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Дегидрины представляют собой сложное семейство гидрофильных термоустойчивых белков с недо-
статочно хорошо изученными свойствами и функциями. Они накапливаются в тканях растения в
ответ на любой внешний стимул, который приводит к обезвоживанию клетки. Такие стимулы могут
возникать при засухе, солевом стрессе, воздействии низких температур, в ответ на обработку гормо-
нами, а также в процессе созревания семян. Дегидрины идентифицированы в клетках цианобакте-
рий, в тканях голо- и покрытосеменных растений, в травянистых и древесных видах, в вегетативных
органах, в различных тканях зародышей семян. Они рассматриваются как ключевой элемент устой-
чивости или толерантности к дегидратации. Семена растений представляют особый интерес для ис-
следования этой группы белков. В устойчивых к дегидратации ортодоксальных семенах дегидрины
синтезируются и накапливаются на заключительных этапах созревания, которое сопровождается
высыханием семян. Рекальцитрантные (неустойчивые к дегидратации) семена не высыхают при со-
зревании, сохраняя в зрелом состоянии высокую влажность и активный метаболизм. Рекальцитрант-
ные семена способны продуцировать дегидрины, но при этом остаются чувствительными к потере во-
ды и не могут противостоять глубокому обезвоживанию, как это делают семена ортодоксального типа.
В обзоре рассматриваются основные свойства и функции дегидринов, их структура и классификация,
распространение, внутриклеточная локализация; на основании литературных и собственных экспе-
риментальных данных обсуждается роль дегидринов в рекальцитрантных семенах.
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ПРИЧИНЫ ДЕГИДРАТАЦИИ РАСТЕНИЙ

Вода является главным компонентом всего
живого, составляющим около 90% сырого веса у
большинства травянистых растений. Снижение
содержания воды ниже этого уровня приводит к
изменениям или повреждениям многих метабо-
лических процессов.

Существует несколько внешних причин, приво-
дящих к дефициту воды у растений. Дегидратация
клеток наблюдается при водном, осмотическом
(например, солевом) стрессе [1]; при холодовом
стрессе в результате снижения физиологической
активности корней [2, с. 34−35], а также из-за вы-
хода воды из клеток в межклетники [1, 2, с. 89,
94−95] при температуре замерзания. И, наконец, в
ортодоксальных семенах (т.е., устойчивых к дегид-

ратации) высыхание зародыша является нормаль-
ной частью процесса созревания [3, с. 60−67,
69−73]. На основе сходства проявлений на клеточ-
ном уровне различных внешних стрессов, включа-
ющих засуху и замораживание, а также явления пе-
рекрестной адаптации, когда один стресс может за-
щитить от другого, было выдвинуто положение о
том, что растения могут обладать общими механиз-
мами устойчивости к любому стрессу, который
приводит к обезвоживанию протопласта [4, 5].

На биохимическом уровне ответ растений на
обезвоживающий стресс проявляется в накопле-
нии “замещающих веществ”, экспрессии генов,
изменении активности ферментов и биосинтезе
абсцизовой кислоты (АБК). Изменения в экс-
прессии генов касаются сигнал-передающих бел-
ков, протеаз и их ингибиторов, белков клеточных
стенок, цитоскелета, ДНК-связывающих белков,
ферментов липидного и углеводного обмена,
биосинтеза “замещающих” растворимых веществ
и различных белков с неизвестными функциями,

Сокращения: АБК – абсцизовая кислота, LEA-белки –
белки позднего эмбриогенеза, SDS-электрофорез – элек-
трофорез в денатурирующих условиях, ПААГ – полиакри-
ламидный гель.

УДК 581.1

ОБЗОРЫ



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 67  № 2  2020

ДЕГИДРИНЫ В ОРТОДОКСАЛЬНЫХ И РЕКАЛЬЦИТРАНТНЫХ СЕМЕНАХ 131

включая белки позднего эмбриогенеза, или LEA-
белки [3, с. 64; 4, 6].

Таким образом, в результате действия многих
внешних стрессов клетки растений претерпевают
дегидратацию, вследствие чего создаются усло-
вия для универсального ответа в виде накопления
у различных растений сходных стресс-индуциру-
емых белков.

ЧТО ТАКОЕ LEA-БЕЛКИ И ДЕГИДРИНЫ?

Преобладающие белки позднего эмбриогене-
за, или LEA-белки (от англ.: Late Embryogenesis
Abundant), были впервые идентифицированы
Dure с соавт. [7] при исследовании изменений
или сдвигов популяции белков и мРНК в семядо-
лях семян хлопчатника в процессе созревания.
Были описаны 18 различающихся между собой
семейств белков с разными, а иногда и неизвест-
ными свойствами и функциями [7]. Большинство
семейств LEA-белков были позже идентифици-
рованы во многих других растительных системах.
В настоящее время считается, что все семейства
LEA-белков могут продуцироваться во всех рас-
тениях [8–10]. По мнению авторов многих обзо-
ров по LEA-белкам, ученые уже находятся на
уровне понимания биохимии этих белков, но еще
далеки от понимания их функций [9, 11, 12]. Не-
смотря на гетерогенность на уровне белков, об-
щим свойством LEA-транскриптов является их
координированное накопление во время фазы де-
гидратации в созревающих семенах и других ча-
стях растений, подвергающихся обезвоживанию.

