê³â (König et al, 2012; De-
vireddy al, 2021). 

Ó÷àñòü NO â òðàíñäóêö³¿ ñèãíàëó òåïëîâîãî 
ñòðåñó. Ïîðÿä ç ÀÔÊ ó ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ 
ðîñëèííèõ êë³òèí çàä³ÿí³ àêòèâí³ ôîðìè àçîòó 
(ðèñ. 1). Äî íèõ, êð³ì êëþ÷îâîãî ñèãíàëüíîãî 
ïîñåðåäíèêà-ãàçîòðàíñì³òåðà ìîíîîêñèäà àçî-
òó (NO), íàëåæàòü ïåðîêñèí³òðèò (ONOO–), 
NO2 ³ S-í³òðîçîãëóòàò³îí (GSNO) (Corpas, Bar-
roso, 2013). NO ó ðîñëèí ìîæå óòâîðþâàòè-
ñÿ øëÿõîì â³äíîâëåííÿ àáî îêèñëþâàííÿ 
(Corpas, Barroso, 2017). Â³äíîâíèé øëÿõ ïåðåä-
áà÷àº âèêîðèñòàííÿ ÿê ñóáñòðàò³â í³òðèòó àáî
í³òðàòó â ðåàêö³ÿõ, ùî êàòàë³çóþòüñÿ í³òðà-
òðåäóêòàçîþ, çâ’ÿçàíîþ ç ïëàçìàòè÷íîþ ìåì-
áðàíîþ í³òðèò-NO-ðåäóêòàçîþ ³ ëîêàë³çîâà-
íîþ â ïåðîêñèñîìàõ êñàíòèíîêñèäîðåäóêòà-
çîþ (Gupta, Kaiser, 2010). 

Ó ðîñëèí ìåõàí³çì óòâîðåííÿ îêñèäó àçîòó 
îêèñíþâàëüíèì øëÿõîì ç L-àðã³í³íó äîñ³ çà-
ëèøàºòüñÿ ïðåäìåòîì äèñêóñ³¿, îñê³ëüêè ãîìî-
ëîãè NO-ñèíòàçè (NOS) òâàðèí âèÿâëåí³ ëèøå 
ó çåëåíèõ âîäîðîñòåé, àëå íå ó âèùèõ ðîñëèí 
(Li, Lancaster, 2013). Íèí³ ââàæàºòüñÿ, ùî íà-
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çåìí³ ðîñëèíè íå ìàþòü òèïîâî¿ NOS òâàðèí. 
Ïðèïóñêàþòü, ùî ï³ä ÷àñ åâîëþö³¿ öåé ãåí áóâ 
âòðà÷åíèé (Jeandroz et al, 2016). Ó çâ’ÿçêó ç öèì 
ïèòàííÿ ùîäî ìåõàí³çì³â L-àðã³í³í-çàëåæíîãî 
ñèíòåçó NO ó âèùèõ ðîñëèí çàëèøàºòüñÿ â³ä-
êðèòèì (Kolbert et al, 2019; Krasylenko et àl, 
2019). Íå âèêëþ÷åíî, ùî ó âèùèõ ðîñëèí ó ïå-
ðîêñèñîìàõ º á³ëêè, â³äì³íí³ â³ä NOS, àëå çäàò-
í³ ãåíåðóâàòè NO, âèêîðèñòîâóþ÷è L-àðã³í³í 
ÿê ñóáñòðàò (Corpas, Barroso, 2017; Gupta et al., 
2020). ßê âàæëèâ³ ñóáñòðàòè äëÿ óòâîðåííÿ NO 
â îêèñíþâàëüíîìó øëÿõó îñòàíí³ì ÷àñîì ðîç-
ãëÿäàþòü íå ò³ëüêè L-àðã³í³í, à é ïîë³àì³íè òà 
ã³äðîêñèëàì³í (Hancock, Whiteman, 2014; Liu 
et al, 2019). Ïðèïóñêàþòü, ùî ö³ ïåðåòâîðåííÿ 
ìîæóòü êàòàë³çóâàòèñÿ äè- òà ïîë³àì³íîêñèäà-
çàìè, ëîêàë³çîâàíèìè ïåðåâàæíî ó êë³òèííèõ 
ñò³íêàõ (Saha et al, 2015). 

Çá³ëüøåííÿ âì³ñòó åíäîãåííîãî îêñèäó àçî-
òó ó â³äïîâ³äü íà ã³ïåðòåðì³þ ïîêàçàíî ó ð³çíèõ 
ðîñëèí. Íàïðèêëàä, ï³ä âïëèâîì òåìïåðàòóðè
30 °C çðîñòàº çàëåæíî â³ä àêòèâíîñò³ NOS 
âì³ñòó îêñèäó àçîòó ó Pisum sativum (Corpas et 
al, 2008), çà ä³¿ òåìïåðàòóðè 42 °C çá³ëüøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ NO çàô³êñîâàíî ó Citrus aurantium 
(Ziogas et al., 2013) òà Fragaria ananassa (Chris-
tou et al, 2014). Ó ðîáîò³ Song ³ ñï³âàâò. (2013) 
ïîêàçàíî ï³äâèùåííÿ âì³ñòó îêñèäó àçîòó â
ëèñòêàõ ðèñó çà äâîãîäèííîãî âïëèâó çàãàð-
òóâàëüíî¿ òåìïåðàòóðè 38 °Ñ. Ï³ñëÿ çàãàðòó-
âàëüíîãî ïðîãð³âó ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ âïðî-
äîâæ 1 õâ â êîðåíÿõ ï³äâèùóºòüñÿ âì³ñò 
îêñèäó àçîòó ç ìàêñèìóìîì ÷åðåç 30–60 õâ 
(Karpets et al, 2015a). Òàêèé åôåêò ìàéæå ïî-
âí³ñòþ óñóâàºòüñÿ ³íã³á³òîðîì NOS òâàðèí L-
NAME ³ ÷àñòêîâî ³íã³á³òîðîì í³òðàòðåäóêòàçè 
âîëüôðàìàòîì íàòð³þ, ùî âêàçóº íà éìîâ³ðíó 
ó÷àñòü ÿê îêèñíþâàëüíîãî, òàê ³ â³äíîâíîãî 
øëÿõ³â ñèíòåçó NO çà ä³¿ âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè. 

²íäóêîâàíà òåïëîâèì ñòðåñîì ôëóîðåñöåí-
ö³ÿ NO ñïîñòåð³ãàëàñÿ ó ð³çíèõ òèïàõ êë³òèí 
Nicotiana tabacum, ó òîìó ÷èñë³ ïàë³ñàäíèõ êë³-
òèíàõ ìåçîô³ëó òà âñ³õ òèïàõ åï³äåðìàëüíèõ 
êë³òèí. Îäíàê íàéá³ëüø ðàííº çðîñòàííÿ âì³ñ-
òó NO â³äçíà÷àëè ó ïëàñòèäàõ ç ïîäàëüøèì 
åôåêòîì ó ÿäð³ ³ öèòîçîë³ (Gould et al, 2003). 
Âîäíî÷àñ ó äåÿêèõ äîñë³äæåííÿõ çàô³êñîâàíî 
çíèæåííÿ ê³ëüêîñò³ îêñèäó àçîòó â ðîñëèííèõ 
êë³òèíàõ ÷åðåç ïåâíèé ÷àñ ï³ñëÿ ä³¿ ñòðåñîâèõ 
÷èííèê³â (Parankusam et al., 2017). Öå ìîæå 

áóòè ïîâ’ÿçàíî ç òðàíçèòîðíèì åôåêòîì çðîñ-
òàííÿ âì³ñòó NO, ùî õàðàêòåðíî ñàìå äëÿ 
ñèãíàëüíèõ åôåêò³â. Íà ðîëü îêñèäó àçîòó ó 
ðîçâèòêó òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí âêàçóº óñó-
íåííÿ åôåêò³â òåïëîâîãî çàãàðòóâàííÿ ïðî-
ðîñòê³â ïøåíèö³ ñêàâåíäæåðîì NO PTIO (2-
phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-
oxide), à òàêîæ ³íã³á³òîðàìè ôåðìåíò³â ñèíòåçó 
NO (Karpets et al, 2015b). Ç âèêîðèñòàííÿì ð³ç-
íèõ ðîñëèííèõ îá’ºêò³â çàðåºñòðîâàíå ï³äâè-
ùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ ï³ä âïëèâîì åêçîãåííèõ 
äîíîð³â îêñèäó àçîòó, íàéá³ëüø â³äîìèì ç ÿêèõ 
º í³òðîïðóñèä íàòð³þ (Yemets et al, 2019). 

Âïëèâ NO ÿê ñèãíàëüíî¿ ñïîëóêè, çàä³ÿíî¿ 
â àêòèâàö³¿ ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèõ ñèñòåì ðîñ-
ëèí, àñîö³þþòü íàñàìïåðåä ç³ çäàòí³ñòþ ñïðè-
÷èíÿòè ïîñòòðàíñëÿö³éí³ ìîäèô³êàö³¿ (ÏÒÌ) 
áàãàòüîõ á³ëê³â. Îäíèì ç íàéâàæëèâ³øèõ äëÿ
ðåãóëÿö³¿ êë³òèííèõ ïðîöåñ³â ìåõàí³çì³â NO-
ìîäèô³êàö³¿ á³ëê³â º S-í³òðîçóâàííÿ – êîâà-
ëåíòíå ïðèºäíàííÿ ãðóïè NO äî -SH-çàëèøê³â 
öèñòå¿íó ç óòâîðåííÿì S-í³òðîçîò³îëó (SNO) 
(Mishra et al, 2021). S-í³òðîçóâàííÿ – îáîðîò-
íèé ïðîöåñ, ÿêèé º êë³òèííèì ïåðåìèêà÷åì, 
ùî äîçâîëÿº ðåãóëþâàòè ôóíêö³îíàëüíó àêòèâ-
í³ñòü ö³ëüîâèõ á³ëê³â. 

²íøèì ìåõàí³çìîì ÏÒÌ á³ëê³â ï³ä âïëè-
âîì NO º ðåàêö³ÿ í³òðóâàííÿ çàëèøê³â òè-
ðîçèíó. Öåé ïðîöåñ çä³éñíþºòüñÿ â îñíîâíîìó
ïåðîêñèí³òðèòîì (ONOO–) òà ðàäèêàëîì ä³-
îêñèäó àçîòó (NO2) (Sachez-Vicete et al, 2019). 
Ïåðîêñèí³òðèò óòâîðþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ðåàê-
ö³¿ NO ç ñóïåðîêñèäíèì ðàäèêàëîì. Âèñëîâ-
ëþºòüñÿ ïðèïóùåííÿ, ùî í³òðóâàííÿ á³ëê³â çà 
òèðîçèíîì º îäíèì ç ìàðêåð³â í³òðîçàòèâíîãî 
ñòðåñó (Ischiropoulos, 2003), ó òîìó ÷èñë³ ³ ó 
ðîñëèí (Lipka, Müller, 2014). Ââàæàºòüñÿ, ùî 
í³òðóâàííÿ á³ëê³â º íåçâîðîòíèì ïðîöåñîì, 
ïðîòå ó òâàðèí âèÿâëåíî ôåðìåíòè äåí³òðàçè 
(Sachez-Vicete et al, 2019), çâàæàþ÷è íà ùî, 
ïðèïóñêàþòü ìîæëèâ³ñòü ïðîöåñó äåí³òðóâàí-
íÿ ³ ó ðîñëèí. ª òàêîæ âñ³ ï³äñòàâè ââàæàòè, ùî 
³ ó ðîñëèí öÿ ìîäèô³êàö³ÿ º çâîðîòíîþ (Blume 
et al, 2011).

Ùå îäíà NO-ìîäèô³êàö³ÿ á³ëê³â – í³òðî-
çóâàííÿ ìåòàëîâì³ñíèõ á³ëê³â – â³äáóâàºòüñÿ 
ïðè âçàºìîä³¿ NO ç ³îíàìè ïåðåõ³äíèõ ìåòàë³â, 
ùî âõîäÿòü äî ñêëàäó ìåòàëîïðîòå¿í³â, òà ïðè-
çâîäèòü äî óòâîðåííÿ ìåòàëî-í³òðîçèëüíèõ 
êîìïëåêñ³â. NO ìîæå çâ’ÿçóâàòèñÿ ç ð³çíèìè 
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ìåòàëîâì³ñíèìè öåíòðàìè (Fe, Cu, Zn) ìåòà-
ëîïðîòå¿í³â (Arora et al, 2015). Ôîðìóâàííÿ 
ìåòàëî-í³òðîçèëüíèõ êîìïëåêñ³â ñïðè÷èíÿº 
îáîðîòí³ çì³íè êîíôîðìàö³¿ á³ëê³â òà ¿õ ôóíê-
ö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ (Arora et al, 2016). Äëÿ 
áàãàòüîõ á³ëê³â, ó òîìó ÷èñë³ àíòèîêñèäàíòíèõ 
ôåðìåíò³â, âñòàíîâëåí³ åôåêòè ö³º¿ ÏÒÌ, ùî 
ìîæóòü ïðèçâîäèòè ÿê äî ï³äâèùåííÿ, òàê ³ 
äî çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ (Begara-Morales et al, 
2014; Yang et al, 2015). Â ö³ëîìó, êëþ÷îâèìè 
ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèìè ðåàêö³ÿìè, ùî ³í³ö³þþ-
òüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ã³ïåðòåðì³þ ç ó÷àñòþ NO, º 
àêòèâàö³ÿ êîìïîíåíò³â àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòå-
ìè, íàêîïè÷åííÿ íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ ïðîòåê-
òîðíèõ ñïîëóê òà ïîñèëåííÿ ñèíòåçó ñòðåñîâèõ 
á³ëê³â (ðèñ. 1). 

