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Вступ

Аре­ал­ зростан­ня­ виду­ взає­мо­пов'язаний­ із­ ме­жа­
ми­ його­ то­ле­рант­ності­ до­ змін­ навколишнього­
середовища­ (Оdum,­ 1986).­ Більшість­ видів­ ро­ду­
Malva­ L.­ (Malvaceae)­ ха­рак­те­ри­зу­ють­ся­ ши­ро­ки­
ми,­але­спе­ци­фіч­ни­ми­для­кож­но­го­виду­при­род­
ни­ми­ ареа­ла­ми.­ Так,­ M. sylvestris  L.­ по­ши­ре­на­ в­
Ма­лій­ і­ Се­ред­ній­ Азії­ та­ Єв­ро­пі­ (ок­рім­ пів­ніч­ної)­
(Oglyanitskaya,­Tsvelev,­1996),­вклю­чаю­чи­всю­те­ри­
то­рію­Ук­ра­ї­ни­(пе­ре­важ­но­в­ліс­ових­і­лі­состепових­
ра­йо­нах)­(Dobrochaeva­et­al.,­1999).­Malva pulchella 
Bernh.­ роз­по­всю­дже­на­ у­ Цен­траль­ній­ та­ Схід­
ній­ Азії,­ Се­ре­д­зем­ній­ і­ Ат­лан­тич­ній­ Єв­ро­пі­
(Oglyanitskaya,­ Tsvelev,­ 1996),­ в­ Ук­ра­ї­ні­ є­ ін­тро­ду­
ко­ва­ним­ ви­дом­ (Rakhmetov,­ 2000).­ Такі­ при­род­ні­
ареа­ли­ свід­чать­ про­ ши­ро­кі­ діа­па­зо­ни­ то­ле­рант­
ності­ цих­ ви­дів­ і,­ ра­зом­ з­ тим,­ передбачають­ від­
мін­ності­між­ними.

Між­ви­до­ва­ різ­ни­ця­ за­ рів­нем­ стій­кості­ ви­зна­
ча­єть­ся­ ак­тив­ністю­ за­хис­них­ ме­ха­ніз­мів­ клі­ти­ни­
в­ пе­рі­од­ стрес­ре­ак­ції­ та­ здат­ністю­ до­ по­даль­шої­
спе­ци­фіч­ної­ ме­та­бо­ліч­ної­ і­ мор­фо­ло­гіч­ної­ адап­
та­ції­ (Lichtenthaler,­ 1998;­ Kordyum­ et­ al.,­ 2003).­
Важ­ли­ву­роль­у­за­хис­ті­клі­тин­від­впли­ву­не­спри­
ят­ли­вих­ чин­ни­ків­ різ­ної­ при­ро­ди­ ві­ді­гра­ють­ біл­
ки­ те­п­ло­во­го­ шоку­ (heat­ shock­ protein,­ HSP)/ша­
пе­ро­ни­(Margulis,­Guzhova,­2000;­Schumann,­2001;­
Kosakivska,­ 2003;­ Sørensen­ et­ al.,­ 2003;­ Kolupaev,­
Karpets,­2010).­На­тва­рин­них­об'єктах­(ам­фі­по­дах)­
по­ка­за­но,­що­у­вив­чен­ні­мо­ле­ку­ляр­них­ос­нов­стій­
кості­ близькос­по­рід­не­них­ ви­дів­ ін­фор­ма­тив­ним­
по­каз­ни­ком­ є­ ди­на­мі­ка­ син­те­зу­ HSP70­ (Shatilina­
et­al.,­2011;­Bedulina­et­al.,­2013).­Ци­то­золь­ні­біл­ки­
ро­ди­ни­ HSP70­ міс­тять­ консти­ту­тив­ні­ та­ ін­ду­ци­
бель­ні­ ізо­фор­ми,­які­від­по­ві­да­ють­за­під­три­ман­ня­
та­ від­нов­лен­ня­ біл­ко­во­го­ го­меоста­зу­ за­ нор­маль­
них­ і­ стре­со­вих­ умов.­ Їх­ній­ син­тез­ ак­ти­ву­єть­ся­ за­
різ­них­ не­спри­ят­ли­вих­ фак­то­рів,­ зок­ре­ма,­ ви­со­кої­
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тем­пе­ра­ту­ри­(Klueva,­Samohvalov,­1990;­Sung­et­al.,­
2001;­ Gamburg­ et­ al.,­ 2014;­ Kozeko,­ 2014),­ анае­
ро­біо­зу­ (Banti­ et­ al.,­ 2008),­ за­то­п­лен­ня­ (Kozeko,­
Ovcharenko,­2015)­і­зне­вод­нен­ня­(Wang­et­al.,­2009).­
За­за­галь­ни­ми­уяв­лен­ня­ми,­стре­со­ва­ін­дук­ція­екс­
пре­сії­ге­нів­HSP70­від­бу­ва­єть­ся­впро­довж­пер­ших­
хви­лин­дії­чин­ни­ка,­знач­но­по­си­лю­єть­ся­про­тя­гом­
кіль­кох­ го­дин,­ від­так­ спа­дає­ (Margulis,­ Guzhova,­
2000;­ Schumann,­ 2001;­ Kosakivska,­ 2003).­ По­діб­на­
ди­на­мі­ка­ син­те­зу­ HSP70­ ви­зна­ча­лась­ і­ в мо­дель­
но­го­виду­Arabidopsis thaliana­(L.)­Heinh.,­який­най­
шир­ше­ ви­ко­ристо­ву­єть­ся­ для­ вив­чен­ня­ мо­ле­ку­
ляр­них­ме­ха­ніз­мів­стій­кості­в­рос­лин,­од­нак­ха­рак­
те­ри­зу­єть­ся­ ко­рот­ким­ он­то­ге­не­зом­ і­ по­мір­ни­ми­
адап­та­цій­ни­ми­власти­востя­ми,­зок­ре­ма­за­ви­со­кої­
тем­пе­ра­ту­ри­(Klueva,­Samohvalov,­1990;­Sung­et­al.,­
2001;­Gamburg­et­al.,­2014)­й­неста­чі­кис­ню­(Banti­
et­al.,­2008).­Але,­по­при­ви­со­кий­сту­пінь­кон­сер­ва­
тив­ності­HSP70,­рі­вень­ їхньо­го­син­те­зу­може­сут­
тє­во­ різ­ни­ти­ся­ в­ рос­лин­ із­ різ­ним­ діа­па­зо­ном­ то­
ле­рант­ності.­ Так,­ знач­на­ від­мін­ність­ щодо­ рів­ня­
стре­со­вої­ін­дук­ції­HSP,­зок­ре­ма­HSP70,­ви­яв­ле­на­в­
A. thaliana­та­ін­шо­го­виду­ро­ди­ни­Brassicaceae,­ви­
со­ко­ре­зистент­но­го­ до­ низ­ки­ не­спри­ят­ли­вих­ еко­
ло­гіч­них­ чин­ни­ків­ — Thellungiella salsuginea (Pall.)­
O.E.­Schulz­(Gamburg­et­al.,­2014),­і­на­віть­між­еко­
ти­па­ми­T. salsuginea­різ­ної­ре­зистент­ності­(Wong­et­
al.,­ 2005).­ При­ цьо­му­ пе­ре­біг­ за­хис­них­ про­це­сів­ у­
часі­в­зв'язку­з­адап­та­цій­ни­ми­власти­востя­ми­рос­
лин­за­ли­ша­єть­ся­нез'ясованим.