К наиболее многочисленной и исследованной
группе среди индуцируемых обезвоживанием во-
дорастворимых белков относятся дегидрины.
Термин “дегидрины” (англ.: dehydrins – dehydration
induced) был предложен для обозначения D-11 се-
мейства или II–группы LEA-белков [13]. LEA-белки
и дегидрины индуцируются в ответ на осмотиче-
ский, холодовой, солевой стрессы, а также на
обработку АБК [14–17]. Одним из первых дегид-
ринов, описанных в семенах, был D-11 – белок,
накапливающийся в зародышах хлопчатника
[18]. В семенах дегидрины назвали также RAB-
белками (от англ.: Responsive to Abscisic Acid) [14,
19]. Обнаружение дегидринов у цианобактерий
[20] говорит о древности этих белков, а также ука-
зывает на их важность для клеток растений, в кото-
рых дегидрины сохраняются в процессе эволюции.

Все дегидрины представляют собой гидрофиль-
ные, богатые глицином водорастворимые белки,
устойчивые к тепловой денатурации. Дегидрины
обогащены глицином и полярными аминокисло-
тами, но содержат мало гидрофобных неполярных
аминокислот. Дегидрины различаются по своим
размерам. Их молекулярные массы, оцениваемые
по SDS-электрофорезу, варьируют от 9 кД для де-

гидрина риса WCI–24 [21] до 200 кД для дегидри-
нов пшеницы WSC200 [22]. Некоторые авторы
считают, что оценка по SDS-электрофорезу дает
завышенные размеры молекулярных масс, так как
термостабильные дегидрины являются структур-
но неупорядоченными белками (англ.: Intrinsically
Disodered Proteins – IDPs) [23, 24] и имеют боль-
ший гидродинамический радиус, чем глобулярные
белки, что замедляет их движение при миграции в
ПААГ (аномальная миграция).

Дегидрины обладают рядом специфических
структурных особенностей, которые легли в ос-
нову их классификации. Первые данные о пол-
ной аминокислотной последовательности были
получены для дегидрина риса RAB-21 [15], а так-
же D-11 хлопчатника [18]. В результате полного
секвенирования многих дегидринов составлено
представление о распространении этих белков и
возможности их классификации. Установлено,
что по своей аминокислотной последовательно-
сти дегидрины не имеют сходства ни с одним из
исследованных ферментов.

Для дегидринов характерно наличие высоко-
консервативной лизин-богатой консенсусной
последовательности из 15 аминокислот –
EKKGIMDKIKEKLPG, которая для удобства
обозначается как К-сегмент [16, 25]. Число К-сег-
ментов варьирует от 1 до 11 копий в исследован-
ных образцах дегидринов. Предполагается, что
при уменьшении оводненности К-сегмент дегид-
ринов может участвовать в образовании амфи-
фильной α-спирали. При этом отрицательно заря-
женные аминокислоты (с кислым pI), такие как
аспарагиновая кислота (D) и фенилаланин (F), ле-
жат на одной стороне спирали, гидрофобные (не-
полярные, такие, как изолейцин (I) и лейцин (L))
лежат на противоположной стороне, а положи-
тельно заряженные (с щелочным pI – лизин (K) и
аргинин (R)) – в интерфазе между полярными и
неполярными аминокислотами [26]. Таким обра-
зом, роль К-сегмента может сводиться к образо-
ванию гидрофобных взаимодействий дегидринов
с частично денатурировавшими белками цито-
плазмы или мембран. К-сегмент присутствует во
всех исследованных дегидринах, и в настоящее
время белки, содержащие К-сегмент, относят к
дегидринам [8]. Именно этот мотив, общий для
всех дегидринов, был использован для получения
антител на дегидрины [8, 11, 25].

Многие дегидрины содержат цепочку сериновых
остатков, от 4 до 10, являющихся частью консерва-
тивной последовательности LHRSGS4-10(E/D)3,
обозначаемой как S-сегмент [6, 8, 11]. Еще одна
консервативная последовательность аминокислот
(V/T)DEYNP, или Y-сегмент, находится вблизи
N-концевого участка большинства дегидринов.
Тирозин-богатый Y-сегмент имеет значительный
участок последовательности, родственной нук-
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леотид-связывающему участку белков-шаперонов
растений и бактерий [6]. Обозначение “YSK” было
использовано для описания различных типов де-
гидринов, которые различаются количеством ко-
пий указанных сегментов (рис. 1). Таким образом,
можно выделить 5 типов дегидринов: Kn, SKn, KnS,
YmKn, YmSKn.

Большинство исследованных дегидринов отно-
сится к типу YnSK2 (n = 1–3). Этот тип дегидринов
индуцируется дегидратацией клеток [23]. Дегидри-
ны Kn-типа содержат от одной до одиннадцати ко-
пий K-сегмента, не содержат Y- и S-сегментов и
строго индуцируются холодом [23]. Тип KnS со-
держит K-сегмент в количестве 1–3. Дегидрины
этого типа индуцируются как холодом, так и де-
гидратацией [23].