Êð³ì òîãî, îêñèä àçîòó çàëó÷àºòüñÿ äî ðåãó-
ëÿö³¿ ñòàíó êîìïîíåíò³â öèòîñêåëåòó çà óìîâ 
òåïëîâîãî ñòðåñó. Íàïðèêëàä, âñòàíîâëåíî, ùî
åêñïîçèö³ÿ ïðîðîñòê³â àðàá³äîïñèñó çà òåìïå-
ðàòóðè 41 °Ñ ïðèçâîäèòü äî äåïîë³ìåðèçàö³¿ òà 
ôðàãìåíòàö³¿ ì³êðîòðóáî÷îê êë³òèí êîðåí³â. 
Âîäíî÷àñ îáðîáêà êîðåí³â í³òðîïðóñèäîì íàò-
ð³þ çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó ñïðèÿº çáåðå-
æåííþ ñòðóêòóðíî¿ ö³ë³ñíîñò³ ì³êðîòðóáî÷îê, 
òîä³ ÿê âèêîðèñòàííÿ ñêàâåíäæåðà îêñèäó àçîòó 
cPTIO çóìîâëþº çâîðîòí³ åôåêòè, ñïðè÷èíÿ-
þ÷è ðîçáèðàííÿ ì³êðîòðóáî÷îê, ¿õ ôðàãìåí-
òàö³þ òà ïîâíó äåïîë³ìåðèçàö³þ â îêðåìèõ 
êë³òèíàõ (Plokhovska et al, 2020). Éìîâ³ðíî, ùî 
á³ëêîâ³ åëåìåíòè öèòîñêåëåòó âèñòóïàþòü ó ðî-
ë³ îäíîãî ³ç ÷èñåëüíèõ ñåíñîð³â îêñèäó àçîòó, 
³ âçàºìîä³ÿ NO ç íèìè ìîæå âèñòóïàòè îäíèì 
³ç ìåõàí³çì³â ñòàá³ë³çàö³¿ ðîñòó ³ ïîä³ëó ðîñëèí-
íèõ êë³òèí çà óìîâ òåìïåðàòóðíèõ ñòðåñ³â 
(Blume et al 2011; Plokhovska et al, 2016). 

Ñ³ðêîâîäåíü ³ àäàïòàö³ÿ ðîñëèí äî ã³ïåðòåð-
ì³¿. Ïîðÿä ç îêñèäîì àçîòó âàæëèâó ðîëü â
ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ, ùî àêòèâóþòüñÿ ó ðîñ-
ëèí çà óìîâ ã³ïåðòåðì³¿, â³ä³ãðàº ùå îäèí 
ãàçîòðàíñì³òåð – ñ³ðêîâîäåíü (H2S) (ðèñ. 1). 
Îäíèì ç îñíîâíèõ øëÿõ³â ñèíòåçó H2S ó ðîñ-
ëèí ââàæàºòüñÿ ïåðåòâîðåííÿ L-öèñòå¿íó íà 
ï³ðóâàò ç âèâ³ëüíåííÿì ñ³ðêîâîäíþ òà àìîí³þ 
(Romero et al, 2013). Öÿ ðåàêö³ÿ êàòàë³çóºòü-
ñÿ L-öèñòå¿íäåñóëüôã³äðàçîþ, ÿêà ìîæå áóòè 
ëîêàë³çîâàíà â öèòîïëàçì³, ïëàñòèäàõ òà ì³-
òîõîíäð³ÿõ. Âíåñîê íèçêè ³íøèõ ôåðìåíò³â, 
ùî ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü â ñèíòåç³ H2S (D-
öèñòå¿íäåñóëüôã³äðàçè, ñóëüô³òðåäóêòàçè, �-ö³-

àíîàëàí³íñèíòàçè, öèñòå¿íñèíòàçè òà êàðáîàí-
ã³äðàçè (Li, 2013; Guo et al, 2016; Zhang et al, 
2016), ó ñòðåñ-³íäóêîâàíîìó óòâîðåíí³ ñ³ðêî-
âîäíþ ó ðîñëèí, çàëèøàºòüñÿ ìàéæå íå äîñ-
ë³äæåíèì.

Ïîêàçàíî ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ñ³ðêîâîäíþ â
êë³òèíàõ çà òðèâàëî¿ ä³¿ ïîì³ðíî âèñîêèõ òåì-
ïåðàòóð íà ðîñëèíè ïîëóíèö³ (Christou et al, 
2014) ³ òþòþíó (Chen et al, 2016). Ó êîðåíÿõ 
ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ òðàíçèòîðíå çðîñòàííÿ âì³ñ-
òó ñ³ðêîâîäíþ â³äçíà÷àëîñÿ ï³ñëÿ îäíîõâèëèí-
íîãî ïðîãð³âó ïðè çàãàðòóâàëüí³é òåìïåðàòóð³ 
42 °Ñ (Havva et al, 2022). Òàêèé åôåêò íå ïðî-
ÿâëÿâñÿ çà îáðîáêè ïðîðîñòê³â ñêàâåíäæåðîì 
ñ³ðêîâîäíþ ã³ïîòàóðèíîì òà ³íã³á³òîðîì L-öèñ-
òå¿íäåñóëüôã³äðàçè ï³ðóâàòîì íàòð³þ. 

Ââàæàºòüñÿ, ùî ïåðâèíí³ ìîëåêóëÿðí³ åôåê-
òè H2S ïîâ’ÿçàí³ ç ïåðñóëüô³äóâàííÿì – ïåðå-
òâîðåííÿì öèñòå¿íò³îëüíî¿ ãðóïè (-SH) íà â³ä-
ïîâ³äíèé ïåðñóëüô³ä (-SSH) (Filipovic et al, 
2018). Öÿ ÏÒÌ º îáîðîòíîþ (Mishra et al, 
2021; Aroca et al, 2018). ²ñíóº ïðèïóùåííÿ, 
ùî ïåðñóëüô³äóâàííÿ øèðîêî ðîçïîâñþäæå-
íå, ³ H2S ìîäèô³êóº íàâ³òü á³ëüøå á³ëê³â, í³æ 
á³ëüø äîñë³äæåí³ ó öüîìó ïëàí³ ÀÔÊ òà NO 
(Ida et al, 2014). Íèí³ ïåðñóëüô³äí³ ãðóïè ââà-
æàþòüñÿ âàæëèâèìè êîìïîíåíòàìè êë³òèííî-
ãî ñèãíàë³íãó: öèñòå¿í-ïåðñóëüô³ä (CysSSH) òà
ïåðñóëüô³ä ãëóòàò³îíó (GSSH) âèçíàí³ êëþ-
÷îâèìè ðåäîêñ-ðåãóëÿòîðàìè (Aroca et al, 
2018). Íàéá³ëüø ïîøèðåíèìè á³ëêàìè, ñòàí 
ÿêèõ ðåãóëþºòüñÿ øëÿõîì ïåðñóëüô³äóâàííÿ, º 
ïåðîêñèðåäîêñèíè (Gruhlke, 2019), ÿê³ òàêîæ 
íàëåæàòü äî êëþ÷îâèõ ó÷àñíèê³â êë³òèííî¿ ðå-
äîêñ-ðåãóëÿö³¿ (Kolupaev et al, 2019). Ó òîé æå 
÷àñ äàí³, îòðèìàí³ ìåòîäàìè á³î³íôîðìàòèêè, 
âêàçóþòü íà òå, ùî ïåðñóëüô³äóâàííþ ìîæå 
ï³ääàâàòèñÿ äî 5 % ïðîòåîìó ðîñëèííî¿ êë³òèíè 
(Cuevasanata et al, 2015). 

Ïåðñóëüô³äóâàííÿ, éìîâ³ðíî, º îäí³ºþ ç³ 
ñêëàäîâèõ ³íñòðóìåíòàð³þ ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â. Ðåçóëüòàòè òðàíñêðèïòîìíîãî àíàë³çó, 
ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî îáðîáêà åêçîãåííèì H2S 
ñïðè÷èíÿëà çíà÷í³ çì³íè â åêñïðåñ³¿ áàãàòüîõ 
ãåí³â ó àðàá³äîïñèñó. Çîêðåìà, ïðè îáðîáö³ 
H2S ïîñèëþºòüñÿ åêñïðåñ³ÿ ãåí³â, ùî êîäó-
þòü àêòèâîâàí³ ñòðåñîâèìè ÷èííèêàìè ôàêòî-
ðè òðàíñêðèïö³¿ (Sen et al, 2012, Aroca et al, 
2017). Âèâ÷åííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ðîñëèí òîìàòó 
ï³ä ÷àñ îáðîáêè êîðåí³â NaHS ïîêàçàëî, ùî 
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5349 ãåí³â áóëî àêòèâîâàíî, à 5536 ãåí³â ïðè-
ãí³÷åíî (Guo et al, 2018). Ó ðÿä³ äîñë³äæåíü ïî-
êàçàíî ðîëü ñ³ðêîâîäíþ â ìîäèô³êàö³¿ ã³ñòîí³â 
òà çì³í³ ñòðóêòóðè õðîìàòèíó, ùî º ñêëàäîâîþ 
åï³ãåíåòè÷íî¿ ðåãóëÿö³¿ (Shivaraj et al, 2020). 
Ïåðñóëüô³äóâàííÿ ââàæàºòüñÿ åôåêòèâíèì ñïî-
ñîáîì çàõèñòó á³ëê³â â³ä îêèñíþâàëüíèõ ïî-
øêîäæåíü. Ó êîìïàðòìåíòàõ ç ³íòåíñèâíèì 
óòâîðåííÿì ÀÔÊ, íàïðèêëàä, ó õëîðîïëàñòàõ, 
ïðèñóòíÿ âåëèêà ê³ëüê³ñòü ïåðñóëüô³äîâàíèõ 
á³ëê³â (Thakur et al, 2021).

Ðÿä ìåõàí³çì³â ñòðåñ-ïðîòåêòîðíî¿ ä³¿ ñ³ðêî-
âîäíþ íà ðîñëèíè ïðè ã³ïåðòåðì³¿ ïðîàíàë³çî-
âàíî â îãëÿäîâ³é ïóáë³êàö³¿ Ali ³ ñï³âàâò. (2021). 
Éäåòüñÿ ïðî ïîñèëåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â êàòàëà-
çè, àñêîðáàòïåðîêñèäàçè, ãëóòàò³îíðåäóêòàçè,
îêðåìèõ ôîðì ÑÎÄ, à òàêîæ ð³çíèõ á³ëê³â 
òåïëîâîãî øîêó ó ïðèñóòíîñò³ äîíîð³â ñ³ðêî-
âîäíþ. Â åêñïåðèìåíòàõ ³ç ðîñëèíàìè ïîëóíè-
ö³ ïîêàçàíî ³íäóêóâàííÿ ïðè îáðîáö³ ã³äðî-
ñóëüô³äîì íàòð³þ åêñïðåñ³¿ ãåí³â HSP 90, HSP 
80, HSP 70 òà àêâàïîðèí³â ó êîðåíÿõ (Christou 
et al, 2014). Òàêèé åôåêò ñóïðîâîäæóâàâñÿ ï³ä-
âèùåííÿì òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí. Ó ðîáîò³ 
Cheng (2017) ïîêàçàíî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ 
ôåðìåíò³â àñêîðáàò-ãëóòàò³îíîâîãî öèêëó òà 
ïîì’ÿêøåííÿ îêèñíþâàëüíèõ ïîøêîäæåíü ðîñ-
ëèí òîïîë³ â óìîâàõ ã³ïåðòåðì³¿ ï³ä âïëèâîì 
äîíîð³â ñ³ðêîâîäíþ. 

Ñèãíàëüí³ åôåêòè ñ³ðêîâîäíþ çà óìîâ òåï-
ëîâîãî òà ³íøèõ ñòðåñ³â ðåàë³çóþòüñÿ ó ò³ñ-
í³é âçàºìîä³¿ ç ³íøèìè ñèãíàëüíèìè ïîñå-
ðåäíèêàìè. Çîêðåìà, êàëüö³é ïðè÷åòíèé ÿê äî 
ðåãóëÿö³¿ ñèíòåçó ñ³ðêîâîäíþ, òàê ³ òðàíñäóêö³¿ 
éîãî ñèãíàë³â. Âñòàíîâëåíî, ùî åêçîãåííèé 
êàëüö³é ó êîíöåíòðàö³ÿõ, çäàíèõ ï³äâèùóâàòè 
òåïëîñò³éê³ñòü êë³òèí ñóñïåíç³éíî¿ êóëüòóðè 
òþòþíó, ñïðè÷èíÿâ çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ñ³ðêî-
âîäíþ, ïîâ’ÿçàíå ç³ çðîñòàííÿì àêòèâíîñò³ 
L-öèñòå¿íäåñóëüôã³äðàçè (Li et al, 2015). Ï³ä-
âèùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ êóëüòóðè êë³òèí òþòþ-
íó ä³ºþ äîíîðà H2S NaHS í³âåëþâàëîñÿ àíòà-
ãîí³ñòàìè êàëüö³þ ³ êàëüìîäóë³íó (Li et al, 
2012). Ó òîé æå ÷àñ, ñòðåñ-ïðîòåêòîðíà ä³ÿ äî-
íîðà H2S ïîñèëþâàëàñÿ ïðè îäíî÷àñíîìó çà-
ñòîñóâàíí³ êàëüö³ºâîãî ³îíîôîðó A23187 àáî 
åêçîãåííîãî Ca2+. Âïëèâ ñ³ðêîâîäíþ íà òå-
ïëîñò³éê³ñòü êë³òèí êîëåîïòèë³â ïøåíèö³ òà 
àêòèâí³ñòü â íèõ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â 
ïðàêòè÷íî íå ïðîÿâëÿâñÿ ïðè îáðîáö³ ÅÃÒÀ 

òà ³íã³á³òîðîì ôîñôîë³ïàçè C íåîì³öèíîì, ùî 
áåðå ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ êàëüö³ºâîãî ãîìåîñòàçó 
(Kolupaev et al, 2017). ²íøèìè ñëîâàìè, ïðÿì³ 
³ çâîðîòí³ ôóíêö³îíàëüí³ çâ’ÿçêè ì³æ ñ³ðêîâîä-
íåì ³ êàëüö³ºì âàæëèâ³ äëÿ ôîðìóâàííÿ àäàï-
òèâíèõ ðåàêö³é íà ã³ïåðòåðì³þ (ðèñ. 1). 

