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Абиотические стрессоры являются основными факторами, ограничивающими расширение территории виноградных насаждений. 
Промышленное виноградарство сконцентрировано на юге России и лимитируется климатическими факторами, которые не позволяют 
масштабно вести производство в других регионах страны.
В данном обзоре рассмотрены молекулярные механизмы резистентности к низкотемпературному стрессу, а также обсуждается роль 
основных генов, оказывающих влияние на способность выживать и акклиматизироваться во время критического понижения температуры.
Одним из наиболее изученных путей ответа на холодовой стресс является взаимодействие генов каскада ICE, CBF, COR, однако для более 
точного понимания требуются дополнительные исследования генов, ответственных за устойчивость к абиотическим факторам среды 
непосредственно у винограда. На основании анализа факторов транскрипции и связанных с ними генов ответа на низкотемпературный 
стресс у разных видов растений (арабидопсис, чай, апельсин, голубика и виноград) было идентифицировано четыре основных регулона: 
1)  CBF/DREB; 2)  NAC/ZF-HD; 3) AREB/ABF; 4)  MYC/MYB. Функции транскрипционных факторов и родственных им генов изучены 
у  различных видов (арабидопсис, чай, апельсин, черника, виноград). Исследования продемонстрировали функцию гена HOS1, который 
негативно регулирует работу ICE1 (ключевого гена резистентности). В обзоре рассмотрены ключевые гены-кандидаты, включающие 
защитные механизмы растений в ответ на понижение температуры у однолетних растений: ICE1, HOS1, SIZ1, MPK3, MPK6, семейства генов 
CBF, COR, RD29A, LTI78, ERD, LEA,  DREB1, ADREB1B, WRKY10, а также у многолетних культур: ICE1, CBF1, HSP70, SUS1, GST, DHN1, 
BMY5, BHLH102, GR-RBP3, ICE1, GOLS1, GOLS3; CBF; COR27, RD29B, NCED1, ERF105, ZAT10, SAP15, WRKY3, LEA.
До недавнего времени, для винограда ведущим методом получения холодоустойчивых сортов являлась межвидовая гибридизация. 
Основной донор устойчивости – Vitis amurensis Rupr. В последнее время активно развиваются исследования, направленные на разработку 
генетических основ устойчивости винограда к низким температурам. Так, проведенный сравнительный анализ транскриптомов двух 
контрастных по этому признаку видов: V.  аmurensis, устойчивого к низким температурам, и V.  vinifera  L. с низкой холодостойкостью, 
позволил выявить три дополнительных гена-кандидата с повышенной экспрессией в ответ на воздействие низких температур  – CBF3, 
ERF105 и ZAT10. Вместе с тем, для практического применения методов современной ускоренной селекции, необходимо выявить 
дополнительные ключевые гены, ответственные за устойчивость к низкотемпературному стрессу. В качестве генов-кандидатов выбраны 
компоненты каскада последовательно экспрессирующихся генов ICE – CBF – COR (ICE1, ICE2, CBF1, CBF2, CBF3, HOS1).
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Abiotic stressors are the main factors limiting the expansion of territories occupied by grape plantations. Industrial viticulture is concentrated in the 
south of Russia and is limited by climatic factors that do not allow large-scale production in other regions of the country.
The present review considers the molecular mechanisms of resistance to low-temperature stress and discusses the role of the main genes determining 
the ability of plants to survive and acclimatize during a critical temperature drop.
One of the most studied ways of responding to cold stress is the interaction of genes in the ICE-CBF-COR cascade, however, a more accurate 
understanding of the genes responsible for resistance to abiotic environments specifically in grapes requires additional studies. A series of studies 
of functions of transcription factors and related genes of response to low-temperature stress in various species (Arabidopsis, tea, orange, blueberry, 
and grape) have identified four main regulons: 1)  CBF/DREB, 2)  NAC/ZF-HD, 3) AREB/ABF, and 4) MYC/MYB. Studies have demonstrated 
the function of the HOS1 gene, which negatively regulates the work of ICE1 (a key resistance factor). The review considers candidate genes in 
various species of annual plants: ICE1, HOS1, SIZ1, MPK3, MPK6, in families of genes: CBF, COR, RD 29A, LTI78, ERD, LEA; DREB1, ADREB1B; 
WRKY10, and in perennial crops: ICE1, CBF1, HSP70, SUS1, GST, DHN1, BMY5, BHLH102, GR-RBP3, ICE1, GOLS1, GOLS3; CBF; COR27, 
RD29B, NCED1, ERF105, ZAT10, SAP15, WRKY3, and LEA.
Until recently, interspecific hybridization was the leading method for obtaining cold-resistant grape varieties. The main donor of resistance is 
V. аmurensis Rupr. Recently, the research focused on the genetic basis of grape resistance to low temperatures is actively developing. For instance, a 
comparative analysis of the transcriptomes of two species contrasting in this trait, i.e. V. amurensis, resistant to low temperatures, and V. vinifera L. 
with low cold resistance, made it possible to identify three additional candidate genes with an increased expression in response to exposure to low 
temperatures, namely CBF3, ERF105 and ZAT10. At the same time, the practical application of modern accelerated breeding methods requires the 
identification of all additional key genes responsible for resistance to low-temperature stress. The components from the cascade of sequentially 
expressing ICE–CBF–COR genes (ICE1, ICE2, CBF1, CBF2, CBF3, and HOS1) have been selected as candidate genes.
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Введение

