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Плодовые	 культуры	 –	 незаменимый	 источник	 необходимых	 нутриентов,	 макро­	 и	 микроэлементов,	 витаминов,	 органических	 кислот,	
антиоксидантов.	 Сегодня	 подавляющая	 часть	 предложения	 на	 рынке	 плодов	 обеспечивается	 зарубежными	 производителями.	 Замещение	
импорта	и	удовлетворение	запроса	населения	Российской	Федерации	на	потребление	плодов	силами	отечественного	агропромышленного	
комплекса	невозможно	без	расширения	географии	посевных	площадей,	в	том	числе	и	в	зоны	рискованного	земледелия,	что	требует	выведения	
морозостойких	 (холодоустойчивых)	 сортов	 плодовых	 культур.	 Применение	 в	 селекционной	 работе	 современных	 биотехнологических	
и	 молекулярно­генетических	 методов	 позволит	 повысить	 рентабельность	 плодоводства	 за	 счет	 снижения	 сроков	 получения	 растений	
с	требуемыми	признаками	и	возможности	комплексной	оценки	перспективности	генотипов	родительских	форм.
В	 обзоре	 рассмотрены	 современные	 данные	 по	 генам	 устойчивости	 плодовых	 и	 ягодных	 культур	 к	 низким	 температурам,	 в	 том	 числе	
охарактеризованы	 гены,	 кодирующие	 ключевые	 рецепторы,	 сигнальные,	 эффекторные	 белки,	 факторы	 транскрипции	 у	 яблони,	 груши,	
персика,	ананаса,	земляники.	Приведены	известные	механизмы	их	работы,	активации,	регуляции,	описаны	сигнальные	каскады.
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Fruit	 crops	 are	 an	 irreplaceable	 source	 of	 essential	 nutrients,	 macro­	 and	 microelements,	 vitamins,	 organic	 acids,	 and	 antioxidants.	 Today,	 the	
overwhelming	 part	 of	 fruit	 supply	 in	 the	market	 is	 provided	 by	 foreign	 producers.	 Import	 substitution	 and	meeting	 the	 demand	 of	 the	 Russian	
Federation	population	for	fruit	consumption	by	the	domestic	agro­industrial	complex	is	impossible	without	expanding	the	geography	of	cultivation	
areas,	 including	those	in	zones	of	risky	agriculture,	which	requires	breeding	of	frost­resistant	(cold­resistant)	cultivars	(fruit	crops).	Application	of	
modern	biotechnological	and	molecular	genetic	methods	in	breeding	work	will	increase	the	profitability	of	fruit	growing	by	reducing	the	time	required	
for	obtaining	plants	with	the	desired	traits	and	by	complex	evaluation	of	the	prospects	of	genotypes	of	parental	forms.	The	present	review	considers	
modern	data	on	cold	tolerance	genes	of	various	fruit	and	berry	crops,	summarizes	the	known	mechanisms	of	their	action,	activation,	and	regulation. 
The	review	considers	modern	data	on	genes	of	 fruit	and	berry	crops	 resistance	 to	 low	 temperatures,	 including	characterization	of	genes	encoding	
key	receptors,	signaling,	effector	proteins,	and	transcription	factors	in	apple,	pear,	peach,	pineapple,	and	strawberry.	The	known	mechanisms	of	their	
operation,	activation,	regulation	are	given,	and	signaling	cascades	are	described.
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Введение

Плодовые	 культуры,	 наиболее	 перспективными	 сре-
ди	которых	являются	яблоня,	груша,	фундук,	алыча,	виш-
ня,	 боярышник,	 вишня	 войлочная,	 рябина	 черноплод-
ная,	рябина	красная,	черешня,	черемуха,	персик,	абрикос,	
земляника,	 имеют	 важное	 значение	 в	 развитии	 сельско-
го	 хозяйства	 и	 обеспечении	продовольственной	безопас-
ности	 страны.	 Они	 являются	 незаменимым	 источником	
полезных	 нутриентов,	 обладающих	 высокой	 пищевой	
ценностью	и	способствующих	профилактике	ряда	заболе-
ваний	(Akimov	et	al.,	2019).

По	данным	FAOSTAT (FAOSTAT,	2023),	общемировой	
валовый	сбор	плодов	и	ягод	за	2020	год	составил	свыше	
780	млн.	 т.	Лидерами	 среди	 стран	производителей	 явля-
ются	 Китай,	 на	 долю	 которого	 приходится	 20%	 от	 все-
го	 мирового	 объема	 производства,	 Индия	 (13%),	 Брази-
лия	(6%),	США	(4%)	и	Индонезия	(3%).	На	долю	России	
приходится	около	0,4%	производства.	Доля	импорта	про-
дукции	при	этом	составила	порядка	70%.	Учитывая	при-
родно­климатические	 условия	 Российской	 Федерации,	
основное	 промышленное	 производство	 плодовых	 куль-
тур	 сконцентрировано	 в	 Южном,	 Центральном,	 Севе-
ро­Кавказском	 и	 Приволжском	 федеральных	 округах,	
где	лидерами	являются	Краснодарский	край,	Ростовская,	
Волгоградская,	 Московская,	 и	 Нижегородская	 области,	
Кабардино­Балкарская	Республика,	Республика	Дагестан,	
Республика	Крым.	В	других	регионах	выращивание	пло-
довых	 культур	 не	 демонстрирует	 выдающихся	 показате-
лей,	в	основном	сосредоточено	на	личных	приусадебных	
участках.

Для	 увеличения	 доли	 отечественной	 продукции	
в	 народном	 потреблении	 необходима	 интенсификация	
процессов	 производства	 и	 расширение	 площадей	 воз-
делывания,	 что	 неизбежно	 повлечет	 за	 собой	 необходи-
мость	 продвижения	 плодовых	 культур	 в	 северные	 реги-
оны	 страны.	 В	 этой	 связи	 актуальной	 задачей	 является	
выведения	 сортов,	 устойчивых	 к	 суровым	 условиям	 зон	
рискованного	 земледелия	 (западная	 и	 северная	 части	
европейского	 Нечерноземья,	 Сибирь,	 Дальний	 Восток),	
в	 особенности	 сортов	 зимо­	 и	 морозостойких	 (Kulikov	
et	al.,	2016;	Nikolaev,	2022).