Биоинформатическими методами было иден-
тифицировано 426 дегидриновых последователь-
ностей в 53 геномах покрытосеменных и 3 геномах
голосеменных растений [27]. Было показано, что
покрытосеменные содержат все пять типов де-
гидринов (Kn, SKn, KnS, YmKn, YmSKn), тогда как
голосеменные – только Kn- и SKn-типы. Авторы
предполагают, что древние дегидрины семенных
растений содержали только Kn- и SKn-мотивы, а
дегидрины, содержащие Y-сегмент, появились
впервые у покрытосеменных растений [27].

Все аминокислотные последовательности между
Y-, S-, и K-сегментами называют Φ-сегментом [23].
Длина и аминокислотный состав Φ-сегментов
значительно варьируют. Φ-сегменты обогащены
глицином (17% от общих аминокислотных остат-
ков Φ-сегментов), глутаминовой кислотой (11%),
треонином (10%), тогда как фенилаланин, цисте-
ин и триптофан в сумме составляют менее 2% [23].
По-видимому, именно гибкость Φ-сегментов поз-
воляет молекулам дегидринов более тесно взаимо-
действовать с различными белковыми молекулами и
защищать их от абиотических стрессов [23, 26].
Многие дегидрины содержат повторы гистидино-
вых остатков для контроля гомодимеризации [28,
29], а также заряженные сегменты, участвующие
в переносе молекулы дегидрина в ядро и связыва-
нии с ДНК [30, 31].

В последнее время выделяют еще один 11-член-
ный консервативный мотив DRGLFDFLGKK, ха-
рактерный для хвойных и многих покрытосемен-
ных растений [32]. По двум центральным остаткам

фенилаланина этот мотив предлагается называть
F-сегментом. Соответственно, SKn-дегидрины
предлагается классифицировать как FSKn-дегидри-
ны [32]. Следует отметить, что у покрытосеменных
обнаруживаются как SKn-, так и FSKn-дегидрины, в
то время как у голосеменных SKn-дегидрины от-
сутствуют, присутствуют только FSKn [32].

Результаты субклеточного фракционирования
и иммунолокализации показывают присутствие
дегидринов практически во всех клеточных ком-
партментах: цитоплазме, ядре [32], вакуоли, хло-
ропластах, митохондриях, эндоплазматическом
ретикулуме, плазматической мембране [19, 24, 33–
35]. Установлено, что переходу дегидринов из ци-
топлазмы в ядро способствует фосфорилирова-
ние S-сегмента его молекулы казеинкиназой 2
[36, 37]. В семенах араукарии (Araucaria angustifolia)
дегидрины обнаружены с помощью иммуноблот-
тинга и иммунолокализации in situ во всех тканях
зародышевых осей и семядолей, причем наиболь-
шая концентрация дегидринов наблюдалась в
клетках стеблевой апикальной меристемы [38].
Дегидрины были найдены в ядрах, белковых те-
лах, микротельцах (предположительно, перокси-
сомах) – предполагается, что такое широкое рас-
пределение дегидринов по всей клетке способству-
ет их универсальному защитному действию на
клеточном уровне [38].

В настоящее время хорошо известно, что в на-
тивном состоянии дегидрины не имеют упорядо-
ченной вторичной структуры и находятся в раз-
вернутой (“unfolded”) форме [6, 9, 11, 23, 39–41].
Эта структурная особенность может объяснять
главные свойства дегидринов – их значительную
термоустойчивость и высокотемпературную рас-
творимость, поскольку термокоагуляция происхо-
дит в результате внутримолекулярных взаимо-
действий между гидрофобными участками белка.

Ferreira с соавт. [42] показали, что дегидрины
оказывают влияние на такие свойства воды, как
образование диполей/поляризация; способность
быть донором водородных связей, подкисляя среду,
и способность акцептировать водородные связи,
подщелачивая среду. Авторы предполагают, что из-
менение указанных свойств воды как растворите-
ля может вносить вклад в механизмы защитного
действия этих белков. По сравнению с полиэти-
ленгликолем (ПЭГ), дегидрины более эффективно

Рис. 1. Общая схема дегидринов.

Y
ϕ ϕ ϕ

S K

RTNDEYGNPH LHRSGSWSSSSSDDD EKKGIMDKIKEKLPG
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изменяют способность больших масс воды образо-
вывать водородные связи, чтобы предотвратить де-
натурацию ферментов. Этим объясняют, почему
дегидрины восстанавливают больше фермента-
тивной активности, чем ПЭГ [42].

Ранее было постулировано, что гидрофильные
белки обеспечивают стабилизацию коллоидных
структур протопласта и предохраняют их от по-
вреждений, вызываемых дегидратацией [43]. В на-
стоящее время существует гипотеза, что дегидрины,
чрезвычайно гидрофильные белки, принимают
участие в стабилизации цитоплазмы при дегидрата-
ции через стабилизацию макромолекул [26]. Гидра-
тированные гидрофильные участки образуют вод-
ные оболочки, которые обеспечивают сохранность
нативной структуры белков или ингибируют их
дальнейшую денатурацию при дегидратации [24,
26, 44]. Дегидрины также могут непосредственно
реагировать с частично денатурировавшими бел-
ками, вовлекая во взаимодействие гидрофобные
участки К-сегмента [44, 45]. Вполне возможно,
что дегидрины обеспечивают физическую границу
между экспонированным и гидрофобным участка-
ми белков и предотвращают тем самым их денату-
рацию. Рабочая гипотеза сводится к тому, что де-
гидрины являются солюбилизирующими агента-
ми со свойствами детергентов и шаперонов [46].

