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Универсальные стрессовые белки (Universal Stress Proteins, USP) являются потенциаль-
ными участниками процессов, контролирующих морфогенез растений, в которых важ-
ная роль отводится фитогормонам. В данном исследовании был выполнен поиск генов 
USP Arabidopsis thaliana, изменяющих свою экспрессию в ответ на действие фитогормо-
нов. Выявлены 15 генов USP, экспрессия которых дифференциально регулируется двумя 
и более фитогормонами. Причем, накопление транскриптов у большинства из исследо-
ванных генов наблюдали при действии гормонов, участвующих в формировании устой-
чивости растений к стрессу – абсцизовой кислоты, этилена и метилжасмоната. В то же 
время ауксины и гиббереллины – гормоны, регулирующие рост растений, – подавляли 
экспрессию изученных генов USP. Полученные результаты выявили потенциальные 
гены USP, чья функциональная активность напрямую или опосредовано может быть 
связана с фитогормон-зависимыми процессами, обеспечивающими жизнедеятельность 
растений в нормальных и стрессовых условиях.

Ключевые слова: абсцизовая кислота, ауксины, гиббереллины, метилжасмонат, универсаль-
ные стрессовые белки, этилен, Arabidopsis thaliana, GRUSP

Универсальные стрессовые белки растений 
(Universal Stress Proteins, USP) были впервые оха-
рактеризованы на основании сходства их амино-
кислотных последовательностей с бактериальными 
USP [1]. У прокариот USP накапливаются в  ответ 
на стресс и участвуют в формировании устойчиво-
сти к неблагоприятным факторам [2, 3]. Как 
и  у  прокариот, USP растений выполняют важную 
роль в условиях абиотических и биотических воз-
действий [4, 5]. Установлено, что трансгенные рас-
тения Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. (A. thaliana) 
со  сверхэкспрессией белка AtUSP обладают  
повышенной устойчивостью к окислительному 
и  температурному стрессам [6, 7]. В растениях 
в формировании устойчивости к неблагоприятным 
воздействиям участвуют фитогормоны, в том чис-
ле – за счет их способности модулировать экспрес-
сию генов стрессовых белков [8]. Для ряда генов 
USP показано изменение их экспрессии в ответ на 
действие фитогормонов, участвующих в формиро-
вании устойчивости к стрессу, например, абсцизо-
вой кислоты (АБК) [9, 10] или этилена [11]. Это 
свидетельствует о вовлечении USP в фитогормон-
зависимые механизмы устойчивости к стрессу.

Помимо этого, в нестрессовых условиях USP 
участвуют в гормональной регуляции роста и раз-
вития растений. Так, у A. thaliana рецептор-подоб-

ная цитоплазматическая киназа STUNTED, содер-
жащая в своем составе USP-домен, необходима для 
гиббереллин-зависимого контроля клеточного де-
ления [12]. Еще одним примером является бе- 
лок GRUSP (Germination-Related Universal Stress 
Protein; ген – At3g58450), участвующий в АБК- 
и гиббереллин-зависимых механизмах прорастания 
и перехода к цветению [10, 13–14]. Несмотря на ак-
тивное изучение растительных USP, в настоящее 
время практически отсутствуют исследования их 
роли в физиологических процессах, контролируе-
мых фитогормонами. 

В настоящем исследовании с использованием 
биоинформатического анализа был осуществлен 
поиск генов USP, экспрессия которых изменяется 
в ответ на действие фитогормонов. После чего ме-
тодом полимеразной цепной реакции в режиме 
реального времени (qRT-PCR) было детально ис-
следовано воздействие фитогормонов на экспрес-
сию отобранных генов USP в двухнедельных про-
ростках A. thaliana.

Материалы и методы
Объект исследования и условия выращивания. 

В исследовании использовали двухнедельные про-
ростки A. thaliana дикого типа (экотип Columbia, 
Col-0). Для их получения семена стерилизовали 
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в течение 10 мин в растворе 50%-ного гипохлори-
та натрия, содержащего Tween-20 в конечной кон-
центрации 0,02%. Семена высевали на агаризо-
ванную (0,8%) питательную среду Мурасиге-Скуга 
(MS; Duchefa, Нидерланды) в половинной кон-
центрации и стратифицировали при 4 °С в течение 
3 сут в темноте. Далее семена проращивали в усло-
виях 16-часового фотопериода при 21 °С и интен-
сивности освещения 120 мкМ фотонов·с-1·м-2.