Виноград (род Vitis L.) относится к группе многолет-
них вегетативно размножаемых культур и является одним 
из наиболее популярных растений в мире, занимая пятое 
место по объёмам производства. Число научных публика-
ций, посвященных изучению культуры винограда, с каж-
дым годом увеличивается, что свидетельствует о востре-
бованности исследований, направленных на улучшение 
хозяйственно-ценных признаков, расширение ареалов 
возделывания, повышение устойчивости к различным 
патогенам, улучшение органолептических свойств. 
Реализация генетического потенциала винограда, выяс-

нение генетических механизмов и особенностей проявле-
ния ответных реакций на абиотический стресс у разных 
видов и сортов представляют несомненный практический 
интерес.

По данным FAOSTAT (FAOSTAT, 2023) индекс вало-
вого производства винограда в мире в 2021 году соста-
вил 73,5 млн тонн, из которых в Российской Федерации 
произведено 761  тыс. тонн. Лидерами в производстве 
винограда являются Китай, Италия и Испания (рис.  1), 
тогда как Россия занимает лишь 22-е место. По данным 
Росстат, площадь виноградников в России в 2021 году 
составила 99,3 тыс. га. (Rosstat, 2023).

Рис. 1. Страны-лидеры в производстве винограда в мире по данным FAOSTAT. 
10M – 10.000.000 тонн, 20M – 20.000.000 тонн

Fig. 1. The leading countries in grape production in the world according to FAOSTAT 
10M – 10,000,000 tons, 20M – 20,000,000 tons

Эколого-ботаническая характеристика групп 
винограда

Род Vitis L. насчитывает 70 видов, составляющих два 
подрода: Muscadinia  Planch. (2n=40) и Euvitis  Planch. 
(2n=38) (рис. 2). Первый включает в себя два вида – Vitis 
rotundifolia Michx. и Vitis munsouiana Simps; большинство 
видов (68) относятся ко второму подроду.

Род Vitis можно разделить на три географические 
группы в зависимости от места произрастания. Наи-
большее промышленное значение имеет европейско-ази-
атский вид V.  vinifera L. Его плоды отличаются высоки-
ми технологическими качествами, большая часть сортов 
винограда относится именно к этому виду. V.  vinifera 
насчитывает тысячи сортов, адаптированных к различ-

ным климатическим условиям (Walker et  al., 2019). Кро-
ме того, большое практические значение имеет вид 
V.  аmurensis  Rupr. из группы восточноазиатских видов, 
который обладает высокой морозоустойчивостью 
и выдерживает температуры до –40ºС. Этот вид традици-
онно используется в селекционных программах, которые 
включают гибридизацию с образцами V. vinifera с целью 
получения морозоустойчивых сортов, характеризующих-
ся высокими технологическими и вкусовыми характери-
стиками ягод.

Наиболее благоприятный климат для промышленного 
возделывания винограда  – умеренный субтропический. 
Суровый северный климат, а также тропический мало-
пригодны для виноградников (Negrul et al., 1979). Расши-
рение площадей промышленного возделывания виногра-
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да ограничивается климатическими факторами, как резко 
отрицательными зимними температурами, так и слишком 
высокими положительными летними. Для производства 
высококачественных продуктов переработки виногра-
да средняя температура в период вегетации лозы должна 
составлять 13–21°С (Jones et al., 2012).

В России промышленное производство виногра-
да сконцентрировано на юге: в Краснодарском крае, 
Дагестане, Крыму, Севастополе, Ставропольском крае, 
Ростовской области и Кабардино-Балкарской Республи-
ке. Волгоградская область является самым северным 
регионом России, где в настоящее время возможно разви-
тие промышленного виноградарства (Dryagin et al., 2017). 
В  современных условиях промышленное виноградар-
ство может развиваться и в северных регионах, например, 
в Калининградской области (г. Балтийск). Прогнозирует-
ся также, что к 2050 году можно будет вести промышлен-
ное виноградарство в условиях Ленинградской области 
и Санкт-Петербурга (Novikova, Ozerski, 2022).

Оценку пригодности климата для промышленно-
го возделывания винограда проводят по нескольким 
основным климатическим показателям (Davitaya, 1948; 
Naumova, Novikova, 2015; Hewer, Brunette, 2020):

-температурные показатели: температура начала 
и  конца вегетации (вегетация винограда и его активный 
рост наступает при t > 10°C), экстремально высокие тем-

пературы, тормозящие развитие растения (t  > 30°C), дли-
тельность безморозного периода;

-уровень освещенности солнечным светом;
- длина дня;
-  режим увлажнения (гидротермический коэффици-

ент).
Зона распространения винограда ограничивается диа-

пазоном изменчивости таких агроклиматических фак-
торов как сумма активных температур 2100-4000ºС, 
температура января от –8 до +4ºС, гидротермический 
коэффициент от 0,5 до 2,7 (Chistyakov, Novikova, 2020).

До последнего времени основным методом селек-
ции винограда на устойчивость к биотическим и абиоти-
ческим стрессовым факторам была межвидовая гибри-
дизация, в частности, с североамериканскими видами 
и V.  аmurensis. Североамериканские виды вовлекают 
в селекцию на протяжении 100 лет, при их гибридизации 
с сортами V.  vinifera получают устойчивые сорта, одна-
ко проблема улучшения качества плодов у гибридов всё 
ещё остаётся нерешённой. Полученные в результате этих 
скрещиваний межвидовые гибриды характеризовались 
низким качеством ягод, что препятствовало их широко-
му использованию в технических целях. Для выведения 
холодоустойчивых сортов используют в качества доноров 
образцы вида V. аmurensis (Kravchenko, 2008). В настоя-
щее время селекционная работа с виноградом направле-

Рис. 2. Система рода Vitis L. согласно таксономии А.М. Негруля (Negrul et al., 1979)
Fig. 2. System of the genus Vitis L. according to classification 

of A.M. Negrul (Negrul et al., 1979)
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на на расширение ареала выращивания (Wang  Z. et  al., 
2021), повышение устойчивости к патогенам (Olivares 
et  al., 2021, Giacomelli et  al., 2022), увеличение урожай-
ности и улучшение органолептических показателей ягод 
(Ren et al., 2016). Расширение ареала выращивания вино-
града напрямую связано с устойчивостью его генотипов 
к низким температурам.

Выделяют два вида устойчивости растений к низ-
ким температурам: холодоустойчивость  – устойчивость 
к положительным температурам в пределах от 0 до +20°C 
и морозоустойчивость  – устойчивость к температурам 
<0°C (Guo X. et al., 2018).

Селекционные работы, направленные на продвижение 
культуры винограда на север, являются перспективными, 
а выявление генетических механизмов и ключевых генов 
ответа на низкотемпературный стресс важно для получе-
ния новых сортов с помощью методов ускоренной селек-
ции.

Целью настоящего обзора является анализ современ-
ных достижений в расшифровке молекулярных механиз-
мов, определяющих холодостойкость и зимостойкость 
винограда и других растений, а также в выявлении потен-
циальных генов-мишеней для применения в ускоренной 
селекции.

Молекулярно-генетические механизмы 
устойчивости растений 
к низким температурам

Физиология процессов холодоустойчивости и моро-
зостойкости изучена у многих видов высших растений; 
накоплена обширная информация о биологических про-
цессах, протекающих в клетках при воздействии низких 
температур (Tumanov, 1940; Medvedev, 2012). Установле-
но, что ответ на воздействие низких температур у расте-
ний формируется на клеточном уровне, включаются гены 
и факторы транскрипции (ФТ), ответственные за устой-
чивость к холоду, которые обеспечивают выживание рас-
тения.

У растений в процессе эволюции появились разно­
образные механизмы адаптации, позволяющие выдержи-
вать стресс путем распознавания и передачи сигналов для 
регулирования экспрессии генов в ответ на неблагопри-
ятные условия (Huang et  al., 2012; Samarina et  al., 2020; 
Hwarari et al., 2022).

При рассмотрении молекулярных механизмов устой-
чивости к низкотемпературному стрессу у виногра-
да стоит сначала обратить внимание на исследование 
модельных организмов, геном которых уже секвениро-
ван и определены функции большинства генов. Моле-
кулярно-генетические исследования модельных расте-
ний (арабидопсис, табак), а также растений с однолетним 
циклом развития (пшеница, ячмень, рис) дают возмож-
ность поиска гомологичных генов со схожими функци-
ями у немодельных объектов исследования, в том чис-
ле многолетних вегетативно размножаемых культур (чай, 

голубика, виноград). Показано, что одним из наиболее 
известных путей ответа на холодовой стресс у Arabidopsis 
thaliana  (L.)  Heynh. является взаимодействие систе-
мы генов: ICE (Inducer of CBF expression, индуктор экс-
прессии CBF), CBF (C-repeat binding factor, фактор, свя-
зывающийся с С-повторами) и COR (cold responsive/cold 
regulated, чувствительные к холоду/ регулируемые холо-
дом) (Wang et  al., 2017; Hwarari et  al., 2022). Путь ICE-
CBF-COR индуцируется низкотемпературным стрессом 
и затем активирует соответствующую экспрессию ниже-
стоящих генов, которые кодируют осморегулирующие 
вещества (например, белки LEA  – Late Embryogenesis 
Abundant, преобладающие белки позднего эмбриогенеза) 
и способствуют выживанию клеток и целого растения.

У A.  thaliana были изучены регуляторы транскрипци-
онного фактора (ТФ) ICE1. Установлено, что работа гена 
ICE1 регулируется высоким уровнем экспрессии чув-
ствительного к осмотическому стрессу гена HOS1 (high 
expression of osmotically responsive gene  1, экспрессия 
гена 1 высокой чувствительности к осмотическому стрес-
су) и белком SIZ1 (SUMO E3 лигаза). Негативный регуля-
тор реакции на низкотемпературный стресс – ген HOS1 – 
кодирует чувствительную к осмотическому давлению Е3 
убиквитин лигазу, необходимую для убиквитинирования 
и деградации белка ICE1 (Dong et al., 2006). Гены MPK3 
и MPK6 (mitogen activated protein kinase, митоген активи-
руемые протеинкиназы) A.  thaliana также дестабилизи-
руют ICE1 посредством фосфорилирования, что снижа-
ет транскрипционную активность ICE1 и  как следствие 
уменьшает холодоустойчивость растений (Li et al., 2017). 
Напротив, SIZ1 стабилизирует ICE1 путем присоедине-
ния белка SUMO и, таким образом, стимулирует экспрес-
сию гена CBF3, что приводит к повышению устойчиво-
сти растения к холоду (рис. 3) (Miura et al., 2007).

CBF является представителем семейства факторов 
транскрипции AP2/ERF (APETALA2/Ethylene Responsive 
Factor, белок, связывающийся с apetala2/этилен-реак-
тивным фактором) и регулирует экспрессию гена COR, 
индуцированную холодом. Семейство AP2/ERF являет-
ся одним из крупнейших семейств ТФ у растений, играю-
щих важную роль в адаптации растений к холоду и засу-
хе (Mizoi et al., 2012). В недавнем исследовании роли ТФ 
ICE1 у миссенс-мутанта ice1-1 A.  thaliana с нефункцио-
нирующим геном DREB1A/CBF3 (Dehydration Responsive 
Element Binding  1/ CBF3) показано, что репрессия гена 
CBF3 у трансгенного A.  thaliana является результатом 
замолкания, а не мутации в гене ICE1, что ставит под 
сомнение роль ICE1, как регулятора генов CBF (Kidokoro 
et  al., 2020). Можно предположить, что ICE1 отвечает за 
консервативную способность растений выдерживать низ-
кие положительные температуры (акклиматизацию расте-
ний), тогда как путь CBF отвечает за способность расте-
ний реагировать на внезапное снижение температуры.

У A.  thaliana идентифицировано шесть генов CBF. 
Гены CBF1 и CBF3 положительно влияют на адаптацию 
к низким температурам, но не связаны с консервативны-
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ми механизмами устойчивости к низким положительным 
температурам. Гены CBF1 и CBF3 могут иметь одинако-
вую функцию, отличную от CBF2, который отрицательно 
влияет на их транскрипцию. Во время адаптации к холо-
ду активация экспрессии гена CBF2 происходит поз-
же, чем в случае CBF1 и CBF3. CBF4 был обозначен как 
ген ответственный за устойчивость к засухе у A. thaliana 
(Haake et al., 2002; Novillo et al., 2007; Zaikina et al., 2019). 
Для подтверждения роли CBF1, CBF2 и CBF3 в ответе 
на абиотический стресс, у A.  thaliana с использованием 
технологии CRISPR/Cas9 были получены нокаут-линии 
с выключенными генами. При анализе полученных линий 
и контрольных растений была доказана роль этих генов 
в формировании ответа на низкотемпературный стресс 
(Zhao et al., 2016).

Уровень экспрессии группы генов CBF увеличивается 
в первые 15 минут после воздействия отрицательных тем-
ператур, далее активируются гены COR, и далее, в тече-
ние 2-4 часов, происходит накопление продуктов генов 
COR. Гены семейства COR могут также играть важную 
роль в ответе на осмотический стресс, например, при 
засухе, поскольку обезвоживание клеток также являет-
ся результатом низкотемпературного стресса (Thomashow 
et al., 2001).

Гены COR/KIN (cold-regulated/cold-induced, гены чув-
ствительности к низким температурам/индуцируемые 
холодом): COR15a (Liu et  al., 2014), cor6.6 (Wang et  al., 
1995), RD29A (responsive to dehydration; чувствительные 
к обезвоживанию) (Jia et al., 2012), LTI78 (low-temperature-
induced; индуцируемые низкой температурой) или ERD 
(early responsive to dehydration; раннего распознава-
ния дегидратации) (Henriksson, Trewavas, 2003) кодиру-
ют гидрофильные, богатые глицином водорастворимые 
белки, индуцируемые в ответ на холодовой стресс, кото-
рые играют роль в защите клеток от низкой температуры. 
Эти белки принадлежат к группе дегидринов, относящих-
ся к семейству LEA-белков. В геноме A. thaliana иденти-
фицирован 51 ген, кодирующий белки LEA (Hundertmark, 
Hincha, 2008).

В ряде исследований показано, что во многих физио­
логических процессах, таких как рост, развитие, старе-
ние, а также реакция на биотический и абиотический 
стресс, участвует ТФ NAC. Трансформированные рас-
тения арабидопсиса со сверхэкспрессией гена VvNAC1 
винограда проявляют повышенную толерантность 
к осмотическому, солевому и холодовому стрессам, а так-
же к патогенам (Le Hénanff et al., 2013). Сверхэкспрессия 
другого гена  – VvNAC17  – у трансформированного рас-
тения арабидопсиса повышает устойчивость к солево-
му и низкотемпературному стрессу. После воздействия 
низких температур (4°C) ген VvNAC17 включался в рабо-
ту через 12-48 часов (Ju et al., 2020b). Растение A. thaliana 
со сверхэкспрессией VvNAC08 характеризовалось более 
высокой устойчивостью к засухе, повышенным уровнем 
пролина в клетках, а также возрастанием уровня экспрес-
сии генов, связанных с реакцией на стресс (RD22, RD29A, 

P5CS, COR15A и COR47) (Ju et al., 2020а).
Сигнальный путь ICE-CBF-COR был обнаружен 

у  ряда других однолетних растений. У пшеницы было 
идентифицировано 53 гена ICE, 37 генов CBF и 11 генов 
COR, что почти в 2,5 раза больше, чем у кукурузы, риса 
и сорго (Guo et al., 2019).

Гомологи гена CBF были обнаружены у риса. 
Трансгенные растения риса со сверхэкспрессией генов 
OsDREB1A и OsDREB1B, равно как и генов DREB1A 
и DREB1B арабидопсиса, характеризовались повышенной 
устойчивостью к засухе, холоду и высокому содержанию 
соли. Эти результаты показывают, что сигнальный путь 
реакции на холод DREB1/CBF консервативен, а биологи-
ческие функции белков риса и арабидопсиса, OsDREB1A 
и DREB1, соответственно, схожи (Ito et al., 2006).

Трансгенные растения ярового ячменя с привнесён-
ным от озимой мягкой пшеницы (Triticum aestivum  L.) 
геном TaCBF14 характеризовались повышенной устой-
чивостью к низкотемпературному стрессу по сравне-
нию с диким типом (Soltész et  al., 2013). Гомологи гена 
CBF были обнаружены у сои. Исследование экспрессии 
GmDREB1A;2 и GmDREB1B;1 (гомологи CBF) в трансген-
ных растениях арабидопсиса показало, что гены вклю-
чаются в работу при низкотемпературном стрессе. 
(Yamasaki, Randall, 2016).

У Nicotiana tabacum L. были также идентифицирова-
ны гены CBF, один из которых, NtDREB2A, был активен 
при действии низких температур (Xiang et al., 2023).

У мягкой пшеницы T.  aestivum идентифицировано 
10 генов, кодирующих ТФ WRKY – тип белков, содержа-
щих «цинковые пальцы», сходных с этилен-зависимы-
ми факторами транскрипции и названных так по нали-
чию WRKY-доменов на N-конце. Экспрессия этих генов 
повышалась при воздействии полиэтиленгликоля, NaCl, 
холода и H2O2. Cверхэкспрессия индуцируемого при раз-
личных видах стресса гена TaWRKY10 пшеницы в тканях 
трансгенного табака N.  tabacum обеспечивала повышен-
ную устойчивость к солевому стрессу и засухе, в тканях 
этих растений повышалось содержание пролина и раство-
римых сахаров, тогда как содержание реактивных форм 
кислорода и малонового альдегида оказалось понижен-
ным (Wang et al., 2013).

Таким образом, согласно данным литературы, у одно-
летних растений был идентифицирован ряд ТФ, которые 
могут регулировать передачу сигналов в ответ на низко-
температурный стресс (таблица).

При рассмотрении реакции растений на низкотемпе-
ратурный стресс можно выделить четыре основных регу-
лона: 1) CBF/DREB; 2) NAC/ZF-HD; 3) AREB/ABF; 4) А/
MYB.

У многолетних культур, в том числе у чая Camellia 
sinensis  (L.) Kuntze (Samarina et  al., 2020), винограда 
(Guo  R. et  al., 2018), цитрусовых (Huang et  al., 2013; He 
et al., 2020), голубики (Walworth et al., 2012) также были 
идентифицированы гены, определяющие холодостой-
кость (см. таблицу).
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У чая определены гены из каскада ICE-CBF-COR: 
CsICE1 и CsCBF1, которые участвуют в ответе на низко-
температурный стресс. С помощью ПЦР в реальном вре-
мени изучали экспрессию генов CsICE1 и CsCBF1 при 
+20°C и +4°C и не выявили изменений в уровне экспрес-
сии CsICE1, в то время как CsCBF1 при +20°C не был 
активен и включался в работу только при +4°C. Получен-
ные результаты свидетельствовали о том, что путь ICE1–
CBF ответа на холодовой стресс консервативен, а  роли 
его компонентов у чая  – ТФ CsICE1 и CsCBF1  – разли-
чаются (Wang et  al., 2012). Л.С.  Самарина с соавторами 
(Samarina et  al., 2020) с помощью количественной ПЦР 
сравнили экспрессию 45 генов-кандидатов, индуцируе-
мых низкотемпературным стрессом и засухой. Было пока-
зано значительное повышение уровня экспрессии HSP70, 
SUS1, GST, DHN1, BMY5, BHLH102, GR-RBP3, ICE1, 
GOLS1 и GOLS3 как при засухе, так и при холоде, что ука-
зывает на их важную роль в обоих типах реакций расте-
ний на стресс.

В исследовании трансгенных растений голубики пока-
зано, что сверхэкспрессия гена BB-CBF, приводит к повы-
шению устойчивости к низкотемпературному стрессу. 
Кодирующая последовательность гена BB-CBF у устой-
чивого к холоду сорта голубики ‘Bluecrop’ была привне-
сена в геном из чувствительного к холоду сорта ‘Legacy’. 
Трансгенные растения показали повышенную холодо­
устойчивость, сопоставимую с холодоустойчивым кон-
тролем, а уровень экспрессии нижестоящих компонен-
тов регулона CBF у трансгенных растений и устойчивого 
контроля не различались (Walworth et al., 2012).

У V.  аmurensis выявлена роль этилена в ответе 
на стресс. Синтез этилена резко усиливается в ответ 
на различные виды стресса; чем выше чувствитель-
ность к  этилену у растений, тем выше устойчивость 
к  стрессу. Сверхэкспрессия этилен-зависимого факто-
ра VaERF057 (ethylene responsive factor, фактор чувстви-
тельности к  этилену) может регулировать работу других 
генов, участвующих в ответе на биотический и абиотиче-
ский стресс, таких как CBF1, CBF2, CBF3, NCED3, а так-
же регулировать в нормальных условиях работу генов 
WRKY33 и WRKY70 (Sun et al., 2016).

Известно, что у винограда существует несколько 
путей ответа на действие низкотемпературного стресса 
(Saibo et  al., 2009, Guo R. et  al., 2018). Кроме регулятор-
ной цепи ICE-CBF-COR, в ряде работ была показана роль 
факторов транскрипции WRKY, которые представляют 
собой большое семейство регуляторных белков, в фор-
мировании ответа на абиотические и биотические стрес-
совые факторы. Сверхэкспрессия гена WRKY3 винограда 

в трансгенных растениях A.  thaliana приводила к изме-
нению уровней экспрессии других генов ответа на абио-
тический стресс, что говорит о позитивной роли гена 
в  формировании ответа на неблагоприятные условия 
окружающей среды (Guo R. et al., 2018).

Огромное семейство генов LEA, также определяющее 
устойчивость к разным видам стресса у растений, отлича-
ется значительным разнообразием. У V. vinifera выявили 
60 членов этого семейства, которые разделили на девять 
подсемейств DHN, LEA1, LEA2, LEA3, LEA4, LEA5, LEA6, 
WHY и SMP. Самое большое подсемейство LEA2 насчи-
тывает 35 генов (Ibrahime et  al., 2019). В другом иссле-
довании было обнаружено 52 гена, предположительно 
принадлежащих к семейству LEA. С помощью количе-
ственной ПЦР было показано, что 16 из них подвергались 
активации при холодовом стрессе. На основе филогене-
тического анализа были выявлены группы генов LEA1, 
LEA2, LEA3, LEA5, LEA6, DHN и SMP, а  группа LEA4 
отсутствовала в геноме V. vinifera, в связи с чем авторами 
было выдвинуто предположение, что группа генов LEA4 
была утрачена в ходе эволюции винограда (Xu et  al., 
2020). Изучение у винограда гена VvNAC08, относяще-
гося к семейству NAC, показало увеличение экспрессии 
гена во время воздействия стрессоров, таких как засу-
ха и обезвоживание (Ju et al., 2020a). Кроме того, в гено-
ме V.  vinifera были идентифицированы АВК-зависимые 
гены, VvAREB2 и VvABF1, которые участвуют в пере-
даче сигналов при действии абиотических стрессоров 
(Zandkarimi et al., 2015).

Изучение самого зимостойкого вида винограда 
V.  аmurensis, геном которого был секвенирован в 2020 
году и составил 604,56  Мб, позволило идентифициро-
вать 6850 генов, ответственных за акклиматизацию, в том 
числе 3676 генов, индуцируемых холодом, и 3174 гена, 
репрессированных низкими температурами (Xu  et  al., 
2014). Сравнительный анализ геномов V.  аmurensis 
и  V.  vinifera поможет определить гены, которые уча-
ствуют в механизме холодоустойчивости (Wang Y et  al., 
2021). Чтобы идентифицировать гены-кандидаты, ответ-
ственные за устойчивость к низким температурам 
у  V.  аmurensis, Ванг с соавторами (Wang Y et  al., 2021) 
сравнили транскриптомы высокоустойчивого к холо-
ду сорта ‘Shanputao’ (V.  аmurensis) и ‘Muscat Hamburg’ 
(V.  vinifera) с низкой холодостойкостью после воздей-
ствия низких температур. Всего было идентифицировано 
7192 гена с дифференциальной экспрессией. Экспрессия 
генов CBF3, ERF105 и ZAT10 была выше у V.  аmurensis 
по сравнению с V. vinifera (Wang Yet al., 2021).
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Экспрессия генов семейства SAP (stress-associated 
proteins), кодирующих стресс-ассоциированные белки, 
происходит в ответ на различные биотические и абиоти-
ческие стрессы и играет важную роль в процессе повы-
шения устойчивости растений. Ген VaSAP15, источни-
ком которого был V. аmurensis, проявлял специфическую 
тканевую экспрессию у различных образцов виногра-
да и сильно экспрессировался в корнях холодоустойчи-
вого V.  аmurensis и в стеблях чувствительного к холоду 
сорта ‘Red Globe’ V.  vinifera. При помощи агробактери-

альной трансформации были получены формы виногра-
да со сверхэкспрессией VaSAP15, которые при воздей-
ствии низких температур демонстрировали меньшую 
степень повреждения и повышенную активность фермен-
тов. Кроме того, уровень экспрессии генов CBF1, CBF2, 
CBF3, COR27, RD29B и NCED1, связанных с устойчи-
востью к  низким температурам, также повышался (Shu 
et al., 2021).

Принципиальная схема запуска ответа на холодовой 
стресс представлена на рисунке 3.

Рис. 3. Взаимодействие генов, отвечающих за устойчивость к низким температурам
Fig. 3. The interaction of genes responsible for resistance to low temperatures

Таким образом, к настоящему времени идентифици-
ровано несколько генов, ответственных за устойчивость 
растений винограда к холодовому стрессу, и осуществля-
ется исследование путей их взаимодействия.

Заключение

К настоящему времени проведены исследования 
на различных объектах (от модельного растения ара-
бидопсис до однолетних и многолетних немодельных 
видов) и выявлены механизмы адаптации к холодовому 
стрессу у растений. Установлено, что основной сигналь-
ный путь, регулирующий адаптацию и способность рас-
тений выживать при низкотемпературном стрессе, нахо-
дится под контролем каскада генов ICE-CBF-COR. В 

этот механизм включены и другие гены, например, HOS1 
и  SIZ, которые регулируют уровень экспрессии генов 
ICE-CBF-COR. У винограда по данным литературы выде-
лено несколько генов, ответственных за холодостойкость, 
и экспериментально установлено несколько путей отве-
та на воздействие низких температур. Остаётся открытым 
вопрос о работе и вкладе отдельных генов в приобрете-
ние холодостойкости у винограда, а также об их взаимо-
действии. Изучение аллельного разнообразия генов ICE-
CBF-COR у различных образцов винограда из коллекции 
ВИР сможет дать понимание, какие формы винограда 
потенциально могут стать источниками высокой устойчи-
вости к низкотемпературному стрессу. Понимание моле-
кулярных механизмов устойчивости к холодовому стрес-
су в перспективе даст возможность расширения ареала 
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возделывания винограда, получения новых холодостой-
ких сортов с помощью методов ускоренной селекции.
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