К настоящему времени накоплен большой
массив экспериментальных данных о роли дегид-
ринов в устойчивости растений к различным стрес-
совым воздействиям. Некоторые свойства и функ-
ции дегидринов приведены в таблице (табл. 1). Ин-
тересно отметить, что такие функции дегидринов,
как связывание с мембранами (SK3-дегидрин пше-
ницы WCOR410), криозащита лактатдегидрогеназы
(К9-дегидрин ячменя P80/DHN5; Y2K9-дегид-
рин персика РСА60; SK3-дегидрин мандарина
CuCOR19), защита от свободных радикалов (SK3-
дегидрин мандарина CuCOR19), связывание ионов
металлов (SK2-дегидрин мандарина CuCOR15), фе-
нотипически проявляются как устойчивость рас-
тений к холодовому стрессу [26].

Авторы многих обзоров подчеркивают много-
функциональность дегидринов [10, 19, 23, 26, 35,
40, 43–45], которая объясняется отсутствием у них
упорядоченной структуры, причем в зависимости
от конкретного стрессового фактора или соответ-
ствующих лигандов конформация белка (образо-
вание альфа-спиралей, например) изменяется, что
изменяет функции белка (“moonlighting”) [26, 44].

Универсальная роль дегидринов в защитном
ответе растений также обусловлена наличием в
промоторах их генов cis-элементов, таких как
ABRE (от англ.: Abscisic Acid-Responsive Elements),

Таблица 1. Некоторые свойства дегидринов, доказанные экспериментально

Свойство Растение Ссылка Примечание

Связывание К-сегмента
с фосфолипидными везикулами, 
защита клеточных мембран

Кукуруза (Zea mays)  [47, 48]

Связывание с ДНК и РНК
в присутствии ионов Zn2+

Мандарин (Citrus unshiu)  [36] Дегидрины могут защищать
нуклеиновые кислоты в растительных 
клетках во время созревания семян
и при различных стрессах

Стабилизация цитоскелета Теллунгиелла солонцовая 
(Thellungiella salsuginea)

 [49] Фосфорилированные по S-сегменту 
дегидрины могут полимеризовать 
актиновые филаменты, стабилизируя 
цитоскелет в стрессовых условиях

Предотвращение денатурации
белков, защита (криозащита)
ферментов

Персик (Prunus persica),
Мандарин (Citrus unshiu),

 [50] Дегидрин RAB17 из сухих зародышей 
кукурузы защищает белки от агрегации 
под действием теплового стрессаКукуруза (Zea mays), [51]

Пшеница (Triticuv aestivum), [10]
Ячмень (Hordeum vulgare) [53]

Обезвреживание свободных
радикалов/активных форм
кислорода

Мандарин (Citrus unshiu)  [54]

Связывание ионов Ca, Ni, Cu, Fe, 
Co, Zn

Мандарин (Citrus unshiu),
Арабидопсис (Arabidopsis)

 [54]
 [55]

Большое число His-остатков,
способных образовывать His-His-пары 
с сильной металлосвязывающей 
активностью
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DRE (от англ.: Dehydration-Responsive Elements),
LTRE (от англ.: Low Temperature-Responsive Ele-
ments), CRT(C-repeat)-элементов, участвующих в
ответах на стрессы [56]. Причем эти cis-элементы
могут присутствовать в промоторах как по от-
дельности, так и вместе [57, 58].

ДЕГИДРИНЫ В ОРТОДОКСАЛЬНЫХ
И РЕКАЛЬЦИТРАНТНЫХ СЕМЕНАХ

Из всего рассмотренного выше можно заклю-
чить, что дегидрины представляют собой сложное
семейство белков с недостаточно хорошо изучен-
ными свойствами и функциями. Они накапливают-
ся в тканях растения в ответ на любой внешний сти-
мул, который приводит к обезвоживанию клетки.

С этой точки зрения особый интерес для иссле-
дования представляют семена растений. Про-
цесс созревания многих видов семян сопровож-
дается глубоким обезвоживанием, когда влаж-
ность снижается до 10% (от сырого веса) при
сохранении жизнеспособности зародыша. Такие
семена относят к ортодоксальному типу [59]. Обез-
воживание ортодоксальных семян при созревании
генетически детерминировано, в это время экс-
прессируются специфические гены (Lea), мно-
гие из которых индуцируются АБК [14, 60, 61]. В
литературе рассматриваются 3 главные защит-
ные системы, связанные с устойчивостью орто-
доксальных семян к высыханию: 1) накопление
невосстанавливающих (“non-reducing”) сахаров;
2) LEA-белки, которые индуцируются АБК;
3) способность предотвращать, выдерживать или
восстанавливать повреждения, вызванные сво-
бодными радикалами [3, с. 61–65].