Обработка фитогормонами. Двухнедельные 
проростки Col-0 переносили в чашки Петри на 
три слоя фильтровальной бумаги, увлажненной 
средой MS, содержащей фитогормоны (Sigma, 
Германия) в ранее подобранных [15] конечных 
концентрациях: 5 мкМ гиббереллинов (ГК), 
50  мкМ АБК, 50 мкМ метилжасмоната (МЖ), 
1  мкМ индолилуксусной кислоты (ИУК) или 
10  мкМ предшественника биосинтеза этилена 
1-аминоциклопропан-1-карбоксиловой кислоты 
(АЦК). Контрольные проростки инкубировали на 
питательной среде без добавления фитогормонов. 
Проростки инкубировали в течение 3 или 24 ч, по-
сле чего 100 мг проростков каждого из образцов 
фиксировали в жидком азоте для выделения РНК.

Выделение РНК и qRT-PCR. РНК выделяли 
с  использованием TRIzol-реагента (Thermo Fisher 
Scientific, США) согласно стандартному протоколу. 
Очистку РНК от примеси ДНК проводили с  при-
менением ДНКазы I (Thermo Fisher Scientific, 
США) с последующей проверкой качества очистки 
методом полимеразной цепной реакции. Обрат-
ную транскрипцию проводили с использованием 
олиго(dT)18-праймера (Евроген, Россия) и обрат-
ной транскриптазы RevertAid Reverse Transcriptase 
(Thermo Fisher Scientific, США). qRT-PCR прово-
дили в реакционной смеси qPCRmix-HS SYBR (Ев-
роген, Россия) на амплификаторе Light Cycler 96 
(Roche, Швейцария). Анализ относительной экс-
прессии генов проводили, используя программное 
обеспечение Light Cycler 96 (Roche, Швейцария). 
В  качестве референсного гена использовали ген 
убиквитин-конъюгирующего фермента UBC10 
(At5g53300). Список праймеров представлен 
в  табл.  1. Праймеры для qRT-PCR подбирали 
с  применением программного обеспечения Vector 
NTI Advance 11 (Invitrogen, США) и их специфич-
ность оценивали в Primer BLAST на сервере NCBI 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov). 

Биоинформатический анализ. Для идентифи-
кации генов A. thaliana, кодирующих USP, был 
проведен поиск белковых последовательностей, 
содержащих в своей структуре USP-домен (PFAM 
PF00582). Поиск осуществляли в базе данных 
NCBI с использованием инструмента DELTA-
BLAST (Domain Enhanced Lookup Time 
Accelerated BLAST), позволяющего применять 
данные из базы консервативных доменов 
(Conserved Domain Database, https://www.ncbi.nlm.
nih.gov/Structure/cdd/cdd.shtml). В качестве ша-

блона использовали последовательность USP 
MJ0577 (Uniprot Q57997) из Methanocaldococcus 
jannaschii. В дальнейшем информацию о генах 
идентифицированных последовательностей USP 
A. thaliana получали из баз данных TAIR (https://
arabidopsis.org). Анализ транскриптомных карт 
A. thaliana и характеристику паттернов экспрессии 
генов USP проводили на основе данных из базы 
Transcriptome Variation Analysis (TraVA), интегри-
рованных в графическую оболочку eFP Browser 
(https://bar.utoronto.ca/efp/cgi-bin/efpWeb.cgi) [15]. 
Для этого на основании цифровых значений уров-
ня экспрессии целевых генов, полученных из этой 
базы данных, строили тепловые карты при помо-
щи Microsoft Office Excel (США), а затем на их ос-
нове отбирали гены, экспрессия которых стати-
стически значимо изменяется при действии 
фитогормонов.

Статистический анализ. Статистическую об-
работку результатов осуществляли при помощи 
программного обеспечения GraphPad Prism 6 
(США). Достоверность различий оценивали при 
помощи двухвыборочного теста ANOVA. Все экс-
перименты проводили в трехкратной повторно-
сти. На диаграммах планки погрешностей соот-
ветствуют стандартным ошибкам.