Наше­до­слі­джен­ня­спря­мо­ва­не­на­вив­чен­ня­пи­
тан­ня,­яким­чи­ном­діа­па­зон­то­ле­рант­ності­виду­в­
рос­лин­пов'язаний­із­ха­рак­те­ром­ди­на­мі­ки­син­те­зу­
біл­ків­ро­ди­ни­HSP70­за­не­спри­ят­ли­вих­змін­еко­ло­
гіч­них­фак­то­рів.­Для­цьо­го­здій­сне­но­по­рів­няль­не­
вив­чен­ня­M. sylvestris­і­M. pulchella­за­впли­ву­ви­со­
кої­тем­пе­ра­ту­ри,­за­то­п­лен­ня­ґрун­ту­та­по­су­хи.­Ви­
би­раю­чи­ еко­ло­гіч­ні­ чин­ни­ки,­ ми­ вра­хо­ву­ва­ли­ те,­
що­тем­пе­ра­ту­ра­та­вода­є­клю­чо­ви­ми­ком­по­нен­та­
ми­дов­кіл­ля,­які­ви­зна­ча­ють­роз­по­всю­джен­ня­рос­
лин.­Для­ек­спе­ри­мен­тів­бра­ли­юве­ніль­ні­рос­ли­ни,­
що­ ха­рак­те­ри­зу­ють­ся­ най­біль­шою­ чут­ли­вістю­ до­
не­спри­ят­ли­вих­ змін­ дов­кіл­ля­ та­ най­біль­шим­ рів­
нем­стре­со­вої­ін­дук­ції­ген­ної­екс­пре­сії­HSP­у­ве­ге­
та­тив­них­ор­га­нах­(Yung­et­al.,­2001;­Sørensen­et­al.,­
2003).

Об'єкти та ме то ди до слі джень

В­ ек­спе­ри­мен­тах­ ви­ко­ристо­ву­ва­ли­ на­сін­ня­ сор­
тів­ M. sylvestris  'Кра­сав­ка' і­ M. pulchella  'Силь­ва'­

(останній­ство­ре­ний­Д.Б.­Рах­ме­то­вим­ме­то­дом­ба­
га­то­річ­но­го­до­бо­ру)­з­ко­лек­ції­від­ді­лу­но­вих­куль­тур­
На­ціо­наль­но­го­бо­та­ніч­но­го­саду­іме­ні­М.M.­Гриш­
ка­НАН­Ук­ра­ї­ни.­На­сін­ня­сте­ри­лі­зу­ва­ли­та­про­ро­
щу­ва­ли­за­ме­то­ди­кою,­опи­са­ною­ра­ні­ше­(Kozeko,­
Ovcharenko,­2015).­Про­рост­ки­ви­са­джу­ва­ли­в­ґрунт­
і­ви­ро­щу­ва­ли­за­його­во­ло­гості­70–90­%­(від­су­хої­
маси),­тем­пе­ра­ту­ри­по­віт­ря­+22­±­2­°С,­фо­то­пе­ріо­
ду­ 16/8­ год­ (світ­ло/тем­ря­ва)­ й­ ін­тен­сив­ності­ світ­
ла­ 100­ мкмоль/м2с.­ Для­ ек­спе­ри­мен­тів­ з­ те­п­ло­вої­
ек­спо­зи­ції­ та­ за­то­п­лен­ня­ рос­ли­ни­ ви­ро­щу­ва­ли­ в­
пласти­ко­вих­ єм­ностях­ діа­мет­ром­ 9­ см­ (по­ 8–10­
осо­бин­ у­ кож­ній).­ В­ ек­спе­ри­мен­тах­ щодо­ впли­ву­
по­су­хи­10–12­рос­лин­кож­но­го­виду­ви­ро­щу­ва­ли­в­
різ­них­по­ло­ви­нах­од­ні­єї­єм­ності­(9­×­28­см),­щоби­
за­без­пе­чи­ти­ од­на­ко­вий­ рі­вень­ во­ло­гості­ ґрун­ту.­
Для­ ек­спе­ри­мен­тів­ ви­ко­ристо­ву­ва­ли­ юве­ніль­ні­
рос­ли­ни­ з­ дво­ма–чо­тир­ма­ роз­ви­не­ни­ми­ лист­ка­
ми­ (рис.­ 1,­ а,­ b).­ Для­ те­п­ло­вої­ ек­спо­зи­ції­ єм­ності­
з­рос­ли­на­ми­ін­ку­бу­ва­ли­в­тер­моста­ті­за­тем­пе­ра­ту­
ри­+37­ °С­й­умов­збе­ре­жен­ня­ре­жи­му­ос­віт­лен­ня.­
В­ ек­спе­ри­мен­тах­ щодо­ за­то­п­лен­ня­ єм­ності­ з­ рос­
ли­на­ми­вмі­щу­ва­ли­у­ве­ли­ку­по­су­ди­ну­з­відстоя­ною­
во­до­про­від­ною­ во­дою­ та­ким­ чи­ном,­ щоби­ ґрунт­

Рис.­1.­Експеримент­щодо­впливу­високої­температури:­
Malva silvestris­ (а, с)­ і­ M. pulchella­ (b, d)­ до­ теплової­
експозиції­(а, b)­та після­неї­(48­год­за­+37­ºС)­і­реадаптації­
(48­год­за­+22­ºС)­(c, d)

Fig.­ 1.­ Experiment­ on­ the­ influence­ of­ high­ temperature:­
Malva silvestris­ (а, с)­ і­ M. pulchella­ (b, d)­ before­ heat­
exposure­(а, b),­and after­heat­exposure­(48­h­at­+37­ºС)­and­
readaptation­(48­h­at­+22­ºС)­(c, d)

 a  b

 c  d
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пе­ре­бу­вав­у­воді.­По­су­ху­ство­рю­ва­ли­шля­хом­при­
род­но­го­пос­ту­по­во­го­під­си­хан­ня­ґрун­ту­пі­сля­при­
пи­нен­ня­ по­ли­ву.­ Про­тя­гом­ пе­ріо­ду­ ек­спе­ри­мен­ту­
ви­зна­ча­ли­ ва­го­вий­ від­нос­ний­ уміст­ води­ в­ ґрун­ті­
(%­від­його­су­хої­маси).