Éìîâ³ðíî, ó áàãàòüîõ âèïàäêàõ ó ðîë³ ïî-
ñåðåäíèê³â ó ðåàë³çàö³¿ ñèãíàëüíèõ ïðîöåñ³â, ó
ÿêèõ çàä³ÿíèé ñ³ðêîâîäåíü, âèñòóïàþòü ÀÔÊ.
Çîêðåìà, ïåðîêñèä âîäíþ ìîæå áóòè ïîñåðåä-
íèêîì ó ðåàë³çàö³¿ ñèãíàëüíèõ åôåêò³â åêçî-
ãåííîãî ñ³ðêîâîäíþ. Òàê, ñïðè÷èíþâàíå äîíî-
ðîì ñ³ðêîâîäíþ ã³äðîñóëüô³äîì íàòð³þ ï³äâè-
ùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ êë³òèí êîëåîïòèë³â ïøå-
íèö³, ÿêîìó ïåðåäóâàëî òðàíçèòîðíå ïîñèëåííÿ
ãåíåðàö³¿ ÀÔÊ, óñóâàëîñÿ ï³ä ä³ºþ àíòèîê-
ñèäàíò³â áóòèëã³äðîêñèòîëóîëó òà äèìåòèëò³î-
ñå÷îâèíè (Kolupaev et al, 2017). Ïðè öüîìó ïî-
êàçàíî, ùî åêçîãåííèé ñ³ðêîâîäåíü â êë³òèíàõ 
êîëåîïòèë³â ïøåíèö³ ñïðè÷èíÿâ çàëåæíå â³ä 
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè óòâîðåííÿ ñóïåðîêñèäíîãî 
àí³îí-ðàäèêàëà ³ ïåðîêñèäó âîäíþ. 

Ñ³ðêîâîäåíü ïåðåáóâàº ó äóæå ò³ñí³é ôóíê-
ö³îíàëüí³é âçàºìîä³¿ ç îêñèäîì àçîòó. Ñ³ðêî-
âîäåíü ìîæå áåçïîñåðåíüî ðåàãóâàòè ç NO òà 
ïåðîêñèí³òðèòîì (ONOO–) (Lisjak et al, 2013). 
Íàñë³äêîì òàêî¿ âçàºìîä³¿ áóäå ¿õ âçàºìíà íåé-
òðàë³çàö³ÿ òà îñëàáëåííÿ ñèãíàë³â, à òàêîæ 
ïîÿâà íîâî¿ ñïîëóêè, í³òðîçîò³îëó, ÿêà ñàìà 
ìîæå ìàòè ñèãíàëüí³ âëàñòèâîñò³ (Whiteman et 
al, 2006). Âçàºìîä³ÿ ì³æ H2S ³ NO ìîæå áóòè 
çóìîâëåíà ³ íàÿâí³ñòþ ó íèõ ñï³ëüíèõ ñàéò³â 
çâ’ÿçóâàííÿ ç á³ëêîâèìè ì³øåíÿìè. Ïåðø çà 
âñå, îêñèä àçîòó çäàòíèé çì³íþâàòè ñòàí ò³îëî-
âèõ ãðóï øëÿõîì S-í³òðîçóâàííÿ, à ñ³ðêîâî-
äåíü – ïåðñóëüô³äóâàííÿ (Hancock, 2019). 
Ïðèêëàäàìè á³ëê³â, ñòàí ÿêèõ ðåãóëþºòüñÿ òà-
êèì ÷èíîì, ìîæóòü áóòè àñêîðáàòïåðîêñèäàçà 
(Corpas et al, 2019) òà ãë³öåðàëüäåã³ä-3-ôîñôàò-
äåã³äðîãåíàçà (Aroca et al, 2017).

Ùå îäíèì ìåõàí³çìîì âçàºìîä³¿ ì³æ ñ³ðêî-
âîäíåì ³ îêñèäîì àçîòó º ¿õ âïëèâ íà ñèíòåç 
îäèí îäíîãî. Ïîâ³äîìëÿºòüñÿ, ùî ô³ç³îëîã³÷í³ 
åôåêòè ñ³ðêîâîäíþ ìîæóòü áóòè îïîñåðåä-
êîâàí³ îêñèäîì àçîòó òà íàâïàêè (Singh et al,
2015). ²íäóêóâàííÿ ã³äðîñóëüô³äîì íàòð³þ òåïëî-
ñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ñóïðîâîäæóâà-
ëîñÿ òðàíçèòîðíèì çá³ëüøåííÿì âì³ñòó ïåðîê-
ñèäó âîäíþ òà îêñèäó àçîòó. Ïðè öüîìó ñêà-
âåíäæåð ïåðîêñèäó âîäíþ äèìåòèëò³îñå÷îâè-
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Êë³òèíí³ ìåõàí³çìè ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ä³þ âèñîêèõ òåìïåðàòóð

íà òà ³íã³á³òîð ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçè ³ì³äàçîë 
ïîâí³ñòþ óñóâàëè âïëèâ ñ³ðêîâîäíþ íà âì³ñò 
NO, à àíòàãîí³ñòè îêñèäó àçîòó ñëàáî âïëèâàëè 
íà âì³ñò H2O2 (Karpets et al, 2020). Î÷åâèäíî, 
ó ñèãíàëüíîìó øëÿõó ñ³ðêîâîäíþ, ùî ³íäóêóº 
ðîçâèòîê òåïëîñò³éêîñò³, îêñèä àçîòó ì³ñòèòüñÿ 
íèæ÷å â³ä ïåðîêñèäó âîäíþ. Â ö³ëîìó æ, 
ñ³ðêîâîäåíü ³ îêñèä àçîòó, éìîâ³ðíî, ìîæóòü 
³íäóêóâàòè ñèíòåç îäíå îäíîãî ³ â³äïîâ³äíî 
ðîçòàøîâóâàòèñü ó ñèãíàëüíèõ ëàíöþãàõ ó 
ð³çí³é ïîñë³äîâíîñò³ (Corpas et al, 2019).

Òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè êîíòðîëþ
àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ä³þ ã³ïåðòåðì³¿

Íàéá³ëüøà óâàãà â êîíòåêñò³ àäàïòàö³¿ ðîñ-
ëèí äî âèñîêèõ òåìïåðàòóð ïðèä³ëÿºòüñÿ çì³-
íàì åêñïðåñ³¿ ãåí³â ³ ôóíêö³îíàëüíîãî ñòàíó
ôàêòîð³â òåïëîâîãî øîêó (HSF), ÿê³ º àêòè-
âàòîðàìè òðàíñêðèïö³¿ ãåí³â HSP (Banti et al, 
2010). Åêñïðåñ³ÿ HSP ðåãóëþºòüñÿ ç ó÷àñòþ 
ïðîìîòîðíèõ åëåìåíò³â òåïëîâîãî øîêó (HSEs) 
(Yadav et al, 2020). HSE ìàþòü ïàë³íäðîìíó ïî-
ñë³äîâí³ñòü íóêëåîòèä³â (5�-AGAANNTTCT-3�), 
ùî º ñàéòîì çâ’ÿçóâàííÿ äëÿ HSF (ðèñ. 2). 
Çàçâè÷àé ó á³ëüøîñò³ âèä³â ðîñëèí HSF ì³ñòÿ-
òüñÿ ó ìîíîìåðí³é ôîðì³ â öèòîïëàçì³. Êîëè
ðîñëèíè çàçíàþòü âïëèâó ï³äâèùåíî¿ òåìïå-
ðàòóðè, ìîíîìåð HSF ïåðåõîäèòü ç öèòîïëàç-
ìè â ÿäðî ³ óòâîðþº òðèìåð, çäàòíèé çâ’ÿçóâà-
òèñÿ ç HSE òà ðåêðóòóâàòè ³íø³ òðàíñêðèï-
ö³éí³ êîìïîíåíòè, ùî ñïðè÷èíÿº åêñïðåñ³þ 
HSP (Lee et al, 1995) (ðèñ. 2).

Ð³çí³ ìîëåêóëÿðí³ ôîðìè HSF êîäóþòüñÿ
ð³çíèìè ãåíàìè. Íàïðèêëàä, ó A. thaliana ì³ñ-
òèòüñÿ 21 ãåí HSF, ó ðèñó – 23, à ó òîìàò³â –
íå ìåíøå 25 ãåí³â (Kumar, Rai, 2014). HSF 
ìàþòü ìîäóëüíó ñòðóêòóðó, ùî âêëþ÷àº ÄÍÊ-
çâ’ÿçóâàëüíèé äîìåí, äîìåí îë³ãîìåðèçàö³¿ òà 
Ñ-ê³íöåâèé àêòèâàö³éíèé äîìåí (Peteranderl 
et al, 1999). Çàãàëüíà áàçîâà ñòðóêòóðà HSF 
òà ¿õí³é êîíñåíñóñíèé ñàéò çâ’ÿçóâàííÿ ÄÍÊ 
(òîáòî åëåìåíò òåïëîâîãî øîêó) ó ð³çíèõ á³ëê³â 
çáåð³ãàþòüñÿ. Àëå íà îñíîâ³ âàð³àö³é ó öèõ 
òðüîõ îáëàñòÿõ HSF ðîñëèí ðîçä³ëÿþòü íà òðè 
êëàñè (A, B ³ C) (Kumar, Rai, 2014). Íàéá³ëü-
ø³ â³äì³ííîñò³ ïîëÿãàþòü ó âñòàâö³ äîäàòêîâèõ 
àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â ó äîìåí îë³ãîìåðè-
çàö³¿ HSF êëàñó À òà êëàñó Ñ ³ â³äñóòí³ñòü 
ìîòèâ³â àêòèâàòîðà òðàíñêðèïö³¿ ó Ñ-ê³íöåâî-
ìó äîìåí³ HSF êëàñó B (Bharti et al, 2004). 

Ãðóïà HsfA1 ââàæàºòüñÿ ãîëîâíèì ðåãóëÿòî-
ðîì ðåàêö³¿ ðîñëèí íà òåïëîâèé ñòðåñ (Fragko-
stefanakis et al, 2015). Ãåíåòè÷í³ äàí³ ñâ³ä÷àòü, 
ùî HsfA1a ³ HsfA1b áåðóòü ó÷àñòü â ³íäóêö³¿ 
åêñïðåñ³¿ ðÿäó ãåí³â HSP íà ðàíí³é ñòàä³¿ âïëè-
âó òåïëîâîãî ñòðåñó ó àðàá³äîïñèñó (Lohmann 
et al, 2004). Ãåí HsfA2 åêñïðåñóºòüñÿ âèêëþ÷-
íî çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó ³ â³äïîâ³äíèé 
á³ëîê ñòàº äîì³íóþ÷èì HSF ïðè òðèâàëîìó 
ñòðåñîâîìó âïëèâ³ (Fragkostefanakis et al, 2015). 
Âñòàíîâëåíî, ùî åêñïðåñ³ÿ HsfA2 Arabidopsis 
ï³äâèùóº òåïëîñò³éê³ñòü ìóòàíò³â hsfA1a,b,d,e 
(Liu, Charng, 2013). 

Ñïåêòð äîñë³äæåíèõ ãåí³â HSF ó ðîñëèí 
ïîñò³éíî ðîçøèðþºòüñÿ. Òàê, ïîð³âíÿíî íåäàâ-
íî áóâ êëîíîâàíèé ³ îõàðàêòåðèçîâàíèé ãåí 
BcHsfA1 ç Brassica campestris (Zhu et al, 2018). 
Á³î³íôîðìàö³éíèé àíàë³ç ïîêàçàâ, ùî â³í íà-
ëåæèòü äî ñ³ìåéñòâà ãåí³â HsfA òà íàéá³ëüø ò³ñ-
íî ïîâ’ÿçàíèé ç HsfA1 ³íøèõ ðîñëèí. Åêñïðåñ³ÿ 
öüîãî ãåíà ó B. campestris ìàêñèìàëüíî ïîñè-
ëþâàëàñü ÷åðåç 0,5–1 ãîä ï³ñëÿ ä³¿ òåìïåðàòóðè 
42 °Ñ. Òðàíñôîðìàö³ÿ òþòþíó ãåíîì BcHsfA1
çíà÷íî ï³äâèùóâàëà òåïëîñò³éê³ñòü ïðîðîñò-
ê³â, çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó ó íèõ ïîð³â-
íÿíî ç äèêèì òèïîì â³äçíà÷àëàñÿ âèùà àêòèâ-
í³ñòü àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â ÑÎÄ òà ïåð-
îêñèäàçè, à òàêîæ ï³äâèùåíèé âì³ñò ðîç÷èííèõ 
âóãëåâîä³â (Zhu et al, 2018). Äîñë³äæåííÿ ðîë³ 
TaHsfA6f, ÷ëåíà ï³äêëàñó A6 HSF, â ðåãóëÿö³¿ 
çàõèñíèõ ãåí³â ó Triticum aestivum çà óìîâ òåï-
ëîâîãî ñòðåñó ïîêàçàëî, ùî öåé ãåí êîíñòèòó-
òèâíî åêñïðåñóâàâñÿ ó çåëåíèõ îðãàíàõ, àëå 
÷åðåç 1,5 ãîä åêñïîçèö³¿ çà òåìïåðàòóðè 36 °Ñ 
éîãî åêñïðåñ³ÿ çðîñòàëà íà ïîðÿäîê (Xue et al, 
2015). Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ç íàäåêñ-
ïðåñ³ºþ TaHsfA6f â³äð³çíÿëèñÿ ï³äâèùåíîþ òåï-
ëîñò³éê³ñòþ. Âñòàíîâëåíî, ùî TaHsfA6f àêòè-
âóº åêñïðåñ³þ ê³ëüêîõ ãåí³â HSP (TaHSP16.8, 
TaHSP17, TaHSP17.3 ³ TaHSP90.1-A1) çà â³ä-
ñóòíîñò³ ñòðåñîâîãî âïëèâó. 