Результаты и обсуждение
Для исследования свойств USP в фитогор-

мон-зависимой регуляции роста и развития расте-
ний с применением биоинформатического анали-
за были идентифицированы 56 генов A. thaliana, 
кодирующих белки, в составе которых присут-
ствует USP-домен. Далее анализ профилей экс-
прессии на платформе eFP Browser показал, что 
идентифицированные гены демонстрируют спец-
ифичный профиль экспрессии в зависимости от 
стадии развития. При этом уровень транскрипции 
15 генов USP дифференциально регулируется фи-
тогормонами ИУК, ГК, АБК, МЖ и этиленом 
(табл. 2), которые, в частности, вовлечены в про-
цессы, связанные с прорастанием семян и разви-
тием проростков.

Для более детального анализа полученных 
данных, методом qRT-PCR были изучены вре-
менные изменения (3 и 24 ч) в экспрессии ука-
занных генов USP (табл. 2) в двухнедельных про-
ростках Col-0. Физиологическую реакцию 
проростков на фитогормоны оценивали в ходе 
экспериментов по уровню экспрессии маркер-
ных генов (рис. 1) относительно необработанных 
вариантов. Согласно рис. 1, экспрессия генов 
RD21b, IAA_19, ERF_1 и  ERF-1 возросла в не-
сколько раз при обработке АБК, ИУК, АЦК 
и МЖ, а экспрессия гена GA20ox1 снизилась при 
обработке ГК, что соответствует ожидаемому по-
ведению экспрессии этих генов при обработке 
фитогормонами на основе литературных данных 
[16–20]. На рис. 2 и 3 представлены профили 
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ВЛИЯНИЕ ФИТОГОРМОНОВ НА ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ USP В ПРОРОСТКАХ A. THALIANA

Таблица 1

Последовательности праймеров, используемых в исследовании

Название Последовательность (5’ => 3’) Название гена Описание согласно базе данных TAIR
GRUSP_F TTGTTGGTAGCCGTGGACTC

At3g58450 GRUSP 
GRUSP_R GAGGTTTCTCTAGGCGGTCG
UBQ10-F CACCATTTCCAAGGTGCTGC

At5g53300 Убиквитин-конъюгирующий фермент 10
UBQ10-R GAGCTATCTCGGGCACCAAA
77280_F GGCTCTGGTTAAAGTCGCT