З­ ме­тою­ оцін­ки­ адап­та­цій­но­го­ по­тен­ціа­лу­ рос­
лин­ у­ ла­бо­ра­тор­них­ ек­спе­ри­мен­тах­ ви­ко­ристо­ву­
ва­ли­ від­со­ток­ жи­вих­ зе­ле­них­ лист­ків.­ Те­п­лостій­
кість­ оцінювали­ че­рез­ дві­ доби­ реа­дап­та­ції­ пі­сля­
те­п­ло­вої­ек­спо­зи­ції­різ­ної­три­ва­лості,­стій­кість­до­
за­то­п­лен­ня­ —­ про­тя­гом­ 35­ діб­ за­то­п­лен­ня,­ по­су­
хостій­кість­ —­ за­ пос­ту­по­во­го­ під­си­хан­ня­ ґрун­ту­
впродовж­18­діб.­У­кож­но­му­ва­рі­ан­ті­під­ра­хо­ву­ва­ли­
від­со­ток­жи­вих­зе­ле­них­лист­ків­від­за­галь­ної­кіль­
кості­ лист­ків­ у­ п'яти­ рос­лин­ за­ три­ра­зо­вої­ по­вто­
рю­ва­ності.

Для­ ана­лі­зу­ біл­ків­ зраз­ки­ лист­ків­ від­би­ра­ли­ за­
нор­маль­них­умов­(кон­троль)­і­че­рез­різ­ні­про­між­ки­
часу­від­по­чат­ку­ек­спе­ри­мен­ту:­за­те­п­ло­вої­ек­спо­
зи­ції­—­че­рез­0,5,­1,­2,­4,­6,­8,­24­і­48­год,­за­то­п­лен­
ня­—­че­рез­0,5,­1,­2,­4,­6,­8,­24,­48­і­72­год,­по­су­хи­—­
че­рез­кож­ні­три­доби­до­стій­ко­го­в'янення­лист­ків.­
Ві­діб­ра­ні­зраз­ки­лист­ків­(по­250­мг)­за­мо­ро­жу­ва­ли­
та­збе­рі­га­ли­за­тем­пе­ра­ту­ри­–70­°С.­

Вес­терн­блот­ана­ліз­HSP70­у­лист­ках­про­во­ди­
ли­за­ме­то­ди­кою,­опи­са­ною­нами­ра­ні­ше­(Kozeko,­
2014).­ Про­би­ су­мар­но­го­ роз­чин­но­го­ біл­ка­ (по­ 20­
мкг)­роз­ді­ля­ли­у­вер­ти­каль­но­му­10­%­му­по­ліа­кри­л­­
а­мід­но­му­ гелі­ за­ на­яв­ності­ до­де­цил­суль­фа­ту­ Na­
(SDS­PAGE)­за­(Laemmli,­1970).­Пі­сля­елек­тро­фо­
ре­зу­ гелі­ ви­ко­ристо­ву­ва­ли­ для­ іму­ноб­ло­тин­гу­ або­
за­барв­лю­ва­ли­Ку­ма­сі.­Мо­ле­ку­ляр­ну­масу­(мол.­м.)­
біл­ків­ ви­зна­ча­ли­ мар­ке­ром­ PageRuller­ Prestained­
Protein­Ladder­(Thermo­Scientific,­CША).­Пер­вин­
ни­ми­ан­ти­ті­ла­ми­слу­гу­ва­ли­мо­но­кло­наль­ні­ми­ша­
чі­ ан­ти­ті­ла­ (H5147,­ Sigma,­ США),­ вто­рин­ни­ми­ —­
кро­ля­чі­ ан­ти­ті­ла,­ кон'юговані­ з­ біо­ти­ном­ (Sigma,­
США).­ Ос­тан­ні­ ві­зуа­лі­зу­ва­ли­ за­ до­по­мо­гою­ екс­т­
ра­ві­дин­пе­рок­си­даз­ної­ сис­те­ми.­ Кон­троль­ за­ од­
на­ко­вою­кіль­кістю­су­мар­но­го­біл­ка­у­про­бах,­на­не­
се­них­на­гель,­ здій­сню­ва­ли­за­біл­ко­ви­ми­тре­ка­ми­
в­гелі­пі­сля­за­барв­лен­ня­Ку­ма­сі­або­на­мем­бра­нах,­
за­барв­ле­них­ Пон­со­ С.­ Ви­зна­чен­ня­ мо­ле­ку­ляр­
ної­маси­та­кіль­кіс­ну­оцін­ку­біл­ків­на­бло­тах­про­
во­ди­ли­ з­ ви­ко­ристан­ням­ комп'ютерної­ про­гра­ми­
GelAnalyzer­ 2010a­ (http://www.gelanalyzer.com/).­
Зна­чен­ня­ для­ кож­но­го­ ва­рі­ан­та­ ви­ра­жа­ли­ як­ від­
нос­ну­кіль­кість­HSP70­у­від­сот­ках­від­кон­тро­лю­пі­
сля­ден­си­то­мет­рич­но­го­ана­лі­зу­трьох­бло­тів­у­кож­
но­му­ва­рі­ан­ті.­При­цьо­му­за­100­%­бра­ли­кіль­кість­

біл­ка­з­мол.­м.­78­кДа­за­тем­пе­ра­ту­ри­22­ °С­(кон­
троль).­Усі­ек­спе­ри­мен­ти­по­вто­рю­ва­ли­що­най­мен­
ше­три­чі.­

Ста тистич на об роб ка да них. Цен­траль­на­ тен­
ден­ція­ та­ роз­кид­ зна­чень­ оз­нак­ представ­ле­ні­ у­
ви­гля­ді­ се­редньо­го­ зна­чен­ня­ і­ стан­дарт­но­го­ від­
хи­лен­ня­(α­=­0,95).­Для­оцін­ки­зна­чу­щості­різ­ни­
ці­між­ви­да­ми­та­впли­ву­три­ва­лості­дії­стре­со­во­го­
чин­ни­ка­на­част­ку­зе­ле­них­лист­ків­у­рос­лин­засто­
со­ву­ва­ли­дво­фак­тор­ний­дис­пер­сій­ний­ана­ліз­(Two­
way­ANOVA,­Statistica.6),­коли­α­=­0,95.