Ìåðåæà HSF ó ðîñëèí êîíòðîëþºòüñÿ íà 
ð³âí³ òðàíñêðèïö³¿ (Kumar, Rai, 2014) ð³çíî-
ìàí³òíèìè êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³, ó 
òîìó ÷èñë³ ÀÔÊ. Ó ðîñëèí àðàá³äîïñèñó ñèí-
òåç HSF ³ ðÿäó á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó (Hsp17.6, 
Hsp18.2) ³íäóêóâàâñÿ ä³ºþ ÿê âèñîêî¿ òåìïå-
ðàòóðè, òàê ³ åêçîãåííîãî ïåðîêñèäó âîäíþ;
âîäíî÷àñ òàê³ åôåêòè óñóâàëèñÿ àíòèîêñèäàíò-
íîì àñêîðáàòîì òà ³íã³á³òîðîì ÍÀÄÔH-îêñè-
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äàçè äèôåí³ëåí³îäîí³óìîì (Volkov et al, 
2006). Äîáðå â³äîìî òàêîæ ïðî ó÷àñòü êàëü-
ö³þ â ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ HSP: ïîêàçàíî, ùî 
òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð AtHSFA1a º ì³øåííþ 
ä³¿ Ca2+/CaM-çàëåæíî¿ ïðîòå¿íê³íàçè AtCBK3, 
ÿêà àêòèâóº éîãî (Liu et al, 2008). 

Ó÷àñòü ³íøèõ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â 
ó â³äïîâ³ä³ ðîñëèí íà ä³þ òåïëîâîãî ñòðåñó 
äîñë³äæåíà çíà÷íî ìåíøîþ ì³ðîþ. Ïðîòå º
ï³äñòàâè ïðèïóñêàòè, ùî òàê³ â³äîì³ òðàíñ-
êðèïö³éí³ ôàêòîðè â³äïîâ³ä³ íà ð³çí³ àá³îòè÷í³ 
ñòðåñè, ÿê MBF, NAC òà WRKY, çàä³ÿí³ ³ ó 
ôîðìóâàíí³ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà 
ã³ïåðòåðì³þ. Òàê³ ðåçóëüòàòè îòðèìàí³ çîêðå-
ìà øëÿõîì äîñë³äæåííÿ âïëèâó òðàíñôîðìà-
ö³¿ ðîñëèí â³äïîâ³äíèìè ãåíàìè íà òåïëîñò³é-
ê³ñòü. Íàïðèêëàä, íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà TaMBF1c 

ñïðè÷èíÿëà ï³äâèùåííÿ òåïëîñò³éêîñò³ òðàíñ-
ôîðìîâàíèõ ðîñëèí ðèñó íà ð³çíèõ ôàçàõ 
îíòîãåíåçó (Qin et al, 2015). Òðàíñôîðìàö³ÿ 
àðàá³äîïèñó ãåíîì TaNAC2L ïøåíèö³ ïîñèëþ-
âàëà òåïëîñò³éê³ñòü ðîñëèí òà àêòèâóâàëà åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç òåïëîâèì ñòðåñîì: 
LEA, AtHsfA3 ³ RD29A (Guo et al, 2015). Òðàíñ-
ãåíí³ ë³í³¿ àðàá³äîïñèñó ç ãåíîì ïøåíèö³
TaWRKY33 òàêîæ ïðîÿâëÿëè ï³äâèùåíó òåïëî-
ñò³éê³ñòü, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî çàëó÷åííÿ òðàíñ-
êðèïö³éíèõ ôàêòîð³â ñ³ìåéñòâà WRKY â ðå-
ãóëÿö³þ àäàïòàö³¿ íå ëèøå äî ïîñóõè, à é äî
ã³ïåðòåðì³¿ (He et al, 2016). Âîäíî÷àñ òðàíñôîð-
ìàö³ÿ ïøåíèö³ ãåíîì àðàá³äîïñèñó AtWRKY30
ïðèçâîäèëà äî ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ àíòè-
îêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (ÑÎÄ, êàòàëàçè, àñ-
êîðáàòïåðîêñèäàçè) ³ âì³ñòó öóêð³â òà çìåí-
øóâàëà îêèñíþâàëüí³ ïîøêîäæåííÿ çà óìîâ 
ÿê ïîñóõè, òàê ³ ä³¿ âèñîêèõ òåìïåðàòóð (El-
Esawi et al, 2019). 

Êë³òèíí³ àäàïòèâí³ ðåàêö³¿ ðîñëèí
íà ã³ïåðòåðì³þ òà ¿õ ðåãóëÿö³ÿ

Ñèíòåç HSP. Ìàñîâå óòâîðåííÿ HSP º âàæ-
ëèâîþ õàðàêòåðèñòèêîþ, ïîâ’ÿçàíîþ ç íàáóò-
òÿì òåðìîòîëåðàíòíîñò³ ðîñëèí (Yadav et al, 
2020). ßê ïðàâèëî, çà íîðìàëüíèõ óìîâ åêñ-
ïðåñ³ÿ á³ëüøîñò³ ãåí³â HSP àáî â³äêëþ÷åíà 
àáî çíà÷íî îñëàáëåíà, àëå øâèäêî ³íäóêóºòüñÿ 
âèñîêîòåìïåðàòóðíèì øîêîì. Ðîñëèíè ïøåíèö³ 
ïî÷èíàþòü ñèíòåçóâàòè HSP, êîëè òåìïåðàòóðà 
òêàíèí ïåðåâèùóº 32–33 °Ñ (Kumar, Rai, 2014). 
Ðåàêö³ÿ ñèíòåçó HSP º òèì÷àñîâîþ, çàçâè÷àé 
âîíà äîñÿãàº ï³êó ÷åðåç 1–2 ãîä ï³ñëÿ ïî÷àòêó 
âïëèâó ã³ïåðòåðì³¿, çàáåçïå÷óþ÷è çàõèñò íà 
«ãîñòð³é» ñòàä³¿ ñòðåñó (Kumar, Rai, 2014). 

Á³ëêè òåïëîâîãî øîêó ðîñëèí ïîä³ëÿþòü íà
ï’ÿòü ñ³ìåéñòâ: HSP 100, HSP 90, HSP 70, 
HSP 60 òà ìàë³ HSP (ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 
�40 êÄà). Á³ëêè ñ³ìåéñòâà HSP 100 íàëåæèòü 
äî ñóïåðñ³ìåéñòâà ÀÀÀ-ÀÒÔàç òà ä³þòü ÿê ìî-
ëåêóëÿðí³ øàïåðîíè (Bukau et al, 2006). Âîíè 
åêñïðåñóþòüñÿ â óìîâàõ íå ëèøå òåïëîâîãî 
ñòðåñó, à é îñìîòè÷íîãî, ñîëüîâîãî, õîëîäî-
âîãî ñòðåñ³â ³ ä³¿ àáñöèçîâî¿ êèñëîòè (Yadav 
et al, 2020). Á³ëîê ClpA (êàçå¿íîë³òè÷íà ïðî-
òåàçà) áóâ ïåðøèì ïðåäñòàâíèêîì êëàñó HSP 
100, âèÿâëåíèì ÿê êîìïîíåíò ÀÒÔ-çàëåæíî¿ 
ïðîòåàçè, çäàòíî¿ ðåàêòèâóâàòè ð³çí³ á³ëêè, ùî 
àãðåãóþòüñÿ ï³ñëÿ ñèëüíîãî ñòðåñó. Ðîëü HSP 

Ðèñ. 2. ²íäóêö³ÿ ñèíòåçó á³ëê³â òåïëîâîãî øîêó ó 
ðîñëèíí³é êë³òèí³. HSF – ôàêòîðè òåïëîâîãî øî-
êó; HSE – ïðîìîòîðè (åëåìåíòè) òåïëîâîãî øîêó; 
HSP – á³ëêè òåïëîâîãî øîêó
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Êë³òèíí³ ìåõàí³çìè ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ä³þ âèñîêèõ òåìïåðàòóð

100 ó ñò³éêîñò³ äî ñòðåñîð³â âèâ÷åíà íà ê³ëüêîõ 
âèäàõ ðîñëèí: A. thaliana, N. tabacum, Glycine 
max, Phaseolus lunatus, Zea mays, T. astivum, Oryza 
sativa (Yadav et al, 2020). Âîíè çä³éñíþþòü äå-
çàãðåãàö³þ äåíàòóðîâàíèõ á³ëê³â, âèêîðèñòîâó-
þ÷è åíåðã³þ ÀÒÔ. 

Á³ëîê HSP 90 – ìîëåêóëÿðíèé øàïåðîí, âè-
ÿâëåíèé ó áàêòåð³é òà åóêàð³îò³â, ó òîìó ÷èñë³ 
ðîñëèí (Yadav et al, 2020). ßê ³ á³ëîê HSP 100, 
äëÿ ñâîãî ôóíêö³îíóâàííÿ â³í ïîòðåáóº ÀÒÔ 
(Hasanuzzaman et al, 2013). Àêòèâàö³ÿ åêñïðå-
ñ³¿ ãåí³â HSP 90 âèÿâëåíà ÿê â³äïîâ³äü ðîñëèí 
íà ä³þ íå ëèøå âèñîêèõ òåìïåðàòóð, à é ã³ïî-
òåðì³¿, ïîñóõè, ÓÔ-B òà ³íøèõ ñòðåñîâèõ ÷èí-
íèê³â (Bae et al, 2003; Swindell et al, 2007; 
Ambrosone et al, 2013; Kozeko, 2019). Ìîëåêó-
ëÿðí³ ôîðìè HSP 90 ëîêàë³çîâàí³ â öèòîïëàç-
ì³, ÿäð³, ïëàñòèäàõ, ì³òîõîíäð³ÿõ òà åíäîïëàç-
ìàòè÷íîìó ðåòèêóëóì³ (Krishna, Gloor, 2001). 
Êð³ì âëàñíå øàïåðîííèõ ôóíêö³é, HSP 90 â³-
ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü â ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãå-
í³â ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³, ââàæàþ÷èñü îäíèì ³ç 
ðåãóëÿòîð³â ïåðåäà÷³ ñèãíàëó òåïëîâîãî ñòðåñó 
äî ÿäðà (Hasanuzzaman et al, 2013). Íåàêòèâ-
íèé ñòàí ôàêòîðà òåïëîâîãî øîêó HSF1 çà 
íîðìàëüíèõ óìîâ çàáåçïå÷óºòüñÿ çâ’ÿçóâàí-
íÿì éîãî ìîíîìåð³â ç öèòîçîëüíèìè HSP 90 
(ó êîîïåðàö³¿ ç HSP 70). ßê óæå çàçíà÷àëîñÿ,
çà óìîâ ñòðåñó ïåðåêëþ÷åííÿ øàïåðîí³â íà 
çâ’ÿçóâàííÿ íåíàòèâíèõ á³ëê³â ïðèçâîäèòü äî
âèâ³ëüíåííÿ HSF1, ¿õ òðèìåðèçàö³¿, òðàíñïîðòó
â ÿäðî, çâ’ÿçóâàííÿ ç HSE òà ³í³ö³àö³¿ òðàíñ-
êðèïö³¿ ð³çíèõ HSP, ó òîìó ÷èñë³ HSP 90. Â³ä-
íîâëåííÿ á³ëêîâîãî ãîìåîñòàçó ïðèçâîäèòü äî 
âèâ³ëüíåííÿ ìîëåêóë HSP 90 òà ¿õ ðåàñîö³àö³¿ 
ñ HSF1. Ïðè öüîìó îñíîâíèì ñèãíàëîì, ùî 
ðåãóëþº ñèíòåç HSP, º íàêîïè÷åííÿ äåíàòó-
ðîâàíèõ á³ëê³â âèùå ïåâíîãî ïîðîãîâîãî ð³âíÿ
(Kozeko, 2019). Îñê³ëüêè ñïåöèô³÷íå ³íã³áó-
âàííÿ àêòèâíîñò³ HSP 90 ãåëäàíàì³öèíîì àáî 
ðàäèöèêîëîì ³íäóêóº òðàíñêðèïö³þ íå ëèøå 
HSP, à é ³íøèõ ãåí³â, ùî ðåãóëþþòüñÿ HSF 
(Yamada et al, 2007), öèòîçîëüí³ HSP 90 ìîæ-
íà ðîçãëÿäàòè ó ðîë³ ðåãóëÿòîð³â çíà÷íî¿ ÷àñòè-
íè ðåàêö³é íà ñòðåñ (Kozeko, 2019). 