Устойчивость	 сорта	 к	 низкотемпературному	 стрес-
су	является	одним	из	основных	факторов,	определяющих	
его	 географическое	 распространение,	 а	 также	ключевым	
хозяйственно	ценным	признаком	при	селекции	растений	
в	зоне	рискованного	земледелия.	Данный	тип	устойчиво-
сти	 описывается	 тремя	 характеристиками:	 холодостой-
костью,	 морозостойкостью	 и	 зимостойкостью.	 Холодо-
стойкость	 –	 способность	 растения	 переносить	 низкие	
положительные	 температуры	 (от	+10°С	до	0°С),	морозо-
стойкостью	 называют	 способность	 растения	 переносить	
отрицательные	температуры,	зимостойкость	характеризу-
ет	выживаемость	растения	при	неустойчивой	температу-
ре	 воздуха,	 с	 многочисленными	 оттепелями	 и	 похолода-
ниями	(Tumanov,	1979;	Chirkova,	2002).

Низкотемпературный	 стресс	 провоцирует	 сниже-
ние	 содержания	 хлорофилла	 в	 листьях	 растений,	 пони-
жает	 эффективность	 работы	 фотосистемы	 2,	 приводит	
к	 снижению	 уровня	 синтеза	 белков,	 изменению	 текуче-
сти	 и	 нарушению	 проницаемости	 мембран.	 Образова-
ние	в	апопласте	кристаллов	льда	приводит	к	изменению	
осмотического	потенциала,	выходу	воды	из	клеток,	стрес-
су,	 вызванному	обезвоживанием,	и	образованию	внутри-
клеточных	кристаллов	льда,	способных	в	конечном	итоге	
повредить	 липидный	 бислой	 цитоплазматической	 мем-
браны,	привести	к	вытеканию	цитозоля	и	некротической	
гибели	клеток.	Некроз	тканей	или	частей	растений	может	
быть	 вызван	 также	избыточным	производством	в	 клетке	
активных	форм	кислорода	(англ.	Reactive	oxygen	species,	
ROS).	 Повышенный	 уровень	 перекиси	 водорода	 (H2O2)	
в	 растениях	 при	 стрессе,	 ассоциированном	 с	 холодом,	
является	результатом	усиления	реакции	окисления	в	хло-
ропластах.	Активное	 окисление	 приводит	 к	 увеличению	
содержания	гликолевой	кислоты,	преобразующейся	затем	
в	 глиоксиловую	 под	 действием	 пероксисомной	 гликолат	
оксидазы.	 Процесс	 сопровождается	 накоплением	 H2O2,	
что	провоцирует некротическую	гибель	клеток.

Морозоустойчивость	определяется	способностью	рас-
тения	 поддерживать	 достаточную	 проницаемость	 мем-
бран,	адаптивным	уровнем	биосинтеза	высокомолекуляр-
ных	соединений	криопротекторного	типа	(гидрофильных	
белков,	 моно­	 и	 олигосахаридов),	 способностью	 накап­
ливать	 запасные	 вещества,	 необходимые	 для	 возобнов-
ления	роста	 (крахмал,	 сахара,	образующиеся	в	результа-
те	гидролиза	крахмала,	белки)	и	переходить	в	состояние	
анабиоза.	 Криопротекторами	 также	 являются	 моле-
кулы	 гемицеллюлоз,	 выделяемые	 в	 клеточную	 стенку	
(Usmanov	 et	 al.,	 2001).	 Нормальная	 текучесть	 мембран	
в	 условиях	 низких	 температур	 поддерживается	 благода-
ря	 процессу	 десатурации	 фосфолипидов	 –	 замене	 насы-
щенных	 жирных	 кислот	 ненасыщенными	 в	 результате	
активности	 ферментов­десатураз.	 Активность	 фермен-
тов,	 а	 равно	 экспрессия	 генов,	 их	 кодирующих,	 проис-
ходит	 в	 ответ	 на	 холодовой	 стресс	 (Chudinova,	 Orlova,	
2006).	 Понимание	 молекулярных	 механизмов	 адаптации	
растений	к	низким	температурам	позволит	в	дальнейшем	
получать	 сорта	 с	 повышенной	 устойчивостью	 к	 низко-
температурному	стрессу	и	расширять	ареал	возделывания	
плодовых	культур.

Изучение	 молекулярных	 механизмов	 адаптивно-
сти	 к	 низким	 температурам	 выращивания	 на	 модельном	
растительном	 объекте	 –	 резуховидке	 Таля	 (Arabidopsis 
thaliana	 (L.)	 Heynh.)	 –	 позволило	 установить	 основ-
ные	 гены­регуляторы	 устойчивости:	 COR	 (cold­
responsive),	 KIN	 (cold­induced),	 LTI	 (low	 temperature	
induced),	 RD	 (responsive	 to	 dehydration),	 ICE	 (inducer	 of	
CBF	 expression),	 CBF	 (C­repeat­binding	 factor).	 У	 расте-
ний	 выявлены,	 помимо	 приведенных	 выше,	 также	 гены	
семейств	WRKY,	BAM,	SWEET,	LOX,	CAS	(Samarina	et	al.,	
2020).

Гены,	 контролирующие	 устойчивость	 к	 холоду,	 мож-
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но	разделить	на	3	группы:	1)	контролирующие	синтез	бел-
ков	 и	 структурных	 компонентов	 в	 ответ	 на	 воздействие	
стрессовых	факторов	−	засухи,	холода,	засоления;	2)	гены	
транскрипционных	 факторов	 и	 регуляторных	 белков;	
3)	гены,	участвующие	в	сигнальных	каскадах	восприятия	
низкой	температуры.	Рассмотрим	их	более	детально.

Гены, кодирующие синтез ферментов и 
структурных компонентов для защиты от 

замерзания в ответ на дефицит влаги вследствие 
засухи, холодового или осмотического стресса

В	 этой	 группе	 наибольший	 интерес	 представля-
ют	 гены,	 кодирующие	 белки	 теплового	 шока	 –	 HSPs	
(Heat	 Shock	 Proteins)	 и	 белки	 LEA	 (Late	 Embryogenesis	
Abundant),	 в	 том	 числе	 LEA­II	 или	 дегидрины	 (DHN),	
отвечающие	 за	 защиту	 ферментов	 от	 замерзания,	 а	 так-
же	 гены,	 отвечающие	 за	 накопление	 осмолитов	 –	 про-
лина	 и	 растворимых	 сахаров.	 Важно	 отметить,	 что	
с	 повышением	 зимостойкости	 прямо	 коррелирует	 нако-
пление	 в	 цитозоле	 галактозы	 и	 галактозосодержащих	
олигосахаридов	 (стахиозы,	 рафинозы).	Содержание	 глю-
козы	и	фруктозы,	напротив,	не	оказывает	значимого	вли-
яния	 на	 устойчивость	 к	 низкой	 температуре	 (García	
Bañuelos	et	al.,	2008).

В	результате	исследований	генетических	механизмов,	
обеспечивающих	 успешную	 адаптацию	 к	 холоду	 плодо-
вых	 культур,	 выявлены	 группы	 генов,	 экспрессия	 кото-
рых	изменялась	в	ответ	на	холодовой	стресс.	Так,	в	экс-
периментах	 по	 разработке	 методов	 низкотемпературно-
го	хранения	 генетических	ресурсов	Pyrus	 sp.	 в	условиях	
in vitro,	наблюдали	увеличение	экспрессии	восьми	дегид­
рин­подобных	 белков	 при	 холодовой	 акклиматизации	
пяти	 сортов	 груши	 обыкновенной	 (Pyrus communis	 L.)	
(Baniulis	 et	 al.,	 2012).	 У	 сорта	 ʻGolden	 Deliciousʼ	 ябло-
ни	домашней	 (Malus domestica	Borkh.)	 изучали	 характер	
экспрессии	 нового	 гена MdDhn,	 кодирующего	 дегидрин.	
Идентифицированный	 белок	 DHN,	 участвующий	 в	 про-
цессах	 акклиматизации	 к	 холоду	 и	 зимнего	 покоя,	 клас-
сифицирован	как	Y2SK4.	Он	состоит	из	двух	консенсус-
ных	 Y­сегментов	 −	 последовательности	 из	 сериновых	
повторов	и	четырёх	богатых	лизином	повторов,	и	харак-
теризуется	сходством	с	гомологичными	белками	персика	
и	миндаля.	Наибольший	уровень	экспрессии	гена	MdDhn 
приходился	 на	 глубокий	 период	 покоя	 в	 зимнее	 время	
(Garcia­Bañuelos	et	al.,	2009).

Наличие	 дегидрин­подобных	 белков	 отмечено	 также	
у	холодостойкого	сорта	 ‘Jonsok’	и	менее	холодостойкого	
‘Frida’	земляники	садовой	Fragaria × ananassa	(Duchesne	
ex	 Weston).	 При	 низких	 отрицательных	 температурах	 у	
сорта	 ‘Frida’	 уровни	 накопления	 транскриптов	 дегид­
рин­кодирующих	 генов	 класса	 SK2	 (COR47­подобный)	
и	класса	Y2SK2	(XERO2­подобный)	увеличились	в	6	и	477	
раз	 соответственно.	 Уровни	 транскриптов	 тех	 же	 генов	
у	сорта	‘Jonsok’	возросли	в	18	и	2500	раз,	что	отчасти	объ-
ясняет	 повышенную	 зимостойкость	 сорта.	 В	 результа-

те	 сравнительного	 анализа	 протеома	 тех	 же	 сортов	 был	
выявлен	ряд	белков,	уровень	накопления	которых	в	розет-
ках	листьев	(crowns)	существенно	различался	у	анализи-
руемых	сортов	после	 экспозиции	при	+2°С	в	 течение	от	
2	 до	 48	 дней.	Ассоциированные	 с	 холодоустойчивостью	
белки	 классифицированы	 как	 молекулярные	 шапероны,	
антиоксиданты,	 ферменты	 системы	 детоксикации,	 мета-
болизма,	 связанные	 с	 патогенезом,	 а	 также	 белки	 био-
синтетического	 пути	 флавоноидов.	 Уровни	 накопления	
некоторых	 из	 них	 различались	 у	 сортов,	 контрастных	
по	чувствительности	к	холоду.	Так,	у	сорта	 ‘Frida’	более	
интенсивно	синтезировались	белки,	связанные	с	биосин-
тезом	флавоноидов,	тогда	как	зимостойкий	сорт	 ‘Jonsok’	
характеризовался	повышенным	уровнем	накопления	бел-
ков,	 связанных	 с	 реакцией	 на	 стресс	 –	 антиоксидантов,	
белков,	 принимающих	 участие	 в	 процессах	 детоксика-
ции,	а	также	тех,	что	обеспечивают	устойчивость	к	болез-
ням	 (Koehler	 et	 al.,	 2007;	 2012).	 Проведена	 идентифика-
ция	дифференциально­экспрессируемых	генов	у	морозо-
стойкого	 сорта	 ‘Soomee’	 и	 менее	 морозостойкого	 сорта	
‘Odoroki’	 персика	 обыкновенного	 (Prunus persica	 (L.)	
Batsch),	 вовлеченных	 в	 процесс	 адаптации	 к	 зимнему	
периоду.	 В	 число	 20­ти	 потенциальных	 генов­кандида-
тов,	 детерминирующих	 признак	 холодоустойчивости,	
вошли	 гены,	 кодирующие	 рано	 индуцируемый	 светом	
белок	 1	 хлоропластов,	 богатый	 пролином	 белок	 DC2.15	
с	молекулярной	массой	14	кД,	глутамат	дегидрогеназу	2,	
триацилглицерол	 липазу	 2.	 Уровень	 их	 экспрессии	 воз-
растал	 по	 мере	 акклиматизации	 к	 холоду,	 а	 затем	 сни-
жался	 в	 ходе	 реакклиматизации.	 Относительные	 уровни	
экспрессии	 дифференциально	 экспрессируемых	 генов,	
отобранных	 в	 качестве	 кандидатов,	 оказались	 выше	
у	морозостойкого	 сорта	 персика	 ‘Soomee’	 по	 сравнению	
с	 менее	 морозостойким	 ‘Odoroki’,	 при	 этом	 независимо	
от	 сорта	 наивысший	 уровень	 экспрессии	 генов	 холодоу-
стойчивости	 в	 условиях	 Республики	 Корея,	 провинции	
Чолло­Пукто,	уезд	Ванджу,	наблюдался	в	ранний	период	
акклиматизации	 (конец	 октября),	 затем	 постепенно	 сни-
жался	к	периоду	поздней	акклиматизации	(середина	янва-
ря)	и	деакклиматизации	(середина	марта)	(Yu	et	al.,	2020).

И.	Залунскайте	с	соавторами	(Zalunskaitė	et	al.,	2008)	
изучали	 особенности	 транскрипции	 гомолога	 гена	
COR47	 арабидопсиса	 в	 процессе	 акклиматизации	 при	
низких	 температурах	 (4°С)	 у	 контрастных	 по	 зимостой-
кости	 сортов	 травянистых	 и	 древесных	 плодовых	 рас-
тений:	 земляники	 ананасной	 Fragaria ananassa Duch.	
(сортов,	 устойчивого	 к	 холоду	 ‘Melody’	 и	 чувствитель-
ного	 ‘Holiday’),	 черешни	 Prunus avium	 L.	 (чувствитель-
ного	 ‘Kordija’	 и	 устойчивого	 ‘Jurgita),	 вишни	 Prunus 
cerasus	L.	 (чувствительного	 ‘Erdi	 Jubileum’	и	устойчиво-
го	 ‘Molodiozhnaja’),	 а	 также	дюка	М323	 (Prunus avium	×	
P. cerasus).	 У	 всех	 изученных	 видов	 наблюдали	 транс-
крипцию	гомолога	гена	COR47	в	течение	всего	процесса	
акклиматизации	 (не	 менее	 30	 дней),	 однако	 специфиче-
ские	особенности,	связанные	с	уровнем	устойчивости,	не	
были	обнаружены,	что	указывало	на	роль	других	генети-
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ческих	факторов	в	сложном	процессе	детерминации	при-
знака	устойчивости	к	холоду	(Zalunskaitė	et	al.,	2008).

Установлена	 ключевая	 роль	 гена	 SiDHN,	 обнаружен-
ного	 у	 Соссюреи	 обёрнутой	 Saussurea involucrata	 (Kar.	
&	 Kir.)	 Sch.	 Bip.,	 в	 ответе	 на	 стресс,	 вызванный	 низки-
ми	 температурами.	После	 выращивания	 в	 условиях	низ-
котемпературной	 обработки	 в	 течение	 24	 часов	 уровень	
экспрессии	SiDHN	 в	 трансгенных	 растениях	 табака	 уве-
личился	в	три	раза	(Guo	et	al.,	2017).	У	груши	среднеази-
атской	 (Prunus bretschneideri	 Rehder)	 идентифицирова-
но	17	генов,	отвечающих	за	синтез	и	накопление	β­амила-
зы	(BAM),	среди	которых	PbBAM1a,	PbBAM1b,	PbBAM1c 
и	 PbBAM3	 в	 наибольшей	 степени	 связаны	 с	 абиотиче-
ским,	 в	 том	 числе	 и	 с	 холодовым	 стрессом	 (Zhao	 et	 al.,	
2019).

Таким	 образом,	 участвующие	 в	 механизме	 отве-
та	на	низкотемпературный	стресс	 гены,	которые	кодиру-
ют	 ключевые	 ферменты	 и	 структурные	 компоненты	 для	
защиты	 от	 низких	 температур,	 изучены	 к	 настоящему	
времени	 не	 только	 у	 модельного	 растения	 арабидопсис,	
но	 также	 у	 ряда	 плодовых	 и	 ягодных	 культур	 (груши,	
яблока,	персика,	земляники	и	других).	Показано,	что	уро-
вень	 экспрессии	 описанных	 генов	 определяет	 степень	
устойчивости	растения	к	холоду	и	морозу.

Гены, кодирующие факторы транскрипции и 
регуляторные белки

Транскрипция	 генов	 устойчивости	 к	 холоду	 находит-
ся	 под	 контролем	 небольшого	 семейства	 C­повтор­свя-
зывающих	 факторов	 CBF	 (C­Repeat	 Binding	 Factors).	
Транскрипционная	 активность	 генов,	 кодирующих	 бел-
ки	семейства	CBF,	повышается	под	воздействием	низких	
температур	(Zaikina	et	al.,	2019).

Указанное	 семейство	 включает	 три	 гена:	 CBF/
DREB1b	 и	 CBF3/DREB1a,	 которые	 обеспечивают	 повы-
шение	 уровня	 экспрессии	 генов	 устойчивости	 к	 холо-
ду,	 засухе	 и	 высокой	 солености,	 а	 также	CBF2/DREB1c,	
который	 осуществляет	 негативную	 регуляцию	 транс-
крипционной	 активности	 указанных	 выше	 транскрипци-
онных	 факторов.	 Факторы	 CBF	 связываются	 с	 С­повто-
ром	(CRT) мотивов DRE	(Dehydration	Responsive	Element)	
или	LTRE	(Low	Temperature	Responsive	Element),	располо-
женными	в	промоторной	области	нижестоящих	генов­ми-
шеней,	 кодирующих	 факторы	 устойчивости	 к	 холоду	
и	 засухе	 (García	Bañuelos	 et	 al.,	 2008).	Сигнальные	пути	
CBF/DREB	 обнаружены	 у	 множества	 культур,	 в	 част-
ности	 у	 Arabidopsis.	 CBF1	 повышает	 уровень	 экспрес-
сии	гена	COR15a,	который	кодирует	целевой	полипептид	
хлоропластов,	 повышающий	 их	 устойчивость	 к	 замора-
живанию,	 а	 также	 оказывает	 общее	 действие,	 обеспечи-
вая	 нормальную	 работу	 биологических	 мембран	 (Artus	
et	al.,	1996).	Кроме	того,	у	A. thaliana	показана	роль	фак-
тора	транскрипции	ERF105	(Ethylene	Response	Factor	105)	
в	 регуляции	 экспрессии	 и	 сверхэкспрессии	 генов	CBF1,	
CBF2	и	CBF3,	COR (Bolt	et	al.,	2016).

На	 основе	 биоинформатического	 анализа	 в	 гено-
ме	ананаса	Ananas comosus	 (L.)	Merr.	идентифицировано	
20	 генов	DREB,	 в	 каждом	из	 которых	 выявлен	 по	мень-
шей	 мере	 один	 cis­регуляторный	 элемент	 транскрипци-
онного	ответа	на	стресс.	Установлен	уровень	экспрессии	
этих	генов	в	ответ	на	абиотические	стрессоры:	засоление,	
засуха,	повышенная	(+45°С)	и	низкая	(+4°С)	температуры	
(Chai	 et	 al.,	 2020).	 Высокий	 уровень	 экспрессии	 в	 ответ	
на	 пониженную	 температуру	 продемонстрирован	 для	
генов	AcoDREB01,	AcoDREB03,	AcoDREB09,	AcoDREB18,	
и	AcoDREB19	 у	ананаса	 (Chai	et	 al.,	2020).	Предполагае-
мые	 ортологи	 гена	 CBF A. thaliana	 обнаружены	 также	
у	вишни	обыкновенной	(P. сerasus)	– PcCBF1	и	земляни-
ки	ананасной	(F. ×	ananassa)	–	FaCBF1.	Степень	сходства	
их	 последовательностей	 с	 референсной	 составила	 48%.	
Уровни	 транскриптов	 обоих	 генов	 возрастали	 в	 листьях	
в	 ответ	 на	 воздействие	 на	 растения	 низких	 температур	
(+4°С)	от	15	минут	до	24	часов,	но	в	пестиках	мРНК	обо-
их	генов	не	были	обнаружены.	Ген	CBF1 A. thaliana	сла-
бо	 экспрессировался	 как	 в	 листьях,	 так	 и	 в	 тканях	 цве-
толожа	 в	 двух	 трансгенных	 линиях	 F.	 ×	 ananassa	 (сорт	
‘Honeoye’).	Цветоложа	трансгенных	растений	не	отлича-
лись	 по	 показателям	 устойчивости	 к	 холоду	 от	 таковых	
у	 растений	 дикого	 типа,	 однако	 при	 определении	 пока-
зателей	выхода	электролитов	в	опытах	с	листовыми	дис-
ками	 трансгенные	 растения	 характеризовались	 лучшими	
показателями	 устойчивости	 к	 низким	 температурам	 по	
сравнению	с	диким	типом	(Owens	et	al.,	2002).

Получены	 данные	 о	 том,	 что	 сверхэкспрессия	 гена	
РрCBF1	 персика	 P. persica	 в	 трансгенной	 линии	 Т166	
яблони	 (M. ×	domestica)	повышает	устойчивость	к	холо-
ду,	 снижает	 при	 этом	 интенсивность	 деления	 клеток,	
подавляя	 рост	 камбия	 (Artlip	 et	 al.,	 2019).	Сверхэкспрес-
сия	того	же	гена	в	трансгенном	привое	яблони	M	26	ока-
зывала	 влияние	 на	 экспрессию	 некоторых	 регулируе-
мых	 холодом	 генов,	 ответственных	 за	 состояние	 покоя	
(MdDAM),	 раннее	 распускание	 почек	 (MdEBB),	 а	 также	
генов MdRGL,	контролирующих	синтез	DELLA­белков	–	
негативных	 регуляторов	 гиббереллинового	 сигналинга.	
При	 увеличении	 морозоустойчивости	 трансгенного	 при-
воя	отмечалось	большее	накопление	антоцианов	и	умень-
шение	габитуса	растений	по	сравнению	с	нетрансформи-
рованными	растениями	(Wisniewski	et	al.,	2015;	2016).

До	 недавнего	 времени	 в	 геноме	 яблони	 не	 были	
известны	 гены	 транскрипционных	 факторов,	 регу-
лирующих	 экспрессию	 генов	 устойчивости	 к	 холо-
ду.	 Для	 выяснения	 механизмов	 регуляции	 и	 характе-
ра	 экспрессии	 генов	в	ответ	на	холодовой	стресс	у	двух	
сортов	M. domestica	–	чувствительного	к	холоду	 ‘Golden	
Delicious’	 и	 устойчивого	 ‘Jinhong’	 −	 И.	 Лианг	 с	 соавто-
рами	 (Liang	 et	 al.,	 2020)	 провели	 сравнительный	 анализ	
транскриптов,	 синтезируемых	 в	 клетках	 коры	 однолет-
них	 ветвей	 в	 период	 покоя	 при	 разных	 температурных	
режимах	 (от	 +4	 до	−29°C).	Показана	 тесная	 связь	моро-
зостойкости	и	 уровня	 экспрессии	 генов	факторов	 транс-
крипции	CBF	 (MdCBF2, MdCBF4) и	MYB (MdNAC0293), 
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а	 также	MdKIN1, MdCOR47, MdSOC1 и MdSAG21,	 акти-
вируемых	 через CBF­зависимые	 и	 CBF­независимые	
пути.	 Активатором	 транскрипции	 генов	 указанных	 фак-
торов,	 как	 и	 в	 случае	 с	 другими	 культурами,	 выступала	
стресс­реакция,	 ассоциированная	 с	 понижением	 темпе-
ратуры	и	морозом.	Установлено,	что	при	активации	отве-
та	 на	 переохлаждение	 подавляется	 транскрипционная	
активность	генов,	продукты	которых	участвуют	в	синтезе	
АТФ,	 гликолитических	 процессах,	 глюконеогенезе.	 Дру-
гие	 гены,	не	играющие	 значительной	роли	в	 выживании	
растения,	 также	 подвергались	 супрессии,	 что	 позволя-
ло	 клеткам	 сохранить	 энергию	для	перестройки	метабо-
лизма	 в	 ответ	 на	 промораживание.	 Наибольшая	 интен-
сивность	указанных	процессов	–	повышение	 экспрессии	
генов,	 задействованных	 в	 адаптации	 клеток	 к	 морозу	
и	 сопутствующего	подавления	других,	 выявлена	у	более	
толерантного	 к	 низким	 температурам	 сорта	 ‘Jinhong’,	
причём	наиболее	явные	различия	отмечены	при	темпера-
туре	 –24	 и	 –29°C.	В	 исследовании	И.	Лианг	 с	 соавтора-
ми	 не	 учитывалось	 влияние	 освещенности	 и	 циркадных	
ритмов	растения	на	формирование	устойчивости,	однако	
показано,	 что	 ген	MDP0000193097	 (кодирующий	 транс-
крипционный	 фактор	 семейства	 MYB),	 задействован-
ный	 на	 поздних	 стадиях	 ответа,	 гомологичен	 гену	 цир-
кадных	 ритмов	 арабидопсиса	 AtCCA1	 (Circadian	 Clock	
Associated	 1),	 что	 указывает	 на	 зависимость	 между	 цир-
кадным	 фенотипом	 растения	 и	 его	 сопротивляемостью	
замораживанию	(Liang	et	al.,	2020).

В	 другой	 работе	 было	 определено	 число	 генов	COR 
с	 мотивом	 DREB	 у	 двух	 видов	 яблони	 –	 M. baccata 
и	 M. domestica.	 Установлено,	 что	 процент	 генов	 COR,	
включающих	 мотив	 DREB	 у	 M. baccata	 выше,	 чем	
у	 M. domestica	 (50,25%	 и	 42,84%	 соответственно),	 что	
предполагает	 большую	 устойчивость	 данного	 вида	
к	холоду	(Chen	et	al.,	2019).

Изучено	 влияние	 генов	 CBF	 у	 яблони	 Сиверса	
(M. sieversii	 (Ledeb.)	 M.	 Roem.),	 широко	 используемого	
в	 садоводстве	 в	 качестве	 морозостойкого	 подвоя.	 Отме-

чен	 различный	 уровень	 экспрессии	 MsCBF1,	 MsCBF2,	
MsCBF3	и	MsCBF4	в	различные	моменты	времени.	Рань-
ше	прочих	 экспрессируется	 ген	MsCBF1,	 являясь,	 таким	
образом,	первой	линией	защиты	растения	при	низкотем-
пературном	стрессе.	В	течение	4­8	часов	с	момента	экспо-
зиции	при	+4°С	наблюдается	избыточная	экспрессия	гена	
MsCBF2,	затем	начинается	сверхэкспрессия	гена	MsCBF1. 
Первая	 группа	 транскрипционных	 факторов	 не	 обеспе-
чивает	 необходимого	 уровня	 адаптации	 к	 значительно-
му	воздействию	низких	температур,	 затем	активируются	
гены	 второй	 группы.	 Экспрессия	MsCBF3	 значимо	 уве-
личивалась	 после	 воздействия	 холода	 в	 течение	 4	 часов	
и	значительно	увеличивалась	в	ответ	на	вызванные	моро-
зом	 повреждения	 растения.	 Позже	 других	 наблюдалось	
возрастание	уровня	экспрессии	гена	MsCBF4	(Wang	et	al.,	
2017).	Ранее	было	показано,	что	ген	CBF2	способен	опо-
средованно	 активировать	 другие	 гены	 ответа	 на	 холодо-
вой	стресс	у	A. thaliana	(Novillo	et	al.,	2007).

Гомологи	 генов	 CBF	 охарактеризованы	 у	 абрикоса	
японского	 Prunus mume (Siebold)	 Siebold	 &	 Zucc.	 (Guo	
et	 al.,	 2014).	 Для	 выяснения	 взаимодействия	 транскрип-
ционных	факторов	CBF/DREB1	и	генов	перехода	в	состо-
яние	покоя	 (DAM)	у	P. mume, К.	Жао	с	 соавторами	кло-
нировали	 ген	 PmDAM6 и	 шесть	 генов	 PmCBF.	 Авторы	
показали,	что	PmCBF	осуществляет	негативный	контроль	
экспрессии	 PmDAM6	 при	 переходе	 в	 состояние	 покоя.	
Кроме	 того,	 PmCBF5	может	 образовывать	 гетеромерные	
комплексы	 с	 PmDAM1	 и	 PmDAM6.	 PmCBF1,	 PmCBF3	
и	PmDAM4	распознают	промотор	PmDAM6	через	альтер-
нативные	сайты	связывания	(Zhao	et	al.,	2018).

У	папайи	(Carica papaya L.)	клонирован	и	охарактери-
зован	ген­кандидат	CpCBF2,	предположительно	участву-
ющий	 в	 ответе	 на	 низкотемпературный	 стресс.	 Его	 экс-
прессия	не	изменялась	при	высокой	температуре	(+35°С),	
но	 заметно	 снижалась	 при	 действии	 холода	 (+7°С).	
Результаты	исследования	указывали	на	то,	что	роль	гена	
CpCBF2 отлична	от	роли	гомологичных	ему	генов	других	
растений	(Zhu	et	al.,	2013).

Таблица. Гены, участвующие в ответе на низкотемпературный стресс у плодовых культур
Table. Genes involved in the low-temperature stress response in fruit crops

Семейство белков/ 
Protein family Ген/ Gene Виды растений, у которых изучен ген/ Plant 

species with the studied gene Ссылка/ Reference

Гены,	контролирующие	синтез	белков	и	структурных	компонентов	в	ответ	на	воздействие	стрессовых	факторов/	 
Genes	controlling	synthesis	of	proteins	and	structural	components	in	response	to	stress	factors

DHN

MdDhn Malus domestica	Borkh. Garcia­Bañuelos	et	al.,	
2009

SK2 Fragaria × ananassa Duch. Koehler	et	al.,	2012
Y2SK2 Fragaria × ananassa Duch. Koehler	et	al.,	2012
SiDHN Saussurea involucrata	(Kar.	&	Kir.)	Sch.	Bip. Guo	et	al.,	2017
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Семейство белков/ 
Protein family Ген/ Gene Виды растений, у которых изучен ген/ Plant 

species with the studied gene Ссылка/ Reference

COR\KIN
COR47

Fragaria × ananassa Duch.,

Prunus cerasus	L.,

Prunus avium	L.

Zalunskaitė	et	al.,	2008

COR15a Arabidopsis thaliana (L.)	Heynh Artus	et	al.,	1996
VcCOR Vaccinium corymbosum	L. Song,	Gao,	2017

BAM PbBAM1a,	PbBAM1b,	
PbBAM1c,	PbBAM3 Prunus bretschneideri	Rehder Zhao	et	al.,	2019

Гены	транскрипционных	факторов	и	регуляторных	белков/ 
Genes	of	transcription	factors	and	regulatory	proteins

СBF\DREB

CBF1 Arabidopsis thaliana (L.)	Heynh.
García	Bañuelos	et	al.,	

2008;

Artus	et	al.,	1996
AcoDREB01,	AcoDREB03,	
AcoDREB09,	AcoDREB18,	

AcoDREB19
Ananas comosus	L. Chai	et	al.,	2020

PcCBF1, FaCBF1 Prunus cerasus	L., Fragaria × ananassa Duch. Owens	et	al.,	2002

РрCBF1
Prunus persica (L.)	Batsch

Malus domestica	Borkh.
Artlip	et	al.,	2019

MdCBF2, MdCBF4, 
MdNAC0293,

MdKIN1, MdCOR47, 
MdSOC1, MdSAG21

Malus domestica	Borkh. Liang	et	al.,	2020

MsCBF1,	MsCBF2,	
MsCBF3,	MsCBF4 Malus sieversii	(Ledeb.)	M.	Roem. Wang	et	al.,	2017;	

Buskirk	et	al,	2006

PmCBF Prunus mume (Siebold)	Siebold	&	Zucc. Guo	et	al.,	2014;	Zhao	
et	al.,	2019

CpCBF2 Carica papaya L. Zhu	et	al.,	2013

Гены,	участвующие	в	сигнальных	каскадах	восприятия	низкой	температуры/	 
Genes	involved	in	low	temperature	signaling	cascades

ICE
PuICE1 Prunus ussuriensis	Maxim.	ex	Rupr. Huang	et	al.,	2015
DlICE1 Dimocarpus longan	Lour. Yang	et	al.,	2019

MYB MdMYB88, MdMYB124 Malus domestica	Borkh. Zhao	et	al.,	2021

bHLH

PtrbHLH
Poncirus trifoliata	(L.)	Raf.,

Citrus grandis	(Burm.)	Merr.
Geng	et	al.,	2019

PubHLH1
Prunus ussuriensis	Maxim.	ex	Rupr.,

Nicotiana tabacum	L.
Jin	et	al.,	2016

Гены, участвующие в сигнальных каскадах 
восприятия низкой температуры

Транскрипционные	 факторы	 CBF/DREB	 не	 являют-
ся	первоначальным	звеном	ответа	на	холод,	но	представ-
ляют	 собой	 часть	 общей	 каскадной	 реакции.	 Первич-
ные	механизмы	чувствительности	к	 холоду	–	 рецепторы	
COLD1­like,	 ассоциированные	 преимущественно	 с	 цито-

плазматической	мембраной	клеток	или	мембраной	хлоро-
пластов,	 представляют	 собой	 высокомолекулярные	 ком-
плексы,	 через	 каскады	 киназ	 и	 фосфатаз	 активирующие	
транскрипцию	 генов	 COR.	 Приоритетным	 механизмом	
активации	 ответа	 на	 стресс	 является	 сигнальный	 каскад	
ICE­CBF­COR (Hwarari	 et	 al.,	 2022,	 Erastenkova	 et	 al.,	
2023).

Влияние	 генов	 ICE	 на	 формирование	 устойчиво-
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сти	 растения	 к	 холоду	 доказано,	 в	 частности,	 на	 расте-
ниях	груши	уссурийской	 (P. ussuriensis	Maxim.	ex	Rupr).	
ICE1	 (PuICE1)	участвует	в	ответе	растений	на	холодовой	
стресс,	обезвоживание	и	засоление	путем	повышения	экс-
прессии	PuDREBa	 (Huang	 et	 al.,	 2015).	 Сверхэкспрессия	
гена	DlICE1	лонгана	Dimocarpus longan	Lour.	в	растениях	
арабидопсиса	приводила	к	повышению	холодоустойчиво-
сти	и	сопровождалась	увеличением	содержания	пролина,	
снижением	выхода	ионов,	а	также	уменьшением	накопле-
ния	малонового	диальдегида	и	ROS	(Yang	et	al.,	2019).

Как	 было	 сказано	 выше,	 ответ	 на	 холодовой	 стресс	
начинается	с	восприятия	пониженной	температуры	цито-
плазматической	 мембраной	 и	 мембранными	 рецепто-
рами,	 а	 также	 повышения	 уровня	 кальция	 в	 цитоплаз-
ме,	 воспринимаемого	 киназами	 CRLK1/2	 (Calcium/
calmodulin­regulated	 receptor­like	 kinase).	Указанные	фер-
менты	 запускают	 каскад	 митоген­активируемых	 проте-
инкиназ	MEKK1­MMK2­MPK4.	Последний	препятствует	
фосфорилированию,	 убиквитинированию	 и	 последую-
щей	деградации	белка	ICE.	Активность	ICE	дополнитель-
но	 регулируется	 низкими	 температурами	 через	 OST1	
(open	 stomata	 1)­индуцированное	 фосфорилирование	
(Ding	 et	 al.,	 2015),	 и	 SIZ1­индуцированное	 сумоилирова-
ние	 (Miura	 et	 al.,	 2007).	Образовавшийся	 активный	 про-
дукт	 гена	 ICE	 направляет	 экспрессию	CBF.	Фотопериод	
регулирует	 экспрессию	 CBF	 через	 фоторецептор	 крас-
ного	 света	 фитохром	 В	 (продукт	 гена	PhyB)	 и	 последу-
ющую	 деградацию	 взаимодействующего	 с	 фитохромом	
В	 фактора	 PIF3	 (Phytochrome­Interacting	 Factor	 3),	 тем	
самым	 ослабляя	 ингибирование	 экспрессии	 CBF	 (Jiang	
et	al.,	2017),	в	то	время	как	циркадные	ритмы	регулируют	
активность	CCA1	и	LHY	(Late	elongated	Hypocotyl)	(Dong	
et	al.,	2011).	Надо	отметить,	что	стабильность	PIF3	повы-
шается	 под	 действием	 низких	 температур,	 предположи-
тельно,	в	более	позднее	время,	чтобы	снизить	экспрессию	
CBF	(Jiang	et	al.,	2017).	PIF4/7	и	EIN3	(Ethylene	Insensitive	
3)	понижают,	а	транскрипционные	факторы	брассиносте-
роидного	 сигнального	 пути	 BZR	 (Brassinazole­Resistant	
1),	 и	CESTA	 (CES)	повышают	 экспрессию	CBF	 (Eremina	
et	al.,	2016;	Liu	et	al.,	2019).

Помимо	 классической,	 «кальциевой»,	 передачи	 сиг-
нала	 в	 реакциях	 ответа	 на	 стресс,	 этот	 процесс	 может	
быть	опосредован	такими	медиаторами,	как	оксид	азота,	
абсцизовая	 кислота	 (АБК).	 Кроме	 того,	 после	 обработ-
ки	 растений	 персика	 (P. persica)	 салициловой	 кислотой,	
в	лепестках,	рыльце	пестика	и	завязи	цветков,	подвергну-
тых	 холодовому	 стрессу,	 отмечено	 повышение	 экспрес-
сии	 гена	 CBF	 (Zhang	 et	 al.,	 2017).	 Такие	 варианты	 воз-
действия	на	растения	как	обработка	их	гиббереллиновой	
кислотой,	 брассиностероидами,	 жасмонатами,	 ауксина-
ми,	 цитокининами,	 мелатонином	 также	 влияют	 на	 уро-
вень	 экспрессии	 генов	 CBF.	 Помимо	 участия	 в	 каска-
де	ICE­CBF­COR	указанные	медиаторы	участвуют	также	
и	в	CBF­независимых	путях.	Например,	АБК	активирует	
транскрипцию	гена	RAB18,	кодирующего	глицин­богатый	
гидрофильный	 белок	 из	 семейства	 дегидринов	 (DHN).	

Экспрессия RAB18 в	 растениях	 A. thaliana	 возрастает	
в	ответ	на	воздействие	как	эндогенной,	так	и	экзогенной	
АБК	(Lång,	Palva,	1992).

Существуют	 также	 и	 CBF­независимые	 пути	 запу-
ска	ответа	на	холодовой	стресс,	ассоциированные	с	гена-
ми	семейства	R2R3-MYB.	Например,	у	яблони	M. domesti-
ca	ген	MdMYB88	и	его	паралог	MdMYB124	прямо	влияют	
на	 транскрипцию	 генов,	 ассоциированных	 с	 циркадным	
ритмом	(MdCCA1) и	ответом	на	холодовой	шок	(MdCSP3)	
(Xie	 et	 al.,	 2018).	 В	 других	 исследованиях	 установле-
но,	что	MdMYB88	и	MdMYB124	помимо	вышеуказанного	
регулируют	 также	 экспрессию	и	 другого	 гена	 циркадно-
го	ритма	 (Time for coffee	 –	MdTIC)	 в	ответ	на	холодовой	
стресс	(Zhao	et	al.,	2021).

Сверхэкспрессия	 гена	 PtrbHLH	 из	 понцируса	 трех-
листочкового	 (Poncirus trifoliata	 (L.)	 Raf.)	 −	 зимостой-
кого	 представителя	 подтрибы	 Citrinea Engl.,	 семейства	
Rutaceae	Juss.	−	 в	трансгенных	растениях	помело	 (Citrus 
grandis	 (Burm.)	Merr.)	привела	к	повышению	устойчиво-
сти	к	холоду	за	счет	способности	кодируемого	этим	геном	
транскрипционного	 фактора	 связываться	 и	 активировать	
участок	P1	промотора	гена	PtrCAT, кодирующего	фермент	
каталазу,	 необходимую	 для	 нейтрализации	 ROS	 (Geng	
et	al.,	2019).	Повышение	устойчивости	к	холоду	в	резуль-
тате	 сверхкспрессии	 гена	 PubHLH1	 груши	 уссурийской	
(P. ussuriensis	Maxim.	ex	Rupr.)	наблюдали	и	у	трансген-
ных	линий	табака	обыкновенного	 (Nicotiana tabacum	L.)	
(Jin	et	al.,	2016).

В	 ряде	 работ	 показана	 связь	 повышенной	 экспрес-
сии	 генов,	 контролирующих	 фенологические	 особен-
ности	 растения	 с	 повышением	 морозостойкости.	 Так,	
повышенная	 устойчивость	 к	 заморозкам	 у	 древес-
ных	 растений	 в	 результате	 конститутивной	 экспрессии	
CBF/DREB1	 часто	сопровождается	другими	фенотипиче-
скими	изменениями,	 такими	как	карликовость	и	 задерж-
ка	 цветения.	 К	 подобным	 фенотипическим	 изменени-
ям	может	 приводить	 сверхэкспрессия	 гена	DDF1 (Dwarf 
and Delayed Flowering 1)	 арабидопсиса.	 Роль	 ортоло-
га	 гена	DDF1	 в	 контроле	 морозостойкости	 растений­ку-
старников	 впервые	 была	 изучена	 на	 примере	 голубики	
Vaccinium corymbosum	 L.	 В	 результате	 сверхэкспрессии	
гена	 VcDDF1	 в	 трансгенных	 растениях	 сорта	 ‘Legacy’	
значительно	 возросли	 показатели	 их	 выживаемости	 при	
экспозиции	на	морозе	 (–12°С)	по	сравнению	с	исходным	
генотипом	 (83,3%	и	 41,7%,	 соответственно).	Кроме	 того,	
при	 сравнении	 трансгенных	 и	 контрольных	 растений	
был	 обнаружен	 ряд	 дифференциально	 экспрессируемых	
генов,	вовлечённых	в	контроль	холодового	ответа	и	вре-
мени	 (или	 сроков)	 начала	 цветения,	 а	 также	 генов,	 кон-
тролирующих	DELLA­белки	и	фитогормоны.	Установле-
но	влияние	VcDDF1	на	гены	холодоустойчивости	VcCOR 
и	 гены	 этиленового	 сигнального	 пути	 ERF	 (Song,	 Gao,	
2017).

У	груши	среднеазиатской	Pyrus × bretschneideri	Reder	
идентифицированы	155	членов	семейства	ERF	и	при	ана-
лизе	экспрессии	подтверждена	возможная	роль	одного	из	
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них	в	реакции	на	абиотический	стресс	(Li	et	al.,	2018).

Заключение

Устойчивость	 растений	 к	 холодовому	 стрессу	 зави-
сит	от	множества	факторов	‒	нормальной	текучести	цито-
плазматических	 мембран,	 уровня	 накопления	 криопро-
текторов,	 способности	 клетки	 выводить	 воду,	 повышая	
концентрацию	ионов.	Эти	свойства	обеспечиваются	фер-
ментами	 и	 иными	 белками	 ‒	 белками	 COR,	 дегидрина-
ми	 и	 другими.	 Экспрессия	 генов,	 кодирующих	 указан-
ные	 белки,	 находится	 под	 контролем	 транскрипцион-
ных	факторов	CBF,	MYB,	bHLH,	которые	в	свою	очередь	
синтезируются	 в	 составе	 сложных	 сигнальных	 каска-
дов.	 Ключевым	 каскадом	 устойчивости	 растений	 к	 низ-
ким	 температурам	 является	 кальций­зависимый	 каскад	
ICE­CBF­COR,	однако	существуют	также	и	CBF­незави-
симые	каскады,	а	также	каскады,	активируемые	абсцизо-
вой	кислотой,	меланином	и	иными	медиаторами.	Плодо-
вые	 и	 ягодные	 культуры	 (яблоня,	 персик,	 груша,	 земля-
ника	и	другие)	характеризуются	большим	разнообразием	
механизмов	 адаптации	 к	 низким	 температурам,	 включа-
ющим	рассмотренные	в	настоящем	обзоре	регуляторные	
и	функциональные	компоненты	в	различных	сочетаниях.	
Изучение	 механизмов	 адаптации	 к	 холодовому	 стрессу	
позволит	в	дальнейшем	разработать	методики	ускоренно-
го	повышения	зимо­,	холодо­	и	морозостойкости	важней-
ших	 плодовых	 и	 ягодных	 культур	 на	 молекулярно­гене-
тическом	 уровне,	 что	 в	 конечном	 итоге	 поспособствует	
формированию	 продовольственного	 суверенитета	 Рос-
сийской	Федерации.
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