Ре зуль та ти до слі джень та їх обговорення

Вес­терн­блот­ана­ліз­HSP70­M. sylvestris­і­M. pulchella­
про­во­див­ся­з­ви­ко­ристан­ням­мо­но­кло­наль­них­ан­
ти­тіл,­ спе­ци­фіч­них­ до­ ци­то­золь­них­ HSP70­ ши­ро­
ко­го­кола­ор­га­ніз­мів,­вклю­чаю­чи­рос­ли­ни­(Kozeko­
et­ al.,­ 2011).­ За­ ре­зуль­та­та­ми­ ана­лі­зу­ в­ обох­ ви­дів­
ви­яв­ле­но­дві­іму­но­ре­ак­тив­ні­зони­з­мол.­м.­69­і­78­
кДа.­За­ха­рак­те­ром­син­те­зу­пер­шу­мож­на­вва­жа­ти­
ін­ду­ци­бель­ною­ ізо­фор­мою,­дру­гу­—­консти­ту­тив­
ною­(ри­сун­ки­2–5).­По­ка­за­но,­що­ба­зо­вий­рі­вень­
консти­ту­тив­ної­ ізо­фор­ми­ (за­ тем­пе­ра­ту­ри­ +22­ °С­
і­ во­ло­гості­ ґрун­ту­ ~70­ %)­ у­ ви­дів­ був­ близьким­
(рис.­2).

Рис.­ 2.­ Базовий­ рівень­ HSP70­ у­ листках­ Malva silvestris­
(1)­ і­M. pulchella­ (2)­за­контрольних­умов:­а­—­Вестерн­
блот­аналіз­HSP70;­b —­контроль­завантаження­білка­у­
вигляді­фрагмента­електрофореграм­сумарних­білкових­
екстрактів

Fig.­ 2.­ The­ basal­ level­ of­ HSP70­ in­ Malva silvestris­ (1)­ and­
M. pulchella­ (2)­ leaves­ under­ the­ control­ conditions:­ а­ —­
Western­blot­analysis­ of­ HSP70;­ b —­ a­ fragment­ of­ the­
electrophoregrams­of­total­protein­extracts­as­a­loading­control

 a

 b
 1  2
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Рис.­3.­Реакція­Malva silvestris­і­M. pulchella­на­експозицію­
за­ +37­ °С:­ а­ —­ відсоток­ живих­ листків­ після­ теплової­
експозиції­ різної­ тривалості­ та­ подальшої­ 48­годинної­
реадаптації­за­+22­ºС;­b, c­—­Вестерн­блот­аналіз­HSP70­
у­листках­M. sylvestris­(b)­і­M. pulchella­(c)­після­теплової­
експозиції­ тривалістю:­ 1­ —­ 0­ год­ (контроль),­ 2­ —­ 0,5­
год,­3­—­1­год,­4­—­2­год,­5­—­4­год,­6­—­6­год,­7­—­8­год,­
8­—­24­год,­9­—­48­год.­Фотографії­типових­імуноблотів­
розташовані­ під­ результатами­ денситометричного­
аналізу.­Рівень­білка­виражений­у­відсотках­до­базового­
вмісту­ білка­ з­ мол.­ м.­ 78­ кДа­ у­ контролі­ (100­ %).­ Дані­
представлені­ у­ вигляді­ середніх­ значень­ і­ стандартних­
відхилень­у­трьох­незалежних­експериментах,­α­=­0,95

Fig.­ 3.­ Reaction­ of­ Malva silvestris­ і­ M. pulchella­ to­ the­
exposition­ at­ +37­ °С:­ а­ —­ Per­ cent­ of­ live­ leaves­ after­ heat­
exposure­ of­ different­ duration­ followed­ by­ 48­ h­ recovery­ at­
+22­ºС;­b, c­—­Western­blot­analysis­of­HSP70­in­M. silvestris­
(b)­and­M. pulchella­(с)­leaves­after­heat­exposure­for:­1­—­0­
h­(control),­2­—­0,5­h,­3­—­1­h,­4­—­2­h,­5­—­4­h,­6­—­6­h,­
7­—­8­h,­8­—­24­h,­9­—­48­h.­The­actual­blots­are­shown­below­
the­results­of­the­densitometric­analysis.­The­level­is­expressed­
as­the­per­cent­difference­from­the­basal­level­of­the­78­kDa­
protein­ in­the­control­(100­%).­The­data­are­ the­means­and­
standard­deviations­from­three­independent­experiments,­α­=­0,95

Ди­на­мі­ку­ син­те­зу­ HSP70­ ана­лі­зу­ва­ли­ шля­хом­
його­зістав­лен­ня­зі­стій­кістю­рос­лин­до­впли­ву­не­
спри­ят­ли­вих­ чин­ни­ків.­ Для­ по­рів­нян­ня­ стій­кості­
юве­ніль­них­рос­лин­ви­дів­роду­Malva­ви­ко­ристо­ву­
ва­ли­від­со­ток­жи­вих­лист­ків.­Як­при­клад,­на­рис.­1­
представ­ле­ні­рос­ли­ни­до­і­пі­сля­те­п­ло­вої­ек­спо­зи­
ції.­Для­ана­лі­зу­HSP70­бра­ли­зе­ле­ні­роз­ви­ну­ті­лист­
ки.­Ре­зуль­та­ти­за­свід­чи­ли,­що­в­обох­ви­дів­ви­со­ка­
тем­пе­ра­ту­ра,­ за­то­п­лен­ня­ і­ вод­ний­ де­фі­цит­ зу­мов­
лю­ва­ли­ак­ти­ва­цію­син­те­зу­HSP70.­Про­те­син­тез­як­
консти­ту­тив­ної­ізо­фор­ми,­так­і­ін­ду­ци­бель­ної­мав­
свою­ди­на­мі­ку­за­впли­ву­кож­но­го­чин­ни­ка­та­пев­ні­
ви­дос­пе­ци­фіч­ні­особ­ли­вості.­

Ана­ліз­стій­кості­рос­лин­до­ви­со­кої­тем­пе­ра­ту­ри­
пі­сля­ек­спо­зи­ції­за­+37­°С­різ­ної­три­ва­лості­(до­48­
год)­ і­ по­даль­шої­ 48­го­дин­ної­ реа­дап­та­ції­ по­ка­зав­
біль­шу­те­п­лостій­кість­M. sylvestris­(р­<­0,05)­(рис.­3,­
а).­Ха­рак­тер­ди­на­мі­ки­син­те­зу­HSP70­про­тя­гом­те­п­­
­ло­вої­ ек­спо­зи­ції­ в­ обох­ ви­дів­ був­ схо­жим­ (рис.­ 3,­
b, c):­ уп­ро­довж­ пер­ших­ 30­ хв­ у­ ~1,5­ раза­ зростав­
вміст­ консти­ту­тив­но­го­ біл­ка,­ далі­ від­бу­ва­ла­ся­ ін­
дук­ція­син­те­зу­біл­ка­з­мол.­м.­69­кДа,­рі­вень­яко­го­
на­бли­жав­ся­до­рів­ня­консти­ту­тив­но­го­біл­ка­че­рез­
2­год.­По­даль­ша­дія­цьо­го­чин­ни­ка­при­зво­ди­ла­до­
про­гре­сив­но­го­ збіль­шен­ня­ в­ кіль­ка­ ра­зів­ вмісту­
обох­HSP70.­При­цьо­му­кон­цен­тра­ція­ін­ду­ци­бель­
ної­ізо­фор­ми­у­M. sylvestris­про­тя­гом­пер­шої­доби­в­
1,3–1,5­раза­пе­ре­ви­щу­ва­ла­таку­в­M. pulchella.­Слід­
та­кож­ за­зна­чи­ти,­ що­ на­при­кін­ці­ 48­го­дин­ної­ ек­

а

b

c
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спо­зи­ції­рі­вень­обох­ізо­форм­був,­на­впа­ки,­ви­щим­
у­менш­стій­кої­M. pulchella.

