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Ðàññìîòðåíû îñîáåííîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ øàïåðî-
íîâ HSP90 â ñèñòåìå áåëêîâîãî ôîëäèíãà è ðåãóëÿöèè 
ñïåöèôè÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ, ó÷àñòâóþùèõ â òðàíñäóê-
öèè ñèãíàëîâ è ðåãóëÿöèè ðàçëè÷íûõ êëåòî÷íûõ ïðî-
öåññîâ. Îïèñàíà òðîéíàÿ ðîëü HSP90 ïðè ñòðåññå: 
ñâÿçûâàíèå ïîâðåæäåííûõ áåëêîâ è íàïðàâëåíèå èõ íà 
ðåôîëäèíã èëè äåãðàäàöèþ; ðåãóëÿöèÿ ñòðåññîâîé èí-
äóêöèè ãåíîâ òåïëîâîãî øîêà; è èçìåíåíèå ïðîãðàììû 
ãåííîé ýêñïðåññèè. Íà îñíîâå ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâà-
íèé ìîäåëüíîãî âèäà Arabidopsis thaliana ïîêàçàíà ðîëü 
HSP90 â ïîääåðæàíèè ñòàáèëüíîñòè ðîñòà è ìîðôî-
ãåíåçà ðàñòåíèé, ïëàñòè÷íîñòè ðàçâèòèÿ è ìåõàíèç-
ìàõ ñòîéêîñòè. Ïðåäñòàâëåíà ìîäåëü âçàèìîäåéñò-
âèÿ ôóíêöèé HSP90 ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ è ñòðåññå.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: øàïåðîíû HSP90, áåëêîâûé ãîìåîñ-
òàç, ôåíîòèïè÷åñêèå âàðèàöèè, ñòàáèëüíîñòü ðàçâè-
òèÿ, ðåàêöèÿ òåïëîâîãî øîêà, Arabidopsis.

Ââåäåíèå. Áåëêè òåïëîâîãî øîêà 90êÄà (heat-shock
protein 90, HSP90) ÿâëÿþòñÿ ÷àñòüþ ñèñòåìû ìî-
ëåêóëÿðíûõ øàïåðîíîâ, îòâå÷àþùåé çà ïðèîáðåòå-
íèå è ïîääåðæàíèå áåëêàìè êëåòêè ôóíêöèîíàëü-
íîé ñòðóêòóðû. Ïðè ýòîì HSP90, â îòëè÷èå îò 
äðóãèõ øàïåðîíîâ, õàðàêòåðèçóþòñÿ ñóáñòðàòíîé 
ñïåöèôè÷íîñòüþ [1]. Ó ìíîãîêëåòî÷íûõ ñîäåðæà-
íèå HSP90 ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñîñòàâëÿåò äî 
1–2 % ðàñòâîðèìûõ áåëêîâ êëåòêè è â íåêîòîðîé 
ñòåïåíè óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè ñòðåññå [2]. 

HSP90 ôóíêöèîíèðóåò â âèäå äèìåðà â êîîïå-
ðàöèè ñ øàïåðîíîì HSP70, êî-øàïåðîíàìè è êî-
ôàêòîðàìè. ÀÒÔàçíûé öèêë îáåñïå÷èâàåò ôóíê-
öèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü äèìåðà, òîãäà êàê HSP70, 
êî-øàïåðîíû è êî-ôàêòîðû îïðåäåëÿþò êîíôèãó-
ðàöèþ ìîëåêóëÿðíîé ìàøèíû HSP90, à òàêæå 

êëåòî÷íûå ïðîöåññû è ñóáñòðàòû, íà êîòîðûå íà-
ïðàâëåíà åãî àêòèâíîñòü [1, 3-6]. Ñâÿçûâàíèå ÀÒÔ 
èíäóöèðóåò êîíòàêò ìåæäó ÀÒÔ-ñâÿçûâàþùèìè ñàé-
òàìè äâóõ ñóáúåäèíèö äèìåðà HSP90, âòîðè÷íóþ 
äèìåðèçàöèþ è èçìåíåíèå êîíôîðìàöèè ñàìîãî 
øàïåðîíà è êîíôîðìàöèè ñâÿçàííîãî áåëêà. Ñàéò 
ñâÿçûâàíèÿ ÀÒÔ â N-òåðìèíàëüíîì äîìåíå ìîëå-
êóëû èìååò íåîáû÷íîå ñòðîåíèå è ñâÿçûâàåò ÀÒÔ 
àäåíîçèíîì âíèç êî äíó, à �-ôîñôàòîì – ê ïîâåðõ-
íîñòè ãëóáîêîãî «êàðìàíà» [3]. Ýòî äàëî âîçìîæ-
íîñòü ïîäîáðàòü ðÿä âûñîêîñïåöèôè÷íûõ èíãèáè-
òîðîâ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ HSP90, òàêèõ êàê ãåëäà-
íàìèöèí (ÃÄÀ), ðàäèöèêîë (ÐÀÄ), ìîíîöèëëèí I, 
íîâîáèîöèí è äð. (geldanamycin, radicicol, monocil-
lin I, novobiocin). Îáðàáîòêà èíãèáèòîðàìè äàåò âîç-
ìîæíîñòü ñíèæåíèÿ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè 
âñåõ HSP90 êëåòêè, ÷òî øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ èñ-
ñëåäîâàòåëÿìè êàê èíñòðóìåíò èçó÷åíèÿ áàçîâûõ 
êëåòî÷íûõ ôóíêöèé øàïåðîíîâ è çàâèñÿùèõ îò íèõ 
ïðîöåññîâ. Êðîìå òîãî, äëÿ èçó÷åíèÿ ôóíêöèé ÷ëå-
íîâ ñåìåéñòâà øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ ìóòàíòû ñ íàðó-
øåííîé ýêñïðåññèåé ãåíîâ è ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèÿ.

Çíà÷èòåëüíûé ïðîãðåññ â èçó÷åíèè îñîáåííîñòåé 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ HSP90 â ïîñëåäíèå äâà äåñÿòè-
ëåòèÿ (ñíà÷àëà ñ èñïîëüçîâàíèåì äðîææåé è æèâîò-
íûõ ñèñòåì, ïîçæå – ðàñòåíèé) ïðèâåë ê ôîðìèðî-
âàíèþ äâóõ ôóíäàìåíòàëüíûõ íàïðàâëåíèé. Áîëåå 
òðàäèöèîííîå íàïðàâëåíèå, ñâÿçàííîå ñ ó÷àñòèåì 
ñèñòåìû HSP/øàïåðîíîâ â ñòðåññîâîé ðåàêöèè, äî-
ïîëíèëîñü ïðåäñòàâëåíèåì î HSP90-çàâèñèìîì ìå-
õàíèçìå åå àâòîðåãóëÿöèè [7, 8]. Äðóãàÿ ÷àñòü èñ-
ñëåäîâàíèé ïðèâåëà ê ïîíèìàíèþ çíà÷åíèÿ äàííîãî 
ñåìåéñòâà â ðåãóëÿöèè ñòàáèëüíîñòè è ïëàñòè÷íîñòè 
ðîñòà è ðàçâèòèÿ [9–13]. Ïðåäëîæåíû ìîäåëè êà-
íàëèçàöèè ðàçâèòèÿ, ïðåäñòàâëÿþùèå HSP90 êàê 
«õàá» (öåíòðàëüíûé óçåë, îò àíãë. hub) ðåãóëÿòîðíûõ 
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Ðîëü øàïåðîíîâ HSP90 â óñòîé÷èâîñòè è ïëàñòè÷íîñòè îíòîãåíåçà ðàñòåíèé 

ïóòåé, áóôåð ïðîòèâ ñòîõàñòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ è ãå-
íåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé [6, 11, 14, 15].

Âûÿâëåííûå çàêîíîìåðíîñòè èìåþò óíèâåðñàëü-
íûé õàðàêòåð è, âìåñòå ñ òåì, ñïåöèôè÷åñêèå îñî-
áåííîñòè ó ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ. Ó ðàñòåíèé 
áîëüøàÿ ÷àñòü èññëåäîâàíèé ïðîâîäèòñÿ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ìîäåëüíîãî âèäà Arabidopsis thaliana. Ñå-
ìåéñòâî HSP90 ó ýòîãî âèäà âêëþ÷àåò 7 ÷ëåíîâ: 4 èç
íèõ ëîêàëèçîâàíû â öèòîçîëå è ÿäðå, è ïî îäíîìó –
â ïëàñòèäàõ, ìèòîõîíäðèÿõ è ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì 
ðåòèêóëóìå (ÝÐ) [16]. Öèòîçîëüíûå AtHSP90-2, 
AtHSP90-3 è AtHSP90-4 âûñîêî ãîìîëîãè÷íû, èõ 
ñèíòåç ïîääåðæèâàåòñÿ â êëåòêàõ íà âûñîêîì óðîâ-
íå ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ è ìîæåò óñèëèâàòüñÿ 
ïðè ñòðåññå, òîãäà êàê AtHSP90-1 ÿâëÿåòñÿ èíäóöè-
áåëüíûì [17, 18].

Â äàííîì îáçîðå àâòîð îáñóæäàåò äàííûå ëèòå-
ðàòóðû è îðèãèíàëüíûõ èññëåäîâàíèé è ïðåäëàãàåò 
ìîäåëü, îáúåäèíÿþùóþ ðàçëè÷íûå ðîëè HSP90 â 
ïðîöåññàõ ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé ïðè íîðìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ è ñòðåññå.

Ó÷àñòèå â îáùåì ôîëäèíãå áåëêà. Ïðè íîð-
ìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñèñòåìà øàïåðîíîâ îòâå÷àåò çà
ôîëäèíã íîâîñèíòåçèðîâàííûõ áåëêîâ, ïîääåðæà-
íèå ðàçâåðíóòûõ ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé ïðè òðàíñ-
ïîðòèðîâêå ìåæäó êëåòî÷íûìè êîìïàðòìåíòàìè, 
ñáîðêó îëèãîìåðîâ, ìîäåëèðîâàíèå áåëêîâûõ êîìï-
ëåêñîâ, íàïðàâëåíèå íà ïðîòåîëèç è äðóãèå ôóíê-
öèè, îáåñïå÷èâàþùèå ïîääåðæàíèå êà÷åñòâà áåëêà 
êëåòêè. Ðîëü øàïåðîíîâ HSP90 â ñîçðåâàíèè áåë-
êîâ ñîñòîèò â èçáèðàòåëüíîì ñâÿçûâàíèè îïðåäå-
ëåííûõ ñóáñòðàòîâ íà ïîñëåäíèõ ñòàäèÿõ ôîëäèí-
ãà â áëèçêîì ê íàòèâíîìó èëè íàòèâíîì ñîñòîÿ-
íèè [19]. Âìåñòå ñ òåì, ó ýóêàðèîò ôîëäèíã íîâî-
ñèíòåçèðîâàííûõ áåëêîâ íå ÿâëÿåòñÿ ãëàâíîé ôóíê-
öèåé äàííîãî ñåìåéñòâà. Ñïîñîáíîñòü HSP90 îáðà-
çîâûâàòü àññîöèàòû ñ îïðåäåëåííûìè áåëêàìè ïðè-
âåëà ê ïîíèìàíèþ èõ ñóáñòðàòíîé ñïåöèôè÷íîñòè.

Ñóáñòðàòíàÿ ñïåöèôè÷íîñòü. Ê cóáñòðàòàì HSP90 
îòíîñÿò áåëêè, ñîçðåâàíèå, ñòàáèëèçàöèÿ è êîí-
ôîðìàöèîííàÿ ðåãóëÿöèÿ êîòîðûõ òðåáóþò ó÷àñòèÿ 
øàïåðîíà. Ìàñøòàáíûé àíàëèç ïðîòåîìà è ãåíîìà 
äðîææåé Saccharomyces cerevisiae ïîêàçàë, ÷òî 10–
20 % áåëêîâ ìîãóò ïðÿìî èëè îïîñðåäîâàíî çàâèñåòü 
â ñâîåì ôóíêöèîíèðîâàíèè îò HSP90 [4, 6]. Ó áî-
ëåå èçó÷åííûõ äðîææåâûõ è æèâîòíûõ ïóòåé çíà÷è-
òåëüíóþ ÷àñòü ñóáñòðàòîâ HSP90 ñîñòàâëÿþò áåëêè 
ðàçëè÷íûõ ñèñòåì òðàíñäóêöèè ñèãíàëîâ, ðåãóëÿöèè 
êëåòî÷íîãî öèêëà, ãåííîé ýêñïðåññèè è äð., â òîì 
÷èñëå îïðåäåëåííûå ðåöåïòîðû, òðàíñêðèïöèîí-
íûå ôàêòîðû, ïðîòåèíêèíàçû, ïðîòåèíôîñôàòàçû, 
ãèñòîíû, G-áåëêè, NO-ñèíòàçà, öèòîõðîì Ð450, 
ýïèãåíåòè÷åñêèå ôàêòîðû [1, 4-6]. Îñîáîå ìåñòî â 
ýòîì ðÿäó çàíèìàþò òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû 

òåïëîâîãî øîêà, ÷òî îáñóæäàåòñÿ â îòäåëüíîì ðàç-
äåëå îáçîðà. 

Îò HSP90 òàêæå çàâèñèò ñòàáèëèçàöèÿ êîìïî-
íåíòîâ, ñáîðêà è ôóíêöèîíèðîâàíèå ðÿäà ñëîæíûõ 
áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ, â òîì ÷èñëå: 26S-ïðîòåàñî-
ìû [20], àêòèí-îðãàíèçóþùåãî áåëêà N-WASP [21], 
òåëîìåðàçû [22], êèíåòîõîðà, ìÿêÐÍÊ (snoRNA), 
êîìëåêñà RISC (RNA-iduced silencing complex) [23], 
ñóáåäèíèöû ðèáîñîì 40S [24], à òàêæå êîìïëåêñà 
NELF (negative elongation factor complex), îòâå÷àþ-
ùåãî çà ïîääåðæàíèå òðàíñêðèïöèîííîé ïàóçû ÐÍÊ-
ïîëèìåðàçû II [25].

Ñóáñòðàòû HSP90 – âûñîêîìîëåêóëÿðíûå ìóëü-
òèäîìåííûå áåëêè, õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ êî-
òîðûõ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå ñòðóêòóðíî íåóïîðÿäî÷åí-
íûõ, êîíôîðìàöèîííî äèíàìè÷íûõ ó÷àñòêîâ. Ñòðóê-
òóðíàÿ ëàáèëüíîñòü òàêèõ áåëêîâ íåîáõîäèìà äëÿ 
âûïîëíåíèÿ èìè øèðîêîãî ñïåêòðà ôóíêöèé, âçà-
èìîäåéñòâèÿ ñ ðàçëè÷íûìè ïàðòíåðàìè, ïåðåäà÷è 
ñèãíàëîâ, êîíòðîëÿ è ðåãóëÿöèè âíóòðèêëåòî÷íûõ 
ïðîöåññîâ [26]. Êàê ïðàâèëî, òàêèå áåëêè ÿâëÿþòñÿ 
êîðîòêîæèâóùèìè [2]. Àññîöèàöèÿ ñ HSP90 ïðèâî-
äèò ê èõ ñòàáèëèçàöèè, çàùèòå îò äåãðàäàöèè è ïðèîá-
ðåòåíèþ êîìïåòåíòíîñòè ê âîñïðèÿòèþ ñèãíàëà ïó-
òåì ñâÿçûâàíèÿ ëèãàíäà (ñòåðîèäíûå ãîðìîíû, ÀÒÔ,
öèêëèíû, ãåììû, Ñà2+-êàëüìîäóëèí è äð.) è/èëè âçà-
èìîäåéñòâèÿ ñ äðóãèìè áåëêàìè-ïàðòíåðàìè [1, 6]. 

Ñïîñîáñòâóÿ ñîçðåâàíèþ è îñóùåñòâëÿÿ êîíôîð-
ìàöèîííóþ ðåãóëÿöèþ áåëêîâ-êëèåíòîâ, HSP90 îêà-
çûâàåòñÿ âîâëå÷åííûì â ðåãóëÿöèþ ìíîæåñòâà ïðî-
öåññîâ, òàêèõ êàê òðàíñäóêöèÿ ñèãíàëîâ, ðåìîäåëè-
ðîâàíèå õðîìàòèíà, òðàíñêðèïöèÿ, òðàíñëÿöèÿ, âíóò-
ðèêëåòî÷íûé òðàíñïîðò, äåëåíèå êëåòîê, ìåòàìîð-
ôîç, ñòðåññîâàÿ ðåàêöèÿ, ðåïàðàöèÿ ïîâðåæäåííûõ 
ìîëåêóë, ïðîòåîëèç, ñòàðåíèå, èììóííûé îòâåò è 
ò.ä. [1, 5, 6, 15]. Â ðåçóëüòàòå, øàïåðîí ñòàíîâèòñÿ 
«ðåãóëèðîâùèêîì íà ïåðåêðåñòêå» ïóòåé ðàçëè÷íûõ 
ïðîöåññîâ ðîñòà è ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà. 

Ñïèñîê áåëêîâ-êëèåíòîâ HSP90 ó ðàñòåíèé íà 
äàííûé ìîìåíò çíà÷èòåëüíî êîðî÷å, î÷åâèäíî, 
âñëåäñòâèå ìåíüøèõ óñèëèé ðàñòèòåëüíûõ áèîëî-
ãîâ â ýòîì íàïðàâëåíèè. Òåì íå ìåíåå, îí óæå ñî-
äåðæèò öåëûé ðÿä ìåòàñòàáèëüíûõ áåëêîâ, èãðàþ-
ùèõ âàæíóþ ðîëü â æèçíåäåÿòåëüíîñòè ðàñòèòåëü-
íîé êëåòêè è îðãàíèçìà. Èõ ïåðå÷åíü, ñîñòàâëåí-
íûé íà îñíîâå äàííûõ ëèòåðàòóðû è ýëåêòðîííîé 
áàçû BioGRID (https://thebiogrid.org/) ïðèâåäåí â
òàáëèöå (http://cytgen.com/articles/5320056.pdf).Àíà-
ëèç òàáëèöû ïîêàçûâàåò, ÷òî áåëêè-êëèåíòû HSP90
ó ðàñòåíèé ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè ñòðåññîâîé ðå-
àêöèè, ïåðåõîäå ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê ê äèô-
ôåðåíöèðîâêå, ïðîöåññèíãå ìÐÍÊ, ýïèãåíåòè÷åñ-
êèõ ìåõàíèçìàõ, âíóòðèêëåòî÷íîì òðàíñïîðòå, ìî-
äóëÿöèè àêòèâíîñòè áåëêîâ è ôåðìåíòîâ, ïðîòåî-
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ñîì-çàâèñèìîé äåãðàäàöèè áåëêîâ êëåòî÷íîãî öèê-
ëà è öèðêàäíûõ ðèòìîâ, áèîãåíåçå ìåìáðàí, ìåòà-
áîëèçìå ïîëèñàõàðèäîâ è æèðíûõ êèñëîò, ãîðìî-
íàëüíîì ñèãíàëèíãå, âîñïðèÿòèè è ïåðåäà÷å ñèã-
íàëà ïàòîãåíîâ. Òàêîå ðàçíîîáðàçèå ïðîöåññîâ 
ñâèäåòåëüñòâóåò î âàæíîñòè HSP90 â îïðåäåëåíèè 
ïóòè ðàçâèòèÿ è ðåçèñòåíòíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îð-
ãàíèçìà. Ðàññìîòðèì íåñêîëüêî ïðèìåðîâ. 

Øàïåðîí AtHSP90-7 (GRP94, SHD), ëîêàëèçî-
âàííûé â ÝÐ, íåîáõîäèì äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ 
ðåöåïòîðíîãî êîìïëåêñà ñ êèíàçíîé àêòèâíîñòüþ 
CLV1/CLV2/CLV3, ãäå CLV1/CLV2 – òðàíñìåìá-
ðàííûå áåëêè ñ âíåêëåòî÷íûìè äîìåíàìè, CLV3 – 
ñåêðåòèðóåìûé ëèãàíä [56]. Ó÷àñòâóÿ â ìåæêëåòî÷-
íûõ êîììóíèêàöèÿõ, êîìïëåêñ èãðàåò âàæíóþ ðîëü â 
îïðåäåëåíèè èäåíòè÷íîñòè ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëå-
òîê, â ÷àñòíîñòè, ñòåáëåâîãî àïåêñà è îïðåäåëåíèè 
âðåìåíè öâåòåíèÿ [67, 68]. Ìóòàöèè ïî ñîîòâåò-
ñòâóþùèì ãåíàì ïðèâîäÿò ê ìîðôîëîãè÷åñêèì äå-
ôåêòàì ñòåáëÿ è êîðíÿ, ðàçðàñòàíèþ ôëîðàëüíîé 
ìåðèñòåìû è ìíîæåñòâåííûì íàðóøåíèÿì ñòðîå-
íèÿ öâåòêîâ, â ÷àñòíîñòè, óâåëè÷åíèþ êîëè÷åñòâà 
öâåòî÷íûõ îðãàíîâ. Ïîäîáíûå íàðóøåíèÿ íàáëþ-
äàëè òàêæå ïðè ìóòàöèè ïî ãåíó øàïåðîíà shd [56]. 
Êðîìå òîãî, íà ãîìåîñòàç ñòåáëåâîé ìåðèñòåìû ìî-
ãóò âëèÿòü öèòîçîëüíûå HSP90 (ñ êî-øàïåðîíîì 
SQN) ÷åðåç âçàèìîäåéñòâèå ñ ARGONAUTE1 (AGO1) 
[46, 69]. Êîíòðîëèðóÿ àêòèâíîñòü AGO1, HSP90-
SQN îêàçûâàåòñÿ âîâëå÷åííûì â ýïèãåíåòè÷åñêóþ 
ðåãóëÿöèþ ìîðôîãåíåçà [48]. Åùå îäíèì ïðèìåðîì 
HSP90-çàâèñèìîãî ýïèãåíåòè÷åñêîãî ìåõàíèçìà ÿâ-
ëÿåòñÿ êîìïëåêñ RISC [46, 47].

Ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà ó÷àñòèÿ HSP90 â òðàíñ-
äóêöèè ãîðìîíàëüíûõ ñèãíàëîâ áðàññèíîñòåðîèäîâ 
(ÁÐ), àóêñèíà è æàñìîíîâîé êèñëîòû. Òàê, îò øà-
ïåðîíà çàâèñèò âíóòðèêëåòî÷íàÿ ëîêàëèçàöèÿ è àê-
òèâíîñòü êèíàçû BIN2 è òðàíñêðèïöèîííîãî ôàê-
òîðà BES1 – êëþ÷åâûõ êîìïîíåíòîâ ðåãóëÿòîðíîãî 
ïóòè ÁÐ [36–39]. Íàðóøåíèå ÁÐ-ðåãóëÿöèè ïðèâîäèò 
ê ñóùåñòâåííûì ôåíîòèïè÷åñêèì èçìåíåíèÿì – 
êàðëèêîâîñòè ðàñòåíèé, èçìåíåíèþ ôîðìû, ðàçìå-
ðîâ è öâåòà ëèñòüåâ, èçìåíåíèþ ðåàêöèè íà êðàñ-
íûé ñâåò è òåìíîòó [37, 70]. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî 
ôåíîòèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, ïîäîáíûå èçìåíåíèÿì 
ó ìóòàíòîâ bin2 è bes1, âñòðå÷àëèñü ó ðàñòåíèé, äå-
ôèöèòíûõ ïî îòäåëüíûì öèòîçîëüíûì HSP90 [11, 
12, 36] è ïðè èíãèáèðîâàíèè øàïåðîíà ñ ïîìîùüþ 
àíòèáèîòèêîâ [10, 71, 72].

Íåäàâíî ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé 
àóêñèí-çàâèñèìûõ ïðîöåññîâ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî 
HSP90 ñîâìåñòíî ñ êî-øàïåðîíîì SGT1 ñòàáèëè-
çèðóåò êî-ðåöåïòîð àóêñèíà TIR1 [41–43]. Ðåöåï-
òîðíûé êîìïëåêñ TIR1/AFB2 ïîñëå ñâÿçûâàíèÿ 
ãîðìîíà çàïóñêàåò ðàçðóøåíèå ðåïðåññîðîâ òðàíñ-

êðèïöèè àóêñèí-çàâèñèìûõ ãåíîâ Aux/IAA. Èíãè-
áèðîâàíèå øàïåðîíà ïðåäîòâðàùàåò ÿäåðíóþ ëî-
êàëèçàöèþ TIR1, ïðèâîäèò ê åãî äåãðàäàöèè è íà-
ðóøåíèþ ðîñòîâîãî îòâåòà. Ïîäîáíûé ìåõàíèçì ñ 
ó÷àñòèåì øàïåðîííîãî êîìïëåêñà SGT1b–HSP70–
HSP90 ïðåäïîëàãàåòñÿ è äëÿ ðåöåïòîðà æàñìîíî-
âîé êèñëîòû COI1 [44].

Îò HSP90 çàâèñèò òàêæå ñáîðêà è àêòèâíîñòü 
íåêîòîðûõ êîìïîíåíòîâ óáèêâèòèí-ïðîòåàñîìíîãî 
ïóòè ïðîòåîëèçà [20, 35, 40]. Èçâåñòíî, ÷òî óáèêâè-
òèíèðîâàíèå âîâëå÷åíî âî ìíîãèå ïðîöåññû ìåòà-
áîëèçìà, òðàíñëÿöèè, âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà, 
ïåðåäà÷è ñèãíàëîâ, ñòðåññîâîãî è èììóííîãî îòâå-
òîâ. Íàïðèìåð, ìóòàöèè ïî ãåíàì óáèêâèòèí-ïðîòåà-
ñîìíîãî ìåõàíèçìà ó A. thaliana áëîêèðóþò ðàçâèòèå, 
öèðêàäíûå ðèòìû, ôîòîìîðôîãåíåç, ôëîðàëüíûé ãî-
ìåîçèñ, ãîðìîíàëüíûé îòâåò è ñòàðåíèå [73].

Ê ñóáñòðàòàì HSP90 òàêæå îòíîñèòñÿ ðÿä R (re-
sistance)-áåëêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ óñòîé÷èâîñòü ðàñ-
òåíèé ê ïàòîãåíàì, â òîì ÷èñëå NLR-áåëêè, íàçû-
âàåìûå òàê èç-çà ñîäåðæàùèõñÿ â íèõ êîíñåðâàòèâ-
íûõ äîìåíîâ (nucleotide binding domain, leucine-rich 
repeat, NBD-LRR) [60, 63, 74]. LRR-äîìåíû ýòèõ 
áåëêîâ óçíàþò ýôôåêòîðû ïàòîãåíîâ, ÷òî ïðèâîäèò
ê çàïóñêó çàùèòíîãî ìåõàíèçìà. HSP90 ñîâìåñòíî
ñ êî-øàïåðîíàìè RAR1 è SGT1 îñóùåñòâëÿþò ðå-
ãóëÿöèþ âíóòðèêëåòî÷íîãî ñîäåðæàíèÿ, ñòàáèëüíîñ-
òè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýòèõ áåëêîâ [61, 63]. Èí-
ãèáèðîâàíèå øàïåðîíà ïðèâîäèò ê áûñòðîé äåãðà-
äàöèè R-áåëêîâ è ñíèæåíèþ èììóíèòåòà ðàñòåíèé. 

Òàêèì îáðàçîì, èñõîäÿ èç ìíîãî÷èñëåííîñòè è
ðàçíîîáðàçèÿ áåëêîâ-êëèåíòîâ, ñòàíîâèòñÿ î÷åâèä-
íûì, ÷òî ñíèæåíèå ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè 
HSP90 äîëæíî ïðèâîäèòü ê íàðóøåíèþ ìíîæåñòâà 
ðåãóëÿòîðíûõ ïóòåé è ñîîòâåòñòâóþùèõ ïðîöåññîâ 
ðîñòà, ðàçâèòèÿ è ðåçèñòåíòíîñòè. 

Ðîëü â êàíàëèçàöèè ðàçâèòèÿ. Äîêàçàòåëüñòâîì 
òîãî, ÷òî ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ êàíàëèçîâàíî, ìî-
æåò ñëóæèòü ïîñòîÿíñòâî ôåíîòèïà äèêîãî òèïà [75].
Íîðìàëüíîå ôîðìîîáðàçîâàíèå ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòà-
òîì ìîðôîãåíåòè÷åñêîé ïðîãðàììû, ñîîòâåòñòâóþ-
ùåé óñëîâèÿì ñðåäû. Òåì íå ìåíåå, èññëåäîâàíèÿ 
ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ïîêàçûâàþò, ÷òî ãå-
íåòè÷åñêè èäåíòè÷íûå îñîáè (êëîíû îäíîãî îðãà-
íèçìà, èçîãåííûå ëèíèè) äàæå ïðè ñòðîãîé ñòàí-
äàðòèçàöèè óñëîâèé âûðàùèâàíèÿ äàþò ñóùåñòâåí-
íûå âàðèàöèè ôîðìû è ðàçìåðîâ â ðàìêàõ íîð-
ìàëüíîãî ôåíîòèïà, êîòîðûå ãðàôè÷åñêè ìîæíî
ïðåäñòàâèòü â âèäå êðèâîé íîðìàëüíîãî ðàñïðåäå-
ëåíèÿ [76]. Ýòî ÿâëåíèå îñîáåííî âûðàæåíî ó
ðàñòåíèé â ñâÿçè ñ íåïðåðûâíûì ðîñòîì íà ïðî-
òÿæåíèè âñåãî îíòîãåíåçà, âàðèàáåëüíîñòüþ ÷èñëåí-
íîñòè, ðàçìåðîâ, òåìïîâ îáðàçîâàíèÿ è âçàèìíîãî 
ðàñïîëîæåíèÿ ìîäóëåé è ñîñòàâëÿþùèõ èõ ýëåìåí-
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òîâ [77, 78]. Íåñòàáèëüíîñòü ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ ôóí-
äàìåíòàëüíûì ñâîéñòâîì âñåõ ðàçâèâàþùèõñÿ ñèñ-
òåì, êîíòðîëèðóåòñÿ è èñïîëüçóåòñÿ êëåòêîé [79].
Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî îïðåäåëåííàÿ âíóòðåííÿÿ íåñòà-
áèëüíîñòü äàåò îðãàíèçìó ïðåèìóùåñòâî ïðè ôëóê-
òóàöèÿõ âíåøíåé ñðåäû, ò.å. ÿâëÿåòñÿ àäàïòèâíîé. 
Òåì íå ìåíåå, ïðèðîäà ýòîãî ÿâëåíèÿ, êàê è ìå-
õàíèçìû ïîääåðæàíèÿ îïðåäåëåííîãî óðîâíÿ ñòî-
õàñòè÷íîñòè îñòàþòñÿ ìàëî èçó÷åííûìè.

Ðàññìàòðèâàþò äâà èñòî÷íèêà íåñòàáèëüíîñòè 
ðàçâèòèÿ: âíåøíèé – ñëó÷àéíûå ëîêàëüíûå ôëóê-
òóàöèè ñðåäû è âíóòðåííèé – âåðîÿòíîñòíûé õà-
ðàêòåð ñîáûòèé íà âñåõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè áèî-
ëîãè÷åñêîé ñèñòåìû [76, 79]. Âíóòðåííÿÿ ñòîõàñ-
òè÷íîñòü îáóñëîâëåíà òàêèìè ÿâëåíèÿìè, êàê òåï-
ëîâûå ôëóêòóàöèè ñòðóêòóðû ìîëåêóë, õàîòè÷íîñòü 
äèôôóçèè, ñëó÷àéíûé õàðàêòåð èçìåíåíèé êîíöåíò-
ðàöèè ìîëåêóë è ìîëåêóëÿðíûõ âçàèìîäåéñòâèé âî 
âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå, ôëóêòóàöèè ìåìáðàííîãî 
ïîòåíöèàëà, êî-àäàïòèðîâàííîñòü ìåòàáîëè÷åñêèõ 
ïóòåé è ò.ä. Ê âíóòðåííèì ñòîõàñòè÷åñêèì ïðî-
öåññàì ìîæíî òàêæå îòíåñòè ñòîõàñòè÷íîñòü ãåííîé 
ýêñïðåññèè [80] è îòäåëüíûõ ìîëåêóëÿðíûõ ñîáûòèé 
áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ [79], äèíàìè÷íûé õàðàê-
òåð áåëîê-áåëêîâûõ âçàèìîäåéñòâèé [7], à òàêæå êîí-
ôîðìàöèîííûå ôëóêòóàöèè áåëêîâûõ ìîëåêóë [81]. 

Â êîíòåêñòå ðàññìàòðèâàåìîé ïðîáëåìû âàæíîé 
îñîáåííîñòüþ áåëêîâ-êëèåíòîâ HSP90 ÿâëÿåòñÿ èõ 
âûñîêàÿ êîíôîðìàöèîííàÿ ëàáèëüíîñòü. Ñïîñîá-
íîñòü øàïåðîíîâ ñòàáèëèçèðîâàòü ñòðóêòóðó ðå-
ãóëÿòîðíûõ áåëêîâ ïîçâîëèëà ðàññìàòðèâàòü èõ â 
êà÷åñòâå áóôåðíîé ñèñòåìû, îãðàíè÷èâàþùåé âëè-
ÿíèå ìèíîðíûõ âàðèàöèé âíóòðåííåé è âíåøíåé 
ñðåäû è òåì ñàìûì ñòàáèëèçèðóþùåé ïðîöåññû 
ðîñòà è ðàçâèòèÿ [10–12]. Òàêàÿ ðîëü HSP90 ìî-
æåò áûòü âûÿâëåíà ÷åðåç ïîâûøåíèå ÷óâñòâèòåëü-
íîñòè ê ïåðòóðáàöèÿì ñðåäû è íåñòàáèëüíîñòè 
ðàçâèòèÿ ïðè ñíèæåíèè àêòèâíîñòè øàïåðîíà – 
åñòåñòâåííîé èëè âûíóæäåííîé. Ïðè ýòîì â êà÷å-
ñòâå ìåðû íåñòàáèëüíîñòè èñïîëüçóþòñÿ ðàçëè÷íûå 
êà÷åñòâåííûå è êîëè÷åñòâåííûå ïðèçíàêè, òàêèå 
êàê ïîâûøåíèå ôåíîòèïè÷åñêîé âàðèàáåëüíîñòè, 
ïîÿâëåíèå ìîðôîçîâ, äåñèíõðîíèçàöèÿ ðîñòà è ðàç-
âèòèÿ îñîáåé, ñíèæåíèå òî÷íîñòè ôîðìèðîâàíèÿ 
ïîâòîðÿþùèõñÿ è ñèììåòðè÷íûõ ñòðóêòóðíûõ ýëå-
ìåíòîâ, óâåëè÷åíèå êîýôôèöèåíòà âàðèàöèè êîëè-
÷åñòâåííûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ è ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ îòâåòîâ è äð.

Èçó÷åíèå çàâèñÿùèõ îò HSP90 ïðîöåññîâ ïóòåì 
ïîäàâëåíèÿ èõ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ñ ïî-
ìîùüþ ñïåöèôè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ ó ðàñòåíèé, 
êàê ïðàâèëî, ïðîâîäèòñÿ íà ïðîðîñòêàõ èç-çà áûñò-
ðîé äåçàêòèâàöèè àíòèáèîòèêîâ íà ñâåòó. Íà 
A. thaliana ïîêàçàíî, ÷òî èíãèáèòîðû ÃÄÀ è ÐÀÄ 

âûçûâàþò óñèëåíèå ôåíîòèïè÷åñêîé ãåòåðîãåííîñ-
òè ïðîðîñòêîâ èçîëèðîâàííûõ ëèíèé [10]. Äîáàâëå-
íèå àíòèáèîòèêîâ â ñðåäó äëÿ âûðàùèâàíèÿ ïðè-
âîäèëî ê ïîÿâëåíèþ íàðÿäó ñ íîðìàëüíûìè ôåíî-
òèïàìè íåêîòîðîé äîëè ïðîðîñòêîâ ñî çíà÷èòåëü-
íûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè. Âûÿâëåí-
íûå îòêëîíåíèÿ çàòðàãèâàëè ôîðìó, ðàçìåðû, âçà-
èìíîå ðàñïîëîæåíèå è öâåò ñåìÿäîëåé è ïåðâûõ 
íàñòîÿùèõ ëèñòüåâ; ôîðìó, äëèíó, îðèåíòàöèþ è
öâåò ãèïîêîòèëÿ; íàïðàâëåíèå ðîñòà êîðíÿ, êîëè-
÷åñòâî êîðíåâûõ âîëîñêîâ; ôîðìó è ðàçìåðû âñåãî 
ïðîðîñòêà. Ïðè ýòîì ñòðóêòóðíî íåçàâèñèìûå ÃÄÀ
è ÐÀÄ âûçûâàëè ñõîæèå èçìåíåíèÿ. Â íàøèõ ýêñ-
ïåðèìåíòàõ óñèëåíèå âàðèàáåëüíîñòè ôåíîòèïîâ 
ïðè èíãèáèðîâàíèè HSP90 ðåãèñòðèðîâàëîñü êàê 
ïî äîçîçàâèñèìîìó óâåëè÷åíèþ äîëè ïðîðîñòêîâ ñ 
âûðàæåííûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè îòêëîíåíèÿìè è 
èõ ðàçíîîáðàçèþ, òàê è ïî ðàñøèðåíèþ äèàïàçîíà 
òåìïîâ ðîñòà [71, 72]. 

Äëÿ àíàëèçà ôóíêöèé áåëêà íà ïðîòÿæåíèè 
âñåãî îíòîãåíåçà èñïîëüçóþòñÿ RNAi-ëèíèè è ìó-
òàíòû A. thaliana ñ íàðóøåíèåì ãåííîé ýêñïðåññèè 
÷ëåíîâ ñåìåéñòâà. Ïîñêîëüêó ãåíû, êîäèðóþùèå 
öèòîçîëüíûå HSP90, âûñîêî ãîìîëîãè÷íû ìåæäó 
ñîáîé, ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì äâóõ-
öåïî÷å÷íîé èíòåðôåðèðóþùåé ÐÍÊ (RNAi) äàåò 
âîçìîæíîñòü óìåíüøèòü êîëè÷åñòâî íåñêîëüêèõ èçî-
ôîðì â êëåòêå [12, 82]. Ïðè ýòîì êîíñòðóêöèè RNAi 
ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ èäåíòè÷íîñòè ê ðàçíûì HSP90 
ïîçâîëÿëè ñíèçèòü óðîâåíü èõ ýêñïðåññèè â 1,5–2 
ðàçà. Ïîïûòêè ïîëó÷èòü òðàíñôîðìàíòû ñ RNAi, 
ìàêñèìàëüíî èíòåðôåðèðóþùåé ñ ýêñïðåññèåé âñåõ 
4-õ öèòîçîëüíûõ èçîôîðì A. thaliana, îêàçàëèñü íå-
óäà÷íûìè [12]. Ïî-âèäèìîìó, æåñòêîå ïîäàâëåíèå 
ñèíòåçà âñåõ öèòîçîëüíûõ HSP90 ïðèâîäèò ê ïîòåðå 
æèçíåñïîñîáíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà, ÷òî ñî-
ãëàñóåòñÿ ñ ïðåäñòàâëåíèåì î ñóùåñòâåííîñòè HSP90 
äëÿ ýóêàðèîò. Òàê, ãîìîçèãîòíûå ìóòàöèè ïî îáîèì 
ãåíàì HSP82 ó S. cerevisiae èëè åäèíñòâåííîìó HSP83 
ó Drosophila ÿâëÿþòñÿ ëåòàëüíûìè [83, 84]. 

Òðàíñãåííûå Ò-ÄÍÊ-ëèíèè (èíñåðöèîííûå ìó-
òàíòû) ñ íàðóøåíèåì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îäíîãî èç
÷åòûðåõ öèòîçîëüíûõ HSP90 â öåëîì ñîõðàíÿëè 
æèçíåñïîñîáíîñòü. Âìåñòå ñ òåì, îòìå÷àëîñü óâåëè-
÷åíèå äîëè íåïðîðîñøèõ ñåìÿí: îêîëî 40 % ó ìó-
òàíòà ïî èíäóöèáåëüíîìó Athsp90-1 è 15 % ó ìóòàí-
òîâ ïî ãåíàì, ýêñïðåññèðóåìûì êîíñòèòóòèâíî [11]. 
Àíàëèç çàðîäûøåé íåïðîðîñøèõ ñåìÿí âûÿâèë çíà-
÷èòåëüíûå íàðóøåíèÿ ìîðôîëîãèè, êîòîðûå âêëþ-
÷àëè òàêèå àáåððàöèè, êàê äåçîðãàíèçîâàííûé ðîñò 
è ðàçðûâû öåíòðàëüíîé ÷àñòè êîðíÿ, ïîÿâëåíèå 
âòîðîãî çàðîäûøåâîãî êîðíÿ, íàðóøåíèå ñòðîåíèÿ 
ñåìÿäîëåé è îðãàíèçàöèè ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, äâà
ñðîñøèõñÿ çàðîäûøà ñ îäíîé ñåìÿäîëåé [11]. Ó÷è-
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òûâàÿ àêòèâíóþ ýêñïðåññèþ ýòèõ ãåíîâ â õîäå ôîð-
ìèðîâàíèÿ çàðîäûøà è ñîçðåâàíèÿ ñåìåíè [85], 
ìîæíî ïðåäïîëàãàòü èõ íåîáõîäèìîñòü äëÿ íîð-
ìàëüíîãî ýìáðèîãåíåçà.

Ïðîðîñøèå ñåìåíà âñåõ RNAi- è Ò-ÄÍÊ-ëèíèé 
â îñíîâíîì ïðîäóöèðîâàëè çäîðîâûå ïðîðîñòêè ñ 
ôåíîòèïîì äèêîãî òèïà. Âìåñòå ñ òåì, ÷àñòü ïðî-
ðîñòêîâ èìåëà íàðóøåíèÿ îò ñëàáûõ äî çíà÷èòåëü-
íûõ [11, 12]. Ñðàâíåíèå Ò-ÄÍÊ- è RNAi-ëèíèé âû-
ÿâèëî òèïè÷íûå äëÿ îáîèõ òèïîâ ëèíèé èçìåíåíèÿ 
[12]. Âìåñòå ñ òåì, ñïåêòð ôåíîòèïîâ è ÷àñòîòà èõ 
ïîÿâëåíèÿ èìåëè îïðåäåëåííóþ ñïåöèôèêó ó ðàç-
íûõ ëèíèé. Òàê, ó Athsp90-2 è Athsp90-3 îòìå÷àëè 
÷àñòîå ïîÿâëåíèå ïðîðîñòêîâ ñ çàìåäëåííûì ðàç-
âèòèåì è óçêèìè ëèñòüÿìè [12], ó Athsp90-4 – äåôåê-
òû êîðíåé [11]. Ó Athsp90-1 èçìåíåííûå ôåíîòèïû 
õàðàêòåðèçîâàëèñü øèðîêèì ðàçíîîáðàçèåì îòêëî-
íåíèé áåç ïðåîáëàäàíèÿ êàêèõ-ëèáî èç íèõ [12]. 

Àíàëèç âçðîñëûõ RNAi- è Ò-ÄÍÊ-ðàñòåíèé ïî-
êàçàë, ÷òî îò HSP90 çàâèñÿò ðàçëè÷íûå ïðîöåññû 
ôîðìîîáðàçîâàíèÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà. 
Òàê, ñíèæåíèå íàïîëíåííîñòè êëåòî÷íîãî ïóëà 
HSP90 ó RNAi-ëèíèé ïðèâîäèëî ê íåêîòîðîé çà-
äåðæêå öâåòåíèÿ è ñíèæåíèþ ñåìåííîé ïðîäóêòèâ-
íîñòè, èçìåíåíèþ êîëè÷åñòâà ëèñòüåâ ðîçåòêè, èõ 
ðàçìåðîâ, âûñîòû ðàñòåíèé, êîëè÷åñòâà ñòðó÷êîâ è 
äðóãèõ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ [12, 82]. Ïðàê-
òè÷åñêè ïîëîâèíà ðàñòåíèé èìåëà íàðóøåíèÿ àïè-
êàëüíîãî äîìèíèðîâàíèÿ. Ó íåáîëüøîé ÷àñòè îñî-
áåé ôîðìèðîâàëèñü öâåòîíîñû, ñðîñøèåñÿ â íèæíåé 
÷àñòè è ðàñõîäÿùèåñÿ ââåðõó [12]. Â íàøèõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ íàðóøåíèå àïèêàëüíîãî äîìèíèðîâàíèÿ íà-
áëþäàëîñü è ó Ò-ÄÍÊ-ëèíèé Athsp90-1 è Athsp90-4 
(íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå).

Ôåíîìíûé àíàëèç ðàñòåíèé Athsp90.2-3 ñ òî÷å÷-
íîé ìóòàöèåé â ÀÒÔ-ñâÿçûâàþùåì äîìåíå âûÿâèë 
áîëüøåå ïî ñðàâíåíèþ ñ äèêèì òèïîì êîëè÷åñòâî 
ëèñòüåâ ðîçåòêè è ñòåáëåâûõ ëèñòüåâ, à òàêæå ïî-
ÿâëåíèå öâåòêîâ ñ óâåëè÷åííûì êîëè÷åñòâîì ÷àøå-
ëèñòèêîâ [46]. Â ðàáîòå Samakovli et al. [11] ó âçðîñ-
ëûõ ôåíîòèïîâ Ò-ÄÍÊ-ëèíèé ïî öèòîçîëüíûì 
HSP90 âûäåëåíî íåñêîëüêî êëàññîâ îòêëîíåíèé â 
ðàçâèòèè è ìîðôîãåíåçå. Êëàññû âêëþ÷àëè òàêèå 
èçìåíåíèÿ, êàê ìàëåíüêèé ðàçìåð ðàñòåíèÿ âïëîòü 
äî êàðëèêîâîñòè; èçìåíåíèå êîëè÷åñòâà è ôîðìû 
ðîçåòî÷íûõ ëèñòüåâ; èçìåíåíèå ðàçìåðîâ è ôîðìû 
ðîçåòêè; îòñóòñòâèå èëè çàäåðæêà ðàçâèòèÿ öâåòî-
íîñà, êîðîòêèé öâåòîíîñ, áîëüøîå ÷èñëî êîðîò-
êèõ öâåòîíîñîâ ó îäíîé îñîáè, ïîëçóùèé öâåòî-
íîñ, ðàñòóùèé íå èç öåíòðà ðîçåòêè. Ó íåêîòîðûõ 
îñîáåé ðîçåòî÷íûå ëèñòüÿ áûëè ñèëüíî äåôîðìè-
ðîâàíû è ðàçâèâàëèñü íà ðàçíûõ óðîâíÿõ, íàáëþ-
äàëàñü çíà÷èòåëüíàÿ çàäåðæêà ðàçâèòèÿ è íèçêàÿ 
ñåìåííàÿ ïðîäóêòèâíîñòü. Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ó 

âçðîñëûõ îñîáåé ìóòàíòîâ hsp90 ïî ðàçíûì ãåíàì 
òàêæå íàáëþäàëèñü êàê ñõîæèå ôåíîòèïè÷åñêèå 
èçìåíåíèÿ, òàê è ñïåöèôè÷åñêèå. Àíàëèç íåñêîëü-
êèõ ïîêîëåíèé Ò-ÄÍÊ-ëèíèé ïîêàçàë, ÷òî âûäå-
ëåííûå â îòäåëüíûå êëàññû ôåíîòèïè÷åñêèå èçìå-
íåíèÿ íå çàêðåïëÿëèñü ãåíåòè÷åñêè. Èç ñåìÿí, ñîá-
ðàííûõ ñ ðàñòåíèé âûäåëåííûõ êëàññîâ, ïîëó÷àëè 
âåñü ñïåêòð ôåíîòèïîâ, õàðàêòåðíûõ â öåëîì äëÿ 
äàííîé ëèíèè [11]. 

Îñîáûé èíòåðåñ âûçûâàåò åäèíñòâåííûé ó A. thali-
ana èíäóöèáåëüíûé ÷ëåí AtHSP90-1. Ëèíèÿ Athsp90-1
õàðàêòåðèçîâàëàñü áîëüøåé äîëåé íåæèçíåñïîñîá-
íûõ ñåìÿí è äåôåêòíûõ çàðîäûøåé â íèõ, ïî ñðàâíå-
íèþ ñ ìóòàíòàìè ïî êîíñòèòóòèâíûì HSP90, à òàêæå
ðàííåé ãèáåëüþ ÷àñòè ïðîðîñòêîâ è íåêîòîðîé çà-
äåðæêîé ðîñòà è ðàçâèòèÿ [11]. Ýòîò ãåí îòëè÷àåòñÿ 
íèçêèì óðîâíåì êîíñòèòóòèâíîé ýêñïðåññèè â ïåðè-
îä àêòèâíîãî ðîñòà è âìåñòå ñ òåì èíòåíñèâíî ýêñ-
ïðåññèðóåòñÿ â çàðîäûøå ñîçðåâàþùåãî ñåìåíè [85].
Â öåëîì, ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî èíäóöèáåëüíûé 
AtHSP90-1 äàæå â íèçêèõ êîíöåíòðàöèÿõ ÿâëÿåòñÿ 
ñóùåñòâåííûì äëÿ ñòàáèëüíîãî ðîñòà è íîðìàëüíî-
ãî ôîðìîîáðàçîâàíèÿ ðàñòåíèÿ, íî îñîáåííî íåîá-
õîäèì â ïåðèîä ýìáðèîãåíåçà è ñîçðåâàíèÿ ñåìåíè. 

Èçó÷åíèå HSP90 îðãàíåëë òàêæå ïðîäåìîíñòðè-
ðîâàëî èõ âëèÿíèå íà ðîñò è ìîðôîãåíåç ðàñòåíèé 
÷åðåç èõ âçàèìîäåéñòâèå ñ ëîêàëüíûìè ñóáñòðàòà-
ìè. Ïðè ýòîì ôåíîòèïè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ âûêëþ-
÷åíèÿ ñèíòåçà øàïåðîíîâ îðãàíåëë èìåëè ñâîè îñî-
áåííîñòè. Â ÷àñòíîñòè, ãîìîçèãîòíûå íîêàóò-ìóòà-
öèè ïëàñòèäíîãî AtHSP90-5 ó A. thaliana ïðèâîäèëè 
ê íàðóøåíèþ ýìáðèîãåíåçà è ïîòåðå æèçíåñïîñîá-
íîñòè ñåìÿí. Êîñóïðåññèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ãåíà, 
íå âëèÿÿ íà çàêëàäêó îðãàíîâ, âûçûâàëà óìåíüøå-
íèå ðàçìåðîâ ëèñòîâîé ðîçåòêè, èçìåíåíèå ìåòàáî-
ëèçìà êðàõìàëà, íàðóøåíèå ôîðìèðîâàíèÿ õëîðî-
ïëàñòîâ [86]. 

AtHSP90-7, ëîêàëèçîâàííûé â ÝÐ, âëèÿåò íà 
îïðåäåëåíèå ðàçìåðà ìåðèñòåìû è åå îðãàíèçàöèþ,
ó÷àñòâóåò â áèîãåíåçå ìåìáðàí è ðàçëè÷íûõ áèî-
ñèíòåòè÷åñêèõ ïðîöåññàõ (òàáëèöà). Ìóòàöèÿ shep-
herd ïî ýòîìó áåëêó ïðèâîäèëà ê çíà÷èòåëüíûì íà-
ðóøåíèÿì êîðíåâîé, ñòåáëåâîé è ôëîðàëüíîé ìå-
ðèñòåì, à òàêæå ê ïîòåðå ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû [56]. 

Òàêèì îáðàçîì, ñíèæåíèå àêòèâíîñòè HSP90, 
ãåíåòè÷åñêè èëè ñ ïîìîùüþ èíãèáèòîðîâ, âûçûâà-
åò ó ïðàêòè÷åñêè èçîãåííûõ ëèíèé ïðè îïòèìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ óâåëè÷åíèå ôåíîòèïè÷åñêîé âàðèà-
áåëüíîñòè, âïëîòü äî ñóùåñòâåííûõ îòêëîíåíèé îò
ñòàíäàðòíîãî ôåíîòèïà, íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îíòî-
ãåíåçà. Ýòî ïîäòâåðæäàåò ó÷àñòèå äàííîãî ñåìåé-
ñòâà â îïðåäåëåíèè ìîðôîãåíåòè÷åñêîé ïðîãðàììû 
ðàçâèòèÿ è ñïîñîáíîñòü ïðîòèâîäåéñòâîâàòü ñòîõàñ-
òè÷åñêèì ïðîöåññàì. Øèðîêèé ñïåêòð ìîðôîëîãè-
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Ðîëü øàïåðîíîâ HSP90 â óñòîé÷èâîñòè è ïëàñòè÷íîñòè îíòîãåíåçà ðàñòåíèé 

÷åñêèõ âàðèàöèé ïðè ñíèæåíèè àêòèâíîñòè/êîëè-
÷åñòâà HSP90 ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ðàçíîîáðàçèåì 
áåëêîâ-êëèåíòîâ è ñîîòâåòñòâóþùèõ êëåòî÷íûõ 
ïðîöåññîâ, à òàêæå âåðîÿòíîñòíûì õàðàêòåðîì ìî-
ëåêóëÿðíûõ ñîáûòèé. ×àñòî ôåíîòèïû, ïîÿâëÿþ-
ùèåñÿ ïðè ïîäàâëåíèè àêòèâíîñòè HSP90, ìîæíî 
ðàññìàòðèâàòü êàê êîïèè ìóòàíòîâ ïî áåëêàì-êëè-
åíòàì (òàáëèöà). Îñîáîå âíèìàíèå ïðèâëåêàþò ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå íàðóøåíèÿ, íàïîìèíàþùèå äåôåêòû 
ïî ãîìåîçèñíûì ãåíàì, òàêèå êàê èçìåíåíèå ÷èñëà è 
àðõèòåêòóðû ñòðóêòóðíûõ êîìïîíåíòîâ (èçìåíåíèå 
÷èñëà ñåìÿäîëåé è ðîçåòî÷íûõ ëèñòüåâ îäíîãî ïî-
ðÿäêà, ôëîðàëüíûõ îðãàíîâ, ìíîãîóðîâíåâûå ðîçåò-
êè è äð.). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ïîÿâëåíèå äåôåêòîâ, 
ñõîæèõ ñ äåôåêòàìè ïðè ãîìåîçèñíûõ ìóòàöèÿõ, òàê-
æå íàáëþäàëè ïðè èíãèáèðîâàíèè HSP90 ó æèâîò-
íûõ Drosophila è Danio rerio [9, 87]. 

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ðàçëè÷íûå ëèíèè A. 
thaliana, äåôèöèòíûå ïî HSP90, áîëüøåé ÷àñòüþ 
ôîðìèðîâàëè ôåíîòèïû äèêîãî òèïà è ôåíîòèïû 
ñî ñõîæèìè îòêëîíåíèÿìè. Ýòî ìîæåò áûòü ðåçóëü-
òàòîì ÷àñòè÷íîãî ïåðåêðûâàíèÿ ôóíêöèé îòäåëü-
íûõ èçîôîðì, ò.å. îïðåäåëåííîé èçáûòî÷íîñòè öèòî-
çîëüíûõ HSP90 ó ðàñòåíèé, ÷òî, î÷åâèäíî, îáåñïå-
÷èâàåò «çàïàñ ïðî÷íîñòè» äàííîé áóôåðíîé ñèñòå-
ìû. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîÿâëåíèå ñïåöèôè÷åñêèõ 
ôåíîòèïîâ ó îòäåëüíûõ ëèíèé ïîçâîëÿåò ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî âûáîð ñóáñòðàòà è ïîääåðæàíèå ñîîòâåò-
ñòâóþùåãî êëåòî÷íîãî ïðîöåññà ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ 
êàê îñîáåííîñòÿìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îòäåëüíûõ 
HSP90, òàê è óðîâíåì èõ ñóììàðíîé àêòèâíîñòè.

Îòäåëüíàÿ ñåðèÿ ýêñïåðèìåíòîâ êàñàåòñÿ èçìå-
íåíèÿ óðîâíÿ âíóòðåííåé íåñòàáèëüíîñòè. Äëÿ ýòîãî, 
â îñíîâíîì èñïîëüçîâàëèñü óìåðåííûå èçìåíåíèÿ 
òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé, íå âûçûâàþùèå ñòðåññîâîé 
èíäóêöèè HSP. Ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè òåì-
ïåðàòóðå 27 °Ñ ó ïðîðîñòêîâ äèêîãî òèïà A. thaliana 
ïîÿâëÿëèñü ôåíîòèïè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ, ïîäîáíûå 
òåì, êîòîðûå íàáëþäàëèñü ïðè èíãèáèðîâàíèè 
HSP90 àíòèáèîòèêàìè [10] è îïèñàíû â äàííîì 
ðàçäåëå âûøå. Êðîìå òîãî ïîêàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà 
ïðîðîñòêîâ ïðè 27 °Ñ è 32 °Ñ ðàçëè÷íîé ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè èíäóöèðîâàëà îáðàçîâàíèå ðàçíîîá-
ðàçíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ èçìåíåíèé ó âçðîñëûõ 
ðàñòåíèé, ïîäîáíûõ èçìåíåíèÿì ó ìóòàíòîâ hsp90, 
îïèñàíèå êîòîðûõ òàêæå ïðèâåäåíî âûøå [11]. Òà-
êèå ðåçóëüòàòû ïðèâåëè ê âûâîäó, ÷òî ïîâûøåííàÿ 
òåìïåðàòóðà ñàìà ïî ñåáå ìîæåò âûçûâàòü ôîðìè-
ðîâàíèå HSP90-çàâèñèìûõ ôåíîòèïîâ [10, 11]. Ýòî 
ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ïåðåêëþ÷åíèåì HSP90 ñ îá-
ñëóæèâàíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ íà ñâÿçûâà-
íèå äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ, â èçáûòêå íàêàïëè-
âàþùèõñÿ â êëåòêå ïîä âëèÿíèåì âûñîêîé òåìïåðà-
òóðû [7, 88]. Ïðè ýòîì, ãèïîòåòè÷åñêè, îñëàáëåííûé 

ñèãíàë ìîæåò â áîëüøåé ìåðå èíòåðôåðèðîâàòü ñ 
âíóòðåííåé íåñòàáèëüíîñòüþ [15]. Ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî óñèëåíèå ñòîõàñòè÷íîñòè ñíèæàåò ñïî-
ñîáíîñòü HSP90 ñâÿçûâàòü è ñòàáèëèçèðîâàòü ñóá-
ñòðàòû, òåì ñàìûì âíîñÿ äèñáàëàíñ â ñîîòâåòñòâó-
þùèå ðåãóëÿòîðíûå ïðîöåññû. Êðîìå òîãî, îò òåì-
ïåðàòóðû çàâèñèò êîíôîðìàöèîííàÿ ëàáèëüíîñòü 
íàòèâíî íåñòðóêòóðèðîâàííûõ áåëêîâ, îáóñëîâëåí-
íàÿ íèçêèì ñîäåðæàíèåì ãèäðîôîáíûõ àìèíîêèñ-
ëîòíûõ îñòàòêîâ è áîëüøèì ñóììàðíûì (íåêîìïåí-
ñèðîâàííûì) çàðÿäîì. Ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû â 
ôèçèîëîãè÷åñêîì äèàïàçîíå ìîæåò âûçûâàòü ó òàêèõ 
áåëêîâ îáðàòèìîå îáðàçîâàíèå âòîðè÷íûõ ñòðóêòóð 
[89], ÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, äîëæíî ñóùåñòâåííî âëè-
ÿòü íà èõ âçàèìîäåéñòâèå ñ øàïåðîíàìè è äðóãèìè 
ïàðòíåðàìè. 

Åñëè óâåëè÷åíèå ôåíîòèïè÷åñêîé âàðèàáåëüíîñ-
òè ïðè ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðå ñâÿçàíî ñî ñíè-
æåíèåì êîëè÷åñòâà ìîëåêóë HSP90, ñïîñîáíûõ 
îáñëóæèâàòü ñóáñòðàòíûå áåëêè, òî èñêóññòâåííîå 
óìåíüøåíèå íàïîëíåííîñòè êëåòî÷íîãî ïóëà HSP90 
äîëæíî âûçûâàòü óñèëåíèå ýôôåêòà. Ïîäòâåðæäå-
íèå ýòîìó ïîëó÷åíî ñ èñïîëüçîâàíèåì Ò-ÄÍÊ- è 
RNAi-ëèíèé. Òàê, òåïëîâàÿ îáðàáîòêà ìóòàíòîâ, äå-
ôèöèòíûõ ïî îòäåëüíûì HSP90, ïðèâîäèëà ê òîìó, 
÷òî ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïîÿâëÿëèñü â áîëü-
øåì êîëè÷åñòâå è áûëè áîëåå âûðàæåííûìè ïî 
ñðàâíåíèþ ñ äèêèì òèïîì [11]. Ïðèìå÷àòåëüíî, 
÷òî, ÷åì ðàíüøå ðàñòåíèÿ ïîäâåðãàëèñü äåéñòâèþ 
âûñîêîé òåìïåðàòóðû, è ÷åì áîëåå çíà÷èòåëüíîé 
áûëà äîçà âîçäåéñòâèÿ, òåì áîëüøå èçìåíåííûõ 
ôåíîòèïîâ ïîÿâëÿëîñü: äî ~30 % ó äèêîãî òèïà è äî 
~85 % ó Athsp90-1. Îáðàáîòêà ïðîðîñòêîâ ïðè 32 °Ñ 
âûçûâàëà çàäåðæêó ðàçâèòèÿ, ãèïåðòðîôèðîâàííûé 
ïîëèìîðôèçì ôåíîòèïîâ è ðàííþþ ãèáåëü. Ôå-
íîòèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ó ïðîðîñòêîâ RNAi-ëèíèé 
òàêæå çàâèñåëè îò òåìïåðàòóðû âûðàùèâàíèÿ – ïî-
âûøåííîé èëè ïîíèæåííîé. ×àñòîòà âîçíèêíîâåíèÿ 
îäíèõ ôåíîòèïîâ âîçðàñòàëà ïðè 27 °Ñ (íàïðèìåð, 
óçêèå ëèñòüÿ, îòñóòñòâèå ñòåáëåâîé ìåðèñòåìû èëè 
îäíîãî èç íàñòîÿùèõ ëèñòüåâ), äðóãèõ – ïðè 17 °Ñ 
(íàïðèìåð, íàêîïëåíèå ôèîëåòîâîãî ïèãìåíòà) [12]. 
Òàêèì îáðàçîì, ñíèæåíèå àêòèâíîñòè êëåòî÷íîãî 
ïóëà HSP90 óñèëèâàåò äåñòàáèëèçèðóþùåå äåéñò-
âèå òåìïåðàòóðíûõ èçìåíåíèé. Òàêèå ðåçóëüòàòû äå-
ìîíñòðèðóþò âçàèìîäåéñòâèå HSP90 ñî ñðåäîé â 
îïðåäåëåíèè óðîâíÿ (íå)ñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ è
æèçíåñïîñîáíîñòè ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà. Ñ÷è-
òàþò, ÷òî ïîâûøåíèå ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ ïðè èçìåíåíèÿõ ñðåäû äàåò âîçìîæíîñòü îòáîðà 
ðàñêðûâøèõñÿ àäàïòèâíûõ ôîðì áåç ãåíåòè÷åñêîé 
èçìåí÷èâîñòè [11]. 

Ðîëü â ôåíîòèïè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè. Ïîñêîëüêó 
ïîíÿòèå «ôåíîòèï» îáîçíà÷àåò ñîâîêóïíîñòü âíóò-
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ðåííèõ è âíåøíèõ ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ îñîáè, 
ôîðìèðóþùèõñÿ â ïðîöåññå âçàèìîäåéñòâèÿ ãåíî-
òèïà ñ âíåøíåé ñðåäîé, ëþáûå èçìåíåíèÿ â îòâåò
íà âíåøíèå ñòèìóëû – ìåòàáîëè÷åñêèå, ôèçèîëî-
ãè÷åñêèå, ìîðôîëîãè÷åñêèå – ÿâëÿþòñÿ ïðîÿâëå-
íèåì ôåíîòèïè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè [90, 91]. Ñîã-
ëàñíî ñëîæèâøèìñÿ ïðåäñòàâëåíèÿì ôëóêòóàöèè 
âíåøíèõ ôàêòîðîâ íèæå îïðåäåëåííîãî ïîðîãà ãà-
ñÿòñÿ áóôåðíûìè ñèñòåìàìè êëåòêè, è ðàçâèòèå 
èäåò ïî âûáðàííîé òðàåêòîðèè [75, 92]. Èçìåíå-
íèå ôàêòîðà(-îâ), ïðåâûøàþùåå ïîðîã âîñïðèÿ-
òèÿ, âûçûâàåò àäåêâàòíûé îòâåò ÷óâñòâèòåëüíûõ ê 
ñèãíàëó êîìïîíåíòîâ êëåòîê è àäàïòèâíûå èçìåíå-
íèÿ (íàïðèìåð, èíäóöèðóåò èçìåíåíèå ìåòàáîëè-
÷åñêèõ ïóòåé, ïëàñòè÷åñêèå ðåàêöèè, îáðàçîâàíèå 
òêàíåé è îðãàíîâ). Òàêèì îáðàçîì, âûáîð òðàåêòî-
ðèè ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà â îïðåäåëåííûé ìîìåíò 
âðåìåíè îïðåäåëÿåòñÿ ïðåáûâàíèåì ñîîòâåòñòâóþ-
ùåé ñèãíàëüíîé ñèñòåìû îïðåäåëåííûõ êëåòîê îð-
ãàíèçìà â ñîñòîÿíèè ãîòîâíîñòè ê âîñïðèÿòèþ 
âíåøíåãî ñèãíàëà âûøå ïîðîãîâîãî óðîâíÿ. 

Ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî øàïåðîíû HSP90 àñ-
ñèñòèðóþò öåëîìó ðÿäó áåëêîâ ðàçëè÷íûõ ñèãíàëü-
íûõ ïóòåé è ìîãóò îïðåäåëÿòü êîìïåòåíòíîñòü ïî-
ñëåäíèõ ê âîñïðèÿòèþ è ïåðåäà÷å ñèãíàëà, ïðèâåëî 
ê ïðåäïîëîæåíèþ, ÷òî äàííîå ñåìåéñòâî ìîæåò 
îïîñðåäîâàòü âëèÿíèå ñðåäû íà ðîñò è ðàçâèòèå 
ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà. Èñõîäÿ èç ýòîãî, ñíèæå-
íèå êîëè÷åñòâà/àêòèâíîñòè HSP90 äîëæíî ïðèâî-
äèòü ê ñèñòåìíûì èçìåíåíèÿì çàâèñèìûõ ïóòåé 
òðàíñäóêöèè êëåòî÷íûõ ñèãíàëîâ è ýêñïðåññèè ñî-
îòâåòñòâóþùèõ ãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàìì, è â ðåçóëü-
òàòå, ê èçìåíåíèþ ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ìîðôîãåíå-
òè÷åñêèõ ðåàêöèé. Øèðîêîìàñøòàáíûé àíàëèç 
òðàíñêðèïòîâ RNAi- è Ò-ÄÍÊ-ëèíèé A. thaliana ïîä-
òâåðäèë òàêèå ïðåäñòàâëåíèÿ, ïîêàçàâøè, ÷òî ó ðàñ-
òåíèé ñî ñíèæåííûì óðîâíåì HSP90 ïðåèìóùåñò-
âåííî èçìåíÿåòñÿ ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, îáåñïå÷èâàþ-
ùèõ îòâåòû íà âíåøíèå ñòèìóëû [12]. Â ÷àñòíîñòè, 
îïðåäåëåíî óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà òðàíñêðèïòîâ, 
ó÷àñòâóþùèõ â ðåàêöèè ðàñòåíèÿ íà âîäíûé äåôè-
öèò, ìåõàíèçìàõ äåéñòâèÿ ÀÁÊ, áèîñèíòåçà æàñ-
ìîíîâîé êèñëîòû, à òàêæå îñëàáëåíèå ýêñïðåññèè 
ãåíîâ áèîñèíòåçà ñàëèöèëîâîé êèñëîòû. Ïðè ýòîì 
ó RNAi-ëèíèé ñ ðåäóöèðîâàííûì óðîâíåì ýêñïðåñ-
ñèè ãåíîâ öèòîçîëüíûõ HSP90 èçìåíåíèÿ áûëè áîëåå 
çíà÷èòåëüíûìè ïî ñðàâíåíèþ ñ ìóòàíòàìè, íåñóùè-
ìè íàðóøåíèÿ ïî îòäåëüíûì ãåíàì. Àíàëèç ëîêó-
ñîâ êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ (Quantitative Trait
Loci, QTLs) ó RNAi-ëèíèé ñî ñíèæåííûì íà òðåòü 
óðîâíåì öèòîçîëüíûõ HSP90 âûÿâèë òàêæå ëîêó-
ñû, çàâèñèìûå îò øàïåðîíà [82]. Ó ìóòàíòà cr88, 
äåôèöèòíîãî ïî ïëàñòèäíîìó AtHSP90-5, îòìå÷àëè 
ñíèæåíèå óðîâíÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðÿä
áåëêîâ ôîòîñèíòåçà [93]. 

Èçó÷åíèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ îòâåòîâ A. thaliana 
íà âíåøíèå ñòèìóëû ïðè ñíèæåíèè àêòèâíîñòè 
HSP90 ïðîäåìîíñòðèðîâàëî ñóùåñòâåííîñòü øàïå-
ðîíà äëÿ òàêèõ ïëàñòè÷åñêèõ àäàïòèâíûõ ðåàêöèé,
êàê ðîñò ãèïîêîòèëÿ è êîðíÿ â òåìíîòå, ãðàâèòðî-
ïè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ êîðíÿ, ïîçåëåíåíèå ñåìÿäîëåé 
ïîñëå ïåðåíåñåíèÿ ýòèîëèðîâàííûõ ïðîðîñòêîâ íà
ñâåò [10]. Íàïðèìåð, îáðàáîòêà ÃÄÀ ïðèâîäèëà ê
çàìåäëåííîìó ðîñòó ãèïîêîòèëÿ â òåìíîòå è èç-
ìåíÿëà ñòåïåíü âûðàæåííîñòè èëè äàæå íàïðàâëå-
íèå ãðàâèòðîïè÷åñêîé ðåàêöèè êîðíÿ. Ôîðìèðîâà-
íèå äëèííîãî ãèïîêîòèëÿ ïðè êðàñíîì ñâåòå ó 
cr88 ñ íàðóøåííûì ñèíòåçîì øàïåðîíà ïëàñòèä 
ñâèäåòåëüñòâóåò î åãî ñóùåñòâåííîñòè äëÿ ôîòî-
ìîðôîãåíåçà [94]. Òàêèì îáðàçîì, êîíòðîëèðóÿ ðàç-
ëè÷íûå ðåãóëÿòîðíûå ïóòè, øàïåðîí ó÷àñòâóåò â ðå-
ãóëÿöèè ïëàñòè÷åñêèõ îòâåòîâ íà âíåøíèå ñòèìóëû. 

Ñòàáèëèçàöèÿ ðàçâèòèÿ ïðè ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíå-
íèÿõ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ôåíîòèï äîñòàòî÷íî óñòîé÷èâ 
ê íåáîëüøîìó (íèæå îïðåäåëåííîãî ïîðîãà) êîëè-
÷åñòâó ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé [95]. Âåðîÿòíîñòü 
ôåíîòèïè÷åñêèõ èçìåíåíèé óâåëè÷èâàåòñÿ â ñëó-
÷àå, åñëè íîâûå âàðèàíòû ãåíîâ îòíîñÿòñÿ ê ðåãó-
ëÿòîðíûì áåëêàì. Äàæå ìèíèìàëüíûå èçìåíåíèÿ 
àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ó òàêèõ áåëêîâ
ìîãóò ñóùåñòâåííî âëèÿòü íà èõ ñòðóêòóðó, àêòèâ-
íîñòü, íà çàâèñèìûå îò íèõ ïðîöåññû è, â ðåçóëüòàòå, 
íà ðîñò è ðàçâèòèå îðãàíèçìà. Âìåñòå ñ òåì, 
ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîãóò íàõîäèòüñÿ â ñêðûòîì 
ñîñòîÿíèè è ïðîÿâëÿòüñÿ íà óðîâíå ôåíîòèïà òîëüêî 
ïðè îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ [96]. 

Ñîãëàñíî ãèïîòåçå Rutherford è Lindquist [9], ïðè 
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñóùåñòâóåò âîçìîæíîñòü
òîãî, ÷òî øàïåðîí HSP90, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ áåë-
êîì-êëèåíòîì ñ ÷àñòè÷íî èçìåíåííîé àìèíîêèñëîò-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ, áóäåò ïîääåðæèâàòü åãî 
â íîðìàëüíîé ôóíêöèîíàëüíîé êîíôîðìàöèè è 
òåì ñàìûì ñïîñîáñòâîâàòü ñîêðûòèþ ãåíåòè÷åñêèõ 
èçìåíåíèé è ôîðìèðîâàíèþ íîðìàëüíîãî ôåíîòè-
ïà. Òàêàÿ ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñïîñîáíîñòü øàïåðîíà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìîëåêóëÿðíûé ìåõàíèçì ñîêðû-
òèÿ è íàêîïëåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Ïåð-
âûå äîêàçàòåëüñòâà ñóùåñòâîâàíèÿ ïîäîáíîãî ìåõà-
íèçìà ó Drosohila ïîêàçàëè, ÷òî ãåíåòè÷åñêèå èçìå-
íåíèÿ ìîãóò îñòàâàòüñÿ â ñêðûòîì ñîñòîÿíèè ïðè
íîðìàëüíîì ôóíêöèîíèðîâàíèè HSP83 è ïðîÿâëÿ-
òüñÿ ïðè ñíèæåíèè åãî àêòèâíîñòè â ñëó÷àå ëèáî
ãåòåðîçèãîòíîé ìóòàöèè ïî ãåíó øàïåðîíà (ãîìî-
çèãîòû ëåòàëüíû), ëèáî ïðè èíãèáèðîâàíèè [9]. 

Âïîñëåäñòâèè ñïîñîáíîñòü HSP90 ïðîòèâîäåé-
ñòâîâàòü ïðîÿâëåíèþ ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà
áûëà âûÿâëåíà ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ, âêëþ÷àÿ ðàñ-
òåíèÿ. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî A. thaliana ÿâëÿåòñÿ 
ñàìîîïûëèòåëåì, ïðèðîäíûå ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà 
îáíàðóæèâàþò íåêîòîðûå ãåíåòè÷åñêèå âàðèàöèè è 
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ôåíîòèïè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ [97], ÷òî ïîçâîëèëî âû-
äåëèòü ðÿä ýêîòèïîâ. Ñðàâíåíèå ýêîòèïîâ è ñîçäàí-
íûõ íà èõ îñíîâå ðåêîìáèíàíòíûõ èíáðåäíûõ (ÐÈ) 
ëèíèé ïîäòâåðäèëî ãåíåòè÷åñêóþ äåòåðìèíèðîâàí-
íîñòü ñïåêòðà çàâèñèìûõ îò HSP90 ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ èçìåíåíèé ó ðàñòåíèé [10, 82, 98]. Òàê, ýêîòèïû 
è ÐÈ-ëèíèè îòëè÷àëèñü äðóã îò äðóãà ïî HSP90-
çàâèñèìûì ôåíîòèïàì è ÷àñòîòå èõ ïîÿâëåíèÿ [10]. 
Äèàïàçîí çàâèñèìîé îò øàïåðîíà ôåíîòèïè÷åñêîé 
âàðèàáåëüíîñòè ó ÐÈ-ëèíèé îêàçàëñÿ øèðå, ÷åì ó 
ðîäèòåëüñêèõ ëèíèé. Íîâûå êîìáèíàöèè ãåíîòè-
ïîâ äàâàëè íàðÿäó ñ ðîäèòåëüñêèìè íîâûå HSP90-
çàâèñèìûå ôåíîòèïè÷åñêèå ïðèçíàêè è áîëåå øè-
ðîêèé, ÷åì ó ðîäèòåëåé, äèàïàçîí ôèçèîëîãè÷åñêèõ 
ðåàêöèé. Ñëåäóåò òàêæå îòìåòèòü, ÷òî çàâèñèìûå îò 
øàïåðîíà èçìåíåíèÿ ïëàñòè÷åñêèõ ðåàêöèé – ïðî-
ðàñòàíèå ñåìÿí, ðîñò ãèïîêîòèëÿ è êîðíÿ â òåìíîòå, 
ïîçåëåíåíèå ñåìÿäîëåé, ãðàâèòðîïè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ 
êîðíÿ – ó ÐÈ-ëèíèé ñåãðåãèðîâàëè íåçàâèñèìî 
äðóã îò äðóãà. Àíàëèç óäëèíåíèÿ ãèïîêîòèëÿ â òåì-
íîòå ó ÐÈ-ëèíèé ïðè îáðàáîòêå ÃÄÀ ïîêàçàë, ÷òî 
ïîëèìîðôèçì ïî ïîëèãåííîìó êîëè÷åñòâåííîìó 
ïðèçíàêó òàêæå ìîæåò çàâèñåòü îò HSP90 [98]. Íà 
îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ ñäåëàí âûâîä î òîì, 
÷òî çàâèñèìûå îò HSP90 àëëåëè íå ÿâëÿþòñÿ ðåä-
êîñòíûìè â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ è ìîãóò âíîñèòü 
ñóùåñòâåííûé âêëàä â èõ ôåíîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðà-
çèå. Ïðÿìûå äîêàçàòåëüñòâà âîçìîæíîñòè ñîêðûòèÿ 
ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé øàïåðîíàìè HSP90 ïîëó-
÷åíû íåäàâíî ñ èñïîëüçîâàíèåì ìóòàíòîâ A. thaliana 
ïî áåëêàì-êëèåíòàì. Òàê, èç äâóõ êîìïîíåíòîâ ÁÐ-
ñèãíàëèíãà àêêóìóëÿöèÿ íåñèíîíèìè÷íûõ ìóòàöèé 
áûëà âûøå ó çàâèñèìîãî îò øàïåðîíà BES1, ÷åì ó 
íåçàâèñèìîãî BZR1 [38]. Ïðîäåìîíñòðèðîâàíà òàê-
æå ñïîñîáíîñòü øàïåðîíà ìàñêèðîâàòü òî÷å÷íóþ 
ìóòàöèþ ó ðåöåïòîðà àóêñèíà TIR1 è ïîääåðæèâàòü 
íîðìàëüíûé àóêñèíîâûé îòâåò [42]. Èñõîäÿ èç ýòî-
ãî, èíãèáèðîâàíèå HSP90 ïðåäëàãàåòñÿ èñïîëüçîâàòü 
äëÿ óñêîðåíèÿ èäåíòèôèêàöèè ãåíåòè÷åñêèõ èçìå-
íåíèé [10].

Â íàøèõ èññëåäîâàíèÿõ ñïîñîáíîñòü HSP90 ñòà-
áèëèçèðîâàòü ôîðìîîáðàçîâàíèå ïðè íàëè÷èè ãåíå-
òè÷åñêèõ èçìåíåíèé èçó÷àëàñü íà ïðîðîñòêàõ A. tha-
liana ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîëèìîðôíîãî ìàòåðèàëà 
ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ è èíãèáèòîðîâ ÃÄÀ è 
ÐÀÄ. Â ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ èñïîëüçîâàëèñü ñå-
ìåíà, ñîáðàííûå ñ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Ãåòåðî-
ãåííîñòü òàêîãî ñåìåííîãî ìàòåðèàëà ìîæåò áûòü 
÷àñòè÷íî îáóñëîâëåíà ãåíåòè÷åñêèì ïîëèìîðôèç-
ìîì, óðîâåíü êîòîðîãî â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ A. 
thaliana ñîñòàâëÿåò îêîëî 0,3 % [99]. Êðîìå òîãî, â 
êà÷åñòâå ïîëèìîðôíîãî ìàòåðèàëà èñïîëüçîâàëèñü 
ñåìåíà ýêîòèïîâ, îáëó÷åííûå ðàçëè÷íûìè äîçàìè 
óëüòðàôèîëåòà Â (ÓÔ-Â) è ãàììà-ðàäèàöèè. Êàê èç-

âåñòíî, íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûìè ìèøåíÿìè ðà-
äèàöèè ÿâëÿþòñÿ ÄÍÊ è áåëêè, ÷òî ïðèâîäèò ê 
ãåíåòè÷åñêîé íåñòàáèëüíîñòè, âîçíèêíîâåíèþ ìó-
òàöèé è íàðóøåíèþ ñòðóêòóðû áåëêîâ [100–102]. 
Êðîìå òîãî, ðàäèàöèÿ âûçûâàåò èçìåíåíèå äèíà-
ìèêè êîíôîðìàöèîííûõ ïåðåõîäîâ ó ìóëüòèäîìåí-
íûõ áåëêîâ [103], ê êîòîðûì îòíîñÿòñÿ ñóáñòðàòû 
HSP90. Èñïîëüçóÿ ðàäèàöèþ â øèðîêîì äèàïàçîíå 
äîç, ìû ïðîãíîçèðîâàëè äîçîçàâèñèìîå óâåëè÷åíèå 
ãåíåòè÷åñêèõ è ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé, â ÷àñòíî-
ñòè ó ñóáñòðàòîâ øàïåðîíà. Â ïîäòâåðæäåíèå òàêîìó 
ïðåäïîëîæåíèþ, âî âñåõ âàðèàíòàõ îáðàáîòêà ñåìÿí 
èíãèáèòîðîì ïðèâîäèëà ê ðàñøèðåíèþ äèàïàçîíà 
òåìïîâ ðîñòà ïðîðîñòêîâ, óâåëè÷åíèþ êîëè÷åñòâà 
ìîðôîçîâ â 1,2–3 ðàçà, âîçðàñòàíèþ ðàçíîîáðàçèÿ 
è ñëîæíîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ íàðóøåíèé [71, 72,
104, 105]. Â ÷àñòíîñòè, îòìå÷àëîñü ïîÿâëåíèå ïðî-
ðîñòêîâ ñ íàðóøåííîé ïðîñòðàíñòâåííîé îðèåíòà-
öèåé, ãèãàíòñêèìè ñåìÿäîëÿìè è ïåðâè÷íûìè ëèñ-
òüÿìè, ðàçðîñøèìèñÿ ÷åðåøêàìè, àíòîöèàíîâîé îê-
ðàñêîé, ÷àñòî ìîðôîëîãè÷åñêèå îòêëîíåíèÿ ñòàíî-
âèëèñü ìíîæåñòâåííûìè. Òàêèå çàâèñèìûå îò 
HSP90 èçìåíåíèÿ â ïîëèìîðôíûõ îáðàçöàõ áûëè
áîëåå çíà÷èòåëüíûìè, ÷åì ó èçîãåííûõ ëèíèé ýêî-
òèïîâ, êîòîðûå ñëóæèëè êîíòðîëåì. Òàêèì îáðà-
çîì, ïîêàçàííîå íà ïîëèìîðôíîì ìàòåðèàëå ñóùåñò-
âåííîå óñèëåíèå âàðèàáåëüíîñòè ôåíîòèïè÷åñêèõ 
ïðèçíàêîâ è óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ìîðôîëîãè÷åñ-
êèõ íàðóøåíèé ïðè ñíèæåíèè àêòèâíîñòè HSP90 
ìîæåò ñëóæèòü ïîäòâåðæäåíèåì åãî ñïîñîáíîñòè 
ñòàáèëèçèðîâàòü ðîñò ïðè äåéñòâèè ãåíî- è ïðî-
òåîòîêñè÷åñêèõ ôàêòîðîâ.

Ñëåäóåò òàêæå îòìåòèòü, ÷òî â òåõ âàðèàíòàõ íà-
øèõ ýêñïåðèìåíòîâ, â êîòîðûõ ÷àñòü ñåìÿí îêàçà-
ëàñü íåæèçíåñïîñîáíîé (ñåìåíà ïðèðîäíûõ ïîïó-
ëÿöèé; ñåìåíà ïîñëå âûñîêîé äîçû ÓÔ-Â), îáðà-
áîòêà ÃÄÀ ïðèâîäèëà ê åùå áîëüøåìó óâåëè÷åíèþ 
÷èñëà íåïðîðîñøèõ ñåìÿí, ÷òî êîððåëèðîâàëî ñî 
ñíèæåíèåì äîëè ïðîðîñòêîâ ñ òîòàëüíûìè ïîâðåæ-
äåíèÿìè, íå ñîâìåñòèìûìè ñ íîðìàëüíûì ðîñòîì 
[71, 105]. Òàêèå äàííûå ìîãóò óêàçûâàòü íà íåîá-
õîäèìîñòü HSP90 äëÿ ïîääåðæàíèÿ âèòàëüíîñòè 
êëåòîê â ñëó÷àå ñåðüåçíûõ ïîâðåæäåíèé, óãðîæàþ-
ùèõ íîðìàëüíîìó ðàçâèòèþ îðãàíèçìà. Ýòî ìîæåò 
ïðîèñõîäèòü êàê ïóòåì ñîêðûòèÿ øàïåðîíîì ãåíå-
òè÷åñêèõ èçìåíåíèé, òàê è ÷åðåç åãî ó÷àñòèå â çà-
ùèòå êëåòîê îò ïðîòåîòîêñè÷åñêèõ ýôôåêòîâ. Ïîëó-
÷åííûå äàííûå óêàçûâàþò íà âîçìîæíîñòü èñïîëü-
çîâàíèÿ èíãèáèòîðîâ HSP90 äëÿ îòáðàêîâêè äå-
ôåêòíûõ îðãàíèçìîâ ïîñëå ãåíî- è ïðîòåîòîêñè-
÷åñêèõ âîçäåéñòâèé. 

Ïðèâåäåííûå ðåçóëüòàòû äåìîíñòðèðóþò, ÷òî ñíè-
æåíèå àêòèâíîñòè êëåòî÷íîãî ïóëà HSP90 ïîâû-
øàåò óðîâåíü ñîîòâåòñòâèÿ ôåíîòèïà ãåíîòèïó, ÷òî 
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äàëî îñíîâàíèå äëÿ îáñóæäåíèÿ ãèïîòåòè÷åñêîãî 
HSP90-çàâèñèìîãî ìåõàíèçìà ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâî-
ëþöèè [9, 10, 13–15]. Ñîãëàñíî ýòîé ìîäåëè ñêðû-
òûå ñ ïîìîùüþ øàïåðîíà ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ 
íàêàïëèâàþòñÿ è ïðè äîñòèæåíèè îïðåäåëåííîãî 
ïîðîãà ìîãóò âûñâîáîæäàòüñÿ, ïðèâîäèòü ê ôåíîòè-
ïè÷åñêèì èçìåíåíèÿì è ïîäâåðãàòüñÿ åñòåñòâåííî-
ìó îòáîðó. Ñóùåñòâîâàíèå òàêîãî ìåõàíèçìà ïîä-
òâåðæäàåòñÿ ðÿäîì ýêñïåðèìåíòîâ. Íàïðèìåð, íà
Drosophila âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî ÷àñòîòà ïîÿâëå-
íèÿ èçìåíåííîãî ïðèçíàêà ïðè ñíèæåíèè ôóíê-
öèîíàëüíîé àêòèâíîñòè HSP90 ìîæåò óâåëè÷èâà-
òüñÿ îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ, è ñî âðåìåíåì îí 
ìîæåò ñòàíîâèòüñÿ íåçàâèñèìûì îò øàïåðîíà, ò.å. 
çàêðåïëÿòüñÿ [9]. Ó A. thaliana îòäåëüíûå ðåöåññèâ-
íûå ìóòàíòíûå àëëåëè òàêæå ïðîÿâëÿëèñü è íà÷è-
íàëè äîìèíèðîâàòü ïðè ïîäàâëåíèè àêòèâíîñòè 
HSP90 [14]. Ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü ïîâûøåíèÿ ÷àñ-
òîòû HSP90-çàâèñèìûõ ïðèçíàêîâ ïóòåì ñåëåêòèâ-
íîãî ñêðåùèâàíèÿ [10]. 

Íà îòðèöàòåëüíûé îòáîð HSP90-çàâèñèìûõ èç-
ìåíåíèé ìîæåò óêàçûâàòü ýëèìèíàöèÿ îñîáåé A. 
thaliana ñ òîòàëüíûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè íàðóøå-
íèÿìè ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðîì [71, 105]. 
Êðîìå òîãî, ýâîëþöèîííûé àñïåêò ôóíêöèîíèðî-
âàíèÿ øàïåðîíà òàêæå âêëþ÷àåò ñîäåéñòâèå ðåàëè-
çàöèè íîâîïðèîáðåòåííûõ ãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé 
è áûñòðîìó ïîÿâëåíèþ ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ 
[13], ó÷àñòèå â ýïèãåíåòè÷åñêîé íàñëåäñòâåííîñòè 
[106] è ìóòàãåíåçå [107], íàéäåííûå ó íåðàñòèòåëü-
íûõ ñèñòåì. 

Âàæíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ïîâûøåííàÿ 
òåìïåðàòóðà, êàê è èíãèáèðîâàíèå HSP90, òàêæå 
ñïîñîáñòâóåò ïðîÿâëåíèþ ãåíåòè÷åñêèõ âàðèàöèé 
è ïîâûøåíèþ êîððåëÿöèè ìåæäó ãåíîòèïîì è 
ôåíîòèïîì [9, 10]. Ýòî ñâÿçûâàåò HSP90-çàâèñè-
ìûé ìåõàíèçì ïîâûøåíèÿ ïåíåòðàíòíîñòè ïðè-
çíàêà ñ èçìåíåíèÿìè óñëîâèé ñðåäû. Ïðåäñòàâëå-
íèå î òàêîì ìåõàíèçìå ïîÿâëåíèÿ íîâûõ íà-
ñëåäóåìûõ ïðèçíàêîâ ñ ó÷àñòèåì HSP90 îáúÿñíÿåò 
äâå ïðîáëåìû ýâîëþöèîííîãî ó÷åíèÿ: ñòàáèëüíîñòü 
ôåíîòèïîâ â òå÷åíèå äîëãîãî ïåðèîäà âðåìåíè, íå-
ñìîòðÿ íà àêêóìóëÿöèþ ãåíåòè÷åñêèõ âàðèàöèé è 
áûñòðîå ïîÿâëåíèå íîâûõ íàñëåäóåìûõ ïðèçíàêîâ 
ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé ñðåäû [13–15].

Ðîëè â ñòðåññ-ðåàêöèè. Ñóùåñòâåííîå îòêëîíå-
íèå ôàêòîðîâ ñðåäû îò îïòèìàëüíûõ çíà÷åíèé â
ñòîðîíó ïðåäåëüíûõ çíà÷åíèé äèàïàçîíà óñòîé÷è-
âîñòè îðãàíèçìà ïðÿìî èëè îïîñðåäîâàííî ïðèâî-
äèò ê íàðóøåíèþ áåëêîâîãî ãîìåîñòàçà, â ÷àñòíîñ-
òè, íàðóøåíèþ ôóíêöèîíàëüíîé ñòðóêòóðû áåëêîâ, 
âûõîäó íà ïîâåðõíîñòü ìîëåêóëû ãèäðîôîáíûõ ó÷àñò-
êîâ è îáðàçîâàíèþ áåëêîâûõ àãðåãàòîâ [108]. Êëþ÷å-
âóþ ðîëü â çàùèòå îò ïðîòåîòîêñè÷åñêèõ íàðóøåíèé 
âûïîëíÿþò øàïåðîíû, ñâÿçûâàÿ ãèäðîôîáíûå ó÷àñò-

êè àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ïîääåð-
æèâàÿ íåíàòèâíûå áåëêè, ïðåäîòâðàùàÿ èõ àãðåãà-
öèþ, âûñâîáîæäàÿ èç óæå îáðàçîâàâøèõñÿ àãðåãàòîâ 
è, êàê êîíå÷íûé ýòàï, ïîäâåðãàÿ ðåôîëäèíãó èëè 
íàïðàâëÿÿ ê ïðîòåàñîìàì äëÿ äåãðàäàöèè [109, 
110]. Ïîýòîìó èíäóêöèÿ ñèíòåçà HSP (ðåàêöèÿ òåï-
ëîâîãî øîêà) ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êëþ÷åâûõ êîìïî-
íåíòîâ ñòðåññîâîé ðåàêöèè, íàïðàâëåííûì íà âîñ-
ñòàíîâëåíèå êà÷åñòâà áåëêà êëåòêè.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé óêàçûâàþò íà òî, ÷òî 
HSP90 ìîãóò èãðàòü â ñòðåññ-ðåàêöèè ðàçëè÷íûå 
ðîëè. Â ýêñïåðèìåíòàõ in vitro ïîêàçàíà èõ ñïîñîá-
íîñòü ñàìîñòîÿòåëüíî ïðåäîòâðàùàòü àãðåãàöèþ áåë-
êîâ ñ íåçðåëîé èëè íàðóøåííîé ñòðóêòóðîé [111]. 
Ýòî äàëî îñíîâàíèå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî íàðóøåíèå 
áåëêîâîãî ãîìåîñòàçà ìîæåò ïåðåêëþ÷àòü HSP90 íà 
ñâÿçûâàíèå äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ [2, 7, 8, 15, 
88]. Ñâÿçàííûå áåëêè øàïåðîí ìîæåò íàïðàâëÿòü 
íà ðåôîëäèíã èëè äåãðàäàöèþ [109, 110]. Ñ äðóãîé 
ñòîðîíû, òàêîå èçìåíåíèå âåêòîðà åãî àêòèâíîñòè 
äîëæíî ïðèâîäèòü ê îñëàáëåíèþ êîíòðîëÿ íàä ñïå-
öèôè÷åñêèìè ñóáñòðàòàìè.

Îñîáàÿ ðîëü HSP90 ïðè ñòðåññå îáóñëîâëåíà 
òåì, ÷òî êëèåíòàìè öèòîçîëüíûõ èçîôîðì ÿâëÿþò-
ñÿ ôàêòîðû òåïëîâîãî øîêà (heat shock transcription 
factor, HSF), îòâå÷àþùèå çà òðàíñêðèïöèþ ãåíîâ 
öåëîãî ðÿäà ñòðåññîâûõ áåëêîâ, â òîì ÷èñëå è HSP 
[7, 17, 88]. Çàïóñê ýêñïðåññèè HSP ïðîèñõîäèò â 
ðåçóëüòàòå âçàèìîäåéñòâèÿ àêòèâíîé ôîðìû HSF 
ñ ýëåìåíòàìè òåïëîâîãî øîêà (heat shock element, 
HSE) â ïðîìîòîðíîé çîíå ãåíîâ. HSE ïðåäñòàâëÿåò 
ñîáîé ìíîæåñòâåííûé ïåíòàíóêëåîòèäíûé ìîòèâ 
5�-nGAAn-3� â ïðÿìîé è îáðàòíîé èòåðàöèè [112]. 

Èññëåäîâàíèå ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè HSP â æè-
âîòíûõ è äðîææåâûõ êëåòêàõ ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü 
ðÿä çàêîíîìåðíîñòåé, íà îñíîâå ÷åãî ïðåäëîæåí ìå-
õàíèçì àâòîðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè HSP ïî ïðèíöèïó 
îáðàòíîé ñâÿçè [113]. Ñîãëàñíî ýòîìó ìåõàíèçìó, 
ïîääåðæàíèå HSF1 â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè ïðè 
íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ îáåñïå÷èâàåòñÿ àññîöèàöèåé 
åãî ìîíîìåðîâ ñ öèòîçîëüíûìè HSP90 (â êîîïåðà-
öèè ñ HSP70). Ïðè ñòðåññå ïåðåêëþ÷åíèå øàïåðî-
íîâ íà ñâÿçûâàíèå âîçðîñøåãî êîëè÷åñòâà íåíàòèâ-
íûõ áåëêîâ ïðèâîäèò ê âûñâîáîæäåíèþ HSF1, èõ 
òðèìåðèçàöèè, òðàíñïîðòèðîâêå â ÿäðî, ñâÿçûâàíèþ 
ñ HSÅ è çàïóñêó òðàíñêðèïöèè ðàçëè÷íûõ HSP, â 
òîì ÷èñëå, è HSP90. Âîññòàíîâëåíèå áåëêîâîãî ãî-
ìåîñòàçà óâåëè÷èâàþùèìñÿ êîëè÷åñòâîì HSP ïðè-
âîäèò ê âûñâîáîæäåíèþ HSP90 è èõ ðåàññîöèàöèè 
ñ HSF1. Ïðè ýòîì îñíîâíûì ñèãíàëîì, ðåãóëèðó-
þùèì ñèíòåç HSP, ÿâëÿåòñÿ íàêîïëåíèå äåíàòóðè-
ðîâàííûõ áåëêîâ âûøå íåêîãî ïîðîãîâîãî óðîâíÿ. 

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîÿâëÿåòñÿ âñå áîëüøå äî-
êàçàòåëüñòâ òîãî, ÷òî ó ðàñòåíèé ðåãóëÿöèÿ ýêñ-
ïðåññèè HSP ïðîèñõîäèò ïî òåì æå îñíîâíûì ïðèí-
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öèïàì [12, 17, 114]. Âàæíûì ÿâëÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî 
èíãèáèðîâàíèå HSP90 âûçûâàåò â ðàñòèòåëüíûõ 
êëåòêàõ àêòèâàöèþ òðàíñêðèïöèè öåëîãî ðÿäà HSF-
çàâèñèìûõ ãåíîâ, èíäóöèðóåìûõ âûñîêîé òåìïåðà-
òóðîé [17]. Òàêèì îáðàçîì, ðåãóëèðóÿ àêòèâíîñòü 
êîíñòèòóòèâíûõ HSF, HSP90 êîíòðîëèðóåò ýêñïðåñ-
ñèþ íå òîëüêî HSP, íî è äðóãèõ ñòðåññîâûõ ãåíîâ. 

Êðîìå òîãî, ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî 
èíãèáèðîâàíèå HSP90 ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ òåï-
ëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê [12, 17, 115]. Â 
íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ îáðàáîòêà àíòèáèîòèêîì ñå-
ìÿí A. thaliana âûçûâàëà àêòèâàöèþ ñèíòåçà HSP70 
è HSP90 ó 12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïðè íîðìàëüíûõ 
óñëîâèÿõ è çíà÷èòåëüíîå óñèëåíèå èõ èíäóêöèè â 
îòâåò íà âûñîêóþ òåìïåðàòóðó. Ïðè ýòîì ïîâûøà-
ëàñü êàê áàçîâàÿ, òàê è èíäóöèðîâàííàÿ òåïëîóñ-
òîé÷èâîñòü ðàñòåíèé [115]. Ïîâûøåííûé óðîâåíü 
HSP70 è ñòèìóëÿöèÿ ðîñòà ïðîðîñòêîâ íàáëþäà-
ëèñü òàêæå â ñëó÷àå, êîãäà àíòèáèîòèêàìè îáðà-
áàòûâàëè ñåìåíà ïîñëå ãàììà-îáëó÷åíèÿ, îêàçûâà-
þùåãî çíà÷èòåëüíîå ãåíî- è ïðîòåîòîêñè÷åñêîå äåé-
ñòâèå [72, 104]. Îäíàêî, ó÷èòûâàÿ áûñòðóþ ïîòåðþ 
àêòèâíîñòè ôîòî÷óâñòâèòåëüíûõ èíãèáèòîðîâ ÃÄÀ 
è ÐÀÄ [10], ìåõàíèçì òàêèõ îòäàëåííûõ âî âðåìåíè 
ýôôåêòîâ îñòàåòñÿ íåÿñíûì.

Ïðèâåäåííûå äàííûå ïðèíöèïèàëüíî ïîäòâåð-
æäàþò ðåãóëÿöèþ ýêñïðåññèè HSP öèòîçîëüíûìè 
HSP90 â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ, ÷òî íå èñêëþ÷àåò 
ñóùåñòâîâàíèÿ íåçàâèñèìûõ îò HSP90 ðåãóëÿòîð-
íûõ ïóòåé. Âìåñòå ñ òåì, ýòîò ìåõàíèçì è ðîëü 
HSP90 â íåì ó ðàñòåíèé, ïî-âèäèìîìó, èìåþò ñâîè 
îñîáåííîñòè. Ïðåæäå âñåãî, ñåìåéñòâà HSP è HSF 
îòëè÷àþòñÿ áîëüøèì, ÷åì ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ, êî-
ëè÷åñòâîì ÷ëåíîâ. Âûøå îòìå÷àëîñü, ÷òî ó A. tha-
liana ñåìåéñòâî HSP90 âêëþ÷àåò 4 öèòîçîëüíûõ 
ãîìîëîãà [16]. Ñåìåéñòâî HSF ó ðàñòåíèé òàêæå 
õàðàêòåðèçóåòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëüøåé ÷èñëåííîñ-
òüþ ïî ñðàâíåíèþ ñ äðîææàìè è æèâîòíûìè, èìå-
þùèìè îò îäíîãî äî íåñêîëüêèõ ãîìîëîãîâ: ó Rici-
nus íàéäåíî 19 HSF, ó A. thaliana – 21, ó Solanum 
lycopersicum – 27, ó Glycine max – 53. Èñõîäÿ èç 
îñîáåííîñòåé äîìåííîé ñòðóêòóðû, HSF ðàñòåíèé 
ðàçäåëåíû íà 3 ïîäñåìåéñòâà èëè êëàññà – À, Â
è Ñ [28, 116]. Ðàçëè÷íûå HSF ñèíòåçèðóþòñÿ êîíñ-
òèòóòèâíî è/èëè èíäóöèðóþòñÿ ïðè ñòðåññå, èìåþò
ñòðóêòóðíûå è ôóíêöèîíàëüíûå ðàçëè÷èÿ è õàðàê-
òåðèçóþòñÿ îïðåäåëåííîé ñïåöèôè÷íîñòüþ ê ñòðåñ-
ñîðàì è ðîëüþ â ðåãóëÿöèè ðåàêöèè [28]. Î÷å-
âèäíî, âñå ýòî îáåñïå÷èâàåò ïîâûøåííûé çàïàñ 
ïðî÷íîñòè è òîíêóþ ìíîãîóðîâíåâóþ íàñòðîéêó 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñèñòåìû, ÷òî îñîáåííî âàæíî 
äëÿ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ, âûíóæäåííûõ ïî-
ñòîÿííî ðåàãèðîâàòü íà èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñðåäû.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî èíäóêöèÿ HSP â îòâåò íà âûñîêóþ 
òåìïåðàòóðó îñóùåñòâëÿåòñÿ òðàíñêðèïöèîííûìè 

ôàêòîðàìè HsfÀ1 è HsfÂ1 [28, 116]. Ïðè ýòîì 
ãëàâíûìè èíäóêòîðàìè ÿâëÿþòñÿ ÷ëåíû ïîäñåìåé-
ñòâà HsfÀ1, òîãäà êàê HsfÂ1 ìîäóëèðóåò èõ àêòèâ-
íîñòü. Íàéäåíî, ÷òî HsfÀ1 è HsfÂ1 ïðè íîðìàëü-
íûõ óñëîâèÿõ àññîöèèðîâàíû ñ êîìïëåêñîì HSP90/
HSP70 (òàáëèöà). HSP90 ïîääåðæèâàåò íèçêèé óðî-
âåíü HsfÂ1, íàïðàâëÿÿ èçëèøêè íà ïðîòåàñîìíóþ 
äåãðàäàöèþ. Â õîäå ñòðåññ-ðåàêöèè øàïåðîíû ïå-
ðåêëþ÷àþòñÿ íà ñâÿçûâàíèå ïîâðåæäåííûõ áåëêîâ 
è âûñâîáîæäàþò HsfÀ1 è HsfÂ1, êîòîðûå çàïóñêàþò 
ãåííóþ ýêñïðåññèþ HSP è ðÿäà HSF. Ïîäàâëåíèå 
èõ ýêñïðåññèè îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì àññîöèàöèè 
HsfÀ1 ñ HSP70 è HsfÂ1 ñ HSP90. Â ðåçóëüòàòå, HsfÀ1 
ïåðåõîäèò â íåàêòèâíóþ ôîðìó, à HsfÂ1 íàïðàâëÿ-
åòñÿ íà äåãðàäàöèþ.

Çà óñèëåíèå ñòðåññîâîé ðåàêöèè îòâå÷àþò èíäó-
öèðîâàííûå HsfÀ2 è HsfÀ3 [28, 116]. HsfÀ2 ôîð-
ìèðóåò ñ HsfÀ1 ñóïåðàêòèâíûé ãåòåðîîëèãîìåðíûé 
êîìïëåêñ, îáåñïå÷èâàþùèé óñèëåíèå ñòðåññîâîé ðå-
àêöèè ïðè äëèòåëüíîì èëè ïîâòîðÿþùåìñÿ äåéñò-
âèè íåáëàãîïðèÿòíîãî ôàêòîðà [30–33]. ×àñòü ìî-
ëåêóë HsfÀ2 è âíîâü ñèíòåçèðîâàííûõ HSP70 è 
HSP17 ðåçåðâèðóþòñÿ â âèäå âûñîêîìîëåêóëÿðíûõ 
àãðåãàòîâ – ãðàíóë òåïëîâîãî øîêà [34], ïðåäíà-
çíà÷åííûõ, ïî âñåé âèäèìîñòè, äëÿ âîññòàíîâëå-
íèÿ áåëêîâîãî ãîìåîñòàçà ïîñëå äåéñòâèÿ ñòðåññîðà.
Ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà ñâÿçûâàíèÿ AtHsfA2 èí-
äóöèáåëüíûì AtHSP90-1 [32]. Ðàçáîðêà ãðàíóë òåï-
ëîâîãî øîêà òàêæå îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ó÷àñòèåì êîì-
ïëåêñà HSP90/HSP70 [27, 28]. 

HsfA3 èíäóöèðóåòñÿ ïðè âûñîêîé òåìïåðàòóðå 
è âîäíîì äåôèöèòå, ÷òî êîíòðîëèðóåòñÿ òðàíñ-
êðèïöèîííûì ôàêòîðîì DREB2A (dehydration-res-
ponsive element binding protein 2A). Ìóòàöèÿ, íàðó-
øàþùàÿ ýêñïðåññèþ AtHsfA3, ïðåäîòâðàùàëà èí-
äóêöèþ HSP101 è sHSP, íåîáõîäèìûõ äëÿ ïðîòè-
âîäåéñòâèÿ àãðåãàöèè äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ è 
âûæèâàíèÿ êëåòîê [117]. Ïîêàçàíî, ÷òî AtDREB2A 
è AtHsfA3 èíäóöèðîâàëèñü ïðè èíãèáèðîâàíèè 
HSP90 [17].

Â öåëîì, ïðèâåäåííûå ôàêòû äåìîíñòðèðóþò, 
÷òî öèòîçîëüíûå HSP90 íå òîëüêî êîíòðîëèðóþò 
ñòðåññîâóþ èíäóêöèþ HSP, íî è ó÷àñòâóþò â ðå-
ãóëÿöèè åå ðàçâèòèÿ ïðè âûñîêîé äîçå ñòðåññîðà è 
çàâåðøåíèÿ ïðè íîðìàëèçàöèè óñëîâèé, ÷òî ÿâëÿ-
åòñÿ âàæíûì ìåõàíèçìîì ñòàáèëèçàöèè ãîìåîñòàçà 
ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà ïðè ñóùåñòâåííûõ îòêëî-
íåíèÿõ ôàêòîðîâ ñðåäû îò îïòèìàëüíûõ çíà÷åíèé. 
Ó÷èòûâàÿ òî, ÷òî èíãèáèðîâàíèå HSP90 èíäóöè-
ðóåò òðàíñêðèïöèþ íå òîëüêî HSP, íî è äðóãèõ ðå-
ãóëèðóåìûõ HSF ãåíîâ [17], öèòîçîëüíûå HSP90 
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ðåãóëÿòîð çíà÷èòåëüíîé 
÷àñòè ñòðåññîâîé ðåàêöèè. Ñóììèðóÿ âñå ýòî, ìîæíî 
ñäåëàòü âûâîä î òðîéíîé ðîëè HSP90 ïðè ñòðåññå: 
1) ñâÿçûâàíèå äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ, ò.å. ïðÿ-



66 ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2019. Ò. 53. ¹ 2

Ë.Å. Êîçåêî

Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ìîäåëü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ øàïåðîíîâ HSP90 ïðè íîðìàëüíîì ìåòàáîëèçìå (à) è ñòðåññå 
(á): â çàùèòå êëåòêè îò äåíàòóðèðîâàííûõ áåëêîâ; â ôîëäèíãå è êîíôîðìàöèîííîé ðåãóëÿöèè ñïåöèôè÷å-
ñêèõ áåëêîâ-êëèåíòîâ – êîìïîíåíòîâ ðàçëè÷íûõ ðåãóëÿòîðíûõ ïóòåé êëåòêè (îñíîâàíî íà ñõåìå Rutherford 
et al. [15], ìîäèôèöèðîâàíî); â íåãàòèâíîé ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ òåïëîâîãî øîêà HSF
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ìîå ïðîòèâîäåéñòâèå íàðóøåíèþ áåëêîâîãî ãîìåî-
ñòàçà; 2) êîíòðîëü ñòðåññîâîé èíäóêöèè HSP; 3) ìàñ-
øòàáíûå èçìåíåíèÿ ïðîãðàììû ãåííîé ýêñïðåññèè 
ïóòåì îñëàáëåíèÿ HSP90-çàâèñèìûõ ïóòåé íîð-
ìàëüíîãî ðàçâèòèÿ è âêëþ÷åíèÿ ðåãóëèðóåìîé HSF 
ãåííîé ýêñïðåññèè ïðè ñòðåññå.

Âçàèìîäåéñòâèå ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé HSP90. Áëà-
ãîäàðÿ ìíîæåñòâó ôóíêöèé, âûïîëíÿåìûõ HSP90 
â ñèñòåìå áåëêîâîãî ôîëäèíãà è ðåãóëÿöèè àêòèâ-
íîñòè ñïåöèôè÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ, ýòî ñåìåéñòâî ìî-
æåò èãðàòü öåíòðàëüíóþ ðîëü â ïîääåðæàíèè áåë-
êîâîãî ãîìåîñòàçà, îïòèìàëüíîãî óðîâíÿ ñòàáèëü-
íîñòè ðàçâèòèÿ è àäàïòèâíîé ïëàñòè÷íîñòè ðàñòè-
òåëüíîãî îðãàíèçìà. Íà ðèñóíêå ïðåäñòàâëåíà ãèïî-
òåòè÷åñêàÿ ìîäåëü ìåõàíèçìà âçàèìîäåéñòâèÿ ðàç-
ëè÷íûõ ôóíêöèé HSP90 ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ 
è ñòðåññå.

Ñîãëàñíî ìîäåëè, â íîðìå ÷ëåíû ñåìåéñòâà ïðå-
èìóùåñòâåííî âîâëå÷åíû â îáñëóæèâàíèå ñïåöèôè-
÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ, ïðè ýòîì èõ ó÷àñòèå â ñâÿçûâà-
íèè íåíàòèâíûõ áåëêîâ ìèíèìàëüíî. Îòâå÷àÿ çà 
ñîçðåâàíèå è àññèñòèðóÿ â ôóíêöèîíèðîâàíèè áåë-
êîâ ðàçëè÷íûõ ðåãóëÿòîðíûõ ïóòåé, HSP90 ïîääåð-
æèâàåò òðàíñäóêöèþ ñèãíàëîâ è ñòàáèëüíîå ïðîõîæ-
äåíèå ñîîòâåòñòâóþùèõ ðåãóëÿòîðíûõ ïðîöåññîâ, ÷òî
îáåñïå÷èâàåò ôîðìèðîâàíèå ñòàíäàðòíîãî ôåíîòè-
ïà. Ïðè ýòîì, ñòàáèëèçèðóÿ ñòðóêòóðó ìåòàñòàáèëü-
íûõ áåëêîâ-êëèåíòîâ, øàïåðîí ìîæåò âûïîëíÿòü 
ðîëü áóôåðà, îãðàíè÷èâàþùåãî âëèÿíèå ôëóêòóàöèé 
âíåøíåé è âíóòðåííåé ñðåäû è ïðîÿâëåíèå ãåíå-
òè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Ïîñêîëüêó HSP90 ïðèñóòñò-
âóþò ó âñåõ îðãàíèçìîâ è ñîäåðæàòñÿ â êëåòêå â 
áîëüøîì êîëè÷åñòâå ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ [2], 
òàêàÿ èõ ñïîñîáíîñòü ìîæåò áûòü óíèâåðñàëüíûì 
ìåõàíèçìîì ñòàáèëèçàöèè ðàçâèòèÿ. Ïðè äåéñòâèè
íåáëàãîïðèÿòíûõ ôàêòîðîâ íàêîïëåíèå äåíàòóðè-
ðîâàííûõ áåëêîâ ïåðåêëþ÷àåò HSP90 íà èõ ñâÿ-
çûâàíèå, ÷òî ïðèâîäèò ê îñëàáëåíèþ àêòèâíîñòè 
áåëêîâ-êëèåíòîâ, ïðîÿâëåíèþ ãåíåòè÷åñêèõ èçìå-
íåíèé, ïåðåíàñòðîéêå çàâèñèìûõ ïðîöåññîâ è óñè-
ëåíèþ âíóòðåííåé íåñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ. Òàêàÿ 
êîîðäèíàöèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ è íåñïåöèôè÷åñêèõ 
øàïåðîííûõ ôóíêöèé HSP90 ÷åðåç ïóë ñâîáîäíûõ 
øàïåðîíîâ êëåòêè îñíîâàíà íà ñõåìå, ïðåäëîæåí-
íîé Rutherford et al. [15]. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî âû-
áîð ìèøåíåé ìåæäó ðàçëè÷íûìè ñïåöèôè÷åñêèìè 
ñóáñòðàòàìè è äåíàòóðèðîâàííûìè áåëêàìè ðåãóëè-
ðóåòñÿ èõ îòíîñèòåëüíîé àôôèííîñòüþ ê øàïåðîíó. 

Îäíàêî, ó÷èòûâàÿ ñïîñîáíîñòü HSP90 íåãàòèâ-
íî ðåãóëèðîâàòü HSF è òàêèì îáðàçîì êîíòðîëè-
ðîâàòü ðåàêöèþ òåïëîâîãî øîêà è óñòîé÷èâîñòü 
êëåòîê ê ñòðåññó, ïðåäñòàâëÿåòñÿ êðàéíå âàæíûì
ýòó ñïåöèôè÷åñêóþ ôóíêöèþ âûíåñòè â îòäåëüíîå
íàïðàâëåíèå. Ñïîñîáíîñòü ñèñòåìû HSP ê àâòî-

ðåãóëÿöèè, áåç ñîìíåíèÿ, ÿâëÿåòñÿ ôóíäàìåíòàëü-
íûì ñâîéñòâîì êëåòêè, ïðåäñòàâëÿþùèì â âûñîêîé 
ñòåïåíè àâòîíîìíûé ïóòü îáåñïå÷åíèÿ çàùèòû áåë-
êîâîãî ãîìåîñòàçà ïðè äåéñòâèè íåáëàãîïðèÿòíûõ 
ôàêòîðîâ è ñàìîâîññòàíîâëåíèÿ ïîñëå íîðìàëèçàöèè 
ñèòóàöèè. Î âàæíîñòè ïîñëåäíåãî ãîâîðèò òî, ÷òî 
ñâåðõýêñïðåññèÿ HSP ïðèâîäèò ê çàìåäëåíèþ ðàçâè-
òèÿ, êàê ïîëàãàþò, èç-çà ÷ðåçìåðíîé ñòàáèëèçàöèè 
ñòðóêòóðû áåëêîâ [2].

Êîëè÷åñòâî ìîëåêóë, îáðàçóþùèõ ïóë (ôîíä) ñâî-
áîäíûõ HSP90, îïðåäåëÿåò åìêîñòü áóôåðíîé ñèñ-
òåìû HSP90, åå ïîòåíöèàë â ïîääåðæàíèè áåëêîâî-
ãî ãîìåîñòàçà êëåòêè, ïðîòèâîäåéñòâèè ñòîõàñòè-
÷íîñòè ðàçâèòèÿ è ñîêðûòèè ïîëèìîðôèçìà. Ïîêà-
çàíî, ÷òî êîëè÷åñòâî HSP90 â êëåòêàõ ïðè íîð-
ìàëüíûõ óñëîâèÿõ ìîæåò â íåñêîëüêî ðàç ïðåâûøàòü 
íåîáõîäèìîå äëÿ íîðìàëüíîãî ðîñòà [88]. Ìîæíî 
ïðåäïîëàãàòü, ÷òî òàêàÿ èçáûòî÷íîñòü äàåò ëþôò, 
îáåñïå÷èâàþùèé ïîääåðæàíèå íîðìàëüíûõ ïðîöåñ-
ñîâ ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ èçìåíåíèÿõ ôàêòîðà è ãå-
íåòè÷åñêîì ïîëèìîðôèçìå. Ñïîñîáíîñòü ãèïîòå-
òè÷åñêîé áóôåðíîé ñèñòåìû «ïîãëîùàòü» ñëàáûå 
âàðèàöèè ñðåäû è ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè áåç 
ïðîïîðöèîíàëüíîãî îòâåòà áûëà ïðåäñêàçàíà Wad-
dington [75]. Ïðè óâåëè÷åíèè äîçû ôàêòîðà ïîñòå-
ïåííîå ñíèæåíèå íàïîëíåííîñòè ïóëà â ðåçóëüòàòå
ñâÿçûâàíèÿ âîçðàñòàþùåãî êîëè÷åñòâà äåíàòóðèðî-
âàííûõ áåëêîâ â îïðåäåëåííûé ìîìåíò äîñòèãà-
åò ïîðîãîâîãî óðîâíÿ, íèæå êîòîðîãî ñâîáîäíûõ
øàïåðîíîâ ñòàíîâèòñÿ íåäîñòàòî÷íî äëÿ ïîääåð-
æàíèÿ çàâèñèìûõ ïðîöåññîâ â ïîëíîé ìåðå. Ìîæíî 
ïðåäïîëàãàòü, ÷òî äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå äîçû 
ôàêòîðà áóäåò âûçûâàòü óñèëåíèå ñòîõàñòè÷íîñòè 
çàâèñèìûõ îò øàïåðîíà ïðîöåññîâ, è, ñîîòâåòñò-
âåííî, âàðèàáåëüíîñòè ôåíîòèïîâ, ÷òî ìîæåò èìåòü 
àäàïòèâíîå çíà÷åíèå â èçìåíèâøèõñÿ óñëîâèÿõ. 
Ñëåäóþùèé ïîðîãîâûé óðîâåíü ôàêòîðà ñâÿçàí ñ 
äèññîöèàöèåé êîìïëåêñà HSP90-HSF è çàïóñêîì 
ýêñïðåññèè HSP è äðóãèõ HSF-çàâèñèìûõ ãåíîâ, 
÷òî ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ. 
Òàêèì îáðàçîì, âåëè÷èíà ïóëà ñâîáîäíûõ HSP90, 
à òàêæå èçìåíåíèå åãî íàïîëíåííîñòè â çàâèñè-
ìîñòè îò èçìåíåíèé êà÷åñòâà áåëêà â êëåòêå ìîãóò 
îïðåäåëÿòü êàê äèàïàçîí îòêëîíåíèé ôàêòîðà, íå 
âëèÿþùèõ ñóùåñòâåííî íà ñòàáèëüíîñòü ðîñòà è 
ôîðìîîáðàçîâàíèÿ, òàê è èçìåíåíèÿ ôàêòîðà, âû-
çûâàþùèå ñòðåññîâóþ èíäóêöèþ HSP è ïåðåñòðîé-
êó îíòîãåíåòè÷åñêîé ïðîãðàììû.

A ROLE OF HSP90 CHAPERONES 
IN STABILITY AND PLASTICITY 
OF ONTHOGENESIS OF PLANTS UNDER 
NORMAL AND STRESSFUL CONDITIONS 
(ARABIDOPSIS THALIANA)



68 ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2019. Ò. 53. ¹ 2

Ë.Å. Êîçåêî

L.Y. Kozeko

M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine 
01601 Kyiv, Tereschenkivska st. 2, Ukraine
E-mail: liudmyla.kozeko@gmail.com

The functions of HSP90 chaperones in the protein 
folding system, as well as regulation of specific substrates 
effecting multiple signal pathways and cellular processes 
were considered. The triple role of HSP90 in stress was 
described: binding damaged proteins and directing them 
for refolding or degradation; regulation of the heat shock 
gene induction; and alteration in the gene expression 
program. Based on the results of studies of the model 
species Arabidopsis thaliana, the function of HSP90 in 
maintenance of growth and morphogenesis stability, 
developmental plasticity and mechanisms of stress 
tolerance was shown. A model for the interaction of the 
HSP90 functions under normal and stressful conditions 
is presented.

ÐÎËÜ ØÀÏÅÐÎÍ²Â HSP90 Ó ÑÒ²ÉÊÎÑÒ² 
ÒÀ ÏËÀÑÒÈ×ÍÎÑÒ² ÎÍÒÎÃÅÍÅÇÓ ÐÎÑËÈÍ 
ÇÀ ÍÎÐÌÀËÜÍÈÕ ² ÑÒÐÅÑÎÂÈÕ ÓÌÎÂ 
(ARABIDOPSIS THALIANA)

Ë.ª. Êîçåêî

Ðîçãëÿíóòî îñîáëèâîñò³ ôóíêö³îíóâàííÿ øàïåðîí³â 
HSP90 â ñèñòåì³ á³ëêîâîãî ôîëäèíãó ³ ðåãóëÿö³¿ 
ñïåöèô³÷íèõ ñóáñòðàò³â, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü â òðàíñ-
äóêö³¿ ñèãíàë³â ³ ðåãóëÿö³¿ ð³çíèõ êë³òèííèõ ïðî-
öåñ³â. Îïèñàíà ïîòð³éíà ðîëü HSP90 ó ñòðåñ³: çâ’ÿ-
çóâàííÿ ïîøêîäæåíèõ á³ëê³â òà ¿õ ñïðÿìóâàííÿ íà
ðåôîëäèíã ³ äåãðàäàö³þ; ðåãóëÿö³ÿ ñòðåñîâî¿ ³íäóê-
ö³¿ ãåí³â òåïëîâîãî øîêó; ³ çì³íà ïðîãðàìè ãåííî¿ 
åêñïðåñ³¿. Íà îñíîâ³ ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåíü ìîäåëü-
íîãî âèäó Arabidopsis thaliana ïîêàçàíà ðîëü HSP90 ó 
ï³äòðèìö³ ñòàá³ëüíîñò³ ðîñòó ³ ìîðôîãåíåçó ðîñëèí, 
ïëàñòè÷íîñò³ ðîçâèòêó ³ ìåõàí³çìàõ ñò³éêîñò³. Ïðåä-
ñòàâëåíà ìîäåëü âçàºìîä³¿ ôóíêö³é HSP90 çà íîð-
ìàëüíèõ óìîâ ³ ñòðåñó.
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