Дегидрины накапливаются в ортодоксальных
семенах при созревании, и это коррелирует с вы-
работкой устойчивости к дегидратации [60, 62].
Так, накопление 35 кД дегидрина в семенах виг-
ны (Vigna uniguiculata) совпадает с началом высы-
хания семян [62]. В семенах гороха (Pisum sativum)
различных генотипов, различающихся по устой-
чивости к стрессам, охарактеризован ген PsDhn1,
кодирующий дегидрин Y2K2-типа с молекуляр-
ной массой 21 кД. При этом в семядолях исследу-
емых семян обнаружен (с помощью иммуноблот-
тинга) еще один дегидрин с массой 29 кД [63].
При исследовании прорастания семян шпината
(Spinacia oleracea) было показано, что дегидрин
САР85 накапливался в набухающих семенах при
их подсушивании (“осмопрайминг”). При осмо-
прайминге в семенах накапливаются также дегид-
рин-подобные белки с молекулярными массами 19,
26 и 30 кД, при этом семена становятся более устой-
чивыми к абиотическим стрессам [64]. Ген FsDhn1
из семян бука европейского (Fagus silvatica) индуци-
ровался АБК и экспрессировался, когда семена ис-
кусственно высушивали [65]. Дегидрин CuCOR15,
белок, индуцируемый холодом в семенах манда-

рина уншиу (Citrus unshiu), или японского манда-
рина, мог связываться с ДНК и РНК в присутствии
ионов цинка. Авторы предполагают, что дегидрин
может защищать нуклеиновые кислоты в клетках
семян при созревании и ответе на стрессы [36].

Из 10 дегидринов арабидопсиса 5 экспрессиру-
ются в семенах: At2g21490 (LEA14; K2SY2); At4g39130
(LEA45; KY); At3g 50970 (XERO2, LTI30; K6); At3g
50980 (XERO1; K2S); At5g 66400 (RAB18; K2SY2)
[66]. При прорастании семян дегидрины исчеза-
ют, что коррелирует с утратой устойчивости к де-
гидратации у проросших семян [67]. Soares с со-
авт. [68] показали, что при прорастании семян
аденантеры павлиньей (Adenanthera pavonina)
уменьшается фракция термостабильных белков,
и именно это может быть причиной потери про-
растающими семенами устойчивости к высыха-
нию [68].

Помимо семян ортодоксального типа, суще-
ствует тип семян, не обладающих устойчивостью
к высыханию. Такие семена после созревания со-
храняют высокую влажность (более 50% от сыро-
го веса), и снижение ее уровня приводит к потере
жизнеспособности семян. Эти семена относятся к
рекальцитрантному типу [59]. Рекальцитрантные
семена различаются по устойчивости к высыха-
нию в широких пределах [69]. Например, семена
клена сахарного (Acer saccharum) более чувстви-
тельны к дегидратации, чем семена клена остро-
листного (A. platanoides) [70].

Поскольку дегидрины рассматриваются как
ключевой элемент устойчивости или толерантно-
сти к дегидратации, было высказано предположе-
ние, что отсутствие устойчивости к высыханию у
рекальцитрантных семян является следствием от-
сутствия в них дегидринов. Действительно, в од-
ной из первых работ, выполненных на рекальцит-
рантных семенах мангрового дерева авиценнии
морской (Аviсеnniа mаrinа), было показано, что
термостабильные LЕA–белки, частью которых
являются дегидрины, не синтезируются на позд-
них стадиях созревания [71]. Однако, позже де-
гидрины были обнаружены в рекальцитрантных
семенах дикого риса (Zizаniа раlustris) [72]. В
дальнейшем дегидрины были идентифицирова-
ны методом иммуноблоттинга в осях и семядолях
ряда рекальцитрантных семян древесных расте-
ний – дуба (Quercus), каштана европейского (Casta-
nea sativa), каштана конского (Aesculus hippocasta-
num), некоторых видов клена (Acer) [73–75]. Четыре
главных дегидрина, с молекулярными массами
12, 20, 32 и 56 кД, были идентифицированы в се-
менах дуба при созревании, опадении с деревьев
и после влажного хранения [74]. Таким образом,
предположение о том, что чувствительность к вы-
сыханию у рекальцитрантных семян является
следствием отсутствия у них дегидринов, не полу-
чило подтверждения. Однако нельзя исключить то-
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го, что отсутствие или недостаточное количество
какого-то одного из дегидринов может повлечь за
собой неспособность рекальцитрантных семян
противостоять высыханию, т.к. функции отдель-
ных дегидринов пока остаются неизвестными, а
механизм устойчивости к полному высыханию у
ортодоксальных семян еще не вполне ясен. Та-
ким образом, очевидно, что одного присутствия
дегидринов в рекальцитрантных семенах недо-
статочно для выработки устойчивости к высыха-
нию. С другой стороны, вполне возможно, что пол-
ное отсутствие дегидринов в семени предполагает
их неспособность противостоять дегидратации. В
связи с этим возникает вопрос о роли дегидринов
в рекальцитрантных семенах и возможности су-
ществования семян, не содержащих дегидрины.

Исследования, проведенные на рекальцит-
рантных семенах 16 видов древесных растений, раз-
личающихся по систематическому положению,
происхождению и условиям обитания, показали,
что дегидрины присутствуют во многих из них. Од-
нако в семенах растений влажных тропиков дегид-
рины не были обнаружены [76]. Это было первое
сообщение о возможности существования семян, в
которых дегидрины отсутствовали.