За­то­п­лен­ня­ ґрун­ту­ спри­чи­ню­ва­ло­ пос­ту­по­ве­
по­гір­шен­ня­ ста­ну­ рос­лин­ і­ їхню­ за­ги­бель­ уп­ро­
довж­ 30–35­ діб.­ За­ від­сот­ком­ жи­вих­ лист­ків­ стій­
кі­шою­вия­ви­ла­ся­M. pulchella­(р­<­0,05)­(рис.­4,­а).­
Ана­ліз­HSP70­в­обох­ви­дів­по­ка­зав­зни­жен­ня­рів­
ня­ консти­ту­тив­но­го­ HSP70­ і­ тим­ча­со­ву­ ак­ти­ва­
цію­ син­те­зу­ ін­ду­ци­бель­но­го­ біл­ка­ за­ пер­шу­ добу­
та­по­си­лен­ня­син­те­зу­обох­ізо­форм­у­по­даль­шо­му­
(рис.­ 4,­ b, c).­ Від­мін­ності­ між­ ви­да­ми­ сто­су­ва­ли­
ся­ кіль­кіс­них­ і­ ча­со­вих­ па­ра­мет­рів.­ У­ M. sylvestris­
знач­на­ак­ти­ва­ція­син­те­зу­ ін­ду­ци­бель­но­го­біл­ка­за­
пер­ші­пів­го­ди­ни­за­то­п­лен­ня­су­про­во­джу­ва­ла­ся­па­
дін­ням­вмісту­консти­ту­тив­но­го­біл­ка,­від­так­рі­вень­
обох­ HSP70­ зни­жу­вав­ся­ про­тя­гом­ двох­ діб­ (для­
консти­ту­тив­но­го­біл­ка­—­до­~30­%­від­кон­троль­но­
го)­(рис.­4,­b).­У­M. pulchella­кон­цен­тра­ція­консти­
ту­тив­но­го­біл­ка­по­чи­на­ла­зни­жу­ва­ти­ся­лише­пі­сля­
30­хв,­до­ся­гаю­чи­~60­%­від­кон­троль­но­го­на­восьму­
го­ди­ну.­ Ак­ти­ва­ція­ син­те­зу­ ін­ду­ци­бель­но­го­ HSP70­
впро­довж­пер­шої­доби­бу­ла­менш­знач­ною,­ніж­у­
по­пе­редньо­го­виду,­але­три­ва­лі­шою­(рис.­4,­с).­

За­умов­пос­ту­по­во­го­під­си­хан­ня­ґрун­ту­різ­ни­ця­
між­ви­да­ми­за­част­кою­зе­ле­них­лист­ків­вия­ви­ла­ся­
ста­тистич­но­ не­дос­то­вір­ною­ (р­ >­ 0,05),­ тоб­то­ стан­
рос­лин­обох­ви­дів­по­гір­шу­вав­ся­май­же­од­на­ко­вою­
мі­рою­(рис.­5,­а).­Подібною­була­і­ди­на­мі­ка­син­те­зу­
HSP70­(рис.­5,­b, c).­По­жов­тін­ня­та­в'янення­ниж­
ніх­лист­ків­по­чи­на­ло­ся­за­во­ло­гості­ ґрун­ту­ниж­че­
40­ %­ від­ су­хої­ маси,­ що­ су­про­во­джу­ва­ло­ся­ по­си­

Рис.­4.­Реакція­Malva silvestris­і­M. pulchella­на­затоплення­
ґрунту:­а­—­відсоток­живих­листків;­b, c­—­Вестерн­блот­
аналіз­ HSP70­ у­ листках­ M. sylvestris­ (b)­ і­ M. pulchella­ (c)­
після­затоплення­тривалістю:­1­—­0­год­(контроль),­2­—­
0,5­год,­3­—­1­год,­4­—­2­год,­5­—­4­год,­6­—­6­год,­7­—­
8­ год,­ 8­ —­ 24­ год,­ 9­ —­ 48­ год,­ 10­ —­ 72­ год.­ Фотографії­
типових­ імуноблотів­ розташовані­ під­ результатами­
денситометричного­ аналізу.­ Рівень­ білка­ виражений­
у­ відсотках­ до­ базового­ вмісту­ білка­ з­ мол.­ м.­ 78­ кДа­ у­
контролі­ (100­ %).­ Дані­ представлені­ у­ вигляді­ середніх­
значень­ і­ стандартних­ відхилень­ у­ трьох­ незалежних­
експериментах,­α­=­0,95

Fig.­ 4.­ Reaction­ of­ Malva silvestris­ і­ M. pulchella­ to­ soil­
flooding:­ а­ —­ Per­ cent­ of­ live­ leaves;­ b, c­ —­ Western­blot­
analysis­ of­ HSP70­ in­ M. silvestris­ (b)­ and­ M. pulchella­ (с)­
leaves­after­flooding­for:­1­—­0­h­(control),­2­—­0,5­h,­3­—­1­
h,­4­—­2­h,­5­—­4­h,­6­—­6­h,­7­—­8­h,­8­—­24­h,­9­—­48­h,­
10­ —­ 72­ h.­ The­ actual­ blots­ are­ shown­ below­ the­ results­ of­
the­ densitometric­ analysis.­ The­ level­ is­ expressed­ as­ the­ per­
cent­difference­from­the­basal­level­of­the­78­kDa­protein­in­
the­ control­ (100­ %).­ The­ data­ are­ the­ means­ and­ standard­
deviations­from­three­independent­experiments,­α­=­0,95
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лен­ням­ син­те­зу­ консти­ту­тив­но­го­ HSP70­ у­ верх­
ніх­ лист­ках.­ По­даль­ше­ під­си­хан­ня­ ґрун­ту­ ниж­че­
~25­%­при­зво­ди­ло­до­від­ми­ран­ня­ниж­ніх­лист­ків,­
збільшен­ня­на­ко­пи­чен­ня­консти­ту­тив­но­го­HSP70­
та­іні­ціа­ції­син­те­зу­ін­ду­ци­бель­но­го­біл­ка­у­верх­ніх­
лист­ках.­­

