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Аннотация. Для озимой пшеницы зимостойкость – один из комплексных признаков, определяющих успешное 
возделывание этой культуры, а отвечающие за нее гены признаны высоко значимыми для селекционных 
работ. Накопление белков, препятствующих рекристаллизации льда (ice recrystallization inhibition proteins, IRIP), 
коррелирует с выживаемостью озимой пшеницы, что указывает на важность учета этого признака при 
получении более морозоустойчивых сортов. Значение IRIP для выживаемости определяется их способностью 
встраиваться в растущие кристаллы льда, что ограничивает формирование крупных ледяных конгломератов 
в тканях озимых растений. IRIP пшеницы, накапливающиеся преимущественно в апопласте листьев и 
узлов кущения в период холодовой акклимации, характеризуются типичной двойственной структурной 
организацией, определяющей как проявление IRI-активности, так и антипатогенные свойства. Молекула 
IRIP пшеницы содержит на С-конце консервативный, несколько раз повторяющийся фрагмент NxVx(x)G, 
формирующий ответственную за связывание с поверхностью льда β-спираль; на N-конце расположены 
типичная для активируемых патогенами киназ LRR-последовательность, а также направляющий сигнальный 
пептид. Геном пшеницы содержит до 11 IRI-генов. Промотор генов TaIRI содержит типичные основные цис-
активирующие элементы и некоторые элементы, реагирующие на абиотический стресс и гормоны. Изоформы 
ответственных за защиту от патогенов белков (pathogenesis related proteins, PRP), накапливающихся у озимой 
пшеницы в период холодовой акклимации, также обладают IRI-активностью. Экспрессия генов IRIP и PRP 
положительно коррелирует с холодоустойчивостью растений озимой пшеницы. Регуляция генов IRIP и генов 
PRP, активируемых холодом, согласно современным данным, АБК-независимая, но зависит от присутствия 
жасмоновой кислоты и от некоторых протеомных факторов транскрипции. В обзоре приведены примеры 
практического использования изолированных IRIP озимой пшеницы. Вопрос о факторах регуляции активности 
генов IRIP и активируемых холодом PRP является наименее разработанным на сегодняшний день. Связь этих 
белков с зимостойкостью пшеницы указывает на перспективность их дальнейшего изучения.
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Abstract. For winter wheat, winter hardiness is one of the complex traits that determine the successful cultivation of  
this crop, and the responsible genes are recognized as highly significant for breeding work. The accumulation of 
proteins that prevent ice recrystallization (ice recrystallization inhibition proteins, IRIP) correlates with the survival of 
winter wheat, which indicates the importance of taking this trait into account when obtaining more frost-resistant 
varieties. The importance of IRIPs is determined by their ability to integrate into growing ice crystals, which limits 
the formation of large ice conglomerates in the tissues of winter plants. Wheat IRIPs, which accumulate mainly in 
the apoplast of leaves and in the crowns during cold acclimation, are characterized by a typical duality of structural 
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organization that determines both the manifestation of IRI activity and anti-pathogenic properties. The wheat IRIP 
molecule contains at the C-terminus a conserved NxVx(x)G fragment that repeats several times, forming a β-helix 
responsible for binding to the ice surface; at the N-terminus, there is an LRR sequence typical of pathogen-activated 
kinases, as well as a guiding signal peptide. The wheat genome contains up to eleven IRI genes. The TaIRI  gene 
promoter contains typical basic cis-activating elements and some elements that respond to abiotic stress and 
hormones. Isoforms of proteins responsible for protecting against pathogens (pathogenesis related proteins, PRP), 
which accumulate in winter wheat during cold acclimation, also have IRI activity. The expression of the IRIP and PRP 
genes positively correlates with the cold resistance of winter wheat plants. According to modern data, the regulation 
of the IRIP genes and cold-activated PRP genes is ABA-independent, but depends on the presence of jasmonic acid 
and on some proteomic transcription factors. The review provides examples of the practical use of isolated winter 
wheat IRIPs. The issue of the factors regulating the activity of the IRIP genes and cold-activated PRPs is the least 
developed to date. The association of these proteins with the winter hardiness of wheat indicates the prospects for 
their further study.
Key words: ice recrystallization inhibition proteins; Triticum aestivum L.; winter hardiness; regulation of gene activity
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Введение
Озимая пшеница – хозяйственно важный злак, объект осо-
бого внимания селекционеров. Эту культуру выращивают 
по всему миру, в регионах, существенно различающихся 
по сочетаниям климатических условий, что требует боль-
шого разнообразия районированных высокоурожайных 
сортов. Наличие значительного набора исследованных 
признаков и определяющих их генов существенно рас-
ширяет возможности для районирования пшеницы и по-
вышения ее урожайности в условиях конкретного региона.

Активный вегетативный рост, обеспечивающий высо-
кую урожайность озимой пшеницы, зависит от  уровня 
перезимовки озимых сельскохозяйственных злаков. При­
знаки, от которых зависит высокая выживаемость при про-
хождении зимне-весеннего периода, – особенно важные. 
Зимостойкость – это сложный комплексный признак, 
позволяющий бороться с несколькими внешними воздей­
ствиями, в том числе с промерзанием почвы (Ambroise et 
al., 2020). 

Промерзание почвы, влекущее за собой образование 
льда в узлах кущения озимой пшеницы, – один из самых 
значимых повреждающих факторов, снижающих выжи­
ваемость и урожайность. Накопление антифризных белков 
защищает от промерзания узлы кущения и листовую часть 
растений и является одним из признаков, который свиде-
тельствует о повышении ее морозоустойчивости. Результа-
ты исследований антифризных белков злаковых растений 
ранее изложены в обзоре J.G. Duman и M.G. Wisniewski 
(2014). Известные нам статьи, как правило, посвящены 
холодоустойчивости либо антифризным белкам растений 
в целом. Имеющаяся к настоящему времени информация 
об этих белках у пшеницы остается разрозненной. 

Целью настоящего обзора стало комплексное освещение 
имеющихся на сегодняшний день в литературе сведений 
об антифризных белках мягкой пшеницы Triticum aesti­
vum  L. В статье будет представлена общая характери-
стика этих белков, рассмотрена организация молекул на 
протеомном и геномном уровнях, приведены известные 
в настоящее время сведения о регуляции активности их 
генов и практическом применении антифризных белков 
T. aestivum.

Общая характеристика антифризных белков
Антифризные белки (antifreeze proteins, AFP) впервые опи- 
саны у антарктических рыб более 50 лет назад (DeVries, 
Wohlschlag, 1969). С тех пор знания об этих белках суще-
ственно расширены, были предложены и апробированы 
способы их практического применения (Voets, 2017; Liu 
et al., 2021). В литературных источниках встречается не-
сколько вариантов названий этих белков: «структурирую-
щие лед белки» (ice structuring proteins, ISP) (Kontogiorgos 
et al., 2007; Wang X. et al., 2024), «связывающиеся со льдом 
белки» (ice-binding proteins, IBPs) (Janech et al., 2006), 
«белки термогистерезиса» (thermal hysteresis protein, THP) 
(Ewart et al., 1999) или «белки-ингибиторы рекристалли-
зации льда» (ice recrystallization inhibition proteins, IRIP) 
(Knight et al., 1995). Часть AFP растений является гликози-
лированными белками, для них принято название «анти-
фризные гликопротеины» (antifreeze glycoproteins, AFGPs) 
(Griffith et al., 1992). Для AFP пшеницы, гены которых 
аннотированы, в настоящее время принято название «IRI- 
белки» (IRI proteins, IRIP), которое в значительной степени 
соответствует форме активности (Wisniewski et al., 2020).