Подсушивание (или дегидратация) свежих за-
родышей рекальцитрантных семян баррингтонии
(Barringtonia), в которых дегидрины не были об-
наружены, приводило к индукции двух дегидри-
нов с молекулярными массами 16 и 43 кД. А в заро-
дышах авиценнии морской, или черного мангра
(Avicennia marina) – мангрового дерева, также
обитающего во влажных тропиках и не содержа-
щего дегидрины в семенах, такого ответа на де-
гидратацию не было [76]. Рекальцитрантные се-
мена заметно различались по числу и размерам
обнаруженных в них дегидринов. В зародышевых
осях семян австралийского каштана (Castanosper-
mum australe) (среда обитания – тропический лес)
были идентифицированы 2 дегидрина с молеку-
лярными массами 50 и 60 кД. В осях семян чая
(Camellia sinensis) (умеренно-тропический климат)
присутствовал один дегидрин с молекулярной
массой 40 кД. Три дегидрина с молекулярными
массами 12, 14, 18 кД и 23, 30, 35–55 кД выявлены
в осях семян каштана конского Aesculum hippo-
castanum (умеренно-холодный климат). В осях
каштана европейского Castanea sativa (умеренно-
холодный климат) обнаружено 2 дегидрина с мо-
лекулярными массами 46 и 180 кД [76].

Как уже отмечалось, низкие температуры и
обезвоживание вызывают сходные повреждения
в вегетативных тканях растений и индуцируют
экспрессию дегидриновых генов [16, 17, 19]. На-
копление дегидринов способствует выработке
устойчивости или толерантности не только к ос-
мотическому, но и низкотемпературному стрессу.
Результаты, полученные при анализе дегидринов

в рекальцитрантных семенах, позволили авторам
выдвинуть предположение, что продуцирование
дегидринов в этих семенах может быть вызвано
понижением температур в тот или иной период их
развития [76]. Действительно, девять видов расте-
ний, в семенах которых не удалось обнаружить
дегидрины, являлись обитателями влажных тропи-
ков и их семена никогда не подвергались холодово-
му стрессу. Семь других видов, в семенах которых
присутствовали дегидрины, обитали в умеренно-
теплом и умеренно-холодном климате, и их семена
в той или иной степени подвергались действию
низких температур в процессе развития [76]. По
всей видимости, дегидрины в рекальцитрантных
семенах обеспечивают защиту клеточных струк-
тур от повреждений, вызванных низкотемпера-
турным стрессом.

Известно, что АБК связана с преодолением
растением внешних стрессов и индуцирует накоп-
ление дегидринов [14, 15, 77]. Интересно отметить,
что все виды рассматриваемых семян [76], у кото-
рых отсутствовали дегидрины, имели низкое со-
держание АБК (меньше 50 нг/г сухого веса). У
других видов, где дегидрины присутствовали, со-
держание АБК было сравнительно высоким (более
250 нг/г сухого веса), принудительное обезвожива-
ние или подсушивание семян, не содержащих де-
гидрины, приводило к их накоплению и повыше-
нию содержания АБК [76]. В рекальцитрантных
семенах тропических видов австралийского каш-
тана Castanospermum australe и трихилии (красно-
го дерева) Trichilia dregeana содержание и состав
дегидринов менялись в ходе созревания семян,
как и чувствительность к АБК [78].

Результаты анализа рекальцитрантных семян
указывают также на то, что присутствие или от-
сутствие дегидринов (и их размеры) не связано с
эволюционным статусом семейств растений, се-
мена которых были исследованы [76]. Так, дегид-
рин-подобные белки присутствовали в семенах
эволюционно-примитивного вида араукарии
бразильской (Araucaria angustifolia) [38, 76], в то
время как в семенах более эволюционно продви-
нутого вида авиценнии морской (Avicennia mari-
na) дегидрины не выявлялись [76], но позднее
все-таки были обнаружены, причем в листьях их
накопление вызывалось только осмотическим
стрессом, а в корнях еще и солевым [79].

Как уже отмечалось, дегидрины представляют
собой чрезвычайно устойчивые к тепловой дена-
турации белки [6, 44]. В рекальцитрантных семе-
нах каштана конского (Aesculus hippocastanum L.)
термостабильные белки составляют около 30%
растворимых белков цитозоля в зародышевых
осях и более 80% – в семядолях [80, 81].

Полученные нами [75] для семян каштана кон-
ского результаты показали, что во фракции термо-
стабильных белков действительно присутствуют
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дегидрин-подобные белки, что подтверждает дан-
ные других исследователей. Во всех случаях дегид-
рин-подобные белки выявлялись в виде одной яр-
кой полосы в зоне молекулярных масс около 50 кД
[74]. Низкомолекулярные термостабильные белки
(25 кД и ниже 16 кД), которыми богата исследуе-
мая фракция, не давали иммунологической реак-
ции на дегидрины. В этом отношении получен-
ные нами результаты отличаются от имеющихся в
литературе [73, 76].

Дегидрины были обнаружены нами во всех ча-
стях зародыша: в клетках осевых органов, запасаю-
щей паренхимы семядолей и черешков семядоль-
ных листьев, что указывает на отсутствие тканевой
специфичности в распределении этих белков в
семенах конского каштана. Однако относитель-
ное содержание дегидринов в разных частях заро-
дыша было различным: максимальный дегидри-
новый сигнал давали зародышевые оси, мини-
мальный – семядоли [75].