На­во­ди­мо­ре­зуль­та­ти­по­рів­няль­но­го­ана­лі­зу­діа­
па­зо­ну­то­ле­рант­ності­та­ди­на­мі­ки­син­те­зу­ша­пе­ро­
нів­HSP70 у­M. sylvestris­і­M. pulchella,­різ­них­за­ареа­
ла­ми­ зростан­ня,­ мор­фо­ло­гіч­ни­ми,­ он­то­ге­не­тич­
ни­ми­ й­ адап­тив­ни­ми­ особ­ли­востя­ми­ (Rakhmetov,­
2000).­ Юве­ніль­ні­ рос­ли­ни­ представ­ни­ків­ роду­
Malva­ за­ впли­ву­ ви­со­кої­ тем­пе­ра­ту­ри,­ неста­чі­ або­
над­лиш­ку­ води­ ви­жи­ва­ють­ шля­хом­ збе­ре­жен­ня­
вер­хів­ко­вої­точ­ки­рос­ту­стеб­ла­і­верх­ніх­лист­ків­за­
ра­ху­нок­ ін­дук­ції­ ста­рін­ня­ та­ від­ми­ран­ня­ ниж­ніх­
лист­ків.­ Ви­зна­чен­ня­ змін­ част­ки­ жи­вих­ лист­ків­ у­
M. sylvestris­і­M. pulchella­про­тя­гом­те­п­ло­вої­ек­спо­
зи­ції,­ за­то­п­лен­ня­ та­ по­су­хи­ по­ка­за­ло­ близькість­
ви­дів­ за­ рів­нем­ стій­кості.­ Од­нак­ пев­ну­ пе­ре­ва­гу­
щодо­те­п­лостій­кості­від­зна­ча­ли­в­M. sylvestris,­стій­
кості­до­за­то­п­лен­ня­—­в­M. pulchella.­

Змі­ни­ фі­зіо­ло­гіч­но­го­ ста­ну­ рос­лин­ до­во­лі­ чіт­
ко­ пов'язані­ з­ особ­ли­востя­ми­ консти­ту­тив­но­го­
й­ ін­ду­ци­бель­но­го­ син­те­зу­ біл­ків­ ро­ди­ни­ HSP70.­
Вва­жа­єть­ся,­ що­ рі­вень­ ре­зистент­ності­ за­ле­жить­
як­від­чис­ла­ко­пій­ге­нів­HSP­у­ге­но­мі­(Evgen'ev­et­
al.,­2007;­Garbuz­et­al.,­2011),­так­ і­від­та­ких­особ­
ли­востей­їхньої­екс­пре­сії,­як­ба­зо­вий­рі­вень,­по­ріг­
ін­дук­ції­ та­ди­на­мі­ка­син­те­зу­ (Shatilina­et­al.,­2011;­
Bedulina­ et­ al.,­ 2013).­ За­ на­ши­ми­ ре­зуль­та­та­ми,­ у­

Рис.­5.­Реакція­Malva silvestris­і­M. pulchella­на­поступове­
підсихання­ ґрунту:­ а­ —­ відсоток­ живих­ листків­ і­
відносний­вміст­води­у­ґрунті­(%­від­сухої­маси);­b, c­—­
Вестерн­блот­аналіз­ HSP70­ у­ листках­ M. sylvestris­ (b)­ і­
M. pulchella­ (с)­у­контролі­ (1)­та­через­певний­час­після­
припинення­ поливу:­ 2­ —­ 3­ доби,­ 3­ —­ 6,­ 4­ —­ 9,­ 5­ —­ 12,­
6­—­15­діб.­Фотографії­типових­імуноблотів­розташовані­
під­ результатами­ денситометричного­ аналізу.­ Рівень­
білка­ виражений­ у­ відсотках­ до­ базового­ вмісту­ білка­ з­
мол.­ м.­ 78­ кДа­ у­ контролі­ (100­ %).­ Дані­ представлені­ у­
вигляді­середніх­значень­і­стандартних­відхилень­у­трьох­
незалежних­експериментах,­α­=­0,95

Fig.­ 5.­ Reaction­ of­ Malva silvestris­ і­ M. pulchella­ to­ soil­
drought:­ а­ —­ Per­ cent­ of­ live­ leaves­ and­ relative­ soil­ water­
content­(%­from­dry­soil­mass);­b, c­—­Western­blot­analysis­
of­ HSP70­ in­ M. silvestris­ (b)­ and­ M. pulchella­ (с)­ leaves­ in­
control­(1)­and­under­drought­for:­2­—­3­d,­3­—­6­d,­4­—­9­
d,­5­—­12­d,­6­—­15­d.­The­actual­blots­are­shown­below­the­
results­ of­ the­ densitometric­ analysis.­ The­ level­ is­ expressed­
as­the­per­cent­difference­from­the­basal­level­of­the­78­kDa­
protein­ in­the­control­(100­%).­The­data­are­ the­means­and­
standard­deviations­from­three­independent­experiments,­α­=­0,95

а

b

c
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M. sylvestris­і­M. pulchella­ви­яв­ле­но­дві­мо­ле­ку­ляр­ні­
фор­ми­HSP70,­які­реа­гу­ва­ли­з­ан­ти­ті­ла­ми­до­кон­
сер­ва­тив­ної­ ді­лян­ки­ ци­то­золь­них­ HSP70­ і­ мали­
од­на­ко­ву­ мо­ле­ку­ляр­ну­ масу.­ Од­на­ко­вий­ про­філь­
ци­то­золь­них­ HSP70­ свід­чить­ про­ ви­со­ку­ го­мо­ло­
гіч­ність­ і­ кон­сер­ва­тив­ність­ цих­ ша­пе­ро­нів­ у­ двох­
до­слі­джу­ва­них­ви­дів­роду­Malva.­Близьким­вия­вив­
ся­ і­вміст­консти­ту­тив­ної­ ізо­фор­ми­в­лист­ках­цих­
ви­дів­ за­ нор­маль­них­ умов.­ За­ да­ни­ми­ лі­те­ра­ту­ри,­
в­різ­них­так­со­нів­ба­зо­вий­рі­вень­HSP70­ко­ре­лює­з­
те­п­лостій­кістю­ор­га­ніз­мів­(Dutton,­Hofmann,­2009;­
Shatilina­ et­ al.,­ 2011;­ Gamburg­ et­ al.,­ 2014).­ Вра­хо­
вую­чи­ по­діб­ний­ ха­рак­тер­ фі­зіо­ло­гіч­них­ змін­ у­
двох­до­слі­дже­них­ви­дів­маль­ви,­мож­на­роз­гля­да­ти­
консти­ту­тив­ний­син­тез­HSP70­як­ін­ди­ка­тор­ба­зо­
вої­ ре­зистент­ності­ ор­га­ніз­му­ до­ різ­них­ стре­со­вих­
чин­ни­ків.­ Це­ може­ оз­на­ча­ти,­ що­ консти­ту­тив­ні­
HSP70­не­тіль­ки­від­по­ві­да­ють­за­фол­динг­біл­ків­за­
оп­ти­маль­них­умов­(Margulis,­Guzhova,­2000),­а­й­за­
без­пе­чу­ють­за­хист­біл­ко­во­го­ком­по­нен­та­клі­тин­за­
по­мір­них­флук­туа­цій­фак­то­рів­дов­кіл­ля.