Á³ëêè ñ³ìåéñòâà HSP 70, ÿê ³ HSP 90, ä³þòü 
ÿê ìîëåêóëÿðí³ øàïåðîíè ìàéæå â óñ³õ âèä³â 
ðîñëèí ³ òâàðèí. Âîíè ì³ñòÿòü äâà îñíîâí³ äî-
ìåíè: N-òåðì³íàëüíèé äîìåí ÀÒÔàçè ³ äîìåí 
çâ’ÿçóâàííÿ ñóáñòðàòó. Ãîëîâíèìè ôóíêö³ÿìè 

HSP 70 º ñòàá³ë³çàö³ÿ íîâîóòâîðåíèõ á³ëê³â ³ 
ïîïåðåäæåííÿ íåïðàâèëüíîãî ôîëäèíãó òà 
àãðåãàö³¿, ³ìïîðò á³ëê³â ó êë³òèíí³ êîìïàðò-
ìåíòè, çîêðåìà, â ì³òîõîíäð³¿ òà åíäîïëàçìà-
òè÷íèé ðåòèêóëóì. Çà ñòðåñîâèõ óìîâ ðîëü HSP 
70 ïîëÿãàº íàñàìïåðåä ó çàõèñò³ ñòðóêòóð ÿäåð-
öÿ ³ ðåôîëäèíãó äåíàòóðîâàíèõ á³ëê³â (Sung et 
al, 2001). Îòðèìàí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî ïðÿìèé 
çâ’ÿçîê ì³æ çäàòí³ñòþ ðîñëèí ñèíòåçóâàòè HSP 
70 ³ òåïëîñò³éê³ñòþ. Ïðè ïîð³âíÿëüíîìó äîñ-
ë³äæåíí³ òåïëîñò³éêîñò³ äâîõ âèä³â ìàëüâè 
Malva silvestris ³ M. pulchella áóëî âñòàíîâëåíî, 
ùî ñò³éê³øèé âèä M. silvestris ï³ñëÿ 2-ãîäèí-
íî¿ åêñïîçèö³¿ çà +37 °Ñ íàêîïè÷óâàâ â 1,3–
1,5 ðàçà á³ëüøó ê³ëüê³ñòü ³íäóöèáåëüíî¿ ôîð-
ìè HSP 70 ïîð³âíÿíî ç ìåíø ñò³éêèì M. 
pulchella (Kozeko, Rakhmetov, 2016). Äëÿ äî-
êàçó çàõèñíî¿ ðîë³ HSP 70 ó ðîáîò³ Cho ³ 
Hong (2006) áóëè îòðèìàí³ òðàíñãåíí³ ðîñëè-
íè òþòþíó, ÿê³ êîíñòèòóòèâíî åêñïðåñóâàëè 
ï³äâèùåí³ ð³âí³ HSP 70, NtHSP70-1. Ö³ ðîñ-
ëèíè âèÿâëÿëè ñò³éê³ñòü äî âîäíîãî ñòðåñó. 
Çà óìîâ ïðîãðåñóþ÷î¿ ïîñóõè ê³ëüê³ñòü NtHSP 
70-1 ó ëèñòêàõ êîðåëþâàëà ç ï³äòðèìàííÿì 
îïòèìàëüíîãî âì³ñòó âîäè. Êîíñòèòóòèâíà íàä-
åêñïðåñ³ÿ ãåíà HSP 70 BcHSP70, òðàíñôîðìî-
âàíîãî ç B. campestris ó ðîñëèíè òþòþíó, ï³ä-
âèùóâàëà ¿õ òåïëîñò³éê³ñòü (Wang et al, 2016). 
Ï³çí³øå åôåêòè ï³äâèùåííÿ òåïëî- ³ ïîñó-
õîñò³éêîñò³ ðîñëèí øëÿõîì ïåðåíåñåííÿ ãåí³â 
HSP áóëè îòðèìàí³ íà ðîñëèíàõ ð³çíèõ âèä³â 
(Zhu et al, 2018; Yadav et al, 2020).

HSP 60 º ÀÒÔ-çàëåæíèì øàïåðîíîì, ùî 
ñïðèÿº ïðàâèëüíîìó ôîëäèíãó á³ëê³â, ÿê³ ³ì-
ïîðòóþòüñÿ â ì³òîõîíäð³¿ ³ õëîðîïëàñòè. Çà 
ñòðåñîâèõ óìîâ â³í ïîïåðåäæàº íåïðàâèëüíå 
çãîðòàííÿ á³ëê³â ³ ñïðèÿº ðåôîëäèíãó ïîë³-
ïåïòèä³â ó öèõ îðãàíåëàõ (Yadav et al, 2020). 
HSP 60 ïîä³ëÿºòüñÿ íà äâ³ ãðóïè (I è II), ùî 
ìàþòü ñòðóêòóðíó ñõîæ³ñòü, àëå â³äð³çíÿþòü-
ñÿ ïîñë³äîâíîñòÿìè. Ãðóïà I HSP 60 çóñòð³-
÷àºòüñÿ ó ïðîêàð³îò³â òà åíäîñèìá³òè÷íèõ îð-
ãàíåë (ì³òîõîíäð³¿, õëîðîïëàñòè). Öÿ ãðóïà 
ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ îêðåìèõ á³ëê³â ï³äñ³ìåé-
ñòâà øàïåðîí³íó 60 (Cpn60) ³ øàïåðîí³íó 10 
(Cpn10) (êîøàïåðîíó), ùî ôóíêö³îíóþòü ðà-
çîì ÀÒÔ-çàëåæíèì ÷èíîì. Ãðóïà II øàïåðî-
í³í³â ³ñíóº â öèòîçîë³ àðõåé òà åóêàð³îò (Lund, 
2001). Ó ðîñëèí ö³ øàïåðîí³íè ëîêàë³çîâàí³ 
ïåðåâàæíî ó õëîðîïëàñòàõ (Yadav et al, 2020). 
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Ìàë³ á³ëêè òåïëîâîãî øîêó (15–42 êÄà, 
sHSP) º äàâí³ì ³ âåëèêèì ñ³ìåéñòâîì. Âîíè 
âèÿâëåí³ ó áàêòåð³é, àðõåé òà åóêàð³îò (Waters, 
2012). Çà ñòðåñîâèõ óìîâ âîíè ïðàöþþòü ÿê 
ïåðøà ë³í³ÿ çàõèñòó. sHSP íå ìîæóòü ðåôîëäó-
âàòè íåíàòèâí³ á³ëêè, àëå ìîæóòü çâ’ÿçóâàòèñÿ
ç ÷àñòêîâî äåíàòóðîâàíèìè á³ëêàìè, çàïîá³ãà-
þ÷è ¿õ íåîáîðîòíîìó ðîçãîðòàííþ àáî íå-
ïðàâèëüí³é àãðåãàö³¿ (Mogk et al, 2003). Òà-
êîæ âîíè âèñòóïàþòü ó ðîë³ êîøàïåðîí³â äëÿ 
³íøèõ âèùèõ HSP, íàñàìïåðåä, HSP 70/HSP 
100. Îñîáëèâ³ñòþ sHSP º â³äñóòí³ñòü ïîòðåáè â 
ÀÒÔ äëÿ çâ’ÿçóâàííÿ á³ëê³â-ñóáñòðàò³â, ïðè 
öüîìó âîíè ìàþòü äóæå âèñîêó ñïîð³äíåí³ñòü 
äî äåíàòóðîâàíèõ á³ëê³â. Ê³ëüê³ñòü ìîëåêóëÿð-
íèõ ôîðì sHSP ó ð³çíèõ âèä³â ðîñëèí âàð³þº. 
Òàê, ó àðàá³äîïñèñó ¿õ âèÿâëåíî 19, ó ðèñó – 
23, ó òîïîë³ – 36 (Waters et al, 2008). Ö³ á³ë-
êè ëîêàë³çîâàí³ â öèòîïëàçì³ àáî ÿäð³, à òàêîæ 
â õëîðîïëàñòàõ, ì³òîõîíäð³ÿõ òà åíäîïëàçìà-
òè÷íîìó ðåòèêóëóì³ (Sun et al, 2002). Ðîñëè-
íè ñèíòåçóþòü sHSP ï³ä âïëèâîì ã³ïåðòåðì³¿, 
îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó, ïîñóõè, ñîëåé òîùî 
(Yadav et al, 2020). 

Àêòèâàö³ÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè. ßê óæå 
çàçíà÷àëîñÿ, òåïëîâèé ñòðåñ ñïðè÷èíÿº ïîñè-
ëåííÿ óòâîðåííÿ ÀÔÊ ó ð³çíèõ êîìïàðòìåíòàõ 
³ ñòðóêòóðàõ ðîñëèííèõ êë³òèí. Öåé åôåêò âè-
êîíóº ðîëü ïðèíàéìí³ îäíîãî ³ç ñèãíàë³â, ùî 
âèêëèêàº àêòèâàö³þ çàõèñíèõ ñèñòåì. Âîäíî-
÷àñ ïîðóøåííÿ îêèñíþâàëüíî-â³äíîâíî¿ ð³âíî-
âàãè ³ ïðîöåñ³â ðåäîêñ-ðåãóëÿö³¿ º îäí³ºþ ç ïðè-
÷èí óøêîäæåííÿ ³ çàãèáåë³ êë³òèí. Çâàæàþ÷è 
íà öå, àêòèâàö³ÿ ðîáîòè àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñ-
òåìè ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê îäíà ç êëþ÷îâèõ êë³-
òèííèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà ã³ïåðòåðì³þ (Ko-
lupaev et al, 2019). Çà ñó÷àñíèìè óÿâëåííÿìè, 
àíòèîêñèäàíòàìè ââàæàþòüñÿ áóäü-ÿê³ ðå÷îâè-
íè, ùî çàïîá³ãàþòü, çàòðèìóþòü àáî óñóâàþòü 
îêèñíþâàëüí³ ïîøêîäæåííÿ ìîëåêóëè-ì³øåí³ 
(Halliwell, Gutteridge, 2015). Çàãàëüíîïðèéíÿòî¿ 
êëàñèô³êàö³¿ àíòèîêñèäàíò³â íåìàº. Àíòèîêñè-
äàíòíà ñèñòåìà ïðåäñòàâëåíà ôåðìåíòàòèâíèìè
òà íèçüêîìîëåêóëÿðíèìè àíòèîêñèäàíòàìè. Ñå-
ðåä ôåðìåíò³â ö³º¿ ñèñòåìè âèä³ëÿþòü êàòà-
ë³çàòîðè, ùî çíåøêîäæóþòü ÀÔÊ (ÑÎÄ, êàòà-
ëàçà, ð³çí³ ïåðîêñèäàçè); ôåðìåíòè äåòîêñè-
êàö³¿ ë³ï³ä³â (ãëóòàò³îí S-òðàíñôåðàçà, ãëóòàò³îí-
ïåðîêñèäàçà òà ³í.) òà ðåãåíåðàòîðè àêòèâíèõ 
(â³äíîâëåíèõ) ôîðì àíòèîêñèäàíò³â (ìîíîäå-

ã³äðîàñêîðáàòðåäóêòàçà, äåã³äðîàñêîðáàòðåäóêòà-
çà, ãëóòàò³îíðåäóêòàçà). Îñòàíí³ ðàçîì ç àñêîð-
áàòïåðîêñèäàçîþ ñêëàäàþòü àñêîðáàò-ãëóòàò³-
îíîâèé öèêë, âîíè êîîðäèíîâàíî ðåãóëþþòü 
îêèñíþâàëüíî-â³äíîâíèé ñòàòóñ êë³òèí (Manna 
et al, 2021). Òàêîæ ó öüîìó ïðîöåñ³ çàä³ÿí³ ïå-
ðîêñèðåäîêñèíè, ùî çìåíøóþòü âì³ñò H2O2 òà 
îðãàí³÷íèõ ã³äðîïåðîêñèä³â (Dietz, 2011). 

Íèçüêîìîëåêóëÿðí³ àíòèîêñèäàíòè ó ðîñ-
ëèííèõ êë³òèíàõ ïðåäñòàâëåí³ øèðîêèì íà-
áîðîì õ³ì³÷íî ð³çíîð³äíèõ ñïîëóê. Îñíîâíèìè 
ñåðåä íèõ ââàæàþòüñÿ àñêîðá³íîâà êèñëîòà òà 
ãëóòàò³îí (Das, Roychoudhury, 2014). Îñòàí-
í³ì ÷àñîì äî íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ àíòèîêñè-
äàíò³â â³äíîñÿòü ³ äåÿê³ ñïîëóêè, äëÿ ÿêèõ 
àíòèîêñèäàíòíà ôóíêö³ÿ íå º îñíîâíîþ, àëå
êîòð³ ìàþòü âèðàæåí³ àíòèîêñèäàíòí³ âëàñ-
òèâîñò³ ³ íàêîïè÷óþòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ä³þ 
ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â, çîêðåìà, ïðîë³í, ïîë³à-
ì³íè òà ðîç÷èíí³ âóãëåâîäè (Liang et al, 2013; 
Das, Roychoudhury 2014; Kolupaev et al, 2022).

Õàðàêòåðèñòèêà îñíîâíèõ àíòèîêñèäàíò³â 
äîñèòü äåòàëüíî îïèñàíà â ðÿä³ îãëÿä³â (Das, 
Roychoudhury, 2014; Kolupaev et al, 2019; 
Hasanuzzaman et al, 2020; García-Caparrós et al, 
2020). Çâàæàþ÷è íà öå, ìè çîñåðåäèìîñü ëèøå 
íà ïðèêëàäàõ êîíêðåòíî¿ ó÷àñò³ àíòèîêñèäàíò-
íî¿ ñèñòåìè â àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ã³ïåðòåðì³¿. 