At1g77280 USP
77280_R GCTTCAGCTTCAGATCCACCT
63940_F CAGATTTCGGATTCGCCAGC

At5g63940 USP
63940_R CCCACAAGACAAGGCTCTCC
13690_F AAAGAGTGTCCCTTACCATC

At3g13690 USP
13690_R AAAGGTGAAGTTCCCAGGTC
01520_F CCCCTGAGGATTTCCGAGAC

At3g01520 USP
01520_R TCACACAGAACGCACTCACA
14680_F TGGTGGCGGTGAATGAATCG

At5g14680 USP
14680_R AGCCAGAGGTATTGGACCGA
17020_F AGTTATGGCGGAGAGTGGTG

At3g17020 USP
17020_R GTGATCCAACGGTCTCCCAG
21620_F TCAGGGAAGTAGTGTTGCCG

At2g21620 RD2 (USP)
21620_R AGACGGCGTGGACAAGATG
11360_F CGACAGTGGTGGGGAGAATC

At1g11360 USP
11360_R GCTGCTACTGCTTATCCGAAG
62550_F CCCCCTCTTCCCGTTTACTC

At3g62550 USP
62550_R TCACACTCCCTAGCAAAGCC
25930_F TCATCAGTCGGCTTTGCTCA

At3g25930 USP
25930_R TGTCTCTGCCTTGATCCCAT
53990_F CTATTGTCATGGGAAGCAGAG

At3g53990 AtUSP (USP)
53990_R TTATTCGTTATCCTTGACAACG
47740_F AGTTGGAAGGGAGAAGCAGC

At5g47740 USP
47740_R GCAGAGCAGGCATGAAGGAA
47710_F GTGATGGTCGTCGGAGTTGA

At2g47710 USP
47710_R GGAGCGTAAGGAGCGAAGAA
11930_F AGCGTTTCTTGGGAGCGTTA

At3g11930 USP
11930_R TCTCCTTAGGTGGCTTGACA

RD29b_F GTGAGAGGTGGTGTAACGG
At5g52300 RD29b

RD29b_R GTCGGTGCCTCTCTTTTCG
GA20-1F GGCTACGCAAGCAGTTTCAC

At4g25420 GA20ox1
GA20-1R TTGAACGGATTTTGAGCGGC
IAA19_F GAGATGTGGCAGAGAAGATG

At3g15540 IAA_19
IAA19_R TTCCTCAAATAAGGCACACC
ERF1_F ATTAGGGTTTGGCTCGGGAC

At3g23240 ERF_1
ERF1_R GACTCTTGAACTCTCTCCGCCG
ERF-1_F CGAAGAAGAGGAGAACGGTGG

At4g17500 ERF-1
ERF-1_R GCCACTTCAACAACCTCGCAC

экспрессии исследуемых генов USP в ответ на об-
работку АБК, ГК, ИУК, МЖ и АЦК. 

Активность большинства анализируемых генов 
изменялась при действии АБК (рис. 2А). У  шести 
генов (At3g58450, At3g11930, At2g47710, At1g77280, 
At2g21620, At5g47740) экспрессия возрастала по 
мере увеличения времени обработки, в то время 
как у двух генов (At3g53990 и At3g62550) индукция 
наблюдалась только в первые 3 ч обработки, но 
спустя 24 ч уровень их экспрессии возвращался к 
прежним значениям. По амплитуде ответа на АБК 
выделяются гены At3g58450 и At5g47740, экспрессия 

которых возрастала на 1–2 порядка в ответ на обра-
ботку 50 мкМ АБК по  сравнению с необработан-
ным вариантом (рис.  2А). Гены At3g11930, 
At2g47710, At1g77280 и  At2g21620 изменяли свою 
экспрессию в 2–3 раза по сравнению с необрабо-
танным контролем. Поскольку АБК играет важную 
роль при формировании устойчивости к абиотиче-
ским воздействиям, наблюдаемая у генов USP ре-
акция на АБК вполне ожидаемая и подтверждает 
ранее полученные результаты, демонстрирующие 
участие USP в формировании устойчивости расте-
ний к стрессовым воздействиям [9]. 
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Рис. 1. Уровень экспрессии маркерных генов в двухнедельных проростках при воздействии фитогормонами в течение 3 и 24 ч 
(опыт) и без обработки (контроль), где: А – 5 мкМ гиббереллинов, Б – 50 мкМ абсцизовой кислоты, В – 1 мкМ индолилуксус-
ной кислоты, Г – 10 мкМ 1-аминоциклопропан-1-карбоксиловой кислоты, Д – 50 мкМ метилжасмоната; контроль – MS. Нор-
мализация относительно уровня экспрессии гена UBC10 и относительно уровня экспрессии соответствующих генов в необрабо-
танном контроле. Данные представлены в десятичной форме. Планки погрешностей соответствуют стандартным ошибкам.

Таблица 2

Перечень генов USP, экспрессия которых дифференциально 
регулируется двумя и более фитогормонами по данным  

транскриптомного анализа из базы eFP Browser

Название гена Описание Фитогормоны
At1g11360 АБК, АЦК, ГК, МЖ
At1g77280 АБК, ГК, ИУК
At2g21620 RD2 АБК, АЦК, ГК, МЖ
At2g47710 АБК, ГК
At3g01520 АБК, АЦК, ГК, МЖ
At3g11930 АБК, АЦК, ГК, МЖ
At3g13690 АБК, ИУК
At3g17020 АБК, ГК
At3g25930 АЦК, ГК, МЖ
At3g53990 AtUSP АБК, ГК, МЖ
At3g58450 GRUSP АБК, ГК
At3g62550 АЦК, ГК, МЖ
At5g14680 АБК, ГК 
At5g47740 АБК, ГК
At5g63940 АБК, ИУК

АБК также участвует в регуляции покоя 
и  прорастания семян. Роль USP в этом процессе 
была показана на примере белка GRUSP [10, 13]. 
В ходе прорастания семена трансгенной линии, 
дефицитной по гену At3g58450, проявляли более 
выраженную чувствительность к присутствию 
в  питательной среде АБК, чем семена Col-0 [10]. 
Вероятно, что белок GRUSP задействован в про-
цессах, связанных с восприятием сигнала АБК 

при прорастании. Ранее было показано, что белки 
AT3G11930 и AT2G47710 являются потенциаль-
ными партнерами GRUSP в ГК-индуцируемом 
формировании проростков [13]. Экспрессия генов 
At3g11930 и At2g47710 также индуцировалась при 
обработке АБК, но с меньшей интенсивностью, 
чем At3g58450 (рис. 2А). Полученные результаты 
могут служить косвенным свидетельством в поль-
зу взаимодействия белков GRUSP, AT3G11930 
и  AT2G47710 и в АБК-регулируемых процессах, 
происходящих в проростках. 

Нетипичное для генов USP АБК-опосре-
дованное подавление генной экспрессии было вы-
явлено у At3g13690 (рис. 2А). Уровень его транс-
криптов значимо снижался в два раза после 24 ч 
обработки АБК. Согласно данным транскриптом-
ного анализа из базы eFP Browser, транскрипты 
этого гена отсутствуют при созревании семени, но 
появляются в прорастающих семенах. Вероятно, 
функциональная активность белка AT3G13690 
инициируется прорастанием и необходима в раз-
вивающихся проростках. 

Этилен-регулируемые гены USP были обна-
ружены по изменению их экспрессии в про- 
ростках, обработанных АЦК. Гены At3g25930 
и At3g62550 индуцировались в первые 3 ч обработ-
ки, два других – At3g58450 и At5g47740 – спустя 
24 ч (рис. 2Б). При этом амплитуда ответа на АЦК 
была ниже, чем в случае АБК: At3g58450 активиро-
вался в  4  раза по сравнению с контролем, 
а At5g47740 – в 3 раза. 



  245

ВЕСТН. МОСК. УН-ТА. СЕР. 16. БИОЛОГИЯ. 2021. Т. 76. № 4

ВЛИЯНИЕ ФИТОГОРМОНОВ НА ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ USP В ПРОРОСТКАХ A. THALIANA

Рис. 2. Экспрессия генов USP в двухнедельных проростках A. thaliana при действии абсцизовой кислоты (АБК), 1-амино-
циклопропан-1-карбоксиловой кислоты (АЦК) и метилжасмоната (МЖ) в течение 3 и 24 ч. А – уровень экспрессии генов USP 
при обработке 50 мкМ АБК, Б – уровень экспрессии генов USP при обработке 10 мкМ АЦК, В – уровень экспрессии генов USP 
при обработке 50 мкМ МЖ. Нормализация относительно уровня экспрессии гена UBC10 и относительно уровня экспрессии соот-
ветствующих генов в необработанном контроле. Данные представлены в логарифмической форме. Тонкая пунктирная линия от-
мечает изменение уровня экспрессии в 2 раза по сравнению с необработанным контролем. Планки погрешностей соответствуют 
стандартным ошибкам, звездочками отмечены значимые различия, уровни значимости: * – p < 0,05; ** – p < 0,01.
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Как известно, этилен участвует в регуляции 
многих физиологических процессов, в том числе 
при прорастании семян [21], старении растений 
[22] или их реакции на различные стрессовые 
факторы [23]. Было показано, что At3g62550 инду-
цируется в старых листьях [22], а уровень экспрес-
сии At5g47740 повышается в корнях в ответ на 
присутствие в среде неорганического фосфата 
[24]. Вероятно, в дальнейшем функцию соответ-
ствующих белков можно исследовать в контексте 
их участия в этилен-зависимой регуляции процес-
сов, связанных со старением листьев или ростом 
растений в условиях дефицита фосфора [22, 23]. 
Ген At3g58450 также относится к этилен-индуци-
бельным генам (рис. 2Б), чья экспрессия возраста-
ет через 24 ч действия АЦК. Учитывая, что экс-
прессия этого гена зависит от стадии развития 
растения [10], мы предполагаем, что этилен-зави-
симая функция GRUSP реализуется в стареющих 
растениях или в прорастающих семенах. 

Интересно, что среди изученных генов USP 
только у At5g47740 наблюдали достоверные изме-
нения в накоплении транскриптов после 24 ч воз-
действия МЖ (рис. 2В). Это может быть связано 
с  упомянутой выше индукцией At5g47740 в при-

сутствии неорганического фосфата, поскольку 
МЖ участвует в ответе растений на дефицит фос-
фора [25]. Кроме того, в нашем исследовании вли-
яние фитогормонов на экспрессию генов USP 
оценивали в двухнедельных проростках. Это так-
же вносит ограничения в экспрессионный анализ 
и может объяснять отсутствие реакции At3g62550 
на обработку МЖ. При этом существуют данные 
об участии At3g62550 в МЖ-регулируемом разви-
тии тычинок [26]. Возможно, остальные гены USP 
не проявили предсказанной реакции на МЖ при 
обработке проростков, поскольку участвуют в реа-
лизации специфических программ развития. 

Обработка двухнедельных проростков экзо-
генной ГК практически не влияла на экспрессию 
исследуемых генов (рис. 3А, Б). Более того, для 
пяти генов (At1g11360, At3g01520, At3g17020, 
At5g14680, At5g63940) мы не обнаружили предска-
занную в ходе анализа транскриптомов реакцию 
на гиббереллины (рис. 3Б). Поскольку ГК являют-
ся одним из ключевых факторов, стимулирующих 
прорастание, то изменения в экспрессии этих 
и  других генов USP могут проявляться не на ста-
дии двухнедельных проростков, а при набухании 
и  прорастании семени. Действительно, из базы 

Рис. 3. Экспрессия генов USP в двухнедельных проростках A. thaliana в ответ на обработку гиббереллинами (ГК) и индолилук-
сусной кислотой (ИУК) в течение 3 и 24 ч. А – уровень экспрессии гена At3g58450 в ответ на обработку 5 мкМ ГК, Б – уровень 
экспрессии остальных генов USP при обработке 5 мкМ ГК, В – уровень экспрессии генов USP при обработке 1 мкМ ИУК. Нор-
мализация относительно уровня экспрессии гена UBC10 и относительно уровня экспрессии соответствующих генов в необрабо-
танном контроле. Данные представлены в логарифмической форме за исключением экспрессии гена At3g58450 в присутствии 
ГК по причине полного подавления гиббереллинами его экспрессии. Тонкая пунктирная линия отмечает изменение уровня экс-
прессии в 2 раза по сравнению с необработанным контролем. Планки погрешностей соответствуют стандартным ошибкам, звез-
дочками отмечены значимые различия, уровни значимости: * – p < 0,05; ** – p < 0,01.
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данных eFP Browser установлено, что транскрип-
ты At1g11360, At1g77280, At3g11930, At3g53990, 
At3g58450, At5g47740 присутствуют только в сухих 
семенах и, вероятно, ГК-чувствительность их экс-
прессии ограничивается стадией семени. 

Особое место в этом ряду занимает ген 
At3g58450 (GRUSP), для которого наблюдали досто-
верное подавление его экспрессии через 24 ч воз-
действия ГК (рис. 3А). Несмотря на максимальное 
накопление транскриптов At3g58450 в сухих семе-
нах и их отсутствие в розеточных листьях, для 
At3g58450 экспериментально подтверждено его уча-
стие не только в ГК-зависимой регуляции про-
растания [13], но и в переходе к цветению [14].  
Причем при развитии проростков GRUSP опосре-
дованно стимулирует метаболизм ГК и ГК-зави-
симые ответы, действуя через регуляцию накопле-
ния белков из группы DELLA, репрессоров сигнала 
ГК [13]. В индукции цветения функция белка 
GRUSP реализуется через снижение уровня фло-
рального репрессора FLC и стимуляцию метабо-
лизма ГК и ГК-зависимого пути флоральной ин-
дукции [14]. Эти результаты свидетельствуют, что 
негативная регуляция на транскрипционном уров-
не является не менее важным результатом при ис-
следовании функции целевого гена и должна рас-
сматриваться на разных этапах развития растения.

Ауксин, еще один ростостимулирующий гор-
мон, либо ингибировал, либо не оказывал заметно-
го эффекта на экспрессию большинства изученных 
генов USP (рис. 3В). Ауксин-регулируемую экс-
прессию наблюдали только для двух генов: 
At3g58450 и At1g77280. Уровень транскриптов 
At3g58450 незначительно снижался в первые 3 ч об-
работки ИУК, однако уже спустя 24 ч демонстри-
ровал двукратное увеличение. В случае At1g77280 
была схожая регуляция, однако спустя 24 ч воз-
действия активация была значительно слабее,  
и уровень транскриптов At1g77280 возвращался 
к исходным значениям. При этом согласно опубли-
кованным данным этот ген относится к ауксин-ин-
дуцибельным генам [27].

Выполненный в ходе данного исследования 
поиск аминокислотных последовательностей, со-
держащих USP-домен, позволил обнаружить 
у  A.  thaliana 91 аминокислотную последователь-
ность, соответствующую 56 генам USP. Эти резуль-
таты уточняют ранее опубликованные исследова-
ния [1, 5] и дополняют информацию о  белках 
семейства USP в растениях. Анализ транскриптом-

ных карт A. thaliana и паттернов экспрессии иден-
тифицированных генов USP позволил выделить 
группу генов, чья транскрипция находится под 
дифференциальным контролем фитогормон-зави-
симых факторов. Причем экспрессия большинства 
изученных генов USP индуцируется в присутствии 
АБК, этилена и МЖ – гормонов, участвующих 
в формировании устойчивости растений к стрессу. 
В то же время ауксины и гиббереллины – гормоны, 
регулирующие рост растений – подавляли экспрес-
сию изученных генов USP. Это принципиально но-
вая информация, которая, с одной стороны, еще 
раз подтверждает, что функциональная активность 
USP растений ассоциирована со стрессовыми воз-
действиями. С другой стороны, они могут вовле-
каться в процессы морфогенеза растений, так или 
иначе находящиеся под контролем тех же самых 
гормонов. Среди всех проанализированных генов 
USP наиболее выраженный фитогормональный 
эффект наблюдали у At3g58450, экспрессия которо-
го разнонаправлено регулировалась АБК, АЦК, 
ИУК и ГК. Наблюдаемая регуляция свидетельству-
ет о важной роли соответствующего белка GRUSP 
на различных этапах формирования растений. Уча-
стие GRUSP в ГК-опосредованных процессах, свя-
занных с регуляцией прорастания и перехода к цве-
тению, интенсивно исследуется [13, 14]. С нашей 
точки зрения особый интерес вызывает участие 
GRUSP в АБК-зависимых процессах. Согласно 
анализу транскриптомов мутантов abi5 и abi4/abi5, 
дефицитных по генам ключевых регуляторов ответа 
на АБК, уровень транскриптов GRUSP в семенах 
этих мутантов значительно снижен по сравнению 
с диким типом, что говорит о возможной взаимос-
вязи GRUSP с путем передачи сигнала АБК 
[28, 29]. Таким образом, GRUSP может играть важ-
ную роль во взаимосвязи сигнальных путей различ-
ных фитогормонов. Изучение роли USP в регуля-
ции роста и  развития растений имеет большое 
значение, поскольку они могут представлять собой 
потенциально новый и малоизученный класс регу-
ляторных белков.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке Российского фонда фундаменталь-
ных исследований в рамках научного проекта  
№ 19-34-90017. Работа осуществлена без исполь-
зования животных и без привлечения людей в ка-
честве испытуемых. Авторы заявляют об отсут-
ствии конфликта интересов.
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ВЛИЯНИЕ ФИТОГОРМОНОВ НА ЭКСПРЕССИЮ ГЕНОВ USP В ПРОРОСТКАХ A. THALIANA

RESEARCH ARTICLE

The effect of phytohormones on the expression of USP encoding genes 
in Arabidopsis thaliana seedlings
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Universal stress proteins (USP) are potentially involved in the processes that control plant 
morphogenesis, in which phytohormones play an important role. In this study, we searched for 
the genes of Arabidopsis thaliana USP that modulate their expression in response to the action 
of  phytohormones. Fifteen USP genes have been identified whose expression is differently 
regulated by two or more phytohormones. Moreover, the accumulation of transcripts of the 
most studied genes was observed under the action of hormones involved in the formation 
of plant resistance to stress – abscisic acid, ethylene, and methyl jasmonate. At the same time, 
auxins and gibberellins, hormones that regulate plant growth, suppressed the expression of the 
studied USP genes. The obtained results revealed potential genes of USP, whose functional 
activity may be directly or indirectly associated with phytohormone-dependent processes that 
ensure plant growth under normal and stress conditions. 

Keywords: Abscisic acid, auxins, gibberellins, methyl jasmonate, universal stress proteins, ethylene, 
Arabidopsis thaliana, GRUSP
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