Дегидрины выявлялись среди термостабиль-
ных белков на протяжении всей стратификации
семян, определялись также в наклюнувшихся се-
менах. При наклевывании семян уменьшалась не
только сама фракция термостабильных белков, но
и относительное содержание в ней дегидринов.
Неожиданным и пока труднообъяснимым оказался
тот факт, что в незрелых семенах, еще не опавших с
дерева, обнаружить дегидрины не удалось. При ис-
кусственном проращивании изолированных за-
родышевых осей дегидрины исчезали, как и при
прорастании целых семян. Если рост изолиро-
ванных осей ингибировался экзогенной АБК, то
дегидрины сохранялись в белковом спектре. По-
ка нет прямых экспериментальных данных о том,
задерживает ли АБК утилизацию дегидрина, или
индуцирует его синтез de novo [75].

При анализе суммарных белков гомогената се-
мян каштана конского помимо 50 кД термоста-
бильного дегидрина анти-дегидриновые антитела
выявили еще один компонент с молекулярной мас-
сой около 80 кД, который локализован во фракции
неустойчивых к тепловой денатурации белков,
вследствие чего и назван нами дегидрин-подоб-
ным белком [75]. Обнаружение термолабильного
дегидрин-подобного белка – довольно редкий
случай. Farias-Soares с соавт. [38] обнаружили два
термолабильных дегидрина с молекулярными
массами 16 и 35 кД в осях и семядолях семян ара-
укарии (Araucaria angustifolia), еще один термола-
бильный дегидрин (10 кД) был найден только в
семядолях [38]. Таким образом, рекальцитрант-
ные семена многих видов растений, подобно орто-
доксальным семенам, способны продуцировать де-
гидрины, но при этом остаются чувствительными к
потере воды и не могут противостоять глубокому
обезвоживанию, как это делают семена ортодок-
сального типа.

Авторы двух обзоров по дегидринам в ортодок-
сальных и рекальцитрантных семенах [82, 83]
жестко привязывают появление дегидринов в семе-
нах при созревании к процессу высыхания семян.
Ортодоксальные семена синтезируют и накаплива-
ют дегидрины при высыхании (maturation drying),
дегидрины присутствуют в сухих семенах при
хранении, в сухом состоянии семена могут хра-
ниться годами, не теряя жизнеспособности. “Ти-
пичные” (по мнению авторов) рекальцитрантные
семена, такие как авиценния (Avicennia), бругиера
(Bruguiera) из-за отсутствия генетически детерми-
нированного высыхания не накапливают дегидри-
ны в процессе эмбриогенеза, дегидрины в них не
появляются и при хранении – если семена высыха-
ют, они погибают [82, 83]. Авторы также выделяют
“атипичные” рекальцитрантные семена (камелия
Camellia, каштан Castanea, эвтерпа Euterpe, дуб
Quercus), которые в конце эмбриогенеза претерпе-
вают ограниченную дегидратацию и накапливают
небольшое (по сравнению с ортодоксальными се-
менами) количество дегидринов. Такие семена мо-
гут храниться несколько месяцев (дегидрины при
этом сохраняются), но в результате все равно по-
гибают. Интермедиантные [84] семена (кофе Coffea,
баррингтония Barringtonia) не синтезируют дегид-
рины в конце эмбриогенеза, но при хранении и
частичном высыхании дегидрины в них появля-
ются [82, 83], семена выживают.

Нельзя не согласиться с авторами [82, 83], что
рекальцитрантность – такое же эволюционное при-
способление к жизни в жарких влажных тропиках
(где семени нужно как можно быстрее прорасти,
чтобы уберечься от плесневых грибов, патоген-
ных бактерий и т.п.), как и устойчивость к высы-
ханию у ортодоксальных семян видов умеренного
и холодного климата со сменой времен года (где
прорастание в неблагоприятных для роста про-
ростка климатических условиях приведет к его
гибели). Однако авторы не видят разницы между
реакцией клеток листа на засуху и высыханием
семян в конце созревания [82, 83]. Следует заме-
тить, что для листа засуха наступает неожиданно,
а высыхание ортодоксальных семян определено
генетически, влажность семян в конце созрева-
ния снижается даже внутри сочных плодов [85].
Транскрипты дегидринов появляются в ортодок-
сальных семенах в середине созревания, когда
влажность семян еще высока [3, с. 64; 14]. Кроме
того, имеются указания о конститутивном харак-
тере синтеза некоторых дегидринов в плодах и се-
менах [86]. Так, в листьях, плодах и семенах фасо-
ли два дегидрина (73 и 82 кД) синтезировались
конститутивно, при созревании семян их синтез
усиливался. Три других дегидрина (22, 36 и 63 кД)
экспрессировались в конце созревания семян,
причем независимо от того, подвергались ли рас-
тения искусственной засухе, или нет [86]. Вполне
возможно, что условия созревания семян (сумма
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температур, количество осадков) могут индуци-
ровать экспрессию генов дегидринов, но одних
только дегидринов, как уже отмечалось, недоста-
точно для устойчивости семян к обезвоживанию.

Следует признать, что, несмотря на множество
работ по изучению роли дегидринов в растениях
и, в частности, в семенах, многие аспекты функ-
ционирования этих белков еще предстоит выяс-
нить. Перспективным представляются исследо-
вания близкородственных видов, имеющих орто-
доксальные и рекальцитрантные семена [60, 87].
Причем анализ чувствительных к обезвоживанию
рекальцитрантных семян может быть более поле-
зен для выявления функций дегидринов.

При исследовании трех видов клена (Acer),
имеющих ортодоксальные и рекальцитрантные
семена, было обнаружено, что три дегидрина (23,
35 и 46 кД) присутствовали в зрелых и подсушен-
ных семенах обоих типов [87]: в ортодоксальных
семенах клена остролистного (A. platanoides), в ре-
кальцитрантных семенах клена белого, или явора
(A. pseudoplatanus) и клена сахарного (A. saccharum).
В зародышевых осях семян содержание дегидри-
нов было больше, чем в семядолях. В ортодок-
сальных семенах A. рlatanoides содержание дегид-
ринов возрастало при снижении влажности се-
мян. Содержание дегидринов и их компонентный
состав в рекальцитрантных семенах клена белого и
клена сахарного различались в разные годы, при-
чем выявить, что важнее – генетический потенци-
ал или внешние условия, в которых созревали се-
мена, пока не представляется возможным [87].

Группой французских исследователей [60] был
охарактеризован термостабильный протеом ре-
кальцитрантных семян австралийского каштана
(Castanospermum australe), тропического древес-
ного вида, произрастающего в восточной части
Австралии, а также в Южной Африке. C. australe
филогенетически близок (относится к тому же
подсемейству) к модельному бобовому растению
люцерне усеченной (Medicago truncatula), имею-
щему ортодоксальные семена, что позволяет
сравнивать их белки, хотя геном C. australe пока
не секвенирован. Термостабильные LEA-белки
M. truncatula были подробно охарактеризованы
ранее [88, 89], причем были найдены белки, свя-
занные с устойчивостью к дегидратации. При
сравнении бобовых с ортодоксальными (M. trun-
catula) и рекальцитрантными (C. australe) семена-
ми [60] были обнаружены 12 LEA-генов (из 16 го-
мологов), полипептиды которых отсутствовали
или их содержание было сильно снижено в ре-
кальцитрантных семенах C. australe. При этом
другие дегидрины, индуцируемые осмотическим
стрессом и не являвшиеся специфичными для се-
мян, накапливались в рекальцитрантных семенах
даже в больших количествах, чем в ортодоксаль-
ных. Авторы охарактеризовали также мутант

M. truncatula по гену ABI3 (англ.: Abscisic Acid In-
sensitive 3). Зрелые семена Mtabi3 были чувстви-
тельны к обезвоживанию, и в их протеоме были
сильно редуцированы те же LEA-белки, которые
отсутствовали или были подавлены в семядолях
рекальцитрантных семян Castanospermum australe
[60]. Авторы обсуждают возможные пути и меха-
низмы регуляции накопления LEA-белков, важ-
ных для устойчивости к обезвоживанию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Когда миллионы лет назад растения заселяли
сушу, им пришлось выработать широкий спектр
адаптивных приспособлений к различным абио-
тическим стрессам. Так как многие из этих стрес-
сов приводят к дегидратации клеток, термоста-
бильные стресс-индуцируемые белки, уже имев-
шиеся у цианобактерий [20], очень пригодились
для выживания в новых условиях.

Обезвоживание, то есть удаление воды из кле-
ток, вызывает необратимые изменения, приводя-
щие к агрегации макромолекул. Накапливающиеся
в семенах при созревании белки позднего эмбрио-
генеза (LEA-белки), в частности, дегидрины, помо-
гают предотвратить агрегацию клеточных белков
при прогрессирующем обезвоживании. Предпо-
лагаемый механизм действия дегидринов вклю-
чает аминокислоты Φ-сегмента, который важен
для поддержания развернутой (неупорядочен-
ной) структуры молекул термостабильных гидро-
фильных дегидринов, что позволяет им функцио-
нировать как молекулярные щиты и предотвращать
взаимодействие частично денатурированных мо-
лекул белков друг с другом.

Семена высших растений предназначены для
хранения (и сохранения генетического материала)
и имеют специфические, очень мощные механиз-
мы устойчивости к высыханию и выживанию в воз-
душно-сухом состоянии. Что касается неустой-
чивых к высыханию рекальцитрантных семян, то
дегидрины в них помогают при солевом стрессе,
как это описано для тропических мангровых [79],
или при низкотемпературном, как это предполага-
ется для рекальцитрантных семян древесных расте-
ний умеренного климата, таких как дуб черешчатый
[73, 74], каштан конский [73, 75]. Именно гидро-
фильные дегидрины и другие LEA-белки могут не
только предохранять клеточные структуры заро-
дыша от существенной потери влаги (что является
для рекальцитрантных семян смертельным), но и
могут обеспечивать устойчивость высокоовод-
ненных семян к длительному холодовому стрессу
под снегом в зимних условиях средней полосы.

Автор заявляет об отсутствии конфликта инте-
ресов. Настоящий обзор не содержит каких-либо
исследований с участием людей и животных в ка-
честве объектов исследования.
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