У растений AFP впервые описаны у паслена (Urrutia et 
al., 1992) и озимой ржи (Griffith et al., 1992). Позднее было 
установлено специфическое отличие антифризных белков 
растений от белков других живых организмов. Для расти-
тельных AFP характерна слабая способность к снижению 
температуры замерзания воды по сравнению с темпера-
турой ее плавления – свойство, называемое «термальный 
гистерезис». Лишь немногие виды растений проявляют 
термальный гистерезис, доходящий до +2 °С (Jarząbek et 
al., 2009; Bayer-Giraldi et al., 2011). Это свойство, напро-
тив, очень ярко выражено у AFP животных (Kristiansen 
et al., 1999, 2011). Для листьев пшеницы термальный 
гистерезис при измерении в феврале составляет 0.2 °С 
(Duman, Olsen, 1993).

Рекристаллизация льда происходит на одном из этапов 
замерзания воды при медленном отводе скрытого тепла, 
образующегося в результате льдообразования (Пучков, 
2017). Способность IRI-белков растений ингибировать 
рекристаллизацию льда заключается в связывании мо-
лекулы белка с поверхностью растущего кристалла льда 
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и встраивании в этот кристалл, что придает последнему 
форму шестигранного диска (при низком содержании 
IRIP в среде) или двусторонней призмы (при высоком со-
держании IRIP) (Griffith et al., 2005). Важно, что при этом 
не происходит образования крупных конгломератов льда 
(Yang et al., 2024), что могло бы повредить живым тканям. 

Уровень IRI-активности зависит от количества IRIP в 
замораживаемом растворе (Regand, Goff, 2006). Cпособ­
ность IRIP растений ингибировать рекристаллизацию льда 
впервые была описана для ржи (Griffith et al., 1992), затем 
для других холодоустойчивых видов (Antikainen, Griffith, 
1997). Оказалось, что это свойство характерно только для 
морозоустойчивых растений (Hon et al., 1995; Antikainen, 
Griffith, 1997).

Как зимующий холодостойкий вид, пшеница содержит 
гены IRI. Накопление IRIP для растений пшеницы особен-
но актуально поздней осенью и в начале зимнего периода, 
которым предшествует холодовая акклимация при низких 
плюсовых температурах. При температурах от –6 до –8 °С 
у акклиматизированных к холоду растений пшеницы про-
исходит образование льда в межклеточном пространстве 
сосудистой зоны узла кущения, в который вода в большом 
количестве перемещается из зоны меристемы стебля. Та­
кое перемещение воды делает зону меристемы более за- 
щищенной от повреждения образующимся льдом и пред­
определяет выживаемость после завершения зимнего 
периода (Willick et al., 2019). IRIP преимущественно накап­
ливаются в сосудистой зоне узла кущения по сравнению с 
зоной стеблевой меристемы (Willick et al., 2018). 

Важно отметить, что у растений пшеницы минимальная 
температура, при которой клетки меристемы остаются 
живыми после перезимовки, близка к показателю LT50 
(lethal temperature 50 – температура, при которой наступает 
гибель 50 % растений исследуемой группы), в то время как 
накопление IRIP коррелирует с общей выживаемостью в 
зимних условиях (Chun et al., 1998). В весенний период 
гены IRI оказывают влияние на рост, колошение и начало 
цветения пшеницы, стимулируя активность генов, отве-
чающих за яровизацию (Cao et al., 2021).

Снежный покров создает благоприятные условия для 
поддержания жизни патогенных грибов (Gaudet, Laroche, 
1997). В результате тканевых повреждений растущими 
внутри тканей конгломератами льда возникает высокая 
вероятность патогенного поражения растений озимой 
пшеницы в конце зимы после схода снежного покрова. 
В ответ на патогенное поражение растения синтезируют 
PR-белки (pathogenesis related proteins, PRP), которые вы-
свобождаются в апопласт при инфицировании и ингиби-
руют ферменты патогенных грибов либо ферментативно 
разрушают их клеточные стенки (Jain, Khurana, 2018). 

Молекулы IRIP пшеницы имеют в своем составе рас-
пространенную среди PRP аминокислотную последова-
тельность LRR (leucine-rich repeat) (Tremblay et al., 2005), 
определяющую PR-активность (Juurakko et al., 2022). 
Некоторые PRP пшеницы – β-1,3-глюканазы, хитиназы, 
тауматиноподобные белки, белок-ингибитор полигалакту-
роназы – обладают антифризной активностью (Hon et al., 
1995; Kontogiorgos et al., 2007). В ответ на холод у пшени-

цы накапливаются специфические изоформы PR-белков, 
которые функционируют как IRIP и изменяют рост льда 
во время замораживания, а также обеспечивают устойчи-
вость к патогенам еще до заражения (Griffith, Yaish, 2004).

IRIP пшеницы обнаружены в таких органах расте-
ний, как корни, стеблевая часть, листья и узлы кущения 
(Duman, Olsen, 1993; Willick et al., 2018, 2019; Jin et al., 
2022; Vaitkevičiūte et al., 2024). Первоначальная актива-
ция генов TaIRI после воздействия холодом происходит в 
листьях, а в последующем – в корнях и стеблях (Jin et al., 
2022), что объясняется, по-видимому, первоочередной под-
верженностью листьев замораживанию из-за надземного 
положения. Так, транскрипт TaIRI1 обнаружен в листьях, 
узле кущения и корнях, в то время как транскрипт TaIRI2 – 
только в листьях (Tremblay et al., 2005).

В процессе акклиматизации к холоду у озимых злаков 
происходит значительное накопление IRIP во внеклеточ-
ном пространстве (Antikainen, Griffith, 1997). PRP, гены 
которых регулируются холодовой акклимацией/деаккли-
мацией, и, вероятно, являющиеся IRIР, могут быть локали-
зованы во внеклеточном пространстве, в плазматической 
мембране, ядре или цитоплазме (Vaitkevičiūte et al., 2024).

Аминокислотная последовательность  
IRIP T. aestivum
Ранее было показано, что у выявленных зрелых IRIP 
T. aestivum TaIRI-1 и TaIRI-2 с массами 26.8 и 40.7 кД со-
ответственно идентичность составляет 40.4 % (Tremblay 
et al., 2005). Основным консервативным фрагментом IRIР 
растений, в том числе пшеницы, признан фрагмент, рас-
положенный на С-конце и состоящий из повторов NxVxxG 
или NxVxG, где х – неконсервативный участок (Tremblay 
et al., 2005; Middleton et al., 2012; Jin et al., 2018). Несколь­
ко  раз повторяющаяся консервативная аминокислотная 
последовательность С-конца образует бета-спираль, кото­
рая посредством двух сторон спирали позволяет IRIР свя-
зываться с поверхностями двух образующихся кристаллов 
льда (Middleton et al., 2009). 

Есть предположение, что количество повторов этой кон-
сервативной последовательности возникло эволюционно в 
результате дупликаций в процессе приобретения растения­
ми устойчивости к холоду, и увеличение их количества, 
вероятно, связано с ростом устойчивости к образованию 
льда (Sandve et al., 2008). Количество повторов консерва-
тивного С-концевого мотива может различаться. Так, у 
двух IRIР T. aestivum, TaIRI-1 и TaIRI-2, обнаружено соот-
ветственно 5 и 6 повторов консервативного С-концевого 
мотива (Tremblay et al., 2005). Позднее в другой работе 
в шести обнаруженных IRIР T. aestivum было выявлено  
от 9 до 13 повторов (Jin et al., 2018).

На N-концевом участке IRIP расположен фрагмент, бо-
гатый лейцином (leucine-rich repeat, LRR) (Jin et al., 2018). 
Аминокислотная последовательность LRR, которая широ-
ко встречается среди эу- и прокариотических организмов, 
определяет свойство белок-белковых и лиганд-связываю-
щих взаимодействий и включена у растений в молекулы 
протеинов, синтезируемых в ответ на стресс, вызванный 
патогенными организмами (McHale et al., 2006). Домен 
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LRR белков T. aestivum TaIRI-1 и TaIRI-2 оказался гомоло-
гичен рецепторподобным киназам (Tremblay et al., 2005), 
задействованным в сигнальной цепочке реакции в ответ 
на появление молекул-элиситоров патогенных организмов 
(He, Wu, 2016). 

Еще один участок молекул TaIRI оказался гомологичен 
рецепторной киназе пептидного фитогормона фитосуль-
фокина (Tremblay et al., 2005), участвующего в диффе-
ренциации иммунного ответа растений в зависимости от 
вида патогена (Sauter, 2015). Как протеинкиназы c LRR по-
следовательностью были аннотированы белки T. aestivum,  
кодируемые генами Tr001_B19 и Tr001_M19, имеющими 
высокое сходство с последовательностями регулируемых 
холодом IRIР (Monroy et al., 2007). Хотя IRIP, в составе 
которых присутствует киназный домен, не проявляют про­
теинкиназной активности (Tremblay et al., 2005), пере-
численные факты указывают на общность IRIР и PRР. На 
N-концевом участке IRIP T. aestivum также расположен 
сигнальный пептид, который направляет белки во вне-
клеточное пространство или к мембране (Tremblay et al., 
2005).

Восемь IRIP пшеницы были распределены на группы в 
соответствии со сродством их аминокислотных последо-
вательностей. Согласно филогенетическому анализу, ами- 
нокислоты, расположенные на С- или N-конце, опреде­
ляют выделение части IRIP пшеницы в группу 2 (TaIRI-6, 
TaIRI-7 и TaIRI-8). В группу 1 вошли белки TaIRI-1, 
TaIRI-3, TaIRI-4 и TaIRI-5. Белок TaIRI-2, имеющий осо-
бый LRR-домен, принадлежит к группе 3 (Jin et al., 2018).

Организация генов IRIP T. aestivum
Семейство генов IRI у холодостойких трав подсемейства 
Pooideae стало формироваться и приобретать специфи­
ческие черты около 75 млн лет назад после обособления 
подсемейства в отдельный таксон (Sandve et al., 2008). 
Согласно преобладающей гипотезе об эволюции LRR- IRI- 
подобных генов, самый поздний общий предок генов IRI 
у Pooideae – OsLRR-PSR-подобный ген, обнаруженный у 
риса. Этот ген содержал на 5′-конце LRR-последователь­
ность, характерную для рецепторной киназы фитосуль-
фокина; отмечается, что данная последовательность при- 
сутствует в генах TaIRI (Houde et al., 2006). Предположи-
тельно, IRI-кодирующий фрагмент в составе генов TaIRI 
появился в результате инсерционной вставки (Tremblay 
et al., 2005). Основное расширение группы генов IRI у 
Pooideae произошло около 36 млн лет назад в результате 
дупликаций специфического IRI-участка генов (Sandve 
et al., 2008). В разных исследованиях у T. aestivum обна-
ружено два (Tremblay et al., 2005), шесть (Jin et al., 2018) 
или одиннадцать (Sandve et al., 2008) IRI-генов, имеющих 
в составе LRR- и IRI-кодирующие фрагменты. Идентич-
ность генов TaIRI1 и TaIRI2 составляет 74.7 и 54.1 % с 
5′- и 3′-концов соответственно (Tremblay 2005).

За отдельными исключениями, у однодольных рас-
тений распределение генов IRI по группам по сходству 
геномных последовательностей происходит аналогично 
родовой принадлежности и филогенетическим связям 
таксонов. Следует отметить, что гены IRI у Triticum по 

своей организации имеют тесную связь с генами IRI рас-
тений рода Aegilops, которые являются прародителями 
аллогексаплоидной пшеницы. Различия в характерных 
областях последовательностей генов TaIRI (T. aestivum) 
были обнаружены с TdiIRI1 (T. dicoccoides), TmIRI1 (T. mo­
nococcum) и TuIRI1 (T. urartu), однако не найдено таких 
различий с TdIRI1 (T. durum) (Jin et al., 2018).

Восемь последовательностей генов TaIRI распределя-
ются на четыре группы: по одному гену в группах III и IV 
(TaIRI6 и TaIRI2 соответственно), четыре гена в группе I 
(TaIRI1, TaIRI3, TaIRI4 и TaIRI5) и два гена в группе II 
(TaIRI7 и TaIRI8) (Sandve et al., 2008; Jin et al., 2018).

Промоторы генов TaIRI содержат типичные основные 
цис-активирующие элементы и реагирующие на абиоти-
ческий стресс и гормоны элементы. Три из них отвечают 
за реакцию на стресс при низкой температуре и засухе 
(MYB, Mybb и MYC), один – за реакцию на стресс при 
низкой температуре (LTR). Два элемента участвуют в ре­
акции на действие метилжасмоната (CGTCA- и TGACG-
мотив), четыре отвечают за чувствительность к свету 
(G-Box, 4cl-CMA2b, ATC-мотив и TCT-мотив), один – за 
чувствительность к абсцизовой кислоте (ABRE). Также 
промоторы содержат участки ARE, CAT-box, O2-сайт и 
TC-богатые повторы (Jin et al., 2022).

Картирование генов IRIP  
и активируемых холодом PRP T. aestivum
К настоящему времени получено достаточно много све-
дений о хромосомной локализации признаков, связанных 
с морозоустойчивостью пшеницы. Важные для морозо­
устойчивости пшеницы признаки размещены в QTL-об­
ластях (quantitative trait loci – локусы количественных при-
знаков) хромосом 1D, 2A, 2B, 6D и 7B (Båga et al., 2007); 5B 
и 5D (Chun et al., 1998), 5A, 2D, 2A и 4B (Case et al., 2014); 
5A и 4B (Kruse et al., 2017); хромосомах группы 5, 2В и 
4В (Sutka, 1994, 2001). Гены Fr1 и Fr2 (Frost Resistance), 
контролирующие морозоустойчивость, были картированы 
на хромосомах 5A и 5D соответственно (Sutka et al., 1997). 
Замены хромосом 4А, 6А, 3В, 5D и 3D у неустойчивого к 
промораживанию сорта Chinese Spring на хромосомы сор­
та Cheyenne приводили к усиленной аккумуляции белков 
в апопласте, а замены хромосом 1А, 5А, 4В, 5В, 6В, 1D и 
5D – к усилению антифризной активности. 

Основные регуляторные гены, повышающие как анти-
фризную активность, так и накопление белков в апопла-
сте клеток листа, содержались в хромосомах 5B и 5D 
(Chun et al., 1998); в этих же хромосомах, полученных из 
листьев закаленной к холоду T. aestivum сорта Zhoumai, 
были картированы два гена TaIRI (Zheng et al., 2020). 
Гены Tr015_M14 и Tr017_M15, кодирующие IRIP, у сорта 
пшеницы Chinese Spring оказались размещены в локусе 
4А, при этом для анализа использовали части растений 
пшеницы, включающих как узел кущения, так и листья 
(Monroy et al., 2007), хотя на этапе промораживания ос-
новное содержание IRIP растений пшеницы приходится на 
сосудистую зону узла кущения, а меристематическая зона 
и листья демонстрируют свои специфические особенности 
ответа на промораживание (Willick et al., 2018). 
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Поскольку IRIP содержат фрагмент, родственный PRP, 
обоснованно искать локусы одновременного контроля 
признаков ответа на холод и на патогенное поражение. 
QTL-области T. aestivum, связанные с устойчивостью 
к обоим признакам, были идентифицированы на хро-
мосоме 5А и тесно связаны с локусом Fr2. Отдельные 
QTL, относящиеся к устойчивости к промораживанию, 
обнаружены на хромосомах 5А и 4B; QTL, связанный с 
устойчивостью к снежной плесени, был идентифицирован 
на хромосоме 6B (Kruse et al., 2017). Накопление β-1,3-
глюканаз, хитиназ, тауматиноподобных белков в условиях 
промораживания было понижено в растениях с заменами 
хромосом 2А, 3А, 6B и 7А. Замена хромосомы 7А приводи-
ла к значительному удлинению периода промораживания, 
по истечении которого происходит активация генов PRP 
(Chun et al., 1998).

Судя по приведенным фактам, у пшеницы состав QTL-
областей, ответственных за морозоустойчивость и анти­
фризную активность, отличается для разных сортов. Кро- 
ме того, имеет значение, какую часть растения исполь-
зовали при картировании. Таким образом, анализ орга-
низации генома растений пшеницы при исследовании 
белков с IRI-активностью требуется проводить с учетом 
этих особенностей.

Влияние низких температур  
на активность генов IRIP T. aestivum
К настоящему времени накоплено достаточно доказа-
тельств того, что экспрессия генов антифризных белков 
T. aestivum вызывается охлаждением (см. таблицу) и связа-
на с холодо- и морозоустойчивостью растений этого вида. 

Экспрессия четырех генов, TaIRI, TaIRI16, TaIRI17, 
TaIRI18, в тканях стеблей, листьев и корней молодых 
растений T. aestivum индуцировалась холодом (+4 °C, от 
2 до 72 ч); среди них индукция гена TaIRI16 оказалась 
наиболее существенной (Jin et al., 2018, 2022). Транс-
крипт TaIRI1 у мягкой пшеницы начинает накапливаться 
после воздействия пониженной температуры (+4 °С) и 
достигает своего максимального уровня после 36 дней 
акклимации. Дальнейшее воздействие низкой темпера-
туры не приводит к более высокому содержанию данного 
транскрипта. Транскрипт TaIRI2 также накапливается 
сразу после начала закаливания, однако его количество 
достигает  максимального значения раньше в период 
акклимации. После деакклимации уровень транскриптов 
возвращается к таковому у неакклимированных растений 
(Tremblay et al., 2005). 

При действии закаливания в течение 1–6 суток на про-
ростки пшеницы сортов Jagger и Alabaskaya было выявле-
но увеличение количества транскриптов генов Tr001_B19 
(GB ID CK197231) и Tr001_M19 (GB ID CK201227), кото-
рые имеют высокое сходство последовательностей с по-
следовательностями IRIP, регулируемых холодом (Monroy 
et al., 2007). Активность генов TaIRI, родственных генам, 
кодирующим IRIP Lolium perenne, усиливается более чем 
в два раза после помещения закаленных растений T. aesti- 
vum в условия с отрицательной температурой (Herman et 
al., 2006). Активность гена-предшественника антифриз­

ного белка I (represent sequence ID CK197682) возрастает 
более чем в 8 раз уже через сутки после начала промо-
раживания молодых растений пшеницы при –5 °С и еще 
большего значения достигает на третьи сутки промора-
живания (Kang et al., 2013). 

Количество транскриптов TaIRI-1 и TaIRI-2 существенно 
возрастает в результате как постепенного, так и резкого 
снижения температуры. Их индукция наступает позже, чем 
индукция генов, кодирующих PRP. Наибольшее накопле-
ние происходит в листьях, особенно в случае транскрипта 
TaIRI-2 (Winfield et al., 2010).

Значительная часть доказательств участия IRIP в фор­
мировании холодо- и морозоустойчивости получена с 
использованием сортов пшеницы, различающихся по 
устойчивости к холоду. Усиленную экспрессию TaIRI-1 и 
TaIRI-2 в ответ на понижение температуры наблюдали у 
озимых сортов пшениц по сравнению с яровыми (Winfield 
et al., 2010). При всех исследованных режимах охлаждения 
активность генов TaIRI оказалась выше у растений более 
устойчивого сорта Мироновская 808 (Jin et al., 2022). 
После первых 6 ч закаливания количество транскриптов 
генов Tr015_M14 и Tr017_M15, кодирующих антифризные 
белки, у озимого сорта CDC Clair (LT50 –17  °С) было 
меньше, чем у ярового сорта Quantum (LT50 –8 °С). Од-
нако начиная с 1 сут закаливания активность этих генов 
у озимого сорта стала превышать активность у ярового 
сорта, причем разница для гена Tr017_M15 оказалась 
почти троекратной. Экспрессия гена Tr015_J17, анноти-
рованного как IRIP-кодирующий, через сутки закаливания 
при +4 °С была в 2 раза больше у проростков озимого сор­
та по сравнению с яровым, и эта разница возрастала при 
увеличении времени закаливания до 14 сут. Количество 
транскриптов гена Tr001_B19 у озимого сорта CDC Clair 
превышало количество транскриптов этого гена у ярового 
сорта Quantum на всех этапах закаливания (от 6 ч до 14 сут) 
(Monroy et al., 2007).

Ряд доказательств значения IRIP для холодоустойчиво-
сти растений T. aestivum был получен с использованием 
переноса генов. Экспрессия в табаке генов TaIRI4 и TaIRI6, 
обнаруженных у зимостойкого сорта Мироновская 808, 
при действии промораживания способствовала снижению 
проницаемости мембран (при трансформации TaIRI4) и 
снижению активности окисления липидов (при транс-
формации TaIRI4 и TaIRI6) трансгенных растений (Jin et 
al., 2018).

Описанные исследования достаточно убедительно до­
казывают, что экспрессия генов IRIP T. aestivum акти-
вируется отрицательными и низкими положительными 
температурами у растений этого вида и вносит вклад в 
формирование морозоустойчивости.

Регуляция активности генов PRP T. aestivum 
низкими температурами 
Ряд генов, кодирующих PRP пшеницы, начинает экспрес­
сию при действии низких температур (см. таблицу). Пред-
положительно, именно такие гены кодируют изоформы 
PRP с IRI-активностью. M. Houde с коллегами (2006) полу­
чили высококачественные EST (expressed sequence tags – 

https://yandex.ru/search/?text=%D1%83%D1%81%D0%B8%D0%BB%D0%B8%D0%B2%D0%B0%D0%B5%D1%82%D1%81%D1%8F %D0%B1%D0%BE%D0%BB%D0%B5%D0%B5 %D1%87%D0%B5%D0%BC %D0%B2 %D0%B4%D0%B2%D0%B0 %D1%80%D0%B0%D0%B7%D0%B0 %D0%BF%D0%BE%D1%81%D0%BB%D0%B5 %D0%BF%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D1%89%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F %D1%80%D0%B0%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B9 &lr=63&clid=2270455&win=298&suggest_reqid=837659094141689727086647965883409&primary_reqid=1745379331856850-14379279784637720184-balancer-l7leveler-kubr-yp-sas-1IMPORT
https://yandex.ru/search/?text=%D1%83%D1%81%D0%B8%D0%BB%D0%B8%D0%B2%D0%B0%D0%B5%D1%82%D1%81%D1%8F %D0%B1%D0%BE%D0%BB%D0%B5%D0%B5 %D1%87%D0%B5%D0%BC %D0%B2 %D0%B4%D0%B2%D0%B0 %D1%80%D0%B0%D0%B7%D0%B0 %D0%BF%D0%BE%D1%81%D0%BB%D0%B5 %D0%BF%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D1%89%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F %D1%80%D0%B0%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B9 &lr=63&clid=2270455&win=298&suggest_reqid=837659094141689727086647965883409&primary_reqid=1745379331856850-14379279784637720184-balancer-l7leveler-kubr-yp-sas-1IMPORT
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IRIP- и PR-кодирующие гены, активность которых возрастает в результате холодового воздействия

Ген Условия Этап развития 
или часть растения

Литературный  
источник

IRIP

TaIRI4, TaIRI16, TaIRI17, TaIRI1 +4 °С, 2–72 ч Стебли, листья, корни Jin et al., 2018, 2022

TaIRI-1 +4 °С, 36 сут Листья, корни, узлы кущения Tremblay et al., 2005

TaIRI-2 +4 °С, 6 сут Листья

Tr001_B19 (GB ID K197231); 
Tr001_M19 (GB ID K201227); 
Tr015_M14 (GB ID Y742123); 
Tr017_M15 (GB ID Y742648)

+4 °С, 1–14 сут Проростки Monroy et al., 2007

Tr015_J17 +4 °С, 1–6 сут Проростки

Contig3670_at;
Contig3668_at;
Contig7221_s_at

+3 °С, 3 нед. → –3 °С, 6 ч–3 сут – Herman et al., 2006

Ta.12663.1.S1_at (CK197682) –5 °С, 1–3 сут Листья Kang et al., 2013

TaIRI-1; TaIRI-2 «Шок» (снижение температуры  
с +16 до +4 °С в течение 2 сут);
«акклиматизация» (снижение температуры  
с +16 до + 4 °С в течение 5–9 нед.)

Листья Winfield et al., 2010

TaIRI-1 +3 °С, 3 нед. Листья Livingston et al., 2021

PRP

Pathogenesis-related protein 1-21 
(TraesCS7B03G0275300)

+2 °C, 7 нед. → +10 °C, 24 ч–1 нед. →
+ 2 °C, 24 ч–2 нед.

Узлы кущения Vaitkevičiūte et al., 2024

PRP – хитиназы

CL386Contig5*
CL386Contig1*
CL1911Contig1*
CL40Contig11*
CL40Contig9*
CL754Contig1*

+4 °С, 14 сут – Houde et al., 2006

JC5845 +3 °С, 3 нед. → –3 °С, 6 ч–3 сут – Herman et al., 2006

Хитиназа (ID AB029936.1) –5 °С, 1–3 сут Листья Kang et al., 2013

Хитиназа (класс II) +2 °С, 1–28 сут Узлы кущения     Gaudet et al., 2000

TaCHT-1 +3 °С, 3 нед. Листья   Livingston et al., 2021

Хитиназа EC 3.2.1.14
(TraesCS1B03G0732400)
(TraesCS3A03G0663800)
(TraesCS4D03G0756500)

+2 °C, 7 нед. → +10 °C, 24 ч–1 нед. →
+ 2 °C, 24 ч–2 нед.

Узлы кущения
Листья  

Vaitkevičiūte et al., 2024

PRP – тауматин-подобные белки

TraesCS5B03G1182300
TraesCS2A03G0227600
TraesCS4A03G0142000
TraesCS4A03G0750400
TraesCS4A03G1252200
TraesCS4D03G0549700
TraesCS5A03G0810000
TraesCS5A03G0043700
TraesCS7B03G1303000
TraesCS7B03G1122500
TraesCS5B03G0034800
TraesCS7A03G1360800
TraesCS6B03G1288000

+2 °C, 7 нед. → +10 °C, 24 ч–1 нед. →
+ 2 °C, 24 ч–2 нед.

Узлы кущения
Листья

Vaitkevičiūte et al., 2024

PRP – глюканазы

TaGLB2b +16 → +4 °С в течение 5–9 нед. Листья Winfield et al., 2010

β-1,3-глюканаза +2 °С, 1–28 сут Узлы кущения Gaudet et al., 2000

* При идентификации гомологов по базе данных Arabidopsis TAIR (Hannah et al., 2005). 
GB ID – GenBank Identification Description.
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экспрессируемые метки последовательностей) из библио­
тек кДНК пшеницы, связанных с холодовым стрессом. 
Был получен набор из 75 488 уникальных последователь-
ностей (31 580 контигов и 43 908 синглетов), обогащенный 
генами, регулируемыми стрессом. Среди них оказались 
EST, которые содержат контиги, кодирующие хитиназы, 
β-1,3-глюканазу и тауматиноподобные белки. Пятнадцать 
последовательностей из них были аннотированы как пред­
шественники или собственно хитиназы, шесть из них 
активировались холодом. Количество транскриптов гена 
TaGLB2b, кодирующего глюканазу, значительно возрастает 
только в результате постепенного снижения температуры; 
при шоковом снижении температуры количество данных 
транскриптов не увеличивается. Их индукция наступает 
раньше, чем у генов TaIRI, и происходит между третьей 
и пятой неделями после начала охлаждения (Winfield et 
al., 2010).

Активность гена JC5845, кодирующего хитиназу, уси-
ливается более чем в 2 раза после помещения закаленных 
растений T. aestivum в условия с отрицательной темпера-
турой (Herman et al., 2006). Ген, кодирующий хитиназу 3 
(represent sequence ID AB029936.1), оказался одним из 
генов, активность которых возросла более чем в 8 раз в 
ответ на промораживание молодых растений пшеницы при 
–5 °С. Уровень его активности существенно возрастал в 
зависимости от дозы воздействия, поскольку при измере-
нии уровня экспрессии на 1-е и 3-и сутки промораживания 
разница в уровне экспрессии была почти в 20 раз (Kang 
et al., 2013).

Зафиксированы различия в уровне экспрессии генов 
PRP при действии охлаждения на растения сортов, раз-
личающихся по PR- и морозоустойчивости. При изучении 
активности геномов ярового и озимого сортов пшеницы 
в ответ на холодовое закаливание (+4 °С, продолжитель-
ность от 6 ч до 14 суток) не обнаружено существенных 
различий в активности генов, кодирующих тауматин 
или хитиназу. Но рост количества транскриптов гена 
Tr017_C17, кодирующего предшественник хитиназы II, в 
ответной реакции на закаливание оказался выше у озимого 
сорта (Monroy et al., 2007). 

Ряд генов хитиназы и β-1,3-глюканазы регулируется 
осенней холодовой акклимацией: их экспрессия проис-
ходит поздней осенью, достигает высоких уровней к сере-
дине зимы, затем снижается и доходит до максимальных 
значений весной. При действии холодового закаливания 
транскрипты гена β-1,3-глюканазы слабо экспрессируются 
при кратковременном воздействии, при более длительном 
воздействии их экспрессия существенно усиливается и 
остается на том же уровне после возвращения условий 
к контрольным. Ген, кодирующий хитиназу, начинает ак-
тивно экспрессироваться сразу после начала охлаждения, 
уровень его экспрессии снижается после возвращения 
условий к контрольным. Различия в уровне экспрессии 
этих генов у устойчивого и менее устойчивого к пора-
жению снежной плесенью сортов начинали проявляться 
в условиях осенней холодовой акклимации; уровень 
экспрессии был выше у сорта, более устойчивого к по-
ражению (Gaudet et al., 2000).

D.P. Livingston с коллегами обнаружили, что холодовое 
закаливание молодых растений пшеницы способствует 
усилению экспрессии генов, кодирующих хитиназу-1 
(TaCHT-1) и IRIР. Однако связь между температурой за­
мерзания листьев, полученных от предварительно зака­
ленных растений, и уровнем экспрессии этих генов оказа-
лась отрицательной: их экспрессия была ниже в листьях, 
замерзавших при более низкой температуре (Livingston 
et al., 2021). 

Известно, что антифризные белки растений понижают 
температуру замерзания лишь на долю градуса (Tremblay 
et al., 2005), поэтому отсутствие прямой положительной 
связи между уровнем экспрессии генов TaIRI-1 и TaCHT-1 
и температурой замерзания листьев выглядит объясни-
мым. Уровни экспрессии генов TaIRI-1 и TaCHT-1 по-
ложительно коррелируют с численностью и сложностью 
бактериальных и грибковых сообществ, что объясняется, 
по-видимому, структурной близостью антифризных бел-
ков с белками ответа на патогенное заражение и сходными 
с последними функциями.

Перечисленные факты указывают на существование 
дифференциальной экспрессии генов PRP, регулирую­
щей их активность в зависимости от холодоустойчивости 
сорта пшеницы, продолжительности воздействия, его 
направления, которая имеет также органоспецифические 
особенности. 

G. Vaitkevičiūte с коллегами (2024) исследовали влияние 
холодовой деакклимации и повторной акклиматизации к 
холоду на активность генома у устойчивого/чувствитель-
ного к промораживанию сортов T. aestivum. Показано, что 
значительное число генов, связанных с ответом на пато-
генное поражение, реагировало как на раззакаливание, так 
и на повторную холодовую обработку, при этом на актив-
ность генов влияла продолжительность обработок. Так, и 
при кратковременном, и при длительном раззакаливании 
узлов кущения произошло снижение активности гена тау­
матин-подобного белка, тогда как при более длительной 
обработке также снизилась активность генов, кодирующих 
фермент хитиназу. 

В ходе повторного закаливания наблюдалась диффе­
ренциальная экспрессия генов, кодирующих PRP с иден­
тичной активностью. Так, среди генов, кодирующих в уз­
лах кущения хитиназу, при повторном закаливании часть 
генов снижала активность, тогда как активность других 
генов возрастала. Для генов тауматин-подобного белка 
при повторном закаливании узлов кущения была показана 
дифференциальная активность в зависимости не только 
от направления изменения их активности, но и от продол­
жительности этой обработки. 

Гораздо большее разнообразие генов, кодирующих тау-
матин-подобные белки и хитиназы, в листьях T. aestivum, 
по сравнению с узлами кущения, отвечало дифферен­
циальной экспрессией на раззакаливание и повторное за-
каливание в зависимости от продолжительности этих воз-
действий. В узлах кущения устойчивого сорта Lakaja DS 
активность генов, связанных с ответом на заражение, мень-
ше регулировалась флуктуациями температур по  срав- 
нению с менее устойчивым сортом KWS Ferrum. В ли-

https://yandex.ru/search/?text=%D1%83%D1%81%D0%B8%D0%BB%D0%B8%D0%B2%D0%B0%D0%B5%D1%82%D1%81%D1%8F %D0%B1%D0%BE%D0%BB%D0%B5%D0%B5 %D1%87%D0%B5%D0%BC %D0%B2 %D0%B4%D0%B2%D0%B0 %D1%80%D0%B0%D0%B7%D0%B0 %D0%BF%D0%BE%D1%81%D0%BB%D0%B5 %D0%BF%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D1%89%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F %D1%80%D0%B0%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B9 &lr=63&clid=2270455&win=298&suggest_reqid=837659094141689727086647965883409&primary_reqid=1745379331856850-14379279784637720184-balancer-l7leveler-kubr-yp-sas-1IMPORT
https://yandex.ru/search/?text=%D1%83%D1%81%D0%B8%D0%BB%D0%B8%D0%B2%D0%B0%D0%B5%D1%82%D1%81%D1%8F %D0%B1%D0%BE%D0%BB%D0%B5%D0%B5 %D1%87%D0%B5%D0%BC %D0%B2 %D0%B4%D0%B2%D0%B0 %D1%80%D0%B0%D0%B7%D0%B0 %D0%BF%D0%BE%D1%81%D0%BB%D0%B5 %D0%BF%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D1%89%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F %D1%80%D0%B0%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B9 &lr=63&clid=2270455&win=298&suggest_reqid=837659094141689727086647965883409&primary_reqid=1745379331856850-14379279784637720184-balancer-l7leveler-kubr-yp-sas-1IMPORT
https://yandex.ru/search/?text=%D1%83%D1%81%D0%B8%D0%BB%D0%B8%D0%B2%D0%B0%D0%B5%D1%82%D1%81%D1%8F %D0%B1%D0%BE%D0%BB%D0%B5%D0%B5 %D1%87%D0%B5%D0%BC %D0%B2 %D0%B4%D0%B2%D0%B0 %D1%80%D0%B0%D0%B7%D0%B0 %D0%BF%D0%BE%D1%81%D0%BB%D0%B5 %D0%BF%D0%BE%D0%BC%D0%B5%D1%89%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D1%8F %D1%80%D0%B0%D1%81%D1%82%D0%B5%D0%BD%D0%B8%D0%B9 &lr=63&clid=2270455&win=298&suggest_reqid=837659094141689727086647965883409&primary_reqid=1745379331856850-14379279784637720184-balancer-l7leveler-kubr-yp-sas-1IMPORT
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стьях у более устойчивого сорта, напротив, регуляции 
под действием температурных флуктуаций подвергалось 
большее количество генов по сравнению с неустойчивым 
сортом, причем значительным числом из них были гены 
тауматин-подобных белков (Vaitkevičiūte et al., 2024). Ис-
следование раскрывает связь холодостойкости пшеницы 
с транскрипцией генов PRP, которые, предположительно, 
обладают IRI-активностью.

Таким образом, можно заключить, что гены пшеницы, 
кодирующие PRP, активируются холодом и повторной хо-
лодовой акклимацией и вносят вклад в усиление холодо- и 
морозоустойчивости. При этом гены, относящиеся к одной 
и той же подгруппе PRP (хитиназы, тауматин-подобные 
белки), регулируются дифференцированно, и не все из них 
активируются охлаждением.

Пути регуляции экспрессии генов IRIP  
и активируемых холодом PRP T. aestivum
Показано, что IRI-гены пшеницы начинают экспрессиро-
ваться при понижении температуры. Активность генов 
растений, отвечающих за устойчивость к охлаждению, 
регулируется АБК-зависимым и АБК-независимым путя-
ми. Из АБК-независимых регуляторных путей основным 
является сигнальная цепь ICE-CBF-COR: регулируемые 
холодом гены (COld Related, COR) активируются связы­
вающимся с С-повтором фактором транскрипции (C-repeat 
binding factor, CBF), активность последнего контролиру-
ется собственным индуктором (inducer of CBF expression, 
ICE) (Chinnusamy et al., 2003). Роль данного пути в акти-
визации генов адаптации к холоду у T. aestivum общепри-
знана, однако регуляция IRI-генов группой транскрип­
ционных факторов ICE-CBF-COR не доказана, хотя ICE 
T. aestivum связываются с MYC-элементами (Badawi et 
al., 2008), присутствующими в промоторах TaIRI (Jin et 
al., 2022). Мы обнаружили одно исследование, указываю­
щее на существование связи пути ICE-CBF-COR с IRI у 
T. aestivum (Tchagang et al., 2017).

Другой известный путь регуляции адаптационных из-
менений в ответ на холод является АБК-зависимым (Xue-
Xuan et al., 2010). Несмотря на то что известна важная роль 
АБК в формировании устойчивости T. aestivum к холоду 
и заморозкам (Zheng et al., 2020), часть факторов, ответ-
ственных за холодо- и морозоустойчивость, активируется 
независимо от АБК (Wang W. et al., 2017). Участие АБК 
в активации генов TaIRI и PRP также не доказано, хотя 
промоторы генов TaIRI содержат элементы, отвечающие 
за чувствительность к абсцизовой кислоте (Jin et al., 2022). 
Активации генов TaIRI1 и TaIRI2 после опрыскивания 
6-суточных проростков T. aestivum абсцизовой кислотой 
не обнаружено (Tremblay et al., 2005). 

Рост содержания АБК в листьях и узлах кущения T. mo­
nococcum происходит на первом этапе нелетального хо-
лодового воздействия; с начала третьего дня воздействия 
наступает этап адаптации, при этом снижение содержания 
АБК совпало с ростом содержания салициловой кислоты. 
Таким образом, возможно, что в холодный период влияние 
АБК на экспрессию генов TaIRI и активируемых холодом 
PRP ограничивается продолжительностью воздействия и 
АБК не включается в адаптационный ответ на поздних 

фазах, когда возникает необходимость в накоплении IRIР, 
при этом роль управления адаптивными изменениями 
переходит к другим факторам (Vanková et al., 2014).

IRIP пшеницы структурно близки к PRP, а ее PRP 
(β-1,3-глюканазы, тауматин, хитиназы) дополнительно об-
ладают свойствами антифризных белков. Обоснованным 
кажется предположение, что факторами транскрипции 
генов группы растительных антифризных белков могут 
быть PR-связанные факторы, в частности группа факторов 
транскрипции WRKY (Pandey, Somssich, 2009). Ряд фактов 
косвенно указывает на такую возможность. Например, с 
экспрессией генов WRKY связано повышение устойчи-
вости растений пшеницы на начальном этапе холодового 
закаливания (Talanova et al., 2008; Winfield et al., 2010); ряд 
генов WRKY активируется в ответ на охлаждение только 
у озимой пшеницы (Winfield et al., 2010); роcт активности 
генов WRKY происходит при отрицательных температу-
рах и зависит от продолжительности воздействия (Herman 
et al., 2006). Дополнительно некоторые гены, кодирующие 
глюканазы, хитиназы и тауматиноподобные белки пше-
ницы, регулируются совместно с генами, кодирующими 
факторы транскрипции WRKY (Winfield et al., 2010); ген 
TaWRKY1 активируется как атакой патогена, так и охлаж-
дением (Wang W. et al., 2017), а некоторые WRKY сами 
проявляют свойства IRIP (Huang, Duman, 2002).

Обнаружено, что в регуляции генов антифризных белков 
участвуют фитогормоны, активирующие ответ на действие 
патогенов – этилена, жасмоновой и салициловой кислот. 
Эти фитогормоны также задействованы в регуляции актив-
ности IRI-генов пшеницы (Tremblay et al., 2005), хотя их 
роль в формировании холодо- и морозоустойчивости пше-
ницы не всегда подтверждается однозначно (Kurepin et al., 
2013), а для этилена было показано, что с устойчивостью 
пшеницы к холоду он не связан (Macháčcková et al., 1989).

Экспрессия генов TaIRI17, TaIRI18 и в особенности 
TaIRI16 в тканях стеблей, листьев и корней молодых рас-
тений T. aestivum усиливалась в побегах, корнях и листьях 
молодых растений пшеницы при экзогенной обработке 
метилжасмонатом одновременно с охлаждением (+4 °С, 
24 ч) (Jin et al., 2022). На активность промоторов генов 
TaIRI также оказывал стимулирующее влияние экзогенный 
метилжасмонат (Jin et al., 2022). В то же время жасмоновая 
кислота по-разному влияла на экспрессию генов TaIRI1 и 
TaIRI2 у 6-суточных проростков морозоустойчивого сорта 
T. aestivum: опрыскивание раствором жасмоновой кисло-
ты приводило к индукции экспрессии гена TaIRI1, но не 
TaIRI2 (Tremblay et al., 2005). Анализ активности мотивов 
промоторов генов TaIRI в табаке и оценка их экспрессии в 
A. thaliana после соответствующих трансформаций пока-
зали, что мотивы MYB, Mybb, MYC, CGTCA и TGACG из 
промотора TaIRIp1 обладали значительной активностью и 
индуцировались обработкой холодом и метилжасмонатом 
(Jin et al., 2022).

Роль салициловой кислоты в регуляции генов анти-
фризных белков в настоящее время не подтверждена 
однозначно. Не выявлено активации генов TaIRI1 и TaIRI2 
после опрыскивания 6-суточных проростков морозоустой-
чивого сорта T. aestivum салициловой кислотой (Tremb­
lay et al., 2005). Обработка молодых растений пшеницы 



Факторы морозоустойчивости пшеницы –  
белки-ингибиторы рекристаллизации льда

Н.Е. Коротаева, А.В. Федяева, К.К. Мусинов 
А.С. Сурначёв, Г.Б. Боровский

2026
30 • 3

399УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ К АБИОТИЧЕСКОМУ СТРЕССУ / ABIOTIC STRESS TOLERANCE IN PLANTS

сорта Yangmai 16 раствором, содержащим салициловую 
кислоту, с последующим 6-суточным промораживанием 
в полевых условиях при средней температуре +5.3 °С и 
минимальной температуре, достигавшей –7 °С, не привела 
к росту экспрессии гена IRI2 (AY968589) по сравнению с 
такой обработкой в условиях контрольной температуры 
(среднее значение +12 °С) (Wang W. et al., 2021). При этом 
промораживание в отсутствие орошения раствором сали-
циловой кислоты приводило к двукратному росту уровня 
экспрессии этого гена по сравнению с контрольными усло-
виями. Как отмечают авторы исследования, предыдущие 
эксперименты продемонстрировали, что предварительная 
обработка салициловой кислотой может повышать уро-
вень экспрессии гена TaIRI2 в течение 48-часовой низко-
температурной обработки (Wang W. et al., 2020). Таким 
образом, вероятно, что регуляция салициловой кислотой 
экспрессии гена TaIRI2 зависела от продолжительности 
воздействия, но это предположение требует дополнитель-
ных исследований.

Этилен участвует в регуляции антифризной активно­
сти у озимой ржи в ответ на холод и засуху, при этом в 
апоплаcте листьев озимой ржи происходит накопление 
β-1,3-глюканаз, хитиназ и тауматин-подобных белков 
(Yu et al., 2001). У T. аestivum опрыскивание 6-суточных 
проростков морозоустойчивого сорта раствором этилена 
приводило к дифференциальной регуляции генов TaIRI1 
и TaIRI2: этилен индуцировал экспрессию гена TaIRI1, но 
не TaIRI2 (Tremblay et al., 2005). Однако связь этилена с 
формированием холодоустойчивости пшеницы оказалась 
отрицательной (Macháčcková et al., 1989).

В целом сведений об участии факторов транскрипции 
в регуляции экспрессии генов антифризных белков пока 
немного, а информация об участии фитогормонов в их 
регуляции достаточно противоречива. По-видимому, для 
регуляции фитогормонами большое значение имеют про-
должительность, интенсивность и этап холодового воз-
действия. Также остается неясным, почему исследованные 
фитогормоны, несмотря на способность активировать 
гены TaIRI, не усиливают устойчивость растений пшеницы 
к холоду. Эта сторона реализации антифризной активности 
нуждается в дополнительных исследованиях.

Практическое применение IRIP  
и активируемых холодом PRP T. aestivum
Использование растительных AFP ограничено их снижен-
ной способностью к развитию термального гистерезиса 
по сравнению с AFP животных и обосновано в большей 
степени их IRI-активностью. Важным направлением прак­
тического применения AFP могло бы быть получение более 
морозоустойчивых растений и сортов. Хотя в исследова­
тельских работах перенос генов антифризных белков пше­
ницы приводил к обнадеживающим результатам (Jin et 
al., 2022), такое применение знаний об IRIP пшеницы на 
практике пока ограничено.

Основные направления практического применения рас-
тительных AFP на сегодняшний день – это криоконсерва-
ция в медицине и пищевой промышленности. AFP природ-
ного происхождения менее токсичны, чем используемый в 

настоящее время диметилсульфоксид (Chow-Shi-Yée et al., 
2020), что делает их весьма перспективными криоконсер-
вантами. Неочищенный экстракт из проростков пшеницы 
защищает гепатоциты крыс во время криоконсервации. 
Улучшить эффект удалось после дополнительной очистки 
экстракта или при применении рекомбинантного белка 
TaIRI-2, что обеспечило более длительное хранение гепа-
тоцитов и восстановление большого количества здоровых 
клеток после размораживания с сохранением их актив-
ности (Grondin et al., 2009). 

При использовании рекомбинантного белка TaIRI-2 
для криоконсервации секретирующих инсулин клеток 
INS832/13 оказалось, что TaIRI-2 способен проникать 
внутрь этих клеток, а также внутрь гепатоцитов, что, по-
видимому, существенно улучшает сохранность клеток 
после размораживания и снижает вероятность их гибели 
(Chow-Shi-Yée et al., 2016). Важно учитывать, что исполь-
зование криоконсерваторов растительного происхождения 
может обладать иммуногенностью, индуцирующей неже­
лательные иммунные и аллергические реакции, это яв-
ляется существенным ограничением в их использовании 
для медицинской криоконсервации (Костяев и др., 2016).

В пищевой промышленности природные AFP широко 
применяются при производстве мороженого, для чего 
было получено несколько патентов, в том числе патент на 
использование AFP озимой ржи (Boonsupthip, Lee, 2003). 
AFP, содержащиеся в экстракте акклиматизированной к 
холоду пшеницы, существенно улучшали текстуру моро­
женого, шоковое замораживание не повлияло на это свой­
ство (Regand, Goff, 2006). Добавление к хлебному тесту 
AFP, экстрагированных из муки озимой пшеницы с повы-
шенной морозоустойчивостью, снижает текучесть воды 
и ее миграцию в тесте во время цикла замораживания-
размораживания, что позволяет сохранить внутреннюю 
структуру и клейковинную сетку теста, повышает вязкость 
и эластичность и улучшает текстурные свойства теста 
(Wang X. et al., 2024). 

Прямое применение сырого растительного экстракта 
в пищевой промышленности предпочтительнее исполь-
зования чистого вещества из-за трудоемкости получения 
последнего и его низкого выхода, но использование кон-
центрированного экстракта проблематично из-за наличия 
ферментов, активность которых может ухудшать вкусовые 
или текстурные качества продукта. Избавление экстракта 
от нежелательной ферментативной активности происходит 
путем нагревания, таким образом, термоустойчивость 
должна быть обязательным свойством природных AFP, ис-
пользуемых в пищевой промышленности. Перспективный 
с этой точки зрения термостабильный тауматин-подобный 
AFP обнаружен в составе экстракта из апопласта листьев 
акклиматизированной к холоду T. aestivum (Kontogiorgos 
et al., 2007).

Заключение
Связь экспрессии генов антифризных белков (с последую­
щим накоплением соответствующих продуктов) с уси-
лением морозоустойчивости озимой пшеницы показана 
достаточно убедительно в ряде модельных экспериментов. 
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Выявлено, что накопление апопластных и антифризных 
белков коррелирует с выживаемостью растений озимой 
пшеницы в полевых условиях (Chun et al., 1998). Однако 
остается неизвестным, насколько велико значение анти-
фризной активности для выживаемости растений озимой 
пшеницы по сравнению с другими известными факторами 
(например, накоплением свободного пролина и олигосаха-
ридов, глубиной залегания узла кущения). Следовательно, 
пока неясны обоснования для включения признака накоп­
ления антифризных белков в направленные селекцион­
ные мероприятия. AFP пшеницы проявляют двойную ак­
тивность (антифризную и антипатогенную), такая актив- 
ность, с одной стороны, затрудняет описание вклада анти-
фризных белков в выживаемость пшеницы, с другой – 
делает наличие признака накопления антифризного белка 
особенно ценным, поскольку он определяет присутствие 
удвоенного числа факторов устойчивости и урожайности.

В преобладающем большинстве модельных экспери-
ментов оценивали влияние на экспрессию генов IRIP и 
активируемых холодом PRP низких положительных тем-
ператур; единичные исследования выявляли влияние от-
рицательной температуры (Herman et al., 2006; Kang et al., 
2013; Willick et al., 2018). Таким образом, исследователи 
могут сделать вывод о связи экспрессии соответствую-
щих генов только с холодоустойчивостью пшеницы. Но 
необходимость в этих белках возникает именно при на-
ступлении отрицательных температур. Имитация полевых 
условий с отрицательными температурами в модельных 
экспериментах могла бы не только значительно углубить 
знания об экспрессии генов IRIP и PRP, но и приблизить к 
пониманию того, каким образом реализуются их функции 
в действительности.

Важной задачей остается выяснение механизмов регу-
ляции активности генов антифризных белков, поскольку 
в общем и целом картина их регуляции неясна, особенно 
это касается белковых факторов экспрессии генов. Неиз-
вестны в точности закономерности гормональной регу-
ляции AFP пшеницы. Весьма вероятно, что двойственная 
природа растительных AFP определила существование 
регуляторной системы управления генами AFP, когда в 
ней могут быть задействованы сигнальные пути ответа 
как на биотический, так и на абиотический стрессы, что 
требует особенно тщательного исследования.

Результаты эффективного практического применения 
антифризных белков пшеницы, получение доказательств 
связи между холодоустойчивостью, экспрессией генов и 
накоплением этих белков у озимой пшеницы говорят в 
пользу необходимости продолжения исследований этой 
группы белков низкотемпературной адаптации.
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