Êëþ÷îâèì ôåðìåíòîì àíòèîêñèäàíòíîãî çà-
õèñòó ââàæàºòüñÿ ÑÎÄ, ÿêà âèêîíóº ðîëü ïåð-
âèííîãî ðóáåæó ïðîòè ÀÔÊ (Alscher et al, 
2002). Åë³ì³íóþ÷è ñóïåðîêñèäí³ ðàäèêàëè, öåé
ôåðìåíò îïîñåðåäêîâàíî çìåíøóº éìîâ³ðí³ñòü 
óòâîðåííÿ ã³äðîêñèëüíèõ ðàäèêàë³â, ñèíãëåò-
íîãî êèñíþ, ïåðîêñèí³òðèòó òà ³íøèõ ÀÔÊ, 
ÿê³ ÷åðåç âèñîêó ðåàêö³éíó çäàòí³ñòü íå ìîæóòü 
áóòè âèäàëåí³ á³ëêîâèìè êàòàë³çàòîðàìè. ÑÎÄ 
ïðåäñòàâëåíà çíà÷íîþ ê³ëüê³ñòþ ìîëåêóëÿð-
íèõ ôîðì, â àêòèâíèõ öåíòðàõ ÿêèõ ìîæóòü 
áóòè òàê³ ìåòàëè ÿê Cu, Zn, Mn, Fe. Íàéá³ëüø 
ïîøèðåíîþ ôîðìîþ öüîãî ôåðìåíòó ó êë³òè-
íàõ ðîñëèí º Cu/Zn-ÑÎÄ (Mr 30–33 êÄà), 
ëîêàë³çîâàíà â öèòîçîë³, õëîðîïëàñòàõ, ì³òî-
õîíäð³ÿõ, ïåðîêñèñîìàõ òà àïîïëàñò³. Ìåíø 
ïîøèðåíèìè º Mn-ÑÎÄ òà Fe-ÑÎÄ (Alscher et 
al, 2002; Gill, Tuteja, 2010). 

Ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ çà ïîì³ðíî¿ ä³¿ 
âèñîêèõ òåìïåðàòóð çàðåºñòðîâàí³ íà áàãàòüîõ 
îá’ºêòàõ. Òàê, 20-ãîäèííèé âïëèâ òåìïåðàòóðè 
45 °Ñ íà ìîëîä³ ðîñëèíè ïøåíèö³ ñïðè÷èíÿâ 
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ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ (Hameed et al, 
2012). Ïðè âèâ÷åíí³ 2–4-ãîäèííîãî âïëèâó òåì-
ïåðàòóð 40–45 °Ñ íà 35-äåíí³ ðîñëèíè ïøåíè-
ö³ àêòèâí³ñòü ôåðìåíòó ó æàðîñò³éêîãî ñîðòó 
âèÿâèëàñÿ âèùîþ, í³æ ó íåñò³éêîãî (Ramani, 
Mandavia, 2015). Ïîñèëåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â Cu/
Zn-ÑÎÄ ³ Mn-ÑÎÄ ³ àêòèâíîñò³ ôåðìåíòó çà 
óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó â³äçíà÷àëîñÿ ó ðîñëèí, 
ÿê³ ðàí³øå çàçíàëè àêë³ìàòèçàö³éíîãî âïëèâó 
ïîì³ðíî âèñîêèõ òåìïåðàòóð (Kumar, Rai, 2014). 
Ó ïðîðîñòê³â êóêóðóäçè ïðè òåïëîâîìó ñòðåñ³ 
òà ïîñóñ³, à òàêîæ ¿õ ïîºäíàíí³ â³äçíà÷àëîñÿ 
ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ ó ëèñòêàõ òà êî-
ðåíÿõ (Hu et al, 2010). Ïðèì³òíî, ùî öåé åôåêò 
óñóâàâñÿ çà äîïîìîãîþ ³í³ã³á³òîð³â HSP 70, ùî 
äîçâîëÿº ïðèïóñòèòè ó÷àñòü HSP 70 ó ðåãóëþ-
âàíí³ àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â. 
Îäíàê íå ÿñíî, ÷è ïîâ’ÿçàí³ òàê³ åôåêòè ç éîãî 
øàïåðîííîþ ä³ºþ íà ìîëåêóëè ôåðìåíòó. Ðîñ-
ëèíè ïøåíèö³, òðàíñôîðìîâàí³ ãåíîì òðàí-
ñêðèïö³éíîãî ôàêòîðà AtWRKY30 àðàá³äîï-
ñèñó, âèÿâëÿëè âèùó òåïëîñò³éê³ñòü, ðåçèñòåíò-
í³ñòü äî îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó ³ ï³äâèùåíó 
àêòèâí³ñòü ÑÎÄ (El-Esawi et al, 2019). 

Äîñèòü òèïîâîþ ðåàêö³ºþ íà ïîì³ðíó ä³þ 
âèñîêèõ òåìïåðàòóð º ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ 
ôåðìåíò³â, ùî çíåøêîäæóþòü ïåðîêñèä âîäíþ. 
Òàê, ïîêàçàíî çðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ êàòàëàçè 
ó òåïëîñò³éêèõ ñîðò³â ïøåíèö³ ïðè ã³ïåðòåðì³¿ 
ó ôàêòîðîñòàòíèõ óìîâàõ (Sairam et al, 2000; 
Gupta et al, 2013). Âîäíî÷àñ ïîâ³äîìëÿºòüñÿ ³ 
ïðî çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ êàòàëàçè ó ðîñëèí 
ïøåíèö³ çà óìîâ ñèëüíîãî òåïëîâîãî ñòðåñó. 
Íåçâàæàþ÷è íà öå, ó òåïëîñò³éêèõ ãåíîòèï³â 
àáñîëþòí³ âåëè÷èíè àêòèâíîñò³ ôåðìåíòó áóëè 
âèùèìè, í³æ ó íåñò³éêèõ (Hameed et al, 2012). 
Çà óìîâ âïëèâó òåïëîâîãî ñòðåñó â ïåð³îä ï³ñëÿ 
öâ³ò³ííÿ ó æàðîñò³éêèõ ñîðò³â ïøåíèö³ òàêîæ 
àêòèâí³ñòü êàòàëàçè áóëà âèùîþ ïîð³âíÿíî ç 
ìåíø ñò³éêèìè (Gao et al, 2021). Ïîä³áíà êàð-
òèíà â³äçíà÷åíà ³ ó ðîñëèí ïøåíèö³ ð³çíèõ ãå-
íîòèï³â, ùî ï³ääàâàëèñÿ ä³¿ òåïëîâîãî ñòðåñó 
íà ñòàä³¿ êîëîñ³ííÿ (Iqbal et al, 2015). Ï³äâè-
ùåííÿ àêòèâíîñò³ êàòàëàçè çà ä³¿ òåìïåðàòóðè 
45 °Ñ ïîêàçàíî ó ìîëîäèõ ðîñëèí êóêóðóäçè 
(Yüzba�io�lu et al, 2017). 

Ãåííî-³íæåíåðí³ ìàí³ïóëÿö³¿, ùî ï³äâèùó-
þòü àêòèâí³ñòü êàòàëàçè, ïîçèòèâíî ïîçíà÷à-
ëèñÿ íà òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí. Òàê, ðîñëèíè 
àðàá³äîïñèñó, òðàíñôîðìîâàí³ ãåíàìè êàòàëàçè 

áðîêîë³ (BoCAT1 ³ BoCAT2), ìàëè â ê³ëüêà ðàç³â 
âèùó àêòèâí³ñòü ôåðìåíòó, í³æ ðîñëèíè äèêî-
ãî òèïó, à âèæèâàí³ñòü òðàíñôîðìàíò³â ï³ñëÿ 
ïîòåíö³éíî ëåòàëüíîãî òåïëîâîãî ñòðåñó òàêîæ 
áóëà çíà÷íî âèùîþ (Chiang et al, 2014). Ðîñëè-
íè ïøåíèö³, òðàíñôîðìîâàí³ ãåíîì àðàá³äîï-
ñèñó AtWRKY30, ùî êîäóº òðàícêðèïö³éíèé 
ôàêòîð WRKY30, âèð³çíÿëèñÿ âèùîþ àêòèâ-
í³ñòþ êàòàëàçè òà ³íøèõ àíòèîêñèäàíòíèõ 
ôåðìåíò³â ³ âîäíî÷àñ ï³äâèùåíîþ òåïëîñò³é-
ê³ñòþ (El-Esawi et al, 2019). 

Âïëèâ òåìïåðàòóðè 42 °Ñ íà 7-äåíí³ ðîñëè-
íè Vigna aconitifolia ð³çíèõ ñîðò³â ñïðè÷èíÿâ 
ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ãâàÿêîëïåðîêñèäàçè, ÿêå
â³ðîã³äíî êîðåëþâàëî ç òåïëîñò³éê³ñòþ ñîðò³â 
(Harsh et al, 2016). Ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ ãâà-
ÿêîëïåðîêñèäàçè ó â³äïîâ³äü íà òåïëîâèé ñòðåñ 
çàðåºñòðîâàíî ³ ó òåïëîñò³éêèõ ñîðò³â ïøåíèö³, 
õî÷à òàêèé åôåêò áóâ õàðàêòåðíèì íå äëÿ âñ³õ 
äîñë³äæóâàíèõ ñò³éêèõ ãåíîòèï³â (Gupta et al, 
2013; Ramani et al, 2015). Òàêîæ ïîâ³äîìëÿº-
òüñÿ ïðî êîìïåíñàö³þ çíèæåíî¿ àêòèâíîñò³ 
êàòàëàçè ï³äâèùåíîþ àêòèâí³ñòþ ãâàÿêîëïåð-
îêñèäàçè ó ñîðò³â ïøåíèö³ çà óìîâ òåïëîâîãî 
ñòðåñó (Hameed et al, 2012). Ó ðîáîò³ Plieth ³
Vollbehr (2012) îïèñàíî çâ’ÿçîê ì³æ òåðìîñòà-
á³ëüí³ñòþ ïåðîêñèäàçè ³ æàðîñò³éê³ñòþ ðîñëèí. 

Çì³íà ³çîôåðìåíòíîãî ñïåêòðà àñêîðáàòïåð-
îêñèäàçè çàô³êñîâàíà ó â³äïîâ³äü íà òåïëîâèé 
ñòðåñ ó ñò³éêîãî ñîðòó ïøåíèö³ (Kumar, Rai, 
2014). Æàðîñò³éêèé ñîðò B. campestris â³äð³ç-
íÿâñÿ â³ä íåñò³éêîãî ïîñèëåíîþ åêñïðåñ³ºþ 
ãåíà ³ âèùîþ àêòèâí³ñòþ àñêîðáàòïåðîêñèäàçè 
(APX1) (Chiang et al, 2015). Òðàíñôîðìàö³ÿ àðà-
á³äîïñèñó ãåíàìè APX â³ä B. campestris çìåí-
øóâàëà îêèñíþâàëüí³ ïîøêîäæåííÿ, ñïðè÷è-
íþâàí³ òåïëîâèì ñòðåñîì. Âîäíî÷àñ òðàíñôîð-
ìàö³ÿ ðîñëèí ãåíàìè òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòî-
ð³â, çàä³ÿíèõ â ðåãóëÿö³¿ òåïëîñò³éêîñò³, çàçâè-
÷àé âèêëèêàº ³ çðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ ð³çíèõ 
ôîðì ïåðîêñèäàç. Òàê, òðàíñôîðìàö³ÿ ïøåíè-
ö³ ãåíîì òðàíñêðèïö³éíîãî ôàêòîðà àðàá³äîï-
ñèñó WRKY30 ñïðè÷èíÿëà ï³äâèùåííÿ àêòèâ-
íîñò³ îñíîâíèõ àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â,
îñîáëèâî àñêîðáàòïåðîêñèäàçè (El-Esawi et al, 
2019). Ñõîæ³ åôåêòè ñïîñòåð³ãàëèñÿ ³ ó ðîñëèí 
òþòþíó, òðàíñôîðìîâàíèõ ãåíîì B. campestris 
BcHsfA1 ³ ï³ääàíèõ òåïëîâîìó ñòðåñó (Zhu et al, 
2018). Ïðèì³òíî, ùî ãåí APX1 àðàá³äîïñèñó 
ì³ñòèòü ôóíêö³îíàëüíèé åëåìåíò òåïëîâîãî 
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øîêó (HSE) ó ñâî¿é 5�-ïðîìîòîðí³é ä³ëÿíö³ 
(Hasanuzzaman et al, 2013). Òàêèì ÷èíîì, APX1 
ïîðÿä ç «êàíîí³÷íèìè» HSP íàëåæèòü äî á³ëê³â, 
óòâîðåííÿ ÿêèõ áåçïîñåðåäíüî ðåãóëþºòüñÿ 
ôàêòîðàìè òåïëîâîãî øîêó (HSF). 