Ди­на­мі­ка­ син­те­зу­ HSP70­ в­ обох­ ви­дів­ мала­
подібний­ за­ впли­ву­ кож­но­го­ чин­ни­ка­ ха­рак­тер.­
За­ви­со­кої­тем­пе­ра­ту­ри­по­ріг­ ін­дук­ції­для­ін­ду­ци­
бель­но­го­HSP70­як­у M. sylvestris,­так­і­в­M. pulchella­
ста­но­вив­ 1­ год­ за­ +37­ °С,­ і­ вже­ че­рез­ 2­ год­ вміст­
цьо­го­ біл­ка­ на­бли­жав­ся­ до­ рів­ня­ консти­ту­тив­но­
го,­ по­даль­ше­ на­ко­пи­чен­ня­ обох­ біл­ків­ до­ся­га­ло­
мак­си­маль­но­го­ зна­чен­ня­ в­ разі­ доз,­ близьких­ до­
ле­таль­них.­Про­те­та­кий­ха­рак­тер­син­те­зу­HSP70­у­
представ­ни­ків­Malvaceae­кар­ди­наль­но­від­різ­ня­єть­
ся­ від­ за­галь­них­ уяв­лень­ про­ об­ме­же­ність­ ін­дук­
ції­HSP­пер­ши­ми­го­ди­на­ми­дії­чин­ни­ка­(Margulis,­
Guzhova,­2000;­Schumann,­2001;­Kosakivska,­2003),­
що,­ зок­ре­ма,­ по­ка­за­но­ для­ мо­дель­но­го­ виду­
Arabidopsis thaliana­ (L.)­ Heinh.­ (Brassicaceae)­ з­ не­
ви­со­кою­те­п­лостій­кістю­(Klueva,­Samohvalov,­1990;­
Sung­et­al.,­2001).­

Наші­ре­зуль­та­ти­мо­жуть­свід­чи­ти,­що­те­п­лостій­
кість­ представників­ Malva­ за­без­пе­чу­єть­ся­ по­туж­
ним­ за­хис­том­ біл­ко­во­го­ ком­по­нен­та­ від­ те­п­ло­вої­
де­на­ту­ра­ції­ у­ верх­ніх­ лист­ках­ і­ вод­но­час­ різ­ким­
при­ско­рен­ням­ ста­рін­ня­ ниж­ніх­ лист­ків.­ Об­го­во­
рюю­чи­різ­ни­цю­між­ви­да­ми,­слід­під­крес­ли­ти,­що­
те­п­лостій­кі­ша M. sylvestris­ від­різ­ня­ла­ся­ по­туж­ні­
шою­ ін­дук­ці­єю­ син­те­зу­ HSP70­ про­тя­гом­ пер­шої­
доби­те­п­ло­вої­ек­спо­зи­ції,­що­має­силь­ні­ше­про­ти­
дія­ти­ по­ру­шен­ню­ струк­ту­ри­ біл­ків.­ Про­те­ ви­щий­
рі­вень­HSP70­у­менш­стій­кої­M. pulchella­на­48­му­
год,­ на­ нашу­ дум­ку,­ може­ по­яс­ню­ва­ти­ся­ гір­шим­

ста­ном­рос­лин­цьо­го­виду­на­при­кін­ці­до­слі­дже­но­
го­пе­ріо­ду,­по­рів­ня­но­з­M. sylvestris,­імо­вір­но,­внас­
лі­док­ мен­шої­ ефек­тив­ності­ ін­ших­ за­хис­них­ ме­ха­
ніз­мів.

За­то­п­лен­ня­ ґрун­ту,­ як­ ві­до­мо,­ при­зво­дить­ до­
різ­ко­го­ па­дін­ня­ вмісту­ кис­ню­ в­ ото­чен­ні­ ко­ре­нів­
(Jackson,­ 2006).­ При­ско­ре­не­ ста­рін­ня­ та­ за­ги­бель­
юве­ніль­них­ рос­лин­ Malva­ в­ разі­ за­то­п­лен­ня,­ оче­
вид­но,­ обу­мов­ле­не­ від­сут­ністю­ ге­не­тич­но­ де­тер­
мі­но­ва­них­ ме­ха­ніз­мів­ спе­ци­фіч­ної­ адап­та­ції­ до­
три­ва­лої­ко­ре­не­вої­гі­пок­сії.­Про­те­ін­дук­ція­син­те­
зу­ HSP70­ у­ лист­ках­ є­ ін­ди­ка­то­ром­ ко­рот­ко­час­ної­
сис­тем­ної­ стрес­ре­ак­ції.­ Її­ ви­зна­чен­ня­ про­тя­гом­
пер­ших­30­хв­свід­чить­про­ви­со­ку­чут­ли­вість­рос­
лин­ до­ над­мір­ної­ во­ло­гості­ ґрун­ту.­ Не­три­ва­лий­
син­тез­ ін­ду­ци­бель­ної­ ізо­фор­ми­ в­ пер­ші­ го­ди­ни­
та­ по­втор­на­ ак­ти­ва­ція­ син­те­зу­ ін­ду­ци­бель­ної­ та­
консти­ту­тив­ної­ ізо­форм­ упродовж­ дру­гої–тре­тьої­
діб­мо­жуть­зу­мов­лю­ва­ти­ся­збіль­шен­ням­вмісту­не­
функ­ціо­наль­них­по­лі­пеп­ти­дів­уна­слі­док­зни­жен­ня­
рН­ ци­то­плаз­ми,­ ге­не­ра­ції­ ак­тив­них­ форм­ кис­ню,­
ка­та­бо­ліч­них­ про­це­сів,­ які­ від­бу­ва­ють­ся­ за­ ана­­
е­роб­них­умов­(Roberts­et­al.,­1982;­Jackson,­Ricard,­
2003;­Jackson,­2006;­Ye­et­al.,­2015).­Вплив­ко­ре­не­
вої­ гі­пок­сії­ на­ ме­та­бо­лізм­ стеб­ло­вої­ час­ти­ни­ рос­
ли­ни­опи­са­ний­у­низ­ці­ро­біт­(Jackson,­Ricard,­2003;­
Jackson,­2006).­По­рів­нюю­чи­ре­зуль­та­ти­ана­лі­зу­ви­
дів­родини­Malvaceae­під­час­за­то­п­лен­ня­з­видами­
ін­ши­х­родин,­від­зна­чи­мо­таке.­У­нестій­ко­го­до­пе­
ре­зво­ло­жен­ня­A. thaliana­(Brassicaceae)­по­діб­на­не­
три­ва­ла­ін­дук­ція­син­те­зу­HSP70­уп­ро­довж­пер­ших­
го­дин­ ви­зна­ча­ла­ся­ на­ рів­ні­ транс­крип­ції­ (Banti­ et­
al.,­ 2008)­ і­ транс­ля­ції­ (за­ на­ши­ми­ не­опуб­лі­ко­ва­
ни­ми­ да­ни­ми),­ три­ва­лі­ший­ вплив­ цьо­го­ чин­ни­ка­
при­зво­див­ до­ де­гра­да­ції­ HSP70­ і­ за­ги­бе­лі­ рос­лин.­
На­впа­ки,­у­ви­со­ко­пластич­но­го­по­віт­ря­но­вод­но­го­
виду­Sium latifolium­L.­(Apiаceae)­присто­су­ван­ня­на­
зем­них­рос­лин­до­за­то­п­лен­ня­ви­ра­жа­ло­ся­у­по­си­
лен­ні­син­те­зу­HSP70­в­лист­ках­про­тя­гом­усьо­го­пе­
ріо­ду­ фі­зіо­ло­го­мор­фо­ло­гіч­ної­ адап­та­ції­ (Kozeko,­
Ovcharenko,­2015).­

За­на­ши­ми­ре­зуль­та­та­ми,­види­ро­ду­Malva по­сі­
да­ють­про­між­не­міс­це­між­A. thaliana­ і­S. latifolium­
як­ за­ три­ва­лістю­ ви­жи­ван­ня­ внас­лі­док­ за­то­п­лен­
ня,­ так­ і­ за­ рів­нем­ ін­дук­ції­ HSP70.­ Різ­ни­ця­ між­
M. sylvestris­ і­ M. pulchella­ сто­су­ва­ла­ся­ лаг­пе­ріо­ду,­
ін­тен­сив­ності­ та­ три­ва­лості­ син­те­зу­ ін­ду­ци­бель­
но­го­ HSP70­ та­ рів­ня­ консти­ту­тив­но­го­ біл­ка.­ Так,­
швид­ка,­ по­туж­на,­ але­ не­три­ва­ла­ ін­дук­ція­ спос­те­
рі­га­ла­ся­ в­ M. sylvestris.­ Ра­зом­ із­ ниж­чим­ вмістом­
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консти­ту­тив­но­го­біл­ка­це­від­по­ві­да­ло­мен­шій­стій­
кості­виду­до­за­то­п­лен­ня.­Слід­за­зна­чи­ти,­що­ко­
ре­ля­ція­між­ви­со­кою­чут­ли­вістю­до­не­спри­тли­во­го­
фак­то­ра­ та­ ко­рот­ким­ лаг­пе­ріо­дом­ і­ не­три­ва­лою­
ін­дук­ці­єю­HSP70­ра­ні­ше­ви­зна­ча­лась­у­тва­рин­них­
об'єктів­—­ам­фі­под­(Shatilina­et­al.,­2011).­

В­ек­спе­ри­мен­ті­з­пос­ту­по­вим­під­си­хан­ням­ґрун­
ту­доза­стре­со­во­го­чин­ни­ка­зроста­ла­не­тіль­ки­з­ча­
сом­ (як­ у­ по­пе­ред­ніх­ двох­ ек­спе­ри­мен­тах),­ а­ й­ за­
ра­ху­нок­ по­си­лен­ня­ вод­но­го­ де­фі­ци­ту,­ який­ може­
при­зво­ди­ти­ до­ втра­ти­ біл­ка­ми­ на­тив­ної­ струк­
ту­ри­ й­ аг­ре­га­ції­ (Bray,­ 2002).­ За­ ре­зуль­та­та­ми­ ек­
спе­ри­мен­ту­ близькі­ щодо­ рів­ня­ по­су­хостій­кості­
види­роду­Malva­по­ка­за­ли­схо­жу­ди­на­мі­ку­син­те­зу­
HSP70.­ Ста­рін­ня­ та­ від­ми­ран­ня­ ниж­ніх­ лист­ків­ з­
по­си­лен­ням­ вод­но­го­ де­фі­ци­ту­ су­про­во­джу­ва­ло­ся­
пос­ту­по­вою­ ак­ти­ва­ці­єю­ син­те­зу­ консти­ту­тив­но­го­
й­ ін­ду­ци­бель­но­го­ HSP70­ у­ верх­ніх­ лист­ках.­ При­
кмет­но,­що­про­тя­гом­усьо­го­пе­ріо­ду­консти­ту­тив­
на­ізо­фор­ма­за­вмістом­пе­ре­ва­жа­ла.­По­діб­не­знач­
не­на­ко­пи­чен­ня­як­консти­ту­тив­но­го,­так­і­ін­ду­ци­
бель­но­го­HSP70­під­час­три­ва­лої­по­су­хи­фік­су­ва­ли­
і­в­ін­ших­ви­со­ко­пластич­них­ви­дів­(Ye­et­al.,­2015).

Та­ким­чи­ном,­M. sylvestris 'Красавка'­і­M. pulchella  
'Сильва' ха­рак­те­ри­зу­ють­ся­ од­на­ко­вим­ скла­дом­ і­
близьким­ ба­зо­вим­ рів­нем­ ци­то­золь­них­ HSP70,­ а­
та­кож­ подібною,­ спе­ци­фіч­ною­ для­ кож­но­го­ типу­
стре­со­ра­ди­на­мі­кою­їхньо­го­син­те­зу.­Пе­ре­біг­кіль­
кіс­них­ змін­ цих­ біл­ків­ взає­мо­пов'язаний­ зі­ змі­на­
ми­ фі­зіо­ло­гіч­но­го­ ста­ну­ рос­лин.­ От­ри­ма­ні­ дані­
під­твер­джу­ють,­ що­ за­хист­ біл­ко­во­го­ ком­по­нен­та­
клі­ти­ни­на­по­чат­ку­дії­стре­со­во­го­чин­ни­ка­від­бу­ва­
єть­ся­ за­ра­ху­нок­функ­ціо­ну­ван­ня­консти­ту­тив­но­
го­HSP70,­тоді­як­збіль­шен­ня­дози­стре­со­ра­че­рез­
пев­ний­ лаг­пе­рі­од­ за­пус­кає­ син­тез­ ін­ду­ци­бель­ної­
ізо­фор­ми.­ Знач­ній­ те­п­ло­­ і­ по­су­хостій­кості­ ви­дів­
роду­Malva­від­по­ві­дає­здат­ність­до­ак­тив­но­го­син­
те­зу­ обох­ мо­ле­ку­ляр­них­ форм­ біл­ка­ у­