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ГЕНЕТИЧНА ДЕТЕРМІНАЦІЯ ТА 
ФУНКЦІЯ RR-БІЛКІВ – РЕГУЛЯТОРІВ 

ФОТОПЕРІОДИЧНИХ РЕАКЦІЙ 
І ЦИРКАДНИХ РИТМІВ У РОСЛИН 

Îãëÿä ïðèñâÿ÷åíèé àíàë³çó ñó÷àñíî¿ ë³òåðàòóðè ç 
ïèòàíü ãåíåòè÷íî¿ äåòåðì³íàö³¿ ³ äîìåííî¿ îðãàí³çàö³¿ 
íåäàâíî ïîñòóëüîâàíèõ äâîêîìïîíåíòíèõ ñèãíàëüíèõ 
ñèñòåì, íàÿâíèõ ó ïðîêàð³îò³â ³ åóêàð³îò³â. Ïîêà-
çàíà ïðè÷åòí³ñòü çàçíà÷åíèõ ñòðóêòóð äî ðåãóëþ-
âàííÿ ÷èñëåííèõ ìîðôîô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â ó ðîñ-
ëèí. Êëþ÷îâèìè åëåìåíòàìè öèõ ñèãíàëüíèõ ñèñòåì 
º RR-á³ëêè, ùî çàïóñêàþòü êàñêàä ôîñôîòðàíñôå-
ðàçíèõ ðåàêö³é ³ áåçïîñåðåäíüî ÷è çà ó÷àñò³ ïîñå-
ðåäíèê³â ðåãóëþþòü òðàíñêðèïö³þ ³ àêòèâí³ñòü ³í-
øèõ á³ëê³â, â òîìó ÷èñë³ ôåðìåíò³â, ó â³äïîâ³äü íà 
âïëèâ ãîðìîí³â òà ÷èííèê³â çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà. 
Ç öèõ ïîçèö³é âèêëàäåíî ñó÷àñí³ óÿâëåííÿ ïðî ìîëå-
êóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ ìåõàí³çìè ôîòîïåð³îäè÷íî¿ ðåàê-
ö³¿, öèðêàäíèõ ðèòì³â ³ àíòèñòðåñîâèõ ðåàêö³é ó 
ðîñëèí. Ïðîñòåæåíî çâ’ÿçîê ì³æ åêñïðåñ³ºþ ãåí³â 
ôîòîðåöåïòîð³â ³ ÷óòëèâ³ñòþ ðîñëèí äî ôîòîïåð³îäó. 
Íàâåäåíî âëàñí³ äàí³, îòðèìàí³ íà ³çîãåííèõ ë³í³ÿõ 
ïøåíèöü, ïðî çàëåæí³ñòü åêñïðåñ³¿ ñòðóêòóðíèõ ãå-
í³â ôåðìåíò³â â³ä àëåëüíîãî ñêëàäó äåÿêèõ ÐRR-ëî-
êóñ³â òà òðèâàëîñò³ âïëèâó íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè.

Âñòóï. Á³îëîã³÷í³ ïðîöåñè, ùî â³äáóâàþòüñÿ 
ó ì³êðîîðãàí³çì³â, ðîñëèí òà òâàðèí, áàãàòî â 
÷îìó çàëåæàòü â³ä òàê çâàíèõ öèðêàäíèõ, àáî 
äîáîâèõ ðèòì³â, ìîëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè ÿêèõ 
íèí³ ³íòåíñèâíî âèâ÷àþòüñÿ. 

Äóæå âàæëèâèì öèðêàäíèì ðèòìîì ðîñ-
ëèí º ôîòîïåð³îäèçì – ðåàêö³ÿ ðîñëèí íà 
òðèâàë³ñòü ñâ³òëîâîãî äíÿ (ôîòîïåð³îä), â³ä ÷î-
ãî çàëåæèòü ¿õ ³íäèâ³äóàëüíèé ðîçâèòîê ³ òåð-
ì³í çàöâ³òàííÿ. Âàð³àáåëüí³ñòü ôîòîïåð³îäè÷-
íî¿ â³äïîâ³ä³ ó ð³çíèõ ðîñëèí çàáåçïå÷óº ¿õíþ 
àäàïòàö³þ äî êîíêðåòíèõ óìîâ ñåðåäîâèùà.

Ôîòîïåð³îäèçì ðîçãëÿäàþòü ÿê ðåàêö³þ 
æèâèõ îðãàí³çì³â íà ïåð³îäè÷í³, ñåçîíí³ êî-
ëèâàííÿ òðèâàëîñò³ ñâ³òëîâîãî ïåð³îäó äîáè. 
Çì³íà òðèâàëîñò³ ñâ³òëîâîãî äíÿ º äëÿ îðãà-
í³çìó ñèãíàëîì, ùî ïîâ³äîìëÿº ïðî çì³íè 
ö³ëîãî êîìïëåêñó åêîëîã³÷íèõ ÷èííèê³â â 
õîä³ çì³íè ñåçîí³â ðîêó. Ðåàêö³ÿ ðîñëèí íà 
ôîòîïåð³îä ïðîÿâëÿºòüñÿ ó ïðèñêîðåíí³ àáî 
óïîâ³ëüíåíí³ ¿õ çðîñòàííÿ òà ðîçâèòêó çàëåæ-
íî â³ä êîìïëåêñó ñåçîííèõ êë³ìàòè÷íèõ óìîâ 
ïåâíîãî ðåã³îíó [1]. Îòæå, ôîòîïåð³îäè÷íà 
÷óòëèâ³ñòü ó ðîñëèí âèíèêàº â ïðîöåñ³ åâî-
ëþö³¿ ÿê ãåíåòè÷íî äåòåðì³íîâàíà àäàïòèâíà 
ðåàêö³ÿ íà êë³ìàòè÷í³ óìîâè êîíêðåòíîãî ðå-
ã³îíó, ñëóãóþ÷è òàêèì ÷èíîì ïðèêëàäîì ðå-
ã³îíàëüíî¿ àäàïòàö³¿. Òàê, ðàííº öâ³ò³ííÿ, îáó-
ìîâëåíå íèçüêîþ ÷óòëèâ³ñòþ äî ôîòîïåð³îäó,
äîïîìàãàº ðîñëèííîìó îðãàí³çìó óíèêàòè íå-
ñïðèÿòëèâèõ óìîâ ë³òíüîãî ñåçîíó, íàïðè-
êëàä, ïîñóõè ï³ä ÷àñ íàëèâó çåðíà òà âðà-
æåííÿ øê³äíèêàìè [2, 3]. 

Ó ïøåíèö³ ÷óòëèâ³ñòü äî ôîòîïåð³îäó âè-
çíà÷àºòüñÿ àëåëüíèì ñòàíîì ëîêóñó Ppd-1, ùî 
ëîêàë³çîâàíèé â êîðîòêèõ ïëå÷àõ õðîìîñîì 
äðóãî¿ ãîìåîëîã³÷íî¿ ãðóïè [4]. Äîì³íàíòí³ àëå-
ë³ ãåíà – Ppd-D1a, Ppd-B1a ³ Ppd-A1a – çìåí-
øóþòü ôîòîïåð³îäè÷íó ÷óòëèâ³ñòü ðîñëèí, â 
òîé ÷àñ ÿê ðåöåñèâí³ àëåë³ – Ppd-D1b, Ppd-
B1b ³ Ppd-A1b (çà äàíèìè äåÿêèõ àâòîð³â [5–
7] – ÐRR 2X, äå Õ – ãåíîì À, Â àáî D) îáó-
ìîâëþþòü âèñîêó ÷óòëèâ³ñòü äî ôîòîïåð³îäó. 
Äîì³íàíòí³ àëåë³ ëîêóñó Ppd1 âèÿâëÿþòü åï³ñ-
òàòè÷íó âçàºìîä³þ â ðÿäó Ppd–D1a > Ppd-B1a > 
> Ppd-A1a (çà íîâîþ íîìåíêëàòóðîþ ÐRR-2D > 
> ÐRR-2Â> ÐRR-2À) [4].

Íåùîäàâíî âèÿâëåíî ãîìîëîã³þ ì³æ ãå-
íîì Ppd-H1 – äåòåðì³íàíòîì ôîòîïåð³î-
äè÷íî¿ ÷óòëèâîñò³ ÿ÷ìåíþ – òà ä³ëÿíêîþ 2D 
õðîìîñîìè ì’ÿêî¿ ïøåíèö³, äå çã³äíî ç äà-
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Ppd-D1 [5]. Ãåí Ppd-H1 êëîíîâàíî, ñåêâå-
íîâàíî òà ³äåíòèô³êîâàíî ÿê ïðåäñòàâíèêà 
ñ³ìåéñòâà ãåí³â, ùî êîäóþòü á³ëêè – ðåãó-
ëÿòîðè â³äïîâ³ä³ òèïó PRR (pseudo-response 
regulator) [8]. 

Ïðîäóêòè ãåí³â ðîäèíè ðåãóëÿòîð³â â³ä-
ïîâ³ä³ (RR) çàëó÷åí³ â ðåàêö³¿ ðîñëèííîãî 
îðãàí³çìó (äåÿê³ çà ó÷àñò³ ãîðìîíó öèòîê³í³-
íó), ùî âèíèêàþòü ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ÷èí-
íèê³â çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà. 

Òàêèì ÷èíîì, ãåíè àëåëüíèõ ñåð³é Ppd, 
Vrn, Vrd òà ³íø³, ùî ìàþòü â³äíîøåííÿ äî 
ôîòîïåð³îäè÷íèõ ðåàêö³é [9–10] òà ñò³éêîñò³ 
ðîñëèí äî íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ, òàêîæ ìîæíà 
ðîçãëÿäàòè ÿê ñêëàäîâ³ øèðîêîãî ñ³ìåéñòâà 
ãåí³â RR, ïðîäóêòè ÿêèõ – á³ëêè-ðåãóëÿòîðè 
ðåàêö³é â³äïîâ³ä³ (RR-ïðîòå¿íè) ³íòåíñèâíî 
âèâ÷àþòüñÿ â îñòàííº äåñÿòèð³÷÷ÿ.

Îðãàí³çàö³ÿ ³ ôóíêö³ÿ äâîêîìïîíåíòíèõ ñèã-
íàëüíèõ ñèñòåì êë³òèíè. RR-ïðîòå¿íè º êëþ-
÷îâèìè åëåìåíòàìè êàñêàäó ôîñôîðèëþâàí-
íÿ, ùî çä³éñíþºòüñÿ ó ïðî- ³ åóêàð³îòíèõ 
êë³òèíàõ çà ¿õíüî¿ ðåàêö³º¿ íà âïëèâ ÷èí-
íèê³â çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà. Ñë³ä çàçíà÷èòè, 
ùî âíóòð³øíüîêë³òèíí³ ñèãíàëüí³ ñèñòåìè, 
ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ñâîþ ôóíêö³þ çà äîïîìî-
ãîþ ôîñôîðèëþâàííÿ á³ëê³â ïðîòå¿íê³íàçà-
ìè, ââàæàþòüñÿ íàéá³ëüø ñïåö³àë³çîâàíèìè 
³ âëàñòèâ³ â ïåðøó ÷åðãó âèùèì åóêàð³î-
òàì [11–13]. Â îñòàíí³ ðîêè âñòàíîâëåíî, 
ùî ïðîòå¿íê³íàçè â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü íå 
ò³ëüêè â ïðîöåñàõ íîðìàëüíîãî ìåòàáîë³çìó,
àëå é â ïåðåäà÷³ ñòðåñîâèõ òà ³íøèõ ñèã-
íàë³â, àêòèâóþ÷è ñèãíàëüí³ êàñêàäè, ÿê³ â 
ñâîþ ÷åðãó ðåãóëþþòü åêñïðåñ³þ ãåí³â, ìåòà-
áîë³çì ³ àäàïòèâíó ïîâåä³íêó êë³òèí. Ôîñôî-
ðèëþâàííÿ á³ëê³â, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó ïåðåäà-
÷³ ñòðåñîâèõ ñèãíàë³â, â ïðîêàð³îò³â ³ ðîñëèí 
çä³éñíþºòüñÿ ãîëîâíèì ÷èíîì ïî çàëèøêàõ 
ã³ñòèäèíó ³ àñïàðòàòó, à â êë³òèíàõ âèùèõ 
òâàðèí – ïî çàëèøêàõ ñåðèíó, òðåîí³íó ³ òè-
ðîçèíó [14–16].

Ó ïðîêàð³îòíèõ ³ ðîñëèííèõ îá’ºêò³â âèÿâ-
ëåíî òàê çâàí³ òèïîâ³ ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè 
òà ã³áðèäí³ ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè, ùî ôóíê-
ö³îíàëüíî ïîä³áí³ äî òèðîçèíê³íàç õðåáåòíèõ. Ö³ 
ôåðìåíòè çàáåçïå÷óþòü óï³çíàâàííÿ ïóñêîâîãî 
ñèãíàëó ³ éîãî ïåðåäà÷ó íà ³íø³ á³ëêè, ÿê³ ñëó-
ãóþòü áåçïîñåðåäí³ìè ðåãóëÿòîðàìè ïðîöåñ³â 
òðàíñêðèïö³¿ òà àêòèâíîñò³ á³ëê³â-ôåðìåíò³â.

Ñèãíàëüí³ ñèñòåìè, ùî ìàþòü ÷óòëèâèé ñåí-
ñîðíèé êîìïîíåíò (òàê çâàíèé âõ³äíèé äî-
ìåí) òà åôåêòîðíèé (ðåàãóþ÷èé íà ñèãíàë) 
âèõ³äíèé äîìåí, îòðèìàëè íàçâó äâîêîìïî-
íåíòíèõ, ³ ñàìå òàê³ ñèñòåìè âëàñòèâ³ íå ò³ëü-
êè áàêòåð³ÿì, â ÿêèõ âîíè âèÿâëåí³ âïåðøå, 
àëå é ðîñëèíàì ³ òâàðèíàì (ðèñ. 1, À, Â). Ã³á-
ðèäí³ ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè âèÿâëÿþòü íå
ò³ëüêè ã³ñòèäèíê³íàçíó, àëå é ã³ñòèäèíôîñôî-
òðàíñôåðàçíó àêòèâí³ñòü çàâäÿêè àñîö³àö³¿ ñåí-
ñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè (ç HPt-äîìåíîì) ³ç 
â³äïîâ³äíèìè ã³ñòèäèíôîñôîòðàíñôåðàçíèìè
á³ëêàìè àáî òðàíñì³òåðàìè (HPt-á³ëêè). Â öüî-
ìó âèïàäêó ïåðâ³ñíèé ïåðåíîñ ôîñôàòíî¿ ãðó-
ïè ç ã³ñòèäèíó (Í1) íà àñïàðàã³í (D1) çä³éñ-
íþºòüñÿ â ìåæàõ îäíîãî á³ëêà, à íå ç á³ëêà 
íà á³ëîê, ÿê â òèïîâèõ ñåíñîðíèõ ã³ñòèäèíê³-
íàçàõ [17].

Îòæå, ã³ñòèäèí-àñïàðàã³íîâà-ôîñôîòðàíñ-
ôåðàçíà ñèñòåìà ñêëàäàºòüñÿ ³ç äâîõ êîìïî-
íåíò³â: 1) ñåíñîðíà ã³ñòèäèíê³íàçà, ÿêà ìàº 
ñàéòè àâòîôîñôîðèëþâàííÿ ã³ñòèäèíó (Í1) òà 
âèêîíóº îäíî÷àñíî ôóíêö³þ ñåíñîðà ³ òðàíñ-
ì³òåðà (ïðîâ³äíèêà ñèãíàëó), àáî æ âçàºìî-
ä³þ÷à ç ñåíñîðíîþ ã³ñòèäèíê³íàçîþ ã³ñòèäèí-
ôîñôîòðàíñôåðàçà (ïðè öüîìó âèíèêàº òàê 
çâàíà ã³áðèäíà ñåíñîðíà ã³ñòèäèíê³íàçà) ç ñàé-
òîì ôîñôîðèëþâàííÿ ïî ã³ñòèäèíó (Í2); 2) á³-
ëîê – ðåãóëÿòîð â³äïîâ³ä³ (RR) ç àêöåïòîð-
íèì (ðåöåïòîðíèì) äîìåíîì (REC) íà N-ê³íö³ 
òà åôåêòîðíèì ÑÑÒ-äîìåíîì íà Ñ-ê³íö³. Ðå-
öåïòîðíèé äîìåí ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíèé 
ñàéò ôîñôîðèëþâàííÿ ïî àñïàðòàòó ³ âèêî-
íóº ðîëü ìîëåêóëÿðíîãî ïåðåìèêà÷à â ïðî-
öåñ³ á³îõ³ì³÷íî¿ òðàíñëÿö³¿ ñèãíàëó. Ñë³ä çà-
çíà÷èòè, ùî ÷èñëåíí³ ã³áðèäí³ ã³ñòèäèíê³íàçè 
åóêàð³îòíèõ ñèãíàëüíèõ ñèñòåì, êð³ì çãàäàíèõ 
ôóíêö³é, âèêîíóþòü ³ ôóíêö³þ ìîäóëÿòîðà 
ñèãíàëó, áî îäíî÷àñíî âèÿâëÿþòü ôîñôàòàçíó 
àêòèâí³ñòü äî ñâî¿õ ñóáñòðàò³â [18].

Ùîäî ðîñëèí, òî, ÿê ïîêàçàíî íà ðèñ. 1, ¿õí³ 
äâîêîìïîíåíòí³ ñèãíàëüí³ ñèñòåìè ìîæóòü 
áóòè ïðîñòèìè (À) ³ áàãàòîñòóï³í÷àñòèìè (Â). 
Ñïðèéíÿòòÿ ñèãíàëó âõ³äíèì äîìåíîì (ñåí-
ñîðíîþ ã³ñòèäèíê³íàçîþ àáî ã³áðèäíîþ ã³ñ-
òèäèíê³íàçîþ) ïðèçâîäèòü äî àâòîôîñôîðè-
ëþâàííÿ çàëèøêó ã³ñòèäèíó (Í) ó ñêëàä³ 
ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè, ï³ñëÿ ÷îãî ôîñôàò-
íèé çàëèøîê ïåðåíîñèòüñÿ íà çàëèøîê àñ-
ïàðàã³íîâî¿ êèñëîòè (D1), ÿêèé ëîêàë³çóºòü-
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Â.Ì. Òîöüêèé, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, Î.Ô. Ìóòåðêî òà ³í.

ñÿ â REC-äîìåí³ â³äïîâ³äíîãî RR-á³ëêà. Â áà-
ãàòîñòóï³í÷àñò³é ñèãíàëüí³é ñèñòåì³ (ðèñ. 1, Â)
Íis-óòðèìóþ÷èé ôîñôîòðàíñôåðàçíèé (HPt) 
á³ëîê ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê ôîñôî-Íis-ïîñåðåä-
íèê ì³æ ã³áðèäíîþ ê³íàçîþ ³ á³ëêîì – ðåãó-
ëÿòîðîì â³äïîâ³ä³ (RR).

Ðåàêö³ÿ ðîñëèííî¿ êë³òèíè íà öèòîê³í³íè ³í³-
ö³þºòüñÿ ïðèºäíàííÿì ìîëåêóëè ãîðìîíà äî 
ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè (ÍÊ), ùî ³íäóêóº 
àâòîôîñôîðèëþâàííÿ çàëèøêó Íis â öèòîïëàç-
ìàòè÷íîìó òðàíñì³ñ³éíîìó äîìåí³ [19]. Ï³ñëÿ 
öüîãî ôîñôàòíà ãðóïà ïåðåíîñèòüñÿ íà ã³ñòè-
äèí-ôîñôîòðàíñôåðàçíèé á³ëîê (HPt), çäàò-
íèé ôîñôîðèëþâàòè RR-ïðîòå¿íè. Ö³ ÷óòëèâ³ 
äî öèòîê³í³íó RR-á³ëêè º îñíîâíèìè åëåìåí-
òàìè â³äïîâ³äíîãî ôîñôîðèëþâàëüíîãî êàñêà-
äó, áî ñàìå âîíè ìîäóëþþòü íèçõ³äíèé ñèãíàë, 
ùî ðåãóëþº òðàíñêðèïö³þ ³ àêòèâí³ñòü á³ëê³â.

Áàçóþ÷èñü íà äîìåíí³é îðãàí³çàö³¿ òà àì³íî-
êèñëîòí³é ïîñë³äîâíîñò³ RR-á³ëê³â, ¿õ ïîä³-
ëÿþòü íà òèïè À, Â ³ ïñåâäî (ðèñ. 2). Â³ä-
íîñíå áàãàòñòâî RR-á³ëê³â òèï³â À ³ Â (23 
ó àðàá³äîïñèñó ³ 26 ó ðèñó) ñâ³ä÷èòü íà êî-
ðèñòü ¿õíüî¿ çäàòíîñò³ êîîðäèíóâàòè ÷èñëåíí³ 
ô³ç³îëîã³÷í³ ïðîöåñè, ùî ðåãóëþþòüñÿ çà 
ó÷àñò³ öèòîê³í³í³â.

RR-á³ëêè òèïó À ì³ñòÿòü ðåöåïòîðíèé äî-
ìåí (REC) ç ëîêàëüíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ àì³íî-
êèñëîò àñïàðòàò – àñïàðòàò – ë³çèí (DDK çà 
íîìåíêëàòóðîþ IUPAC-IUB) ³ êîíñòàíòíó êî-
ðîòêó Ñ-òåðì³íàëüíó ïîñë³äîâí³ñòü, ôóíêö³ÿ 
ÿêî¿ íàðàç³ ï³äëÿãàº âèçíà÷åííþ. Á³ëêè òèïó 
À ó ðîñëèí º á³ëêàìè ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ íà 
ä³þ öèòîê³í³íó, îñê³ëüêè òðàíñêðèïòè öèõ 
á³ëê³â íàêîïè÷óþòüñÿ â êë³òèíàõ ðîñëèí çðàçó 
æ ï³ñëÿ âïëèâó öèòîê³í³íó áåç ïîïåðåäíüîãî 

Ðèñ. 1. Ïðîñò³ (À) ³ áàãàòîñòóï³í÷àñò³ (Â) äâîêîìïîíåíòí³ ñèãíàëüí³ ñèñòåìè ðîñëèí: À – ïðîñòà ñèãíàëüíà 
ñèñòåìà ì³ñòèòü äèìåðíó òðàíñìåìáðàííó ñåíñîðíó ÍÊ (ã³ñòèäèíê³íàçà) ³ öèòîïëàçìàòè÷íèé RR 
(ðåãóëÿòîð â³äïîâ³ä³). Ìîíîìåð ÍÊ ì³ñòèòü òðàíñìåìáðàíí³ ñåãìåíòè ÒÌ1 ³ ÒÌ2. Ìîòèâè êîíñåðâàòèâíèõ 
ïîñë³äîâíîñòåé N, G1, F ³ G2 ëîêàë³çîâàí³ â ÀÒÐ-çâ’ÿçóþ÷îìó äîìåí³. ÍÊ êàòàë³çóþòü ÀÒÐ-çàëåæíå 
àóòîôîñôîðèëþâàííÿ êîíñåðâàòèâíîãî çàëèøêó ã³ñòèäèíó (Í). Àêòèâí³ñòü ÍÊ ìîäóëþºòüñÿ çîâí³øí³ìè 
ñèãíàëàìè. Ïîò³ì ôîñôîð (Ð) ïåðåíîñèòüñÿ íà çàëèøîê àñïàðòàòó (D), ùî çíàõîäèòüñÿ ó êîíñåðâàòèâíîìó 
ðåöåïòîðíîìó äîìåí³ RR. Ôîñôîðèëþâàííÿ RR àêòèâóº àñîö³éîâàíèé (àáî ëîêàë³çîâàíèé) åôåêòîðíèé 
äîìåí, ÿêèé çàáåçïå÷óº â³äïîâ³äíó ðåàêö³þ êë³òèíè; Â – ìóëüòèêîìïîíåíòíà ôîñôîòðàíñôåðàçíà ñèñòåìà 
÷àñòî ïî÷èíàºòüñÿ ç ã³áðèäíî¿ ÍÊ, ÿêà ì³ñòèòü äîäàòêîâèé RR-ðåöåïòîðíèé äîìåí íà Ñ-ê³íö³. Â³äáóâàºòüñÿ 
íåîäíîðàçîâèé ïåðåíîñ ôîñôîðà (Ð), òîìó âêëþ÷àºòüñÿ ã³ñòèäèí-âì³ùóþ÷èé ôîñôîòðàíñôåðàçíèé á³ëîê 

(HPt), ÿêèé º ïîñåðåäíèêîì
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á³ëêîâîãî ñèíòåçó [20]. Â äîñë³äàõ íà Arabidop-
sis ïîêàçàíî, ùî RR-á³ëêè òèïó À çìåíøóþòü 
÷óòëèâ³ñòü êë³òèí äî öèòîê³í³íó ³ íåãàòèâíî 
ðåãóëþþòü ñâîþ âëàñíó òðàíñêðèïö³þ [21]. 

RR-á³ëêàì òèïó Â òàêîæ âëàñòèâà íàÿâ-
í³ñòü REC-äîìåíó ç DDK ïîñë³äîâí³ñòþ, àëå 
íà â³äì³íó â³ä RR-á³ëê³â òèïó À âîíè ìà-
þòü ïðîòÿæíó ³ äîñèòü âàð³àáåëüíó Ñ-ê³í-
öåâó ïîñë³äîâí³ñòü àì³íîêèñëîò. Öÿ ïîñë³-
äîâí³ñòü ì³ñòèòü Myb-like ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷ó ä³-
ëÿíêó, òàê çâàíèé GARP-äîìåí, ÿêèé ïðè-
ñóòí³é ó ñêëàä³ ö³ëîãî êëàñó ñïåöèô³÷íèõ 
äëÿ ðîñëèí ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿, òàêèõ ÿê 
GOLDEN2 ó êóêóðóäçè, ARR ó àðàá³äîïñèñó 
³ Psr1 ó õëàì³äîìîíàäè. GARP-ä³ëÿíêà äóæå 
âàð³àáåëüíà ³ áàãàòà íà ãëóòàì³íîâ³ òà ïðîë³íî-
â³ çàëèøêè, ÿê³ çàçâè÷àé íàÿâí³ â á³ëêàõ – àê-
òèâàòîðàõ òðàíñêðèïö³¿ ³, éìîâ³ðíî, óòðèìó-
þòü ïåâí³ ñèãíàëè, ÿê³ ñïðèÿþòü âçàºìîä³¿ 
RR-á³ëêà òèïó Â ç á³ëêàìè íóêëåîïëàçìè òà 
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè, à òàêîæ ç â³äïîâ³äíèìè 
ãåíàìè õðîìîñîì. Â ïðîòèëåæí³ñòü RR-á³ë-
êàì òèïó À òðàíñêðèïö³ÿ ðåãóëÿòîð³â â³äïî-

â³ä³ á³ëê³â òèïó Â íå çðîñòàº çà ä³¿ öèòîê³í³-
íó [21].

Ïñåâäî-RR-ãåíè êîäóþòü á³ëêè ìàéæå 
³äåíòè÷í³ RR-á³ëêàì ³íøèõ òèï³â, îñê³ëüêè 
âîíè ì³ñòÿòü ñõîæèé ðåöåïòîðíèé (REC) äî-
ìåí. Ïðîòå ïñåâäî-RR-ïðîòå¿íè (ÐRR-á³ëêè) 
óòðèìóþòü ãëóòàìàò çàì³ñòü öåíòðàëüíîãî àñ-
ïàðòàòó â D-D-K ïîñë³äîâíîñò³, ùî çàïîá³ãàº 
ôîñôîðèëþâàííþ ÐRR [22]. Ðàçîì ñ òèì ïî-
êàçàíî, ùî ñàìå ÐRR-ïðîòå¿íè º êîìïîíåí-
òàìè ìåõàí³çì³â çä³éñíåííÿ ôîòîïåð³îäè÷íî¿ 
ðåàêö³¿ ³ öèðêàäíèõ ðèòì³â ó ðîñëèí [23]. 

Êëàñèô³êàö³ÿ ÐRR-á³ëê³â íèí³ äîïîâíå-
íà äîäàòêîâèì Ñ-òèïîì öèõ ïðîòå¿í³â, ïðåä-
ñòàâíèêè ÿêîãî óòðèìóþòü ðåöåïòîðíèé äî-
ìåí, á³ëüø ñõîæèé íà REC-äîìåí áàêòå-
ð³àëüíî¿ ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè, í³æ íà äî-
ìåí ó á³ëê³â òèï³â À, Â òà ïñåâäî-RR ó ðîñëèí 
(ðèñ. 2). 

Ìåõàí³çìè ðåàë³çàö³¿ ðåãóëþþ÷èõ âïëèâ³â 
äâîêîìïîíåíòíèõ ñèãíàëüíèõ ñèñòåì ó êë³-
òèí³ äîñèòü ð³çíîìàí³òí³. Äåÿê³ äâîêîìïî-
íåíòí³ ñèñòåìè çà ñâî¿ì ôóíêö³îíàëüíèì ïðèç-

Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðà ðåïðåçåíòàòèâíèõ åëåìåíò³â äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèãíàëüíî¿ ñèñòåìè àðàá³äîïñèñó: À – 
ã³áðèäí³ ê³íàçè CRE1 ³ ETR1. Ôóíêö³ÿ GAF-ñïîð³äíåíîãî äîìåíó  ó ñêëàä³ ETR1 íåâ³äîìà; Â – ðåãóëÿòîðè 
â³äïîâ³ä³ àðàá³äîïñèñó (ÀRR). ÀRR2 – ðåãóëÿòîð â³äïîâ³ä³ òèïó Â, ÀRR4 – ðåãóëÿòîð â³äïîâ³ä³ òèïó À. 
GARP – ìîòèâ ó ðåãóëÿòîð³ òèïó Â, ùî â³äïîâ³äàº çà çâ’ÿçóâàííÿ ç ÄÍÊ ³ ÿäåðíó ëîêàë³çàö³þ ïîñë³äîâíîñò³, 
NLS – çà âçàºìîä³þ ç ÿäðîì. Ïðîë³í- ³ ãë³öèí-áàãàò³ (P/Q) äîìåíè ñëóãóþòü ïîñåðåäíèêàìè, ÿê³ ìîæóòü 
âçàºìîä³ÿòè ç áàçàëüíèì ìåõàí³çìîì òðàíñêðèïö³¿. Òóò ³ äàë³ H ³ D – êîíñåðâàòèâí³ àì³íîêèñëîòí³ 

çàëèøêè ã³ñòèäèíó ³ àñïàðòàòó â³äïîâ³äíî
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Â.Ì. Òîöüêèé, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, Î.Ô. Ìóòåðêî òà ³í.

íà÷åííÿì ìîæóòü áóòè ïðîòå¿íê³íàçàìè òà 
³íøèìè ã³áðèäíèìè ê³íàçàìè, çäàòíèìè ôîñ-
ôîðèëþâàòè íèçõ³äí³ êîìïîíåíòè êàñêàäó ñèã-
íàëüíî¿ ³íôîðìàö³¿. Â ³íøèõ âèïàäêàõ äâî-
êîìïîíåíòíà ñèãíàëüíà ñèñòåìà ì³ñòèòü âè-
õ³äíèé äîìåí, çäàòíèé âçàºìîä³ÿòè ç íèçõ³ä-
íîþ ëàíêîþ ñèñòåìè â³äïîâ³ä³ íå ò³ëüêè 
øëÿõîì ¿¿ ôîñôîðèëþâàííÿ, àëå é ³íøèì 
ñïîñîáîì.

Íà ðèñ. 3 ïîêàçàíî ìîæëèâ³ øëÿõè ðåàë³-
çàö³¿ ôóíêö³é íàéá³ëüø ðåïðåçåíòàáåëüíèõ 
ïðåäñòàâíèê³â äâîêîìïîíåíòíèõ ñèãíàëüíèõ 
åëåìåíò³â ó àðàá³äîïñèñó, ïðîäåìîíñòðîâàíà 
ñõåìà îðãàí³çàö³¿ ñèãíàëüíèõ ñèñòåì çà ó÷àñ-
ò³ ã³áðèäíî¿ ê³íàçè CRE1, ùî íàëåæèòü äî 
òèïó À ðåãóëÿòîð³â â³äïîâ³ä³, à òàêîæ ñòðóêòóðà 
ARR-åëåìåíò³â – ïðåäñòàâíèê³â äâîêîìïî-
íåíòíèõ ñèãíàëüíèõ ñèñòåì òèïó Â [24]. Îñ-
òàíí³ ì³ñòÿòü GARP-äîìåí, â³äïîâ³äàëüíèé 

çà âçàºìîä³þ ç ÄÍÊ, à òàêîæ ïîñë³äîâí³ñòü 
NLS äëÿ âçàºìîä³¿ ç ÿäðîì êë³òèíè. Íàÿâí³ 
â öèõ äâîêîìïîíåíòíèõ ñèãíàëüíèõ åëåìåí-
òàõ äîìåíè, áàãàò³ íà ë³çèí ³ ïðîë³í (Ð/Q-
äîìåíè), ðîçãëÿäàþòüñÿ ÿê òàê³, ùî ìîæóòü 
âçàºìîä³ÿòè ç áàçîâèì ìåõàí³çìîì òðàíñ-
êðèïö³¿. Ùîäî ã³áðèäíèõ ê³íàç CRE1, ETR1 
òà ³í., òî º ï³äñòàâè ââàæàòè, ùî âîíè ïðè-
÷åòí³ äî öèòîê³í³íîâî¿ ðåãóëÿö³¿ ðîñòó òà ðîç-
âèòêó ðîñëèí.

Çà äàíèìè Ðîìàíîâà [25], ó àðàá³äîïñèñó 
ëèøå áëèçüêî 1 % âñ³õ àêòèâíèõ ãåí³â ìîæ-
íà ââàæàòè ãåíàìè ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ íà 
öèòîê³í³í, áî åêñïðåñ³ÿ ñàìå öèõ ãåí³â çðîñ-
òàº àáî áëîêóºòüñÿ â ïåðø³ 15 õâ ä³¿ ãîðìîíà. 
Îäíèì ³ç ïåðøèõ âèÿâëåíèõ öèòîê³í³í-÷óò-
ëèâèõ ãåí³â áóâ ãåí ðåãóëÿòîðà â³äïîâ³ä³ ARR5 
(â³ä Arabidopsis Response Regulator 5). Òðàíñ-
êðèïö³ÿ öüîãî ãåíà øâèäêî àêòèâóâàëàñÿ öèòî-
ê³í³íîì, ïðè÷îìó ³íã³á³òîð òðàíñëÿö³¿ öèêëî-
ãåêñèì³ä íå âïëèâàâ íà öåé ïðîöåñ, ùî 
ñâ³ä÷èòü ïðî íåçàëåæí³ñòü îñòàííüîãî â³ä á³î-
ñèíòåçó á³ëêà [20].

Êð³ì ãåíà ARR5, ó àðàá³äîïñèñó âèÿâëåíî 
ùå ñ³ì áëèçüêîðîäèííèõ ãåí³â – ðåãóëÿòîð³â 
â³äïîâ³ä³ öüîãî òèïó. Ö³ ãåíè îáóìîâëþþòü 
ôóíêö³þ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèñòåìè òðàíñ-
äóêö³¿ ñèãíàë³â [26, 27]. Çíà÷íà ÷àñòèíà ãå-
í³â, áåçïîñåðåäíüî ÷óòëèâèõ äî öèòîê³í³íó, º 
ãåíàìè òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â ³ ³íøèõ ðå-
ãóëÿòîðíèõ á³ëê³â, ùî ìàþòü ïðîòå¿íê³íàçíó 
àáî ôîñôàòàçíó àêòèâí³ñòü (ñåðèí-òðåîí³íîâà 
ïðîòå¿íê³íàçà, CBL-âçàºìîä³þ÷à ïðîòå¿íê³íà-
çà 3, éìîâ³ðíî – òèðîçèí-ôîñôàòàçà òîùî).

Íèí³ ââàæàºòüñÿ çàãàëüíîâèçíàíèì, ùî 
àðàá³äîïñèñ ìàº òðè áëèçüê³ çà áóäîâîþ 
ñåíñîðí³ ã³ñòèäèíê³íàçè, ÿê³ áåçïîñåðåäíüî 
âçàºìîä³þòü ç öèòîê³í³íàìè – CRE1/AHK4, 
AHK3 ³ AHK2. Ïîä³áí³ çà áóäîâîþ ðåöåïòî-
ðè öèòîê³í³íó âèÿâëåí³ é ó ³íøèõ åâîëþö³é-
íî â³ääàëåíèõ â³ä àðàá³äîïñèñó âèä³â ðîñëèí 
(êóêóðóäçè òîùî) [28, 29].

Ñòðóêòóðà ðåöåïòîðà öèòîê³í³íó CRE1/
AHK4 ÿâëÿº ñîáîþ ñåíñîðíó ã³ñòèäèíê³íàçó, 
ùî ñêëàäàºòüñÿ ç äåê³ëüêîõ äîìåí³â. Íà N-
ê³íö³ á³ëêà ðîçòàøîâàíà ïàðà ã³äðîôîáíèõ 
äîìåí³â, ÿê³ âèçíà÷àþòü òðàíñìåìáðàííó ëî-
êàë³çàö³þ ðåöåïòîðà. Ä³ëÿíêà ïîë³ïåïòèäíîãî 
ëàíöþãà, ùî çíàõîäèòüñÿ ì³æ ã³äðîôîáíèìè 
ñåãìåíòàìè, ðîçòàøîâóºòüñÿ ïîçà ïëàçìàëå-

Ðèñ. 3. Ìîäåëü áàãàòîñòóï³í÷àñòî¿ ôîñôîòðàíñôå-
ðàçíî¿ ñèñòåìè àðàá³äîïñèñó, ÿêà òðàíñäóêóº ñèã-
íàë ç öèòîïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè äî ÿäðà. Ñèãíàë 
ïðèéìàºòüñÿ âõ³äíèì äîìåíîì ìåìáðàíîçâ’ÿçà-
íî¿ ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèí-ê³íàçè CRE1, ùî âèêëè-
êàº ¿¿ àâòîôîñôîðèëþâàííÿ. Ôîñôîð ïåðåíîñèòüñÿ 
íà â³äïîâ³äíèé ÀÍÐ (íà ñõåì³ – ã³ñòèäèí-ôîñ-
ôîòðàíñôåðàçíèé á³ëîê àðàá³äîïñèñó ÀÍÐ2), ùî 
âçàºìîä³º ç öèòîçîëüíèì ðåöåïòîðíèì ìîäóëåì 
ê³íàçè. Ôîñôîðèëüîâàíèé ÀÍÐ2 ïîñòóïàº â ÿäðî 
³ ïåðåíîñèòü ôîñôîð íà ðåöåïòîðíèé äîìåí â³ä-
ïîâ³äíîãî RR-á³ëêà òèïó Â (íà ñõåì³ – ÀRR1 ³ 
ÀRR2). Äåôîñôîðèëüîâàíèé ÀÍÐ2 ïîâåðòàºòüñÿ ó 
öèòîçîëü, äå ìîæå çíîâó ôîñôîðèëþâàòèñÿ. Ôîñ-
ôîðèëþâàííÿ ðåöåïòîðíîãî äîìåíó RR-á³ëêà ïðè-
çâîäèòü äî êîíôîðìàö³éíèõ çì³í â éîãî âèõ³äíîìó 
äîìåí³. Öå â ñâîþ ÷åðãó ìîæå ³íäóêóâàòè çâ’ÿçîê 
ÀRR-á³ëêà òèïó Â ç ö³ëüîâîþ ïðîìîòîðíîþ ïîñ-
ë³äîâí³ñòþ (íà ñõåì³ – GAT-áîêñ ó âèïàäêó ÀRR1 ³ 
ÀRR2) ³/àáî àêòèâóâàòè ¿õíþ òðàíñêðèïö³þ. POLII – 

ÐÍÊ-ïîë³ìåðàçà ²²
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ìîþ, òîáòî ççîâí³ êë³òèíè. Öÿ ä³ëÿíêà ãîìî-
ëîã³÷íà ë³ãàíä-çâ’ÿçóþ÷èì äîìåíàì áàãàòüîõ 
³íøèõ ðåöåïòîðíèõ á³ëê³â ³ îòðèìàëà íàçâó 
CHASE (â³ä Cyclase Hystidinekinase-Associ-
ated Sensing Extracellular) [30, 31]. Ñàìå öåé 
CHASE-äîìåí â³äïîâ³äàº çà óï³çíàâàííÿ òà 
çâ’ÿçóâàííÿ öèòîê³í³íó. Öåíòðàëüíà ÷àñòèíà 
á³ëêà, ùî çíàõîäèòüñÿ âñåðåäèí³ êë³òèíè, 
ì³ñòèòü äåê³ëüêà äîìåí³â, îäèí ç ÿêèõ º äî-
ìåíîì ç àêòèâí³ñòþ ã³ñòèäèíê³íàçè. Íà êðàþ 
öüîãî äîìåíó ðîçòàøîâàíèé çàëèøîê òàê 
çâàíîãî êîíñåðâàòèâíîãî ã³ñòèäèíó, çäàòíîãî 
àêöåïòóâàòè ôîñôàò â³ä ÀÒÐ. Íà Ñ-ê³íö³ 
á³ëêà ì³ñòèòüñÿ òèïîâèé ñïðèéìàþ÷èé äî-
ìåí ç êîíñåðâàòèâíèì çàëèøêîì àñïàðòàòó, 
çäàòíèì ïåðåõîïëþâàòè ôîñôàò â³ä ôîñôî-
ã³ñòèäèíó. Çà ñó÷àñíèìè óÿâëåííÿìè âçàºìî-
ä³ÿ öèòîê³í³íó ç CHASE-äîìåíîì ïðèçâîäèòü
äî äèìåðèçàö³¿ ðåöåïòîð³â ³ àêòèâàö³¿ ¿õíüî¿ 
ã³ñòèäèíê³íàçíî¿ àêòèâíîñò³, âíàñë³äîê ÷îãî 
ñïåðøó ôîñôîðèëþºòüñÿ çàëèøîê êîíñåðâà-
òèâíîãî ã³ñòèäèíó âñåðåäèí³ ã³ñòèäèíê³íàç-
íîãî äîìåíó, à ïîò³ì öåé âèñîêîåíåðãåòè÷-
íèé ôîñôàò ïåðåíîñèòüñÿ íà çàëèøîê êîí-
ñåðâàòèâíîãî àñïàðòàòó, ùî ì³ñòèòüñÿ â Ñ-ê³í-
öåâ³é ÷àñòèí³ á³ëêà [25].

Òàêèì ÷èíîì, ïåðâèííà ðåàêö³ÿ â³äïîâ³ä³ 
íà öèòîê³í³í ïîëÿãàº â ëàíöþãó ïîä³é, ùî 
ðîçïî÷èíàþòüñÿ ç N-ê³íöÿ ³ ïîøèðþþòüñÿ 
äî Ñ-ê³íöÿ ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè CRE1/
AHK4. ²íø³ öèòîê³í³íîâ³ ðåöåïòîðè àðàá³-
äîïñèñó – AHK2 ³ AHK3 – çà ñòðóêòóðîþ 
ïîä³áí³ äî ã³ñòèäèíê³íàçè CRE1/AHK4 (çà 
àì³íîêèñëîòíèì ñêëàäîì ³äåíòè÷í³ íà 54 %), 
àëå â³äð³çíÿþòüñÿ ê³ëüê³ñòþ òðàíñìåìáðàííèõ 
ñåãìåíò³â, ùî çíàõîäÿòüñÿ ïîðó÷ ç CHASE-
äîìåíîì. Çà ñâîºþ ñòðóêòóðîþ ñåíñîðí³ ã³ñ-
òèäèíê³íàçè – ðåöåïòîðè öèòîê³í³í³â – º âàæ-
ëèâèìè ñêëàäîâèìè äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèñòå-
ìè ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â, ÿêà çà ñâîºþ îðãàí³-
çàö³ºþ äóæå íàãàäóº äâîêîìïîíåíòí³ ñèñòåìè 
ïðîêàð³îò³â [32].

Ï³ä âïëèâîì ñïåöèô³÷íîãî ñèãíàëó ðåöåï-
òîð ðîñëèííî¿ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèñòåìè äè-
ìåðèçóºòüñÿ, ôîñôîðèëþºòüñÿ ³ äàë³ ïåðåäàº 
ñâ³é ôîñôàò íà çàëèøîê àñïàðòàòó á³ëêà – 
ðåãóëÿòîðà â³äïîâ³ä³. Ùîá àêòèâîâàíèé ôîñ-
ôàò äîñÿã ñâîº¿ ìåòè, à ñàìå ôàêòîðà òðàíñ-
êðèïö³¿ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèãíàëüíî¿ ñèñòåìè
(ó àðàá³äîïñèñó ö³ ôàêòîðè íàçèâàþòüñÿ 

ARR-Â), â³í ìàº áóòè ïåðåíåñåíèé â³ä ò³º¿ ÷è 
³íøî¿ ìåìáðàíè ó ÿäðî çà äîïîìîãîþ ïåâíîãî 
ïåðåíîñíèêà. Ó àðàá³äîïñèñó ³äåíòèô³êîâàíî 
ï’ÿòü òàêèõ á³ëê³â-ïåðåíîñíèê³â, íàçâàíèõ 
òðàíñì³òåðàìè, ÿê³ çäàòí³ â³ääàâàòè ñâ³é 
ôîñôàò ðåãóëÿòîðàì â³äïîâ³ä³ òèïó Â. ARR-Â 
çàâäÿêè íàÿâíîñò³ ó íèõ GARP-äîìåíó çäàòí³ 
äî ñàéò-ñïåöèô³÷íîãî çâ’ÿçóâàííÿ ç ÄÍÊ ó 
ñêëàä³ ïðîìîòîð³â ãåí³â. Ö³ êîíñåíñóñí³ ïî-
ñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ ì³ñòÿòü ÀÒ-áàãàò³ ìîòèâè 
³ ðîçï³çíàþòüñÿ GARP-äîìåíàìè äèìåðíèõ 
ôîðì ARR-Â. Ç’ÿñóâàëîñÿ, ùî êîíñåíñóñíà 
ïîñë³äîâí³ñòü äëÿ ôàêòîðà òðàíñêðèïö³¿ ARR1 
ÿâëÿº ñîáîþ ïàë³íäðîì àáî ïñåâäîïàë³íäðîì 
òèïó AAGATC [33].

Âíàñë³äîê ôîñôîðèëþâàííÿ ARR-Â-òðàíñ-
êðèïö³éíèõ ôàêòîð³â äåê³ëüêà äåñÿòê³â ãå-
í³â, ùî ìàþòü êîíñåíñóñí³ ïîñë³äîâíîñò³ ó 
ïðîìîòîðàõ, àêòèâóþòüñÿ àáî ³íã³áóþòüñÿ âæå 
÷åðåç äåê³ëüêà õâèëèí ï³ñëÿ ä³¿ öèòîê³í³íó. 
Öå ³ º òàê çâàí³ ðàíí³ ãåíè, àáî ãåíè ïåðâèí-
íî¿ â³äïîâ³ä³ íà ãîðìîíàëüíèé âïëèâ. Ïðè 
öüîìó öèòîê³í³íè ìàëî âïëèâàþòü íà òðàíñ-
êðèïö³þ ãåí³â âëàñíèõ á³ëê³â äâîêîìïîíåíò-
íî¿ ñèãíàëüíî¿ ñèñòåìè, ÿêà áåçïîñåðåäíüî 
áåðå ó÷àñòü ó ïðîâåäåíí³ öèòîê³í³íîâîãî ñèã-
íàëó. Íåçíà÷íèé ïîçèòèâíèé âïëèâ íà çàç-
íà÷åíó òðàíñêðèïö³þ ñïîñòåð³ãàëè ëèøå äëÿ 
ã³ñòèäèíê³íàçè CRE1/AHK4. 

Â ïðîòèëåæí³ñòü öüîìó òðàíñêðèïö³ÿ ãå-
í³â – ðåãóëÿòîð³â â³äïîâ³ä³ òèïó À (ARR-À) 
âèÿâëÿº á³ëüø ³ñòîòíó çàëåæí³ñòü â³ä íàÿâ-
íîñò³ öèòîê³í³íó. Ðåãóëÿòîðè â³äïîâ³ä³ ARR-À
â îñíîâíîìó ãîìîëîã³÷í³ ðåãóëÿòîðàì òèïó Â,
àëå â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä íèõ â³äñóòí³ñòþ ÄÍÊ-
çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíó. Òàêèì ÷èíîì, ðåãóëÿ-
òîðè â³äïîâ³ä³ òèïó À íå º áåçïîñåðåäí³ìè 
ôàêòîðàìè òðàíñêðèïö³¿, çàòå âîíè ìàþòü 
ôóíêö³îíàëüíèé ðåñèâåðíèé äîìåí, çäàòíèé 
ïðèéìàòè àêòèâîâàíèé ôîñôàò â³ä ôîñôî-
òðàíñì³òåð³â àíàëîã³÷íî ARR-Â. Öèì ³ ïîÿñ-
íþºòüñÿ ðîëü ARR-À ÿê íåãàòèâíèõ ðåãóëÿ-
òîð³â ä³¿ öèòîê³í³íó. Ñòèìóëÿö³ÿ ãîðìîíîì 
ñèíòåçó öüîãî êëàñó ðåãóëÿòîð³â ïðèçâîäèòü 
äî åôåêòèâíîãî ïåðåõîïëåííÿ íèìè çíà÷íî¿ 
÷àñòèíè àêòèâîâàíèõ ôîñôàò³â, ùî çàçâè÷àé 
íàïðàâëÿþòüñÿ â ÿäðî, ³ ð³âåíü öèòîê³í³í-
³íäóêîâàíî¿ òðàíñêðèïö³¿ çà öèõ óìîâ çìåí-
øóºòüñÿ ÷åðåç íèçüêèé ð³âåíü àêòèâîâàíèõ 
ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ ARR-Â. Çà ïîä³áíîþ 
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ñõåìîþ ìîæóòü ä³ÿòè é ³íø³ ìîäóëÿòîðè 
öèòîê³í³íîâèõ åôåêò³â – ïåðâèíí³ ñïèðòè, ³í-
ã³á³òîðè ïðîòå¿íôîñôàòàç, ïðîòå¿íê³íàç, ôîñ-
ôîë³ïàç ãðóïè D ³ ò.ï. [34, 35]. Òàêèì 
÷èíîì, ìîæíà çàçíà÷èòè, ùî íàäòî ñèëüíà 
àêòèâàö³ÿ ãåí³â ïåðâèííî¿ â³äïîâ³ä³ íà öèòî-
ê³í³í áëîêóºòüñÿ ïñåâäîðåãóëÿòîðàìè òðàíñ-
êðèïö³¿ ARR òèïó À, à â³äñóòí³ñòü öèòîê³í³-
íîâîãî ñèãíàë³íãó ìîæå ÷àñòêîâî êîìïåíñóâà-
òèñÿ ôîíîâèìè ñèãíàëàìè ³íøèõ ñåíñîðíèõ 
ã³ñòèäèíê³íàç [36, 37].

Äîìåííà îðãàí³çàö³ÿ RR-á³ëê³â ïðîêàð³îò³â òà 
åóêàð³îò³â. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äîìåííà îðãà-
í³çàö³ÿ RR-á³ëê³â ó ðîñëèí òà ³íøèõ æèâèõ 
ñèñòåì ìàº áàãàòî ñï³ëüíîãî. Íàéâàæëèâ³øèì 
äîìåíîì ó ñòðóêòóð³ á³ëê³â-ðåãóëÿòîð³â ð³çíî-
ãî ïîõîäæåííÿ º ðàí³øå çãàäàíèé ðåöåïòîð-
íèé (REC) äîìåí.

Ñ³ìåéñòâî ïîñë³äîâíîñòåé REC íàëåæèòü 
äî íàäñ³ìåéñòâà CheY-like (CheY-ïîä³áíèõ) 
äîìåí³â, ïðåäñòàâíèêè ÿêîãî ðàçîì ç ³íøèìè 
äîìåíàìè âõîäÿòü äî ñêëàäó ðåãóëÿòîð³â â³ä-
ïîâ³ä³, íàÿâíèõ ó ïðîêàð³îòíèõ òà åóêàð³îòíèõ 
îðãàí³çì³â [38]. «Ðåãóëÿòîð â³äïîâ³ä³» (RR) – 
öå á³ëîê, íàé÷àñò³øå ôàêòîð òðàíñêðèïö³¿, 
íàçâà ÿêîãî óçãîäæóºòüñÿ ç éîãî îñíîâíîþ 
ôóíêö³ºþ – ðåãóëÿö³ºþ â³äïîâ³äíî¿ ðåàêö³¿ íà 
ä³þ ñèãíàëó, îòðèìàíîãî â³ä ïàòåðíó ñåíñîð³â ³ 
ïåðåäàíîãî ÷åðåç éîãî äâîêîìïîíåíòíó ñèñ-
òåìó íà ³íø³ ìîëåêóëè òà ñòðóêòóðè êë³òèíè 
çà ä³¿ íà íå¿ ÷èííèê³â ñåðåäîâèùà.

Ãåíè ÷èñëåííèõ ïðîêàð³îòíèõ RR-á³ëê³â 
ñåêâåíîâàíî, ç’ÿñîâàíà ¿õíÿ ïåðâèííà ñòðóê-
òóðà ³ äîìåííà îðãàí³çàö³ÿ. Galperin [38] ïðî-
àíàë³çóâàâ 4610 áàêòåð³àëüíèõ RR-á³ëê³â, ðîç-
êîäîâàíèõ ó 200 âèä³â áàêòåð³é òà àðõåé, ³ 
êëàñèô³êóâàâ âñ³ ðåãóëÿòîðè â³äïîâ³ä³ çàëåæ-
íî â³ä íàÿâíèõ â ¿õíüîìó ñêëàä³ òèõ ÷è ³íøèõ 
äîìåí³â. Ðåãóëÿòîðè òðàíñêðèïö³¿ ³ç ÄÍÊ-
çâ’ÿçóþ÷èìè äîìåíàìè ñ³ìåéñòâ OmpR, NtrL 
³ NtrC çíàéäåí³ ó ñêëàä³ ìàéæå 60 % âñ³õ RR-
á³ëê³â; ðåãóëÿòîðè òðàíñêðèïö³¿ ç ³íøèìè 
ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷èìè äîìåíàìè (LyTR, AraC, 
SpoÎA, Fis, YcbB, RpoE, MerR) ñêëàäàëè ùå 
6 %. Ðåøòà (á³ëÿ òðåòèíè) âñ³õ ïðîàíàë³çîâà-
íèõ ðåãóëÿòîð³â ïðåäñòàâëåí³ îäèíî÷íèìè 
REC-äîìåíàìè (14 %) àáî ¿õí³ìè êîìá³íàö³-
ÿìè ç ð³çíèìè ôåðìåíòàòèâíèìè (GGDEF, 
EAL, CheB, CheC, HisK òà ³í.), ÐÍÊ-çâ’ÿ-
çóþ÷èìè (ANTAR ³ CsrA), á³ëîê- àáî ë³-

ãàíä-çâ’ÿçóþ÷èìè (PAS, GAF, TRP, CAP, ED, 
HPt) äîìåíàìè ÷è ç íîâèìè, ùîéíî âèÿâëå-
íèìè äîìåíàìè ³ç íåâ³äîìèìè ôóíêö³ÿìè. 
Ð³çíîìàí³òí³ñòü äîìåííî¿ àðõ³òåêòóðè ³ áàãàòñ-
òâî àëüòåðíàòèâíèõ êîìá³íàö³é äîìåí³â ñâ³ä-
÷èòü, ùî àñîö³àö³ÿ ðåöåïòîðíîãî REC-äîìå-
íó ç ð³çíèìè âèõ³äíèìè äîìåíàìè – öå øè-
ðîêî ðîçïîâñþäæåíèé åâîëþö³éíî ñòâîðåíèé 
ìåõàí³çì ðåãóëÿö³¿ òðàíñêðèïö³¿, àêòèâíîñò³ 
ôåðìåíò³â ³ á³ëêîâèõ âçàºìîä³é çà â³äïîâ³ä³ 
îðãàí³çìó íà âèêëèêè ñåðåäîâèùà. 

ßê óæå çàçíà÷àëîñÿ, òèïîâà ñõåìà áàêòå-
ð³àëüíî¿ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèãíàëüíî¿ òðàíñäóê-
ö³¿ âêëþ÷àº â ñåáå ñåíñîðíèé ñèãíàë (çâ’ÿçó-
âàííÿ ë³ãàíäà àáî ³íøà êîíôîðìàö³éíà çì³íà) 
ç áîêó ñåíñîðíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè, ùî ïðèç-
âîäèòü äî ¿¿ àâòîôîñôîðèëþâàííÿ. Ï³ñëÿ öüî-
ãî ôîñôàòíà ãðóïà ïåðåíîñèòüñÿ íà çàëèøîê 
àñïàðàã³íîâî¿ êèñëîòè N-òåðì³íàëüíîãî ê³í-
öÿ REC-äîìåíó â³äïîâ³äíîãî RR-á³ëêà, ùî 
çì³íþº âëàñòèâîñò³ Ñ-òåðì³íàëüíîãî ÄÍÊ-
çâ’ÿçóþ÷îãî äîìåíó. ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷³ äîìåíè 
ð³çíèõ RR-á³ëê³â âèÿâëÿþòü ïåâí³ âàð³àö³¿ õà-
ðàêòåðíî¿ äëÿ íèõ ñòðóêòóðè «helix-turn-helix» 
(HTH), ÿêà ìîæå íàëåæàòè äî NarL-òèïó, 
Omp-òèïó, «Winget helix», SpoOA-òèïó, Fis-
like ñòðóêòóðè òîùî.

Á³ëüø³ñòü RR-á³ëê³â òèïó Â çàçâè÷àé ñêëà-
äàþòüñÿ ç ä³ëÿíêè, äå ðîçòàøîâàíî ðåöåï-
òîð (REC), ëîêàë³çîâàíèé áëèæ÷å äî N-
ê³íöÿ ïðîòå¿íó, òà ä³ëÿíêè âàð³àáåëüíîãî C-
òåðì³íàëüíîãî åôåêòîðíîãî äîìåíó, ÿêèé âñòó-
ïàº ó âçàºìîä³þ ç â³äïîâ³äíîþ ä³ëÿíêîþ ³í-
øîãî á³ëêà àáî ìîëåêóëè ÄÍÊ (ö³ëüîâèì ãå-
íîì) â ïðîöåñ³ ðåãóëÿö³¿ òðàíñêðèïö³¿ [39]. 
Âàð³àáåëüí³ñòü C-òåðì³íàëüíîãî äîìåíó çàáåç-
ïå÷óº ïîë³ìîðô³çì á³ëê³â-ðåãóëÿòîð³â äàíîãî 
òèïó ³ îáóìîâëþº ¿õíþ âçàºìîä³þ íå ò³ëüêè ç 
ÄÍÊ, àëå é ç ÐÍÊ, á³ëêàìè òà íèçüêîìîëå-
êóëÿðíèìè åôåêòîðàìè.

Ó ñòðóêòóð³ òèïîâîãî REC-óòðèìóþ÷îãî 
á³ëêà-ðåãóëÿòîðà âèä³ëÿþòü ÷îòèðè ôóíêö³î-
íàëüíèõ ñàéòè: àêòèâàö³¿, ôîñôîðèëþâàííÿ, 
ì³æìîëåêóëÿðíî¿ âçàºìîä³¿ òà äèìåðèçàö³¿. 
Ñàìå ó òàê³é ïîñë³äîâíîñò³ ö³ ñàéòè ðîçòà-
øîâàí³ â ñòðóêòóð³ REC-äîìåíó â³ä N- äî 
Ñ-ê³íöÿ [40]. 

Ùî ñòîñóºòüñÿ ïîøèðåíîñò³ REC-äîìåíó 
â ïðèðîä³, òî â³í º îäíèì ³ç íàéá³ëüø òàê-
ñîíîì³÷íî óí³âåðñàëüíèõ òà ôóíêö³îíàëüíî 
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âàæëèâèõ ñòðóêòóð, ùî çóñòð³÷àþòüñÿ ó âñ³õ 
ïðåäñòàâíèê³â æèâî¿ ïðèðîäè â³ä àðõåé ³ 
â³ðóñ³â äî ëþäèíè. Ó ì³æíàðîäíîìó áàíêó 
ïðîòå¿íîâèõ ñèêâåíñ³â íèí³ íàðàõîâóºòüñÿ 
ïîíàä 62 òèñ. ïðîòå¿í³â, ùî ì³ñòÿòü ó ñâî¿é 
ñòðóêòóð³ REC-äîìåí. Ïðè öüîìó ê³ëüê³ñòü 
òàêèõ á³ëê³â ó ïðåäñòàâíèê³â ïðîêàð³îò³â 
(âêëþ÷àþ÷è  ëèøå ï’ÿòü âèä³â â³ðóñ³â òà 50 âèä³â 
àðõåé) íàðàõîâóºòüñÿ â 30 ðàç³â á³ëüøå, í³æ 
ó ðîñëèí òà òâàðèí ðàçîì óçÿòèõ. Ñë³ä çàç-
íà÷èòè, ùî REC-äîìåí âèòðèìàâ òðèâàëèé 
ïðèðîäíèé äîá³ð ³ çà ÷àñ åâîëþö³¿ ïîíàä òðè 
ì³ëüÿðäè ðîê³â çóì³â çáåðåãòè êîíñåðâàòèâíó 
áóäîâó ñâî¿õ ïîñë³äîâíîñòåé. Òàê, íàïðèêëàä, 
REC-äîìåí PRR-á³ëê³â ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ íà 
39 % ³äåíòè÷íèé REC-äîìåíó ãîìîëîã³÷íîãî 
ôàêòîðà òðàíñêðèïö³¿ ó áàêòåð³¿ Desulfuromo-
nas acetoxidans  [38].

Ïðîòÿæí³ñòü Ñ-ê³íöåâîãî ÑÑÒ-äîìåíó ó 
ñêëàä³ RR-á³ëê³â òèïó Â ñòàíîâèòü 42–45 
àì³íîêèñëîòíèõ çàëèøê³â. Öþ ïîñë³äîâí³ñòü 
âèÿâëåíî â ñòðóêòóð³ Ñ-òåðì³íàëüíèõ ä³ëÿíîê 
á³ëê³â, ùî çä³éñíþþòü òðàíñäóêö³þ ñâ³òëîâîãî 
ñèãíàëó ó áàãàòüîõ ðîñëèííèõ îðãàí³çì³â 
(áëèçüêî 700 çàçíà÷åíèõ ïðîòå¿í³â ó ïîíàä 70 
âèä³â ðîñëèí – â³ä îäíîêë³òèííèõ, íàïðèêëàä 
Chlamydomonas, äî âèùèõ ôîðì). Ïðè öüîìó 
ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äî ñüîãîäí³ öåé äîìåí â 
ïðîòå¿íàõ òâàðèí àáî äð³æäæ³â âèÿâèòè íå 
âäàëîñÿ [40]. Ó ñòðóêòóð³ äîìåíó ïåðåâàæàþòü 
ëóæí³ àì³íîêèñëîòè. CCT-äîìåí ì³ñòèòü òà-
êîæ ñèãíàë ÿäåðíî¿ ëîêàë³çàö³¿, ïðî ÿêèé âæå 
çãàäóâàëîñÿ. 

Ñàìà íàçâà ÑÑÒ ïîõîäèòü â³ä íàçâ ñ³-
ìåéñòâ â³äîìèõ ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ òèïó 
CONSTANS (CO), CONSTANS-like (CO-like) 
òà TOC1 (timing of CAB expression), ïðåä-
ñòàâíèêè ÿêèõ ì³ñòÿòü ãîìîëîã³÷í³ ä³ëÿíêè  
ó Ñ-òåðì³íàëüí³é îáëàñò³ [39]. ÑÑÒ-äîìåí 
âèÿâëåíî òàêîæ â àñîö³àö³ÿõ ç ³íøèìè äî-
ìåíàìè, íàïðèêëàä, ç Â-áîêñîâèìè «öèíêî-
âèìè ïàëüöÿìè», à òàêîæ ç ïîñë³äîâíîñòÿìè 
GATA-, ZIM- òà RRÑ-òèï³â, ÿê³, éìîâ³ðíî, 
òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü â ÄÍÊ-á³ëêîâèõ ³ á³ëîê-
á³ëêîâèõ âçàºìîä³ÿõ [41]. 

Àñîö³àö³ÿ Â-áîêñîâèõ öèíêîâèõ ïàëüö³â ç 
ÑÑÒ-ïîñë³äîâí³ñòþ â³äïîâ³äíîãî ãåíà ñïîñòå-
ð³ãàºòüñÿ ó âèïàäêó áàãàòüîõ ÑÑÒ-äîìåí-
óòðèìóþ÷èõ ïðîòå¿í³â (íàïðèêëàä, ôàêòîð³â 
òðàíñêðèïö³¿ òèïó CO). ² õî÷à ðîëü Â-áîêñó, 

ëîêàë³çîâàíîãî â ä³ëÿíö³ ÑÑÒ-äîìåíó, îñòà-
òî÷íî ùå íå ç’ÿñîâàíà, ôóíêö³îíàëüíà çíà-
÷óù³ñòü ö³º¿ ñòðóêòóðè î÷åâèäíà, îñê³ëüêè 
â³äñóòí³ñòü Â-áîêñó âèêëèêàº âòðàòó ôóíêö³î-
íàëüíî¿ àêòèâíîñò³ ÑÎ ³ ÒÎÑ1 ïðîòå¿í³â àðà-
á³äîïñèñó [42], VRN2 ïøåíèö³ [43] òà á³ë-
êîâîãî ïðîäóêòó ãåíà PPD-H1 ÿ÷ìåíþ [8].

Òàêèì ÷èíîì, á³ëêè, ùî ì³ñòÿòü ó ñâî¿é 
ñòðóêòóð³ ÑÑÒ-äîìåí, çàëó÷åí³ â òàê³ âàæëèâ³ 
ïðîöåñè, ÿê â³äïîâ³äíà ðåàêö³ÿ ïøåíèö³ íà 
ÿðîâèçàö³þ [43], ôîòîïåð³îäè÷íà ÷óòëèâ³ñòü 
ðèñó [44], ÿ÷ìåíþ [8], ïøåíèö³ [45], à òàêîæ 
áàãàòüîõ ³íøèõ âèä³â ðîñëèí [46]. Ó áóäü-
ÿêîìó âèïàäêó, ´ðóíòóþ÷èñü íà ÷èñëåííèõ 
ñïîñòåðåæåííÿõ òà åêñïåðèìåíòàõ, ñë³ä çàç-
íà÷èòè, ùî á³ëêè, ÿêèì âëàñòèâèé åôåêòîð-
íèé ÑÑÒ-äîìåí, ïåâíèì ñïîñîáîì áåðóòü 
ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ öèðêàäíèõ ðèòì³â òà â³ä-
ïîâ³äíèõ ðåàêö³é ðîñëèííîãî îðãàí³çìó íà 
ä³þ ÷èííèê³â çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà, òàêèõ 
ÿê ñâ³òëî, òåìïåðàòóðà òà ³í. 

Ãåíåòè÷íà äåòåðì³íàö³ÿ ³ ðåãóëÿö³ÿ ôîòî-
ïåð³îäè÷íî¿ ðåàêö³¿ ó ðîñëèí. Ñåðåä ãîëîâíèõ 
çîâí³øí³õ ÷èííèê³â, ùî âèÿâëÿþòü íàéá³ëü-
øèé âïëèâ íà ìîðôîãåíåòè÷í³ ïðîöåñè ðîñ-
ëèí, ñë³ä íàçâàòè ñâ³òëî òà òåìïåðàòóðó. 
Åêñïðåñ³ÿ ãåí³â, ùî ðåãóëþþòüñÿ ñâ³òëîì, ó 
ðîñëèí êîíòðîëþºòüñÿ ð³çíèìè êëàñàìè ôîòî-
ðåöåïòîð³â, ÿê³ ôóíêö³îíóþòü çà ó÷àñò³ ð³ç-
íèõ ñèãíàëüíèõ ìîëåêóë [47]. 

Â äåòåêö³¿ ³íòåíñèâíîñò³, ñïðÿìîâàíîñò³ 
òà òðèâàëîñò³ îïðîì³íåííÿ áåðóòü ó÷àñòü 
äâà ÷èñëåííèõ êëàñè ôîòîðåöåïòîð³â: 1) àá-
ñîðáóþ÷³ ÷åðâîíå ñâ³òëî ô³òîõðîìè ³ õëîðî-
ô³ë; 2) âèá³ðêîâî àáñîðáóþ÷³ ñèíº ñâ³òëî 
ôîòîðåöåïòîðè – êðèïòîõðîìè, ôîòîòðîï³í 
(êëþ÷îâèé ðåöåïòîð ôîòîòðîï³çìó) ³ êàðî-
òèíî¿äè [48, 49]. Ô³òîõðîìè áóëè ³äåíòè-
ô³êîâàí³ ÿê ï³ãìåíòè, íå çäàòí³ äî ôîòî-
ñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñò³, àëå íåîáõ³äí³ äëÿ 
ôîòîïåð³îäè÷íî¿ äåòåêö³¿ òà ³íäóêö³¿ öâ³ò³ííÿ.
Çã³äíî ç ñó÷àñíîþ õ³ì³÷íîþ íîìåíêëàòóðîþ 
ô³òîõðîì ÿâëÿº ñîáîþ õðîìîïðîòå¿ä, â ÿêîìó 
ï³ãìåíòíà ÷àñòèíà ìîëåêóëè ïðèºäíàíà êîâà-
ëåíòíèì çâ’ÿçêîì äî ñóáîäèíèöü àïîïðîòå¿í³â, 
êîäîâàíèõ ÷èñëåííèì ñ³ìåéñòâîì ãåí³â (íà-
ïðèêëàä, PHYA- òà PHYE-ãåíè ó àðàá³äîïñèñó) 
[48]. Ô³òîõðîìè êîíòðîëþþòü æèòòºâèé öèêë 
ðîñëèí, çàáåçïå÷óþòü ñïðèéíÿòòÿ ðîñëèíàìè 
íàÿâíîñò³ àáî â³äñóòíîñò³ ñâ³òëà, ÷èííèê³â – 



80 ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2012. ¹ 5

Â.Ì. Òîöüêèé, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, Î.Ô. Ìóòåðêî òà ³í.

îáìåæóâà÷³â ðîñòó, ðåãóëþþòü ïðîöåñè ôîòî-
òðîï³çìó, ôîòîòàêñèñó, ñïðèéíÿòòÿ ñèãíàë³â 
ôîòîïåð³îäèçìó ³ ïåðåõîäó ó ôàçó öâ³ò³ííÿ 
[50]. Çà äîïîìîãîþ ãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ³äåí-
òèô³êîâàíî òà êëîíîâàíî ÷èñëåíí³ ãåíè àïî-
ïðîòå¿í³â ô³òîõðîì³â. Ç’ÿñîâàíî, ùî ³ñíóþòü 
ïðèíàéìí³ äâà ïóëè ô³òîõðîì³â: 1) ñâ³òëîëà-
á³ëüíèé òèï, ùî øâèäêî äåãðàäóº çà ï³â-
ãîäèííîãî îïðîì³íåííÿ ÷åðâîíèì ÷è á³ëèì 
ñâ³òëîì; 2) ñò³éêèé ñâ³òëîñòàá³ëüíèé òèï. 
²ç ï’ÿòè ð³çíèõ âèä³â ô³òîõðîì³â, óìîâíî 
íàçâàíèõ phyA–phyE, ô³òîõðîì phyA ºäè-
íèé, ùî íàëåæèòü äî ïåðøîãî òèïó. Ñàìå 
öåé ô³òîõðîì â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó êîí-
òðîë³ öèðêàäíèõ (äîáîâèõ) ðèòì³â òà òåðì³í³â 
çàöâ³òàííÿ ðîñëèí [48, 51, 52].

Êðèïòîõðîìè ðîñëèí – öå õðîìîïðîòå¿-
äè, ÿê³ ì³ñòÿòü ôëàâ³íàäåí³íäèíóêëåîòèä 
(ÔÀÄ) ³ ïòåðèí òà âèÿâëÿþòü çíà÷íó ãîìî-
ëîã³þ äî ÄÍÊ-ôîòîë³àç, ùî º ôåðìåíòàìè 
ðåïàðàö³¿ ÄÍÊ, óøêîäæåíî¿ ÓÔ-îïðîì³íåí-
íÿì. Îäíàê êðèïòîõðîìè íà â³äì³íó â³ä ôî-
òîë³àç ìàþòü ³íø³ çà áóäîâîþ Ñ-òåðì³íàëüí³ 
äîìåíè ÑÑÒ1 ³ íå âèÿâëÿþòü ôîòîë³àçíî¿ 
àêòèâíîñò³ [52, 53]. 

×èñëåíí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî ìîæëèâó âçàº-
ìîä³þ êðèïòîõðîì³â ç ô³òîõðîìàìè. Ó òðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí àðàá³äîïñèñó êðèïòîõðîì Ñry1 
ìîæå ôîñôîðèëþâàòèñÿ ïðîòå¿íê³íàçîþ â³â-
ñà – ô³òîõðîìîì phyA, à ñåëåêòèâí³ ìóòàíòí³ 
àëåë³ cry1 âèçíà÷àþòü ðàííºêâ³òó÷èé ôåíî-
òèï, âëàñòèâèé ³ phyÂ ìóòàíòàì. Íèí³ º äî-
êàçè âàð³àòèâíèõ âçàºìîâ³äíîñèí ì³æ äâî-
ìà êëàñàìè ôîòîðåöåïòîð³â, âêëþ÷àþ÷è ïåðå-
âàæíèé âïëèâ îäíîãî ³ç çàçíà÷åíèõ êëàñ³â,
àíòàãîí³çì ì³æ íèìè ³ âçàºìîä³þ çà òèïîì 
åôåêòîð/ìîäóëÿòîð [54, 55]. Ö³ âçàºìîä³¿ 
ð³çíèõ ôîòîðåöåïòîð³â ì³æ ñîáîþ òà ç ³íøè-
ìè êîìïîíåíòàìè êë³òèíè äóæå íàãàäóþòü
ïîâåä³íêó òèïîâèõ ñåíñîðíèõ äâîêîìïîíåíò-
íèõ ñèñòåì çà ó÷àñò³ RR-á³ëê³â – ðåãóëÿòîð³â 
â³äïîâ³ä³. Êàðáîêñèòåðì³íàëüíà ïîñë³äîâí³ñòü 
ô³òîõðîì³â ìîæå ðîçãëÿäàòèñÿ ÿê âèõ³äíèé 
(îutput) äîìåí ³, ÿê ç’ÿñóâàëîñÿ, óòâîðþºòüñÿ 
âíàñë³äîê äóïë³êàö³¿ äîìåí³â, ïîä³áíèõ äî 
áàêòåð³àëüíî¿ ã³ñòèäèíê³íàçè [56]. Ïåðøèé ³ç 
öèõ äîìåí³â ì³ñòèòü äâà ïîâòîðè, ùî ãîìî-
ëîã³÷í³ ïîñë³äîâíîñòÿì PER-ARNT-SIM (PAS) 
äîìåí³â [57]. Ñïåðøó ö³ ïîñë³äîâíîñò³ áóëè 
³äåíòèô³êîâàí³ â îñíîâíèõ òàê çâàíèõ «ñï³-

ðàëÿõ–ïåòëÿõ–ñï³ðàëÿõ» (helix–loop–helix – 
KHLH), ùî óòðèìóþòü ôàêòîðè òðàíñêðèïö³¿, 
ÿê³ âèÿâëåí³ ó ìóõ (PER ³ SIM) òà ññàâö³â 
(ARNT ³ AHR) [58].

Ö³ ìîäóë³ çíàéäåí³ ó ð³çíèõ îðãàí³çì³â. 
Âîíè âèêîíóþòü âàæëèâó ñèãíàëüíó ðîëü ó 
ì³æá³ëêîâèõ âçàºìîä³ÿõ, â ðåàêö³ÿõ â³äïîâ³ä³ 
ðîñëèí íà îñâ³òëåííÿ, íà ð³âåíü êèñíþ òà ³í. 
Ïðî âàæëèâ³ñòü PAS-äîìåí³â äëÿ ôóíêö³îíó-
âàííÿ ô³òîõðîì³â ñâ³ä÷àòü ìóòàö³¿ phyB-101 
â äðóãîìó ïîâòîð³ PAS-äîìåíó. Ö³ ìóòàö³¿ 
âïëèâàþòü íà ñïåêòðàëüí³ âëàñòèâîñò³ ï³ãìåí-
òó, âèêëèêàþ÷è ïðèñêîðåíó ôîòîêîíâåðñ³þ àê-
òèâíî¿ ôîðìè ô³òîõðîìó Pfr â íåàêòèâíó Pr 
³, ÿê ðåçóëüòàò, ïîðóøåííÿ êîðîòêîäåííî¿ 
ðåàêö³¿ íà äàëåêå ÷åðâîíå ñâ³òëî ó ïàðîñòê³â 
ð³çíèõ ðîñëèí [59].

Â³äêðèòòÿ îñòàíí³õ ðîê³â ñâ³ä÷àòü ïðî òå, 
ùî ô³òîõðîìè óí³âåðñàëüí³, âîíè âèÿâëÿþòüñÿ 
ÿê ó ïðî-, òàê ³ â åóêàð³îò³â ³ ôóíêö³îíóþòü 
ÿê ïðîòå¿íê³íàçè, ùî ðåãóëþþòüñÿ ñâ³òëîì. 
Ç’ÿñîâàíî, ùî îñâ³òëåííÿ ïðèçâîäèòü äî àâòî-
ôîñôîðèëþâàííÿ ô³òîõðîì³â. ²çîëüîâàíèé ³ç 
ðîñëèí phyÀ âèÿâèâñÿ ôîñôîïðîòå¿íîì, ó 
ÿêîãî ïðèíàéìí³ îäíà ñóáîäèíèöÿ ï³äëÿãàº 
àâòîôîñôîðèëþâàííþ àáî ôîñôîðèëþâàííþ ³í-
øèì ô³òîõðîìîì [60]. Âñòàíîâëåíî, ùî ôîñ-
ôîàêöåïòîðíèì ñàéòîì â ðåöåïòîðíîìó äî-
ìåí³ ô³òîõðîìó ñëóãóº ïåðåâàæíî ñåðèí ³ ùî
ô³òîõðîìè áåçïîñåðåäíüî áåðóòü ó÷àñòü ó 
ôîñôîðèëþâàíí³ êðèïòîõðîì³â [61].

Îñòàíí³ì ÷àñîì âèÿâëåíî ³ ³íø³ ô³òî-
õðîìê³íàçí³ ñóáñòðàòè, íàïðèêëàä PKS1-ïðî-
òå¿í öèòîïëàçìè, ÿêèé âçàºìîä³º ç êàðáîêñè-
òåðì³íàëüíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ phyÀ àáî phyÂ. 
ª ³íôîðìàö³ÿ, ùî PKS1 º íåãàòèâíèì ðåãó-
ëÿòîðîì phyÂ ñèãíàë³â, ³ öÿ ôóíêö³ÿ PKS1 
ïîâ’ÿçàíà ç éîãî ôîñôîðèëþâàííÿì ô³òî-
õðîìê³íàçàìè [62].

Ïåðâèíí³ ðåàêö³¿ â³äïîâ³ä³, âèêëèêàí³ ñèã-
íàëàìè ô³òîõðîì³â, ïîëÿãàþòü ó çì³íàõ ïðî-
íèêëèâîñò³ ìåìáðàí, à âòîðèíí³ – ç àêòè-
âàö³¿ õðîìîñîìíîãî àïàðàòó ³ åêñïðåñ³¿ ôåð-
ìåíò³â. Çà äîïîìîãîþ ôàðìàêîëîã³÷íèõ ìåòî-
ä³â, âêëþ÷íî ì³êðî³í’ºêö³é ìîæëèâèõ âòîðèí-
íèõ ìåñåíæåð³â â ìóòàíòí³ ðîñëèíè òîìàò³â 
³ç ïîðóøåíèì ñèíòåçîì ô³òîõðîì³â, ³äåíòè-
ô³êîâàíî ðàíí³ ïîñåðåäíèêè ñèãíàë³â ô³òî-
õðîì³â – ãåòåðîòåòðàìåðí³ G-á³ëêè, ñGÌÐ ³
êàëüö³é [63]. Ö³ âòîðèíí³ ìåñåíæåðè ³íäó-
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êóþòü ñèíòåç õëîðîô³ëó ³ àíòîö³àíó, âïëè-
âàþ÷è íà åêñïðåñ³þ áàãàòüîõ ñâ³òëî÷óòëèâèõ 
ãåí³â. ×èñëåíí³ äîñë³äæåííÿ ñâ³ä÷àòü ïðî òå,
ùî ô³òîõðîìè ÿê ïðîòå¿íê³íàçè îïîñåðåä-
êîâóþòü ñâî¿ ñèãíàëè çà äîïîìîãîþ çà-
ëåæíîãî â³ä ñâ³òëà ôîñôîðèëþâàííÿ á³ëê³â;
³äåíòèô³êîâàíî ÷èìàëî á³ëê³â ñóáñòðàò³â äëÿ
ô³òîõðîìê³íàçíî¿ ðåàêö³¿. Äîâåäåíî, ùî ïðè-
íàéìí³ äåê³ëüêà êîìïîíåíò³â êë³òèíè çà 
ôîñôîðèëþâàííÿ áåçïîñåðåäíüî âçàºìîä³þòü 
ç ô³òîõðîìàìè, ñåðåä íèõ ô³òîõðîìê³íàçíèé 
ñóáñòðàò (PKS1) ³ íóêëåîòèääèôîñôàòê³íàçà 
2 (NDPK2), ÿê³ âçàºìîä³þòü ç Ñ-òåðì³-
íàëüíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ phyÀ [64]. NDPK2 
â ïðîòèëåæí³ñòü PKS1 º ïîçèòèâíèì ðåãóëÿ-
òîðîì ñèãíàë³â phyÀ ³ phyÂ. Âàæëèâ³ñòü PAS-
äîìåíó äëÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ô³òîõðîìó ÷³òêî 
ïðîñòåæóºòüñÿ: NDPK2 íå ìîæå âçàºìîä³ÿòè 
ç phyÀ ó âèïàäêó ìóòóâàííÿ â îäíîìó ³ç äâîõ 
PAS-äîìåí³â [65].

Òðåò³ì êîìïîíåíòîì, ùî âçàºìîä³º ç ô³-
òîõðîìàìè, º ëîêàë³çîâàíèé ó ÿäð³ êë³òèíè 
ôàêòîð òðàíñêðèïö³¿ PIF3. ßê ³ NDPK2, 
PIF3 íå ìîæå âçàºìîä³ÿòè ç ô³òîõðîìàìè, 
ìóòàíòíèìè çà PAS-äîìåíàìè. Îäíàê íå çàâ-
æäè ôîñôîðèëþâàííÿ òîãî ÷è ³íøîãî ñóá-
ñòðàòó áåçïîñåðåäíüî çä³éñíþºòüñÿ ñàìèì 
ô³òîõðîìîì. Â³äîìî, íàïðèêëàä, ùî àêòèâ-
í³ñòü á³ëêà ÑÑÀ1, ÿêèé º ñèãíàëüíèì êîì-
ïîíåíòîì ô³òîõðîìó, ìîæå ìîäóëþâàòèñÿ éî-
ãî ôîñôîðèëþâàííÿì, îïîñåðåäêîâàíèì êà-
çå¿íê³íàçîþ 2, à íå ô³òîõðîìîì [66].

Ìåòîäàìè ãåíåòè÷íîãî ³ ìîëåêóëÿðíî-
á³îëîã³÷íîãî àíàë³çó ³äåíòèô³êîâàíî âåëèêó 
ê³ëüê³ñòü ãåí³â, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ êîíòðîëþ-
ºòüñÿ ôîòîðåöåïòîðàìè [48]. Òàê, ç’ÿñîâàíî, 
ùî äî ãðóïè phyÀ-çàëåæíèõ ãåí³â íàëåæàòü 
FHY1, FHY3, FIN2, SPA1 ³ FAR1 [67, 68]. Âñ³ 
ö³ ãåíè, çà âèêëþ÷åííÿì SPA1, ÿâëÿþòü ñî-
áîþ ïîçèòèâí³ åëåìåíòè â ïåðåäà÷³ ñèãíà-
ë³â phyÀ. Îòðèìàíî äîêàçè ïðÿìîãî ðåãó-
ëþâàëüíîãî âïëèâó ô³òîõðîì³â íà àêòèâí³ñòü 
ãåí³â SPA1 ³ FAR1, ÿê³ ëîêàë³çîâàí³ â ÿäð³ 
[64, 69]. Äî ãåí³â, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ êîíòðîëþ-
ºòüñÿ ÿê phyÀ, òàê ³ phyÂ, íàëåæàòü ãåíè 
PEF1, PSI2, PIF3, NDPK2, Elip (early light-
induced protein) òà äåÿê³ ³íø³. Ðàçîì ç òèì 
â³äîì³ ãåíè, ùî º íåãàòèâíèìè ðåãóëÿòî-
ðàìè ôîòîìîðôîãåíåçó, ñåðåä íèõ ÷îòèðè 
îñíîâíèõ ãåíè – COP1, DET1, COP10 ³ COP9. 

Êëþ÷îâèì ðåãóëÿòîðíèì êîìïîíåíòîì â 
îïîñåðåäêîâàí³é ñóïðåñ³¿ ôîòîìîðôîãåíåçó 
â òåìíîò³ º ãåí COP1, ùî êîäóº á³ëîê ç 
Ñ-òåðì³íàëüíèì äîìåíîì ðîçì³ðîì 76 êÄà; 
éîãî åêñïðåñ³ÿ íåãàòèâíî ðåãóëþºòüñÿ ñâ³ò-
ëîì. Öå ñëóãóº äîêàçîì òîãî, ùî á³ëêè ÑÎÐ 
âèñòóïàþòü ó ðîë³ íåãàòèâíèõ ðåãóëÿòîð³â 
ïîäàëüøî¿ ïåðåäà÷³ ³íäóêîâàíèõ ñâ³òëîì ñèã-
íàë³â ôîòîðåöåïòîð³â.

Çà ðîçâèòêó ðîñëèí äóæå âàæëèâîþ º 
âçàºìîä³ÿ ì³æ ô³òîõðîìàìè ³ ô³òîãîðìîíàìè 
(ðèñ. 4), òàêèìè ÿê àáñöèçîâà êèñëîòà ³ 
öèòîê³í³íè, ùî ³íã³áóþòü åëîíãàö³þ êë³òèí,
à òàêîæ ãîðìîíàìè ç ïðîòèëåæíîþ (ñòèìó-
ëþþ÷îþ) ä³ºþ – àóêñèíàìè, ã³áåðåë³íàìè ³ 
áðàñèíîñòåðî¿äàìè. Âñòàíîâëåíî, ùî ô³òî-
õðîìè ìîæóòü ðåãóëþâàòè òðàíñêðèïö³þ ãå-
í³â ô³òîãîðìîí³â [48].

Ðîëü ÐRR-á³ëê³â ó ðåãóëÿö³¿ öèðêàäíèõ ðèò-
ì³â ³ àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ó ðîñëèí. Äóæå ö³-
êàâèì º ïèòàííÿ ïðî ó÷àñòü ôîòîðåöåïòîð³â – 
ô³òîõðîì³â ³ êðèïòîõðîì³â – ó ðåãóëÿö³¿ öèð-
êàäíèõ (äîáîâèõ) ðèòì³â â ðîñëèí, çàëåæíèõ 
â ïåðøó ÷åðãó â³ä ñâ³òëà ³ òåìïåðàòóðè. 
Â³äîìî, ùî ôîòîðåöåïòîðè âïëèâàþòü íà 
àêòèâí³ñòü ô³ç³îëîã³÷íîãî ãîäèííèêà, ïðèéìà-
þ÷è ³ ïåðåäàþ÷è ñâ³òëîâ³ ñèãíàëè íà åíäî-
ãåííèé öåíòðàëüíèé îñöèëÿòîð [52, 70, 71]. 
Ô³ç³îëîã³÷íèé ãîäèííèê ðåãóëþº ÷èìàëî ïðî-
öåñ³â çà ðîçâèòêó ðîñëèíè, âêëþ÷àþ÷è ÷àñ-
òîòó ì³òîç³â (ìàêñèìàëüíà âíî÷³), îá’ºì êë³-
òèííîãî ÿäðà, ³íòåíñèâí³ñòü ôîòîñèíòåçó, 
äèõàííÿ, àêòèâí³ñòü ôåðìåíò³â òîùî. Ìîëå-
êóëÿðí³ ñèãíàëüí³ êîìïîíåíòè ô³ç³îëîã³÷íî-
ãî ãîäèííèêà (ÿê ò³, ùî ïåðåäàþòü ñèãíàë 
íà îñöèëÿòîð, òàê ³ ò³, ùî ñïðèéìàþòü ³í-
ôîðìàö³þ ç îñöèëÿòîðà) âèçíà÷åí³ íåäàâíî 
[72]. Ãåíåòè÷íèì àíàë³çîì ³äåíòèô³êîâàíî 
ãðóïó ãåí³â, ÿê³ ïðèéìàþòü ó÷àñòü ó ôîòî-
ïåð³îäè÷íîìó êîíòðîë³ öâ³ò³ííÿ ³ ðåãóëÿö³¿ 
öèðêàäíèõ ðèòì³â ó àðàá³äîïñèñó. Âèÿâëåíî 
÷èñëåííó ãðóïó ãåí³â, ùî çä³éñíþþòü ôîòî-
ïåð³îäè÷íèé êîíòðîëü öâ³ò³ííÿ ³ ðåãóëÿö³þ 
öèðêàäíèõ ðèòì³â ó ö³º¿ ðîñëèíè – ZTL, 
FKF1, LKP2, TOC1, CCA1, LHY, ELF3 ³ GL 
[72–78]. Çà àíàë³çó ìóòàö³é ztl ³ fkf1, ùî ôåíî-
òèïîâî ïðîÿâëÿþòüñÿ ó ðîñëèí ï³çí³ì öâ³-
ò³ííÿì çà äîâãîãî àáî êîðîòêîãî äíÿ, à òàêîæ 
êîðîòêèì ã³ïîêîòèëåì, çðîáëåíî âèñíîâîê, 
ùî ãåíè ZTL ³ FKF1 â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðå-
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Â.Ì. Òîöüêèé, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, Î.Ô. Ìóòåðêî òà ³í.

ãóëÿòîðíó ðîëü ó öèðêàäí³é ñèñòåì³ àðà-
á³äîïñèñó ³ ôóíêö³îíóþòü ÿê êîìïîíåíòè 
ïåðåäà÷³ ñâ³òëîâèõ ñèãíàë³â íà öåíòðàëüíèé 
îñöèëÿòîð [69, 70]. Ùîäî ãåíà LKP2, òî â³í 
ôóíêö³îíóº àáî âñåðåäèí³ öåíòðàëüíîãî îñ-
öèëÿòîðà, àáî â áåçïîñåðåäí³é áëèçüêîñò³ äî 
íüîãî. Íàñòóïíå ñåêâåíóâàííÿ ïîêàçàëî, ùî 
ãåíàì ZTL, FKF1 ³ LKP2 âëàñòèâà óí³êàëüíà 
êîìá³íàö³ÿ ïîñë³äîâíîñòåé: PAS-äîìåíó, F-
áîêñ ä³ëÿíêè ³ kelch-ïîâòîð³â [68, 79, 80]. 
ßê ç’ÿñóâàëîñÿ, F-áîêñ á³ëêè âçàºìîä³þòü ç 
SKP á³ëêàìè – êîìïîíåíòàìè SCF E3 êëà-
ñó óá³êâ³òèíë³ãàç ç íàñòóïíîþ óá³êâ³òèí-íà-
ïðàâëåíîþ äåãðàäàö³ºþ F-áîêñ á³ëê³â [81, 82].

Êîìïîíåíòè SCF E3 êëàñó óá³êâ³òèíë³ãàç 
áåðóòü ôóíêö³îíàëüíó ó÷àñòü ó ïðîâåäåíí³ 
ñèãíàë³â àóêñèí³â, â êîíòðîë³ öâ³ò³ííÿ òà ðå-
ãóëÿö³¿ ô³ç³îëîã³÷íîãî ãîäèííèêà [72, 83]. Îñ-
ê³ëüêè ãåíè ZTL ³ LKP2 ðåãóëþþòü ôóíêö³î-
íóâàííÿ îñòàííüîãî, ö³ëêîì ìîæëèâî, ùî ¿õí³
F-áîêñ ³ kelch-äîìåíè â³äïîâ³äàþòü çà çì³íè, 
ùî âèíèêàþòü ó öèðêàäíîìó îñöèëÿòîð³ [72, 
79, 82].

Çà äàíèìè á³îõ³ì³÷íîãî àíàë³çó á³ëêè, ùî 
ìàþòü PAS-äîìåíè, ïîä³ëÿþòüñÿ íà äâà øè-
ðîêèõ êëàñè [80]: îäí³ ç íèõ çäàòí³ âçàºìîä³ÿòè 
ç íåâåëèêèìè çà ðîçì³ðàìè ìîëåêóëàìè (êî-

ôàêòîðàìè), à ³íø³ îïîñåðåäêîâóþòü ãåòåðî-
òðîïí³ á³ëêîâ³ âçàºìîä³¿. Ç’ÿñîâàíî, ùî ðå-
öåïòîð ñèíüîãî ñâ³òëà – ôîòîòðîï³í, ÿêèé 
êîíòðîëþº ôîòîòðîï³çì, ì³ñòèòü PAS-äîìåíè 
ïåðøîãî êëàñó ³ âçàºìîä³º ç ôëàâ³íìîíîíó-
êëåîòèäîì (FMN) – êëþ÷îâèì êîôàêòîðîì 
ôîòîðåöåïòîð³â ñèíüîãî ñâ³òëà. Äî äðóãîãî 
êëàñó á³ëê³â, ùî âèçíà÷àþòü ãåòåðîòðîïí³ ì³æ-
á³ëêîâ³ âçàºìîä³¿, íàëåæàòü ôîòîðåöåïòîðè 
÷åðâîíîãî ñâ³òëà – ô³òîõðîìè, ùî óòðèìóþòü 
PAS-äîìåíè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü äèìåðèçàö³þ 
ç ³íøèìè ôîòîðåöåïòîðàìè. Öÿ äèìåðèçàö³ÿ 
ìîæå ðåãóëþâàòè àêòèâí³ñòü ãåí³â ZTL çà-
ëåæíî â³ä ñâ³òëà [72]. Êð³ì ðèòì³÷íî¿ ðåãóëÿ-
ö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ô³òîõðîì³â, ñâ³òëî òàêîæ 
âïëèâàº íà ïîñòòðàíñëÿö³éí³ ìåõàí³çìè, íà-
ïðèêëàä, íà ê³íàçíó àêòèâí³ñòü ³/àáî íà ÿäåð-
íó òðàíñëîêàö³þ ôîòîðåöåïòîð³â [84].

Äî êîìïîíåíò³â, ùî ïåðåäàþòü ñâ³òëîâ³ 
ñèãíàëè íà öåíòðàëüíèé îñöèëÿòîð, íàëåæàòü 
òàêîæ ïðîäóêòè ãåí³â TOC1 (PRR1), CCA1, 
LHY, ELF3 ³ GL. Á³ëêè TOC1, CCA1 ³ LHY º 
MYB-ïîä³áíèìè òðàíñêðèïö³éíèìè ôàêòî-
ðàìè, àñîö³éîâàíèìè ç öèðêàäíèì ãîäèííè-
êîì. ¯õíÿ ã³ïåðåêñïðåñ³ÿ º ïðè÷èíîþ ôîòî-
ïåð³îäè÷íî¿ àðèòì³¿, ïîäîâæåííÿ ã³ïîêîòèë³â 
³ ï³çíüîãî öâ³ò³ííÿ ó àðàá³äîïñèñó.

Ðèñ. 4. Ìîäåëü ôóíêö³îíóâàííÿ ÀRR4 – äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèãíàëüíî¿ ñèñòåìè çà òðàíñäóêö³¿ ñèãíàëó 
â³ä ô³òîõðîìó Â. ×åðâîíå ñâ³òëî (R) ³íäóêóº ôîòîêîíâåðñ³þ íåàêòèâíî¿ ôîðìè (Pr) ô³òîõðîìó Â (phyB) 
â àêòèâíó (Pfr). Ôîñôîðèëüîâàíèé ÀRR4 ñòàá³ë³çóº Pfr øëÿõîì ³íã³áóâàííÿ òåìíîâî¿ ðåâåðñ³¿ phyB. 
Ñòàá³ë³çàö³ÿ Pfr ïîñèëþº ÷óòëèâ³ñòü ðîñëèí äî ÷åðâîíîãî ñâ³òëà, ùî ïðèçâîäèòü äî á³ëüø ³íòåíñèâíî¿ 
ìîðôîãåíåòè÷íî¿ ðåàêö³¿. Ôîñôîðèëþâàííÿ ³ àêòèâí³ñòü ÀRR4 ðåãóëþþòüñÿ áàãàòîñòóï³í÷àñòèì ìåõàí³ç-
ìîì, ÿêèé âêëþ÷àº HPt-äîìåí ó ñêëàä³ á³ëêà ÀÍÐ1 ³ ã³áðèäíî¿ ê³íàçè CRE1 ó ñêëàä³ äâîêîìïîíåíòíî¿ 
ñèñòåìè. Çàâäÿêè ÀRR4 â³äáóâàºòüñÿ ³íòåãðàö³ÿ ñèãíàë³â â³ä ãîðìîíó öèòîê³í³íó ³ ÷åðâîíîãî ñâ³òëà (phyB)
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Äî ÷èñëåíî¿ ãðóïè ãåí³â, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ 
ðåãóëþºòüñÿ ô³ç³îëîã³÷íèì ãîäèííèêîì, íàëå-
æàòü ãåíè, çàëó÷åí³ ó ôîòîñèíòåç (âêëþ÷àþ÷è 
ãåíè CAB ³ LHCB, ùî êîäóþòü õëîðîô³ë-
çâ’ÿçóþ÷³ á³ëêè) [52], à òàêîæ ãåíè psbA ³
psbD õëîðîïëàñò³â, ùî êîäóþòü õëîðîô³ë-çâ’ÿ-
çóþ÷³ á³ëêè D1 ³ D2 ôîòîñèñòåìè II [48, 
85–87]. Â³äîìî, ùî ó òåìðÿâ³ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ 
øâèäêå çíèæåííÿ àìïë³òóäè ³ ð³âíÿ åêñïðå-
ñ³¿ ãåí³â CAB2 ³ ÑÑR2, îñê³ëüêè âîíà ÷³òêî 
ðåãóëþºòüñÿ ô³ç³îëîã³÷íèì ãîäèííèêîì çà äî-
ïîìîãîþ ô³òîõðîì³â phyÀ ³ phyÂ.

Ðåãóëÿö³ÿ òåðì³í³â êîëîñ³ííÿ ³ öâ³ò³ííÿ ó 
ïøåíèö³ ìîæå áóòè ç’ÿñîâàíà çà àíàëîã³ºþ ç 
ôîòîïåð³îäè÷íîþ ðåãóëÿö³ºþ öâ³ò³ííÿ àðàá³-
äîïñèñó, ó ÿêîãî åêñïðåñ³ÿ ñ³ìåéñòâà ãåí³â – 
ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ òèïó CONSTANS (ÑÎ) 
ðåãóëþºòüñÿ öèðêàäíèì ãîäèííèêîì, îñâ³ò-
ëåííÿì òà òåìïåðàòóðîþ. 

Ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â CCA1 (circadian 
clock associated 1), LHY (late elongated hypo-
cotyl) òà TOC1/PRR1 (timing of CAB expression 
1/pseudo-response regulator 1), ïðîäóêòè ÿêèõ 
ôîðìóþòü öåíòðàëüíèé îñöèëÿòîð öèðêàäíèõ 
ðèòì³â ïøåíèö³, îñíîâàíà íà ïðèíöèïàõ íå-
ãàòèâíîãî çâîðîòíîãî çâ’ÿçêó. Öå îçíà÷àº, ùî 
ïðîäóêòè ãåí³â LHY ³ CCA1 ïðèãí³÷óþòü åêñ-
ïðåñ³þ TOC1 øëÿõîì çâ’ÿçóâàííÿ ç ñèãíàëü-
íèìè ìîòèâàìè ïðîìîòîðó öüîãî ãåíà. Ïðîòå, 
òàêà ðåïðåñ³ÿ òðàíñêðèïö³¿ ãåíà TOC1 º íå-
ïîâíîþ, ³ ïðîäóêòè éîãî åêñïðåñ³¿ âñå æ 
ïîñòóïîâî íàêîïè÷óþòüñÿ, äîñÿãàþ÷è ìàêñè-
ìàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ íàïðèê³íö³ ñâ³òëîâîãî 
äíÿ. Äàë³ çã³äíî ç ïðèíöèïîì çâîðîòíîãî 
çâ’ÿçêó ïðîäóêòè TOC1 áåçïîñåðåäíüî àáî 
îïîñåðåäêîâàíî ïðèãí³÷óþòü åêñïðåñ³þ CCA1 ³ 
LHY [88].

Ðîäèíà á³ëê³â – ðåãóëÿòîð³â öèðêàäíî¿ â³ä-
ïîâ³ä³ ó àðàá³äîïñèñó â³äïîâ³äàº íàñòóïíèì 
ãåíåòè÷íèì ãîìîëîãàì ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ: 
PRR9, PRR7, PRR5, PRR3 òà PRR1 (TOC1) 
[89]. Ãåíè PRR ä³þòü ïàðàëåëüíî òà àíòà-
ãîí³ñòè÷íî ùîäî ãåí³â LHY ³ CCA1. Ãåíè 
LHY ³ CCA1 ïðèãí³÷óþòü åêñïðåñ³þ CO, â 
òîé ÷àñ ÿê ãåíè PRR, íàâïàêè, àêòèâóþòü 
òðàíñêðèïö³þ ãåí³â ÑÎ øëÿõîì ïðèãí³÷åí-
íÿ ôóíêö³¿ ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷îãî ðåïðåñîðà òðàíñ-
êðèïö³¿ CDF1 (cycling dof factor1) [90]. 

²íôîðìàö³éí³ ÐÍÊ CÎ-ôàêòîðà äîñÿãà-
þòü ìàêñèìàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ íàïðèê³íö³ 

äîâãîãî äíÿ àáî â í³÷íèé ïåð³îä êîðîòêîäåí-
íèõ ä³á [91]. Öåé ôàêòîð ñòàá³ë³çóºòüñÿ ä³ºþ 
ñèãíàë³â â³ä ôîòîðåöåïòîð³â ô³òîõðîì³â òà 
êðèïòîõðîì³â [92]. Òàêèì ÷èíîì, CÎ-ôàêòîðè 
º ìàêñèìàëüíî ñòàá³ëüíèìè ò³ëüêè çà óìîâ 
îñâ³òëåííÿ, îòæå àêòèâíèìè áóäóòü ëèøå ò³ 
³ç íèõ, ÿê³ íàêîïè÷óþòüñÿ çà äîâãîäåííî¿ 
äîáè. Ñòàá³ë³çîâàí³ CÎ-ôàêòîðè, çâ’ÿçóþ÷èñü 
³ç ñïåöèô³÷íèìè ñèãíàëüíèìè ìîòèâàìè â 
ãåíîì³, ñïðè÷èíÿþòü àêòèâàö³þ ïðîìîòîðó 
ëîêóñó FT (Flowering locus T) [93], ïðîäóêòè 
ÿêîãî ³ àêòèâóþòü ïðîöåñ öâ³ò³ííÿ [94]. 

Ö³êàâî, ùî çíà÷íî á³ëüøà êîðåëÿö³ÿ ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ ì³æ ð³âíåì åêñïðåñ³¿ ëîêóñó FT òà 
÷àñîì öâ³ò³ííÿ, í³æ ì³æ îñòàíí³ì òà ð³âíåì 
åêñïðåñ³¿ CO-ôàêòîðà àáî ì³æ ôóíêö³ÿìè 
CO ³ FT. Îñîáëèâó óâàãó òàêîæ ïðèâåðòàº 
òîé ôàêò, ùî äëÿ ðîñëèí, ÿê³ çàöâ³òàþòü ïðè 
äîâãîìó äí³, ñïîñòåð³ãàºòüñÿ êîðåëÿö³ÿ ì³æ 
åêñïðåñ³ºþ ÑÎ ³ FT, òîä³ ÿê ó «êîðîòêîäåííèõ» 
ðîñëèí êîðåëÿö³ÿ ì³æ ÑÎ òà FT íåçíà÷íà 
(íèæ÷à ó ïîíàä 20 ðàç³â). Òàê³ äàí³ âêàçóþòü 
íà òå, ùî ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó FT 
çä³éñíþºòüñÿ ð³çíèìè øëÿõàìè. Â³äîìî, ùî 
åêñïðåñ³ÿ ëîêóñó FT ìîæå ðåãóëþâàòèñÿ íå-
çàëåæíî ÿê àêòèâàòîðîì òðàíñêðèïö³¿ CO, 
òàê ³ ïðîäóêòàìè ãåí³â PRR [95]. 

Äîâåäåíî ³ñíóâàííÿ ôóíêö³îíàëüíèõ ³ 
ñòðóêòóðíèõ âçàºìîä³é ì³æ CCT-äîìåíîì CÎ-
ôàêòîðà òà ÄÍÊ-çâ’ÿçóþ÷èìè ôàêòîðàìè 
òðàíñêðèïö³¿ ñ³ìåéñòâà HAP (Heme Activator 
Protein). ÍÀÐ-ôàêòîðè çâ’ÿçóþòüñÿ ç CCAAT 
ñèãíàëüíèìè ìîòèâàìè, ÿê³ ïðåäñòàâëåí³ ó 
ïîíàä 25 % åóêàð³îòíèõ ïðîìîòîð³â. Âñòà-
íîâëåíî ìåä³àòîðíó ðîëü á³ëê³â HAP-êîì-
ïëåêñó çà âïëèâó ÑÎ íà ÷àñ çàöâ³òàííÿ ðîñ-
ëèí. Åôåêòèâí³ñòü åêñïðåñ³¿ HAP-á³ëê³â âïëè-
âàº íà òåðì³í çàöâ³òàííÿ àðàá³äîïñèñó; öåé 
åôåêò àñîö³éîâàíèé ³ç çíèæåííÿì ÑÎ-çà-
ëåæíî¿ àêòèâíîñò³ ëîêóñó FT, ïðîäóêòè òðàíñ-
ëÿö³¿ ÿêîãî ³ ³íäóêóþòü ïðîöåñ öâ³ò³ííÿ. 
Âíàñë³äîê òîãî, ùî CCT-äîìåí ÑÎ-á³ëê³â 
ì³ñòèòü êîíñåðâàòèâíó ä³ëÿíêó, â³äïîâ³äíó ãî-
ìîëîã³÷í³é ïîñë³äîâíîñò³ ôàêòîðà HAP2, áåç-
ïîñåðåäíüî âçàºìîä³þ÷îãî ³ç ÄÍÊ, ââàæà-
ºòüñÿ, ùî ÑÎ-á³ëêè, ÿê³ ì³ñòÿòü CCT-äîìåí,
çà ñâîºþ ñòðóêòóðíî-ôóíêö³îíàëüíîþ ðîëëþ 
ìîæóòü çàì³íÿòè ñóáîäèíèöþ At HAP2, ôîð-
ìóþ÷è òàêèì ÷èíîì òðèêîìïîíåíòíèé êîìï-
ëåêñ CO/At HAP3/At HAP5, ÿêèé ³ áåðå 
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áåçïîñåðåäíþ ó÷àñòü â ïðîöåñ³ ðåãóëÿö³¿ ãå-
íåòè÷íî¿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó FT [96].

Òàêèì ÷èíîì, íàãðîìàäæåíî ÷èìàëî äà-
íèõ, ùî äàþòü ìîæëèâ³ñòü ï³äêðåñëèòè àíà-
ëîã³þ ì³æ ôîòîðåöåïòîðàìè, äåÿêèìè ³íøèìè 
á³ëêàìè ðîñëèí ³ âåëèêîþ ãðóïîþ á³ëê³â – ðå-
ãóëÿòîð³â â³äïîâ³ä³ (RR). Çà äîìåííîþ îðãà-
í³çàö³ºþ ìîëåêóë ³ ïðèíöèïàìè ôóíêö³îíó-
âàííÿ ïî ñõåì³ äâîêîìïîíåíòíî¿ ñèãíàëü-
íî¿ ñèñòåìè çàçíà÷åí³ á³ëêè ðîñëèí ïîä³áí³ 
äî RR-á³ëê³â áàêòåð³é ³, ìîæëèâî, ìàþòü ç 
íèìè ñï³ëüíå åâîëþö³éíå ïîõîäæåííÿ.

Ãåíè PRR ³ ðåãóëÿö³ÿ ôîòîïåð³îäè÷íèõ òà
àäàïòèâíèõ ðåàêö³é ó ïøåíèöü. Îñê³ëüêè â³äî-
ìî, ùî ïðîòå¿íè, òðàíñëüîâàí³ ç ãåí³â PRR, 
ì³ñòÿòü CCT-äîìåí ó Ñ-òåðì³íàëüí³é ä³ëÿíö³, 
ìåòîäîì áëîò-ã³áðèäèçàö³¿ çà Ñàóçåðíîì áóâ 
ïðîâåäåíèé ñêðèí³íã êëîí³â BAC (Bacterial 
Artificial Chromosome), ùî ì³ñòèëè ïîñë³äîâ-
íîñò³ ÄÍÊ ç ïøåíè÷íèìè ãåíàìè ñ³ìåéñòâà 
Ppd [45]. Íóêëåîòèäíó ïîñë³äîâí³ñòü CCT-
äîìåíó ÿ÷ì³ííîãî ãåíà Ppd-H1 âèêîðèñòîâó-
âàëè ÿê ìîëåêóëÿðíèé çîíä. Â ðåçóëüòàò³ âè-
ÿâèëè ïîñë³äîâíîñò³ íóêëåîòèä³â, ùî ³íäèâ³-
äóàëüíî õàðàêòåðèçóþòü ãåíè PRR õðîìîñîì 
2A, 2B ³ 2D ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ [45]. 

Çã³äíî ç ðåçóëüòàòàìè àíàë³çó åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â FT, PRR òà CO ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ÷àñîâ³ 
ïàðàìåòðè åêñïðåñ³¿ CO íå çì³íþþòüñÿ ó 
íå ÷óòëèâèõ äî ôîòîïåð³îäó ãåíîòèï³â. Âîäíî-
÷àñ âòðà÷àºòüñÿ êîðåëÿö³ÿ ì³æ åêñïðåñ³ºþ 
CÎ-ôàêòîðà òà åêñïðåñ³ºþ ëîêóñó FT, âíàñ-
ë³äîê ÷îãî ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî àêòèâàö³ÿ ëî-
êóñ³â FT ³ CO ó íå ÷óòëèâèõ äî ôîòîïåð³îäó 
ãåíîòèï³â çä³éñíþºòüñÿ çà äîïîìîãîþ àëüòåð-
íàòèâíèõ ôàêòîð³â òðàíñêðèïö³¿ äëÿ ãåí³â 
PRR. 

²íøèì âàð³àíòîì ìîäóëÿö³¿ ðåàêö³é ì’ÿ-
êî¿ ïøåíèö³ íà ôîòîïåð³îä º ÷³òêà ðåãóëÿö³ÿ 
åêñïðåñ³¿ ëîêóñó FT PRR-ïðîòå¿íàìè, ñèí-
òåçîâàíèìè ç âëàñíîãî ïðîìîòîðó. Öå ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ ó ãåíîòèï³â ïøåíèö³, ÷óòëèâèõ äî 
ôîòîïåð³îäó [45].

Çà ïîð³âíÿííÿ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé PRR-2D ëîêóñó ñîðò³â ³ ë³í³é ì’ÿêî¿ ïøå-
íèö³, àëüòåðíàòèâíèõ çà àëåëüíèì ñòàíîì ëî-
êóñó Ppd-D1, ó íå ÷óòëèâèõ äî ôîòîïåð³îäó 
ðîñëèí (äîì³íàíòíèé ãåí Ppd-D1à) íà ïî-
÷àòêó êîäóþ÷î¿ ä³ëÿíêè ãåíà PRR-2D âè-
ÿâëåíà äåëåö³ÿ äîâæèíîþ 2089 ï.í. Íà ïåð-

øèé ïîãëÿä çíèæåííÿ ôîòî÷óòëèâîñò³ ó 
òàêèõ ãåíîòèï³â ìîæíà ïîâ’ÿçàòè ç ³íàêòè-
âàö³ºþ PRR-2D ãåíà âíàñë³äîê äåëåö³¿ ïðî-
ìîòîðó àáî ñàéò³â éîãî àêòèâàö³¿, ÷åðåç 
â³äñóòí³ñòü ÿêèõ ïðîöåñ òðàíñêðèïö³¿ ãåíà 
ñòàº íåìîæëèâèì. Ïðîòå, ÿê ç’ÿñóâàëîñÿ, 
åêñïðåñ³ÿ ãåíà PRR-2D ó öèõ ðîñëèí âñå æ 
òàêè çä³éñíþºòüñÿ, ìîæëèâî, ç àëüòåðíàòèâ-
íîãî ïðîìîòîðó. Ïðè öüîìó çì³íþþòüñÿ ÷à-
ñîâ³ õàðàêòåðèñòèêè ö³º¿ åêñïðåñ³¿, ùî ñâ³ä-
÷èòü ïðî ìîæëèâ³ çì³íè â ÷àñ³ åêñïðåñ³¿ 
ëîêóñó FT. Â äàíîìó âèïàäêó âåñü öèêë 
÷åðãóâàííÿ ï³ê³â ìàêñèìàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ 
ïðîäóêò³â PRR-2D ³ FT ãåí³â çñóâàºòüñÿ íà 
ï³âïåð³îä. Â³äïîâ³äíî PRR-ïðîòå¿íè òåïåð 
íàêîïè÷óþòüñÿ âïðîäîâæ âñüîãî äíÿ ³ íî÷³, 
äîñÿãàþ÷è ìàêñèìàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ â ê³í-
ö³ òåìíîâîãî ïåð³îäó äîáè. Íà ïî÷àòêó ñâ³ò-
ëîâîãî äíÿ âèñîêà êîíöåíòðàö³ÿ öèõ ïðîòå¿-
í³â ³íäóêóº åêñïðåñ³þ ëîêóñó FT, ïðîäóêòè 
ÿêîãî äîñÿãàþòü ìàêñèìóìó â ñåðåäèí³ äíÿ, 
à ïîò³ì â³äáóâàºòüñÿ ¿õíº ïîñòóïîâå çìåí-
øåííÿ. Â ì³ðó òîãî, ÿê àêòèâí³ñòü FT çíè-
æóºòüñÿ, êîíöåíòðàö³ÿ PRR-ïðîòå¿íó çðîñ-
òàº, äîñÿãàþ÷è ìàêñèìóìó â ê³íö³ òåìíîâî¿ 
ôàçè, ùî ³ çàìèêàº öèêë. Ìîæëèâî, â³ðíèì 
ïîÿñíåííÿì ôîòîïåð³îäè÷íî¿ íå÷óòëèâîñò³ 
ðîñëèí ç ãåíîì Ppd-D1a º òå, ùî äåëåö³ÿ â 
ðåãóëÿòîðí³é çîí³ ãåíà PRR-2D âèêëèêàº 
çì³íó â ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ îñòàííüîãî, ùî 
ïðèçâîäèòü äî ³íàêòèâàö³¿ ôîòîïåð³îäè÷íî¿ 
÷óòëèâîñò³ ðîñëèí. Ñóòü ö³º¿ ³íàêòèâàö³¿ ïî-
ëÿãàº â ³íäóêö³¿ åêñïðåñ³¿ ëîêóñó FT ÿê ïðè 
äîâãîìó, òàê ³ ïðè êîðîòêîìó äí³. Òàêèì 
÷èíîì, îñíîâíà â³äì³íí³ñòü ìîíîãåííî äî-
ì³íàíòíèõ çà ëîêóñîì Ppd-D1 ðîñëèí ì’ÿêî¿ 
ïøåíèö³, íå ÷óòëèâèõ äî ôîòîïåð³îäó, ïîëÿ-
ãàº â íàÿâíîñò³ ó íèõ äåëåö³¿ â ðåãóëÿòîðí³é 
ä³ëÿíö³ ãåíà PRR-2D, ÿêà ñïðè÷èíÿº âèëó-
÷åííÿ ñèãíàëüíèõ ñàéò³â çâ’ÿçóâàííÿ ç ðå-
ãóëÿòîðíèìè á³ëêàìè [45].

Àíàëîã³÷íèì ÷èíîì ìîæíà ïîÿñíèòè çíè-
æåííÿ ÷óòëèâîñò³ äî ôîòîïåð³îäó ãåíîòèï³â 
òâåðäî¿ ïøåíèö³ ç ãåíàìè Ppd-A1a [6]. Ïðè 
ç³ñòàâëåíí³ ñåêâåíîâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ, 
ïðèëåãëèõ äî ãåíà PRR-2A òåòðàïëî¿äíèõ ïøå-
íè÷íèõ ë³í³é ç àëüòåðíàòèâíèìè àëåëüíèìè 
âàð³àíòàìè ãåíà Ppd-A1, òàêîæ áóëè âèÿâëå-
í³ äåëåö³¿ â ðàéîí³ ïðîìîòîðó. Äîâæèíà äå-
ëåòîâàíî¿ ä³ëÿíêè äëÿ îäíèõ ë³í³é ñòàíîâè-
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ëà 1027 ï.í., äëÿ ³íøèõ – 1117 ï.í. Ë³í³¿, ùî 
ì³ñòÿòü äåëåòîâàíèé ïðîìîòîð, âèÿâèëèñÿ 
ìåíø ÷óòëèâèìè äî òðèâàëîñò³ ñâ³òëîâîãî äíÿ, 
òîáòî íåñëè îçíàêè ³ âëàñòèâîñò³ ãåíîòèï³â 
ç ãåíîì Ppd-A1a, òîä³ ÿê ë³í³¿ ç ³íòàêòíèìè 
ïîñë³äîâíîñòÿìè ÄÍÊ âèÿâëÿëè ÷óòëèâ³ñòü 
äî ôîòîïåð³îäó, âëàñòèâó ãåíîòèïàì Ppd-A1b. 
Àíàë³ç åêñïðåñ³¿ óøêîäæåíîãî ãåíà PRR-2A
ó ë³í³é ïøåíèö³ òèïó Ppd-A1a ïîêàçàâ íàÿâ-
í³ñòü â êë³òèí³ ïðîäóêò³â éîãî òðàíñêðèïö³¿, 
âíàñë³äîê ÷îãî âèíèêëî ïðèïóùåííÿ, ùî 
òðàíñêðèïö³ÿ ãåíà PRR-2A ìîæå çä³éñíþâà-
òèñÿ íå ò³ëüêè ç âëàñíîãî, àëå é ç àëüòåð-
íàòèâíîãî ïðîìîòîðó. Ïðè öüîìó àêòèâàö³ÿ 
òðàíñêðèïö³¿ ç îñòàííüîãî í³ÿê íå ïîâ’ÿçàíà 
ç òðèâàë³ñòþ ñâ³òëîâîãî ïåð³îäó äîáè, à åêñ-
ïðåñ³ÿ CÎ-ôàêòîðà ó öüîìó âèïàäêó íå 
êîðåëþº ç åêñïðåñ³ºþ ëîêóñó FT. Â òîé æå 
÷àñ âèÿâëÿºòüñÿ ÷³òêà êîðåëÿö³ÿ ì³æ åêñ-
ïðåñ³ºþ FT ³ åêñïðåñ³ºþ íåóøêîäæåíîãî ãåíà
PRR-2A, âíàñë³äîê ÷îãî ³íäóêö³ÿ òðàíñêðèï-
ö³¿ â ëîêóñ³ FT â³äáóâàºòüñÿ íåçàëåæíî â³ä 
òðèâàëîñò³ ñâ³òëîâîãî äíÿ [6]. Ñë³ä çàçíà÷è-
òè, ùî íàâåäåí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü 
òîãî, ùî ³íòàêòí³ òà äåëåòîâàí³ ôîðìè ãåíà 
PRR-2A î÷åâèäíî º ³äåíòè÷íèìè ãåíàì Ppd-
A1a ³ Ppd-A1b, ïîñòóëüîâàíèì ðàí³øå íà ï³ä-
ñòàâ³ âèâ÷åííÿ ôåíîòèïîâèõ îñîáëèâîñòåé 
ôîòîïåð³îäè÷íèõ ðåàêö³é ó ïøåíèöü.

Â ðåçóëüòàò³ ïîð³âíÿëüíîãî àíàë³çó ñåêâå-
íîâàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ëîêóñó PRR-2B ³ 
ïðèëåãëèõ äî íüîãî ä³ëÿíîê ÄÍÊ ó ñîðò³â ³ 
ë³í³é ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ç àëüòåðíàòèâíèìè ïî 
â³äíîøåííþ äî ôîòîïåð³îäó ôåíîòèïàìè, 
òîáòî ÷óòëèâèõ (Ppd-B1b) ³ íå ÷óòëèâèõ (Ppd-
B1à) äî ôîòîïåð³îäó, ðîëü ëîêóñó PRR-2B ó 
ÿâèù³ ôîòîïåð³îäè÷íî¿ íå÷óòëèâîñò³ ãåíî-
òèï³â ïøåíèö³ ç ãåíàìè Ppd-B1à íå âñòàíîâ-
ëåíà. Äîñë³äæåííÿìè ïðîäóêò³â òðàíñêðèïö³¿ 
ãåíà PRR-2B âñòàíîâëåíî íàÿâí³ñòü ÿâèùà 
àëüòåðíàòèâíîãî ñïëàéñèíãó, â ðåçóëüòàò³ ÿêî-
ãî ìîæëèâå óòâîðåííÿ âîñüìè òèï³â ³ÐÍÊ, 
ç íèõ á³ëüøà ÷àñòèíà òðàíñêðèïò³â º ôóíê-
ö³îíàëüíî àêòèâíîþ. Ô³ç³îëîã³÷íà ðîëü çãà-
äàíîãî àëüòåðíàòèâíîãî ñïëàéñèíãó íå âñòà-
íîâëåíà, êîðåëÿö³¿ ì³æ ôîòîïåð³îäè÷íîþ ÷óò-
ëèâ³ñòþ òà ïðèñóòí³ñòþ òèõ àáî ³íøèõ òèï³â 
³ÐÍÊ ãåíà PRR-2B ó êë³òèí³ íå ñïîñòåð³-
ãàºòüñÿ [7]. Âèõîäÿ÷è ç äàíèõ ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, ìîæíà âèñëîâèòè ïðè-

ïóùåííÿ, ùî ãåíîìíà ëîêàë³çàö³ÿ ãåíåòè÷íî¿ 
äåòåðì³íàíòè ôîòîïåð³îäè÷íî¿ ÷óòëèâîñò³ ãå-
íîòèï³â Ppd-B1 ðîçòàøîâàíà â ä³ëÿíö³ õðî-
ìîñîìíîãî ñåãìåíòà 2ÂS, ÿêèé ôëàíêóºòüñÿ 
ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè Xgwm429 òà 
Xgwm257 [97].

Íèí³ º ï³äñòàâè ââàæàòè, ùî îïîñåðåäêî-
âàíà ô³òîõðîìàìè ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
ò³ñíî âçàºìîä³º ç ³íøèìè ñèñòåìàìè ðåãóëÿ-
ö³¿ ìîðôîãåíåçó ³ àäàïòàö³¿ – ëîêóñàìè Ppd, 
Vrn, Vrd, LÒ òîùî. Àëåëüí³ ãåíè öèõ ëîêó-
ñ³â, ÿê ³ ãåíè ôîòîðåöåïòîð³â, ìàþòü ïðÿìå 
â³äíîøåííÿ äî ðåãóëÿö³¿ ôîòîïåð³îäèçìó, 
ñò³éêîñò³ äî íèçüêèõ òåìïåðàòóð, ïîòðåáè â 
ÿðîâèçàö³¿ òîùî. Î÷åâèäíî á³ëêè, êîäîâàí³ 
ãåíàìè öèõ ëîêóñ³â, ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê 
PRR-ïðîòå¿íè, ùî ðåàë³çóþòü ñâîþ ôóíê-
ö³þ çà ñõåìîþ äâîêîìïîíåíòíèõ ñèãíàëüíèõ 
ñèñòåì, øèðîêî ðîçïîâñþäæåíèõ ó ðîñëèí-
íîìó ñâ³ò³. Ñàìå ï³ä ¿õí³ì êîíòðîëåì ôóíê-
ö³îíóþòü ïðîäóêòè ³íøèõ ñòðóêòóðíèõ ãåí³â,
ùî áåçïîñåðåäíüî çàáåçïå÷óþòü ãîìåîñòàç 
ìåòàáîë³çìó êë³òèíè ³ ¿¿ àäàïòàö³þ äî íåñ-
ïðèÿòëèâèõ óìîâ ñåðåäîâèùà. Íà æàëü, âçàºìî-
ä³ÿ ãåí³â PRR ç³ ñòðóêòóðíèìè ãåíàìè êîí-
êðåòíèõ ôåðìåíò³â, â òîìó ÷èñë³ îêñèäî-
ðåäóêòàç, ùî âõîäÿòü â ñèñòåìó çàõèñòó ðîñëèí 
â³ä îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ìàëî ç’ÿñîâàíà. 

Òîöüêèì òà ³í. [98–101] âñòàíîâëåíî íàÿâ-
í³ñòü êîðåëÿö³¿ (r) ì³æ àëåëüíèì ñêëàäîì ëî-
êóñ³â Ppd ³ Vrd òà åêñïðåñèâí³ñòþ ³çîôîðì 
ôåðìåíò³â çàõèñòó ó ðîñëèí (ïåðîêñèäàçè, 
ñóïåðîêñèääèñìóòàçè, ôåíîëîêñèäàçè, öèòî-
õðîìîêñèäàçè òà ³í.) çà âïëèâó íà ðîñëèíè 
òðèâàëèõ íèçüêèõ ïîçèòèâíèõ òåìïåðàòóð ó 
çàêðèòîìó òà â³äêðèòîìó ãðóíòàõ. Â äîñë³äàõ 
âèêîðèñòîâóâàëè ìàéæå ³çîãåíí³ ðîñëèíè 
ñîðò³â ³ ë³í³é ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ç ð³çíèì àëåëü-
íèì ñêëàäîì ëîêóñ³â Ppd ³ Vrd, âñüîãî 21 ãå-
íîòèï. Ìîðîçîñò³éê³ñòü öèõ ãåíîòèï³â (â³ä-
ñîòîê æèâèõ ðîñëèí çà ïðîìîðîæóâàííÿ) êî-
ëèâàëàñÿ â³ä íóëÿ ó ñîðòó Mara (Ppd-D1à) äî 
96 % ó Ìèðîí³âñüêî¿ 808 (Ppd-Â1à). Âïëèâ
ãåí³â Ppd ³ Vrd íà ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî òðè-
âàëèõ íèçüêèõ òåìïåðàòóð (+1–3 °Ñ ïðîòÿ-
ãîì 25–30 ä³á) äîñë³äæóâàëè íà ìàéæå ³çî-
ãåííèõ ë³í³ÿõ ñîðò³â Ìèðîí³âñüêà 808, Åðè-
òðîñïåðìóì 604 òà ³íøèõ, ùî ïî-ð³çíîìó 
ðåàãóþòü íà ôîòîïåð³îä ³ ìàþòü ð³çíó ïîòðå-
áó â òðèâàëîñò³ ÿðîâèçàö³¿.
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Óòðèìóâàííÿ ðîñëèí Ìèðîí³âñüêî¿ 808 òà 
¿¿ ìàéæå ³çîãåííèõ çà ãåíàìè Ppd ë³í³é â õî-
ëîäèëüí³é êàìåð³ ïðè +2 °Ñ âïðîäîâæ 25 ä³á 
ïðèçâîäèòü äî ³ñòîòíèõ ãåíîòèïîâèõ ðîçá³æ-
íîñòåé â åêñïðåñèâíîñò³ äîñë³äæóâàíèõ ôåð-
ìåíò³â ³ îêðåìèõ ¿õí³õ ³çîôîðì. Ïðè öüîìó 
ê³ëüê³ñòü öèõ ³çîôîðì ìàéæå íå çì³íþºòüñÿ. 
Â óìîâàõ ïðèðîäíîãî çíèæåííÿ òåìïåðàòóðè ³ 
ñêîðî÷åííÿ ñâ³òëîâîãî äíÿ â îñ³íí³é ïåð³îä ó 
ðîñëèí â³äáóâàþòüñÿ á³ëüø ðàäèêàëüí³ çì³íè 
åêñïðåñèâíîñò³ ôåðìåíò³â, ÿê³, çà íåâåëèêèì 
âèíÿòêîì, ñïðÿìîâàí³ â á³ê ¿¿ çá³ëüøåííÿ. 
Çàãàëüíà åêñïðåñèâí³ñòü ôåðìåíò³â, ÿê ³ îê-
ðåìèõ ¿õí³õ ³çîôîðì, ïðàêòè÷íî ó âñ³õ äîñë³ä-
æóâàíèõ ãåíîòèï³â â ð³çí³é ì³ð³, àëå äîñòîâ³ð-
íî çðîñòàº ç ïîäîâæåííÿì òåðì³íó âïëèâó 
íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè (ÿðîâèçàö³¿) íà ðîñëèíè.

Çì³íè åêñïðåñèâíîñò³ ôåðìåíò³â ó ë³í³é 
Ìèðîí³âñüêà 808 Ppd-À1à ³ Ìèðîí³âñüêà 808 
Ppd-Â1à çà ïðèðîäíèõ óìîâ ÿðîâèçàö³¿ íàáà-
ãàòî ³ñòîòí³ø³, í³æ çà âïëèâó õîëîäó â óìî-
âàõ ëàáîðàòîð³¿. Âîäíî÷àñ âîíè äåùî ìåíø³ 
â ïîð³âíÿíí³ ç òèìè, ùî â³äáóâàþòüñÿ ó 
ìàéæå ³çîãåííèõ çà ëîêóñîì Vrd ë³í³é Ìè-
ðîí³âñüêî¿ 808. Çàì³íà ðåöåñèâíèõ àëåë³â ëî-
êóñ³â Ppd-À1 ³ Ppd-Â1 ó Ìèðîí³âñüêî¿ 808 
íà â³äïîâ³äí³ äîì³íàíòí³ ãåíè ïðèçâîäèòü äî 
âòðàòè êîðåëÿö³éíèõ çâ’ÿçê³â ì³æ çðîñòàí-
íÿì åêñïðåñèâíîñò³ äîñë³äæóâàíèõ ôåðìåí-
ò³â ³ òðèâàë³ñòþ òåðì³í³â ÿðîâèçàö³¿ ðîñëèí 
ïøåíèö³. 

Â³äîìî, ùî ãåíåòè÷íà ñèñòåìà, ÿêà ðåãó-
ëþº ïðîöåñ àäàïòàö³¿ äî õîëîäó, ³íäóêóºòüñÿ 
ãåíàìè LT-òîëåðàíòíîñò³ (LT – low tem-
perature) [103–105]. Ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî 
ðåàêö³ÿ àäàïòàö³¿ ðîñëèí äî íèçüêî¿ òåìïå-
ðàòóðè çàáåçïå÷óºòüñÿ ïðèíàéìí³ äâîìà ìå-
õàí³çìàìè: 1) áåçïîñåðåäíüîþ â³äïîâ³ääþ 
ïðîäóêò³â ãåí³â LT-òîëåðàíòíîñò³ òà ìîðîçî-
ñò³éêîñò³; 2) ðåàêö³ºþ ãåí³â ôåðìåíò³â, ùî 
âèçíà÷àþòü ³íòåíñèâí³ñòü ìåòàáîë³çìó ó â³ä-
ïîâ³äü íà àêòèâàö³þ ³íøèõ ãåí³â PRR, ñåðåä 
ÿêèõ Ppd, Vrn, Vrd òà ³í.

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äîñë³äæåííÿ ãåí³â PRR 
ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ ïðîâåäåíî ëèøå íà îáìå-
æåí³é âèá³ðö³ ñîðò³â ³ ë³í³é, òîìó â äàíèé ÷àñ 
ó ð³çíèõ ñåëåêö³éíèõ öåíòðàõ àêòèâíî ïðîâî-
äÿòü ðîáîòó ç ïîøóêó òà òåñòóâàííÿ ìàðêå-
ð³â äî àëüòåðíàòèâíèõ âàð³àíò³â ãåí³â PRR 
ì’ÿêî¿ ïøåíèö³ íà ì³ñöåâèõ ë³í³ÿõ ³ ñîðòàõ.

Øèðîêèé ñïåêòð îòðèìàíèõ äàíèõ ïðî 
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íó äåòåðì³íàö³þ ôîòî-
ïåð³îäè÷íî¿ ÷óòëèâîñò³ ðîñëèí òà ¿õí³õ àäàï-
òèâíèõ ðåàêö³é ìàº âàæëèâå çíà÷åííÿ äëÿ 
âèð³øåííÿ ïðèêëàäíèõ çàâäàíü ñåëåêö³¿ ³ 
ãåíåòèêè. Ìàðêóâàííÿ àëåëüíèõ ãåí³â PRR-
ëîêóñ³â çàáåçïå÷èòü ìîæëèâ³ñòü ¿õ äåòåêö³¿ 
ó ñîðò³â ð³çíèõ ãåîãðàô³÷íèõ çîí, ùî äîçâî-
ëèòü ìàêñèìàëüíî åôåêòèâíî ñòâîðþâàòè ñîð-
òè ç îïòèìàëüíèì ð³âíåì ôîòî÷óòëèâîñò³, àäàï-
òîâàíèõ äî óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà 
êîíêðåòíîãî ðåã³îíó. 

V.M. Totsky, L.F. Diachenko, O.F. Muterko, 
I.A. Balashova, V.A. Toptikov

THE GENETIC DETERMINATION 
AND FUNCTION OF RR-PROTEINS – 

THE REGULATORS OF PHOTOPERIODIC 
REACTION AND CIRCADIAN RHYTHMS

IN PLANTS

The present review devoted to the analysis of re-
cent literature on genetic determination and the do-
main organization of the newly discovered two-com-
ponent signaling systems in pro- and eukaryotes. These 
structures are involved in the regulation of numerous 
morphological and physiological processes in plants. 
RR-proteins, it the key elements of signaling systems, 
they launch a cascade of phosphotransferase reactions 
and directly or indirectly regulate the transcription and 
activity other proteins, including enzymes, in response 
to hormones or environmental factors. Modern views 
on the molecular and genetic mechanisms of photo-
periodic response, circadian rhythms and anti-stress 
responses in plants are set out in these positions. The 
relationship between gene expression and photore-
ceptor sensitivity of plants to photoperiod traced. We 
present our own data obtained on the isogenic lines of 
wheat, where been showed dependence expression of 
structural genes of enzymes on the allelic composition 
of individual PRR-loci and the duration action of low 
temperature.

Â.Í. Òîöêèé, Ë.Ô. Äüÿ÷åíêî, À.Ô. Ìóòåðêî, 
È.À. Áàëàøîâà, Â.À. Òîïòèêîâ

ÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÀß ÄÅÒÅÐÌÈÍÀÖÈß
È ÔÓÍÊÖÈß RR-ÁÅËÊÎÂ – ÐÅÃÓËßÒÎÐÎÂ 

ÔÎÒÎÏÅÐÈÎÄÈ×ÅÑÊÈÕ ÐÅÀÊÖÈÉ È 
ÖÈÐÊÀÄÍÛÕ ÐÈÒÌÎÂ Ó ÐÀÑÒÅÍÈÉ

Îáçîð ïîñâÿùåí àíàëèçó ñîâðåìåííîé ëèòå-
ðàòóðû î ãåíåòè÷åñêîé äåòåðìèíàöèè è äîìåí-
íîé îðãàíèçàöèè íåäàâíî îòêðûòûõ äâóõêîìïî-
íåíòíûõ ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ó ïðî- è ýóêàðèîòîâ. 
Ïîêàçàíà ïðè÷àñòíîñòü óêàçàííûõ ñòðóêòóð ê ðå-
ãóëÿöèè ìíîãî÷èñëåííûõ ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ 
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ïðîöåññîâ ó ðàñòåíèé. Êëþ÷åâûìè ýëåìåíòàìè 
ñèãíàëüíûõ ñèñòåì ÿâëÿþòñÿ RR-áåëêè, çàïóñêà-
þùèå êàñêàä ôîñôîòðàíñôåðàçíûõ ðåàêöèé è
íåïîñðåäñòâåííî èëè îïîñðåäîâàííî ðåãóëèðóþ-
ùèå òðàíñêðèïöèþ, à ñëåäîâàòåëüíî, òðàíñëÿöèþ 
è àêòèâíîñòü äðóãèõ áåëêîâ, â òîì ÷èñëå ôåð-
ìåíòîâ, â îòâåò íà äåéñòâèå ãîðìîíîâ èëè ôàê-
òîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû. Ñ ýòèõ ïîçèöèé èç-
ëîæåíû ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ìîëåêóëÿð-
íî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìàõ ôîòîïåðèîäè÷åñêîé 
ðåàêöèè, öèðêàäíûõ ðèòìîâ è àíòèñòðåññîâûõ ðå-
àêöèé ó ðàñòåíèé. Ðàññìîòðåíà ñâÿçü ìåæäó ýêñ-
ïðåññèåé ãåíîâ ôîòîðåöåïòîðîâ è ÷óâñòâèòåëü-
íîñòüþ ðàñòåíèé ê ôîòîïåðèîäó. Ïðèâåäåíû ñîáñò-
âåííûå äàííûå, ïîëó÷åííûå íà èçîãåííûõ ëèíè-
ÿõ ïøåíèöû, î çàâèñèìîñòè ýêñïðåññèè ñòðóê-
òóðíûõ ãåíîâ ôåðìåíòîâ îò àëëåëüíîãî ñîñòàâà 
îòäåëüíûõ ÐRR-ëîêóñîâ è äëèòåëüíîñòè äåéñòâèÿ 
íèçêîé òåìïåðàòóðû.
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