Ôåðìåíòè, ïðè÷åòí³ äî ðåãóëÿö³¿ âì³ñòó â³ä-
íîâëåíîãî ãëóòàò³îíó, òàêîæ çàëó÷åí³ äî àäàï-
òàö³¿ ðîñëèí äî ã³ïåðòåðì³¿. Òàê, æàðîñò³éêèé 
ñîðò ïøåíèö³ çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó â³ä-
ð³çíÿâñÿ â³ä íåñò³éêîãî âèùîþ àêòèâí³ñòþ ãëó-
òàò³îíðåäóêòàçè (Ramani, Mandavia, 2015). Ïî-
êàçàíèé çâ’ÿçîê ì³æ åêñïðåñ³ºþ ãåí³â, çàä³ÿíèõ 
â ìåòàáîë³çì³ ãëóòàò³îíó, ³ òåïëîñò³éê³ñòþ ð³ç-
íèõ ãåíîòèï³â ïåðöþ (Wang et al, 2019). Âè-
ÿâëåíî ïîçèòèâíèé çâ’ÿçîê ì³æ òåïëîñò³éê³ñ-
òþ ñîðò³â ïøåíèö³ òà âì³ñòîì â³äíîâëåíîãî 
ãëóòàò³îíó (Sairam et al, 2000; Dash, Mohanty, 
2002). Ó ðîñëèí îã³ðêà òåïëîâèé ñòðåñ çíè-
æóâàâ âì³ñò GSH, âîäíî÷àñ ¿õíÿ îáðîáêà 
åêçîãåííèì â³äíîâëåíèì ãëóòàò³îíîì ñïðèÿëà 
ï³äâèùåííþ òåïëîñò³éêîñò³, ñòàá³ë³çàö³¿ ôîòî-
ñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó, çðîñòàííþ àêòèâíîñò³ 
àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â òà âì³ñòó ïðîë³íó
(Ding et al, 2016). Á³ëüøå òîãî, ïðè öüîìó
ïîñèëþâàëàñÿ òðàíñêðèïö³ÿ ãåí³â àñêîðáàòïåð-
îêñèäàçè, íåñïåöèô³÷íî¿ ïåðîêñèäàçè òà ãëóòà-
ò³îíðåäóêòàçè. Ó òîé æå ÷àñ, ñàìà ïî ñîá³ 
ä³ÿ âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè ïîñèëþâàëà ò³ëüêè 
åêñïðåñ³þ ãåíà ãëóòàò³îíðåäóêòàçè (Ding et 
al, 2016). Çàëèøàºòüñÿ íåçðîçóì³ëèì, ÷è ïî-
â’ÿçàí³ ö³ åôåêòè ç âïëèâîì ãëóòàò³îíó íà ìå-
òàáîë³çì çàãàëîì ÷è º íàñë³äêîì éîãî åôåêò³â 
ÿê ó÷àñíèêà êë³òèííîãî ñèãíàë³íãó. 

Äî ìóëüòèôóíêö³îíàëüíèõ ïðîòåêòîðíèõ 
ìåòàáîë³ò³â ç ÿñêðàâî âèðàæåíèìè àíòèîêñè-
äàíòíèìè âëàñòèâîñòÿìè íàëåæèòü ïðîë³í (Li-
ang et al, 2013). Ïîêàçàíî ï³äâèùåííÿ âì³ñòó 
ïðîë³íó ó ìîëîäèõ ðîñëèí ïøåíèö³ ð³çíèõ ãå-
íîòèï³â ó â³äïîâ³äü íà ä³þ òåìïåðàòóðè 35 °Ñ. 
Ïðè öüîìó ó òåïëîñò³éêèõ ñîðò³â âì³ñò ïðîë³íó 
ï³äâèùóâàâñÿ ï³ñëÿ ñòðåñó â 2–2,5 ðàçè, à ó íå-
ñò³éêèõ áóâ ³ñòîòíî ìåíøèì (Ju, Ma, 2011). 
Ñõîæ³ çàêîíîì³ðíîñò³ çì³í âì³ñòó ïðîë³íó íà
³íøîìó íàáîð³ ñîðò³â ïøåíèö³ âèÿâëåí³ ï³ñëÿ
êîðîòêî÷àñíîãî ïðîãð³âó ïðîðîñòê³â çà òåìïå-
ðàòóðè 42 °Ñ (Gupta et al, 2013). Ïðîòå íà á³ëüø 
ï³çí³õ ôàçàõ ðîçâèòêó çàô³êñîâàí³ åôåêòè çíè-
æåííÿ âì³ñòó ïðîë³íó â ëèñòêàõ ïøåíèö³ ï³ñëÿ 
òåïëîâîãî ñòðåñó (Kumar et al, 2012). Ó æàðî-
ñò³éêèõ ñîðò³â ñàëàòó ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ã³ïåð-

òåðì³¿ çðîñòàííÿ âì³ñòó ïðîë³íó áóëî á³ëüø 
³ñòîòíèì ïîð³âíÿíî ç íåñò³éêèìè (Han et al, 
2013). Ó ð³çíèõ ñîðò³â ðîñëèí Vigna aconitifolia 
âì³ñò ïðîë³íó ï³ñëÿ òåïëîâîãî ñòðåñó òàêîæ 
ï³äâèùóâàâñÿ, ïðîòå â³ðîã³äíî¿ êîðåëÿö³¿ ì³æ
öèì åôåêòîì ³ òåïëîñò³éê³ñòþ ñîðò³â íå âèÿâ-
ëåíî (Harsh et al, 2016). 

Ãåíåòè÷íà òðàíñôîðìàö³ÿ, ùî ñïðè÷èíÿº 
çðîñòàííÿ òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí, çàçâè÷àé ñó-
ïðîâîäæóþòüñÿ ïîñèëåííÿì íàêîïè÷åííÿ ïðî-
ë³íó òðàíñôîðìàíòàìè çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó. 
Òàê, äëÿ ðîñëèí Nicotiana benthamiana, òðàíñ-
ôîðìîâàíèõ ãåíîì á³ëêà òåïëîâîãî øîêó 
AsHSP70 ç Agave sisalana, áóëî õàðàêòåðíå á³ëüø 
³ñòîòíå ï³äâèùåííÿ âì³ñòó ïðîë³íó ïîð³âíÿíî ç 
òàêèì åôåêòîì ó çâè÷àéíèõ ðîñëèí (Batcho et al, 
2022). Ðîñëèíè òþòþíó, òðàíñôîðìîâàí³ ãåíîì 
á³ëêà òåïëîâîãî øîêó BcHSP70 ç B. campestris, 
â³äð³çíÿëèñÿ ï³äâèùåíîþ òåïëîñò³éê³ñòþ ³ á³ëü-
øèì íàêîïè÷åííÿì ïðîë³íó ïîð³âíÿíî ç ë³í³-
ÿìè äèêîãî òèïó (Wang et al, 2016). Ó ðîñëèí 
àðàá³äîïñèñó, òåïëîñò³éê³ñòü ÿêèõ áóëà ï³äâè-
ùåíà òðàíñôîðìàö³ºþ ãåíà òðàíñêðèïö³éíîãî 
ôàêòîðà WRKY ïøåíèö³ (AtWRKY30), âì³ñò 
ïðîë³íó çà ñòðåñîâèõ óìîâ òàêîæ áóâ âèùèì, 
í³æ ó ðîñëèí äèêîãî òèïó (El-Esawi et al, 2019). 
Âîäíî÷àñ òðàíñôîðìàö³ÿ ðîñëèí ñî¿ ãåíîì êëþ-
÷îâîãî ôåðìåíòó ñèíòåçó ïðîë³íó ï³ðîë³í-5-
êàðáîêñèëàòðåäóêòàçè àðàá³äîïñèñó (AtP5CR) 
ñïðè÷èíÿëà çðîñòàííÿ òåïëîñò³éêîñò³ (Iqbal et 
al, 2019). 

²íø³ ìåòàáîë³òè, çîêðåìà, ðîç÷èíí³ âóãëå-
âîäè, éìîâ³ðíî, òàêîæ ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü â
àíòèîêñèäàíòíîìó çàõèñò³ ïðè òåïëîâîìó ñòðå-
ñ³ òà/àáî çàëó÷àòèñÿ äî ðåãóëÿö³¿ ñòàíó àíòè-
îêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè. Òàê, îáðîáêà ðîñëèí 
îã³ðêà 30 ìÌ ãëþêîçîþ ñïðè÷èíÿëà ï³äâè-
ùåííÿ ¿õíüî¿ òåïëîñò³éêîñò³ òà çíèæåííÿ 
âì³ñòó ÀÔÊ (Huang et al, 2015). Ïðè öüîìó 
â³äçíà÷àëîñÿ çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ òðàíñêðèï-
ò³â òà ï³äâèùåííÿ àêòèâíîñò³ Cu/Zn-ÑÎÄ, 
Mn-ÑÎÄ, êàòàëàçè, ãëóòàò³îíðåäóêòàçè, à òà-
êîæ âì³ñòó ïðîë³íó. Ö³ åôåêòè ãëþêîçè íå 
ïîâ’ÿçàí³ ç ¿¿ îñìîòè÷íîþ àêòèâí³ñòþ, îñê³ëüêè 
îáðîáêà ðîñëèí ìåòàáîë³÷íî íåàêòèâíèì ìà-
í³òîì ó òàê³é æå êîíöåíòðàö³¿ ìàéæå íå 
âïëèâàëà íà çàçíà÷åí³ ïîêàçíèêè (Huang et al, 
2015). Òåïëîñò³éêèé ñîðò íóòó çà óìîâ ñòðåñó 
íàêîïè÷óâàâ á³ëüøó ê³ëüê³ñòü öóêð³â ïîð³âíÿ-
íî ç íåñò³éêèì (Yadav et al, 2022). Ââàæàºòü-
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ñÿ, ùî ñàõàðîçà ìîæå áåçïîñåðåäíüî çàõèùà-
òè ìåìáðàíè, óòâîðþþ÷è çâ’ÿçêè ç ôîñôàòíè-
ìè «ãîë³âêàìè» ë³ï³ä³â, ùî âàæëèâî çà ä³¿ íà 
ðîñëèíè ð³çíèõ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â (Tarkowski, 
Vanden, 2015). 

Îñòàíí³ìè ðîêàìè äî âàæëèâèõ îñìîë³ò³â 
³ ðåãóëÿòîð³â àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ðîñëèí íà 
ã³ïåðòåðì³þ â³äíîñÿòü òðåãàëîçó (Xalxo et al,
2020). Çàõèñíà ä³ÿ òðåãàëîçè íà ðîñëèíí³ êë³-
òèíè çà ñòðåñîâèõ óìîâ, ó òîìó ÷èñë³ ã³ïåðòåðì³¿, 
ìîæå áóòè çóìîâëåíà ¿¿ çäàòí³ñòþ çâ’ÿçóâàòè 
ã³äðîêñèëüí³ ðàäèêàëè (Yatsyshyn et al, 2017). 
Â³äîìî òàêîæ ïðî çäàòí³ñòü òðåãàëîçè ïîïå-
ðåäæàòè òåïëîâó ³íàêòèâàö³þ ÑÎÄ in vitro, ùî, 
ÿê ïðèïóñêàþòü, ìîæå ñïðèÿòè çàõèñòó ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí â³ä â³ëüíîðàäèêàëüíèõ óøêîä-
æåíü ïîðÿä ç ïðÿìîþ àíòèîêñèäàòíîþ ä³ºþ 
öüîãî âóãëåâîäó (Yatsyshyn et al, 2017). Ó ðÿä³ 
äîñë³äæåíü âñòàíîâëåíî çá³ëüøåííÿ âì³ñòó òðå-
ãàëîçè â îðãàíàõ ðîñëèí ó â³äïîâ³äü íà ä³þ 
àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â (Xalxo et al, 2020). Òàê, 
íåùîäàâíî áóëî ïîêàçàíî çíà÷íå ï³äâèùåííÿ 
âì³ñòó òðåãàëîçè ó ñòåáëàõ ³ êîðåíÿõ Rosa 
chinensis òà àêòèâàö³þ åêñïðåñ³¿ âîñüìè ãåí³â 
òðåãàëîçî-6-ôîñôàòñèíòàçè çà óìîâ ã³ïåðòåð-
ì³¿ (Wei et al, 2022). 

Ïîêàçàíî, ùî îáðîáêà ðîñëèí ïøåíèö³ òðå-
ãàëîçîþ ï³äâèùóâàëà àêòèâí³ñòü ÔÑ II òà âì³ñò 
îäíîãî ³ç çàõèñíèõ á³ëê³â (D1) ïðè òåïëîâîìó
ñòðåñ³. Çà îáðîáêè åêçîãåííîþ òðåãàëîçîþ çìåí-
øóâàëèñÿ ñïðè÷èíþâàí³ ã³ïåðòåðì³ºþ îêèñíþ-
âàëüí³ ïîøêîäæåííÿ ðîñëèí, çðîñòàëè âì³ñò 
â³äíîâëåíîãî àñêîðáàòó, àêòèâí³ñòü òà åêñïðå-
ñ³ÿ ãåí³â àíòèîêñèäàíòíèõ ôåðìåíò³â (Luo et 
al, 2018), à îòðèìàííÿ òðàíñãåííèõ ðîñëèí ç
äð³æäæîâèìè ãåíàìè ñèíòåçó òðåãàëîçè ïðè-
çâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ ¿õ ïîñóõîñò³éêîñò³ 
Kvasko et al, 2019; 2020). Çà äîïîìîãîþ ñåêâå-
íóâàííÿ ÐÍÊ òà ìåòîä³â ìåòàáîëîì³êè ïîêà-
çàíî, ùî ïîïåðåäíÿ îáðîáêà ðîñëèí ïøåíèö³ 
òðåãàëîçîþ çà óìîâ òåïëîâîãî ñòðåñó ïîñèëþ-
âàëà àêòèâí³ñòü öèêëó òðèêàðáîíîâèõ êèñëîò, 
âïëèâàëà íà ïóðèíîâèé ìåòàáîë³çì, íàêîïè-
÷åííÿ ôåí³ëïðîïàíî¿ä³â òà åêñïðåñ³þ ãåí³â, ùî 
êîíòðîëþþòü ¿õ á³îñèíòåç (Luo et al, 2022). 

Ï³äñóìêè ³ ïåðñïåêòèâè. Çà îñòàííº äåñÿòè-
ë³òòÿ äîñÿãíóòî çíà÷íîãî ïðîãðåñó ó ðîçóì³íí³ 
êë³òèííèõ ³ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ìåõàí³ç-
ì³â àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî ã³ïåðòåðì³¿, ïðîòå ïè-

òàííÿ ïðî ñïðèéíÿòòÿ ðîñëèíîþ ä³¿ âèñîêèõ 
òåìïåðàòóð äîñ³ áàãàòî â ÷îìó çàëèøàºòüñÿ â³ä-
êðèòèì. Îñê³ëüêè âïëèâ òåìïåðàòóðè íà ðîñ-
ëèíí³ êë³òèíè íå îáìåæóºòüñÿ ô³çè÷íèìè áà-
ð’ºðàìè, ââàæàºòüñÿ, ùî ñïðèéíÿòòÿ âèñîêèõ
òåìïåðàòóð â³äáóâàºòüñÿ çà äîïîìîãîþ ìíî-
æèííèõ ñåíñîð³â, â ðîë³ ÿêèõ âèñòóïàþòü ÿê 
ìàêðîìîëåêóëè, òàê ³ ìåìáðàíí³ ñòðóêòóðè. 
Êëþ÷îâèì ìåõàí³çìîì òåðìîðåöåïö³¿ ââàæàº-
òüñÿ ôëþ¿äèçàö³ÿ êë³òèííèõ ìåìáðàí. Îòðèìà-
íî äîêàçè ïðè÷èííî-íàñë³äêîâîãî çâ’ÿçêó ì³æ 
öèì åôåêòîì ³ â³äêðèâàííÿì ïåâíèõ êàëüö³º-
âèõ êàíàë³â, íàñàìïåðåä CNGC (Li et al, 2018). 

Âíåñîê ³íøèõ ìåõàí³çì³â òåðìîðåöåïö³¿ ðîñ-
ëèí çàëèøàºòüñÿ ìàëîäîñë³äæåíèì. ×åðåç øâèä-
êèé ðîçâèòîê ïîä³é, ïîâ’ÿçàíèõ ç ïåðåäà÷åþ 
ñèãíàëó âèñîêèõ òåìïåðàòóð äî ÿäðà, ³ çàëó÷åí-
íÿ äî öüîãî ïðîöåñó áàãàòüîõ êîìïîíåíò³â 
ñèãíàëüíî¿ ìåðåæ³ ðîñëèííèõ êë³òèí ïîêè ùî 
âàæêî ñêëàñòè óÿâëåííÿ ïðî ïîñë³äîâí³ñòü 
âçàºìîä³¿ ïîñåðåäíèê³â ó ëàíöþãàõ ïåðåäà÷³ ñèã-
íàë³â ã³ïåðòåðì³¿. Íàá³ð ïîñåðåäíèê³â, çàä³ÿíèõ 
â ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â òåïëîâîãî ñòðåñó, ïîñò³é-
íî ðîçøèðþºòüñÿ. Íà äàíèé ÷àñ ï³äòâåðäæåíî 
ó÷àñòü ÀÔÊ ó ôîðìóâàíí³ ðåàêö³é ðîñëèí íà
òåïëîâèé ñòðåñ. Ïðè öüîìó íåÿñíîþ çàëè-
øàºòüñÿ éìîâ³ðí³ñòü âçàºìîä³¿ ñèãíàë³â, ÿê³ âè-
íèêàþòü çà ðàõóíîê òåðìîìîäèô³êàö³¿ ìåì-
áðàí õëîðîïëàñò³â ³ ì³òîõîíäð³é, ùî ì³ñòÿòü 
åëåêòðîí-òðàíñïîðòí³ ëàíöþãè, òà ñèãíàë³â, 
ùî ôîðìóþòüñÿ âíàñë³äîê ï³äâèùåííÿ àêòèâ-
íîñò³ ÍÀÄÔH-îêñèäàçè é ³íøèõ ÀÔÊ-ãåíå-
ðóþ÷èõ ôåðìåíò³â. 

Íà äàíèé ÷àñ âàæëèâèìè ó÷àñíèêàìè ïðî-
öåñó ôîðìóâàííÿ òåïëîñò³éêîñò³ ðîñëèí ââàæà-
þòüñÿ ³ êëþ÷îâ³ ãàçîòðàíñì³òåðè – NO ³ H2S. 
Ö³ ïîñåðåäíèêè ðåãóëþþòü ÏÒÌ á³ëê³â, ïðî-
òå ïèòàííÿ ôóíêö³îíàëüíî¿ âçàºìîä³¿ NO ³ H2S 
ì³æ ñîáîþ, à òàêîæ ç ÀÔÊ (çîêðåìà, íà ð³âí³ 
âïëèâó íà ñï³ëüí³ ì³øåí³) â êîíòåêñò³ ïåðåäà÷³ 
ñèãíàë³â âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè ïîòðåáóº ìàéáóò-
í³õ äîñë³äæåíü. Ö³ëêîì éìîâ³ðíî, ùî ïðîöåñè 
ÏÒÌ á³ëê³â âàæëèâ³ íå ëèøå äëÿ ïåðåäà÷³ 
ñèãíàë³â, à é äëÿ ôîðìóâàííÿ çàõèñíèõ ðåàê-
ö³é ÿê òàêèõ, îñê³ëüêè ì³øåíÿìè äëÿ òàêèõ 
ìîäèô³êàö³é ìîæóòü áóòè àíòèîêñèäàíòí³ ôåð-
ìåíòè ³ ñòðóêòóðí³ á³ëêè. Âàæëèâèì ôåíîìå-
íîì, ùî ñóïðîâîäæóº àäàïòàö³þ ðîñëèí äî 
ã³ïåðòåðì³¿, º ìîäèô³êàö³ÿ öèòîñêåëåòó çà äî-
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ïîìîãîþ NO, ïðîòå ìîëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè 
öüîãî ÿâèùà â³äîì³ äàëåêî íå ïîâí³ñòþ. 

Çà îñòàííº äåñÿòèë³òòÿ âñòàíîâëåí³ êëþ÷îâ³ 
òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè (HSF, MBF, NAC, 
WRKY òà ³í), ï³ä êîíòðîëåì ÿêèõ ïåðåáóâà-
þòü ãåíè, ùî çàáåçïå÷óþòü îñíîâí³ çàõèñí³ 
ðåàêö³¿ ðîñëèí. Îäíàê íàá³ð êîíêðåòíèõ ãåí³â, 
êîíòðîëüîâàíèõ äàíèìè ôàêòîðàìè (çà âèíÿò-
êîì, âëàñíå, HSF), â³äîìèé íå ïîâí³ñòþ. Òà-
êîæ ìàëî âèâ÷åí³ îïîñåðåäêîâàí³ ìåõàí³çìè 
âïëèâó öèõ ôàêòîð³â íà çàõèñí³ ïðîöåñè, õî÷à 
é íàêîïè÷óþòüñÿ äàí³ ïðî ïîñèëåíó ðîáîòó 
êëþ÷îâèõ ñòðåñ-ïðîòåêòîðíèõ ñèñòåì ó ðîñ-
ëèí, ùî íàäåêñïðåñóþòü ãåíè ÒÔ MBF, NAC, 
WRKY (Zaikina et al, 2022). 

Ðîñëèíè ðåàãóþòü íà ä³þ âèñîêèõ òåìïå-
ðàòóð ö³ëèì êîìïëåêñîì àäàïòèâíèõ ïðîöåñ³â. 
Ñåðåä íèõ íàéá³ëüø âèâ÷åíèìè º ñèíòåç HSP, 
àêòèâàö³ÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ ñèñòåìè, ³ñòîòí³ 
çì³íè ìåòàáîëîìó (íàêîïè÷åííÿ íèçüêîìîëå-
êóëÿðíèõ ïðîòåêòîð³â, çîêðåìà, ïðîë³íó, öóê-
ð³â, ó òîìó ÷èñë³ òðåãàëîçè, à òàêîæ âòîðèííèõ 
ìåòàáîë³ò³â). Äëÿ äåÿêèõ ³ç öèõ ñïîëóê õàðàê-
òåðí³ íå ò³ëüêè ïðîòåêòîðí³, à é ðåãóëÿòîðí³ 
åôåêòè – çàëó÷åííÿ äî ñèãíàëüíèõ ïðîöåñ³â, 
ïðîòå âèâ÷åííÿ òàêèõ ôóíêö³é ñòðåñîâèõ ìåòà-
áîë³ò³â ïåðåáóâàº ïîêè ùî íà ïî÷àòêîâîìó åòàï³. 

Ïðèì³òíî, ùî ïîä³¿, ïîâ’ÿçàí³ ç ïåðåäà÷åþ 
ñèãíàëó âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè, ìîæóòü ³íäóêó-
âàòèñÿ çîâñ³ì êîðîòêî÷àñíèì (â³ä ê³ëüêîõ ñå-
êóíä) âïëèâîì íà ðîñëèíè òàêèõ òåìïåðàòóð 
(Aleksandrov, Kislyuk, 1994). Ïðè öüîìó ñèã-
íàëüí³ ïðîöåñè ³ ôîðìóâàííÿ àäàïòèâíî¿ â³ä-
ïîâ³ä³ ìîæóòü â³äáóâàòèñÿ âæå ï³ñëÿ ïðèïè-
íåííÿ ä³¿ âèñîêèõ òåìïåðàòóð (Kolupaev et al,
2013; Karpets et al, 2015c). Ïèòàííÿ ïðî òå, ÷è 
³ñíóþòü â³äì³ííîñò³ ó ñïðèéíÿòò³ ðîñëèíàìè 
êîðîòêî÷àñíîãî (ñåêóíäè, õâèëèíè) ³ äîâãîòðè-
âàëîãî (ãîäèíè, äí³) âïëèâó ã³ïåðòåðì³¿, ïîêè 
ùî äîñë³äæåíî çîâñ³ì íåäîñòàòíüî. Ïðîòå íå 
âèêëèêàº ñóìí³â³â ³ñíóâàííÿ åôåêòó ðîçâèòêó 
òåïëîñò³éêîñò³ (çàãàðòóâàííÿ) ï³ñëÿ ïðèïè-
íåííÿ ä³¿ íà ðîñëèíè âèñîêî¿ òåìïåðàòóðè. Òà-
êèì ÷èíîì, àêòóàëüíèì çàëèøàºòüñÿ ³ âèâ÷åí-
íÿ ñèãíàëüíèõ ïðîöåñ³â, ÿê³ â³äáóâàþòüñÿ âæå 
ï³ñëÿ ïðèïèíåííÿ ä³¿ íà ðîñëèíè åêñòðåìàëü-
íèõ òåìïåðàòóð. 

ª ï³äñòàâè ñïîä³âàòèñÿ, ùî ïîºäíàííÿ ìå-
òîä³â êë³òèííî¿ á³îëîã³¿, ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿, 
á³îõ³ì³¿, à òàêîæ ãåíîì³êè òà ìåòàáîëîì³êè ÿê 

ñèñòåìíèõ ñêëàäîâèõ ñó÷àñíî¿ ôóíêö³îíàëüíî¿ 
á³îëîã³¿ ðîñëèí, äîçâîëèòü ó íàéáëèæ÷³ ðîêè
ñêëàñòè á³ëüø ö³ë³ñíó êàðòèíó ïðî ïîñë³äîâ-
í³ñòü ïîä³é, ùî â³äáóâàþòüñÿ ó ðîñëèí ïðè 
«çóñòð³÷³» ç âèñîêèìè òåìïåðàòóðàìè. Ö³ ôóíäà-
ìåíòàëüí³ çíàííÿ ìàòèìóòü ³ ïðÿìå ïðàêòè÷íå 
çàñòîñóâàííÿ, îñê³ëüêè äîçâîëÿòü ïåðåéòè â³ä 
åìï³ðè÷íèõ äî á³ëüø îá´ðóíòîâàíèõ ³ ñèñòåì-
íèõ ï³äõîä³â ó ïîøóêó îçíàê ñò³éêîñò³ ðîñëèí 
äëÿ ïîòðåá ñåëåêö³¿. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ íîðì. Â³äïîâ³äí³ñòü åòè÷-
íèì ñòàíäàðòàì. Öÿ ñòàòòÿ íå ì³ñòèòü áóäü-
ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì ëþäåé ³ òâà-
ðèí ÿê îá’ºêò³â.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà âèêîíóâàëàñü çà ïðîãðà-
ìîþ íàóêîâèõ äîñë³äæåíü ÍÀÀÍ «Ôîðìóâàí-
íÿ òà âèêîðèñòàííÿ áàíêó ãåíåòè÷íèõ ðåñóð-
ñ³â ðîñëèí», çàâäàííÿ «Ðîçðîáëåííÿ òà îïòè-
ì³çàö³ÿ ìåòîäîëîã³÷íèõ ï³äõîä³â äî ³äåíòèô³-
êàö³¿ ãåíîôîíäó îçèìèõ çåðíîâèõ êóëüòóð çà
ð³âíåì àäàïòèâíîñò³ äî àá³îòè÷íèõ ÷èííèê³â â
îíòîãåíåç³», íîìåð äåðæðåºñòðàö³¿ 0121U100564).
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Extreme temperatures are among the most dangerous 
environmental factors, the impact of which on plants 
has been increasing significantly in last few decades. 
The review analyses the latest information about the 
perception mechanisms of hyperthermia signal by plant 
cells. The emphasis is placed on the role of membrane 
fluidization, changes in calcium channels, and increased 
generation of reactive oxygen species in the perception 
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of heat stress signal. The significance of gasotransmitters 
(NO and H2S) and their interaction with other me-
diators in the transduction of hyperthermia signal into 
the genetic apparatus is discussed separately. The role 
of key transcription factors (HSF, MBF, NAC, and 
WRKY) in formation of plant adaptive responses to 
high temperatures is analysed. The present-day concepts 
on the mechanisms of activation and functioning 
of main stress-protective systems that provide plant 
resistance to hyperthermia (synthesis of heat shock 
proteins, antioxidant and osmoprotective systems) are 
summarized. Examples of genetic improvement of plants 
heat resistance by transformation of genes involved in 
the control of these systems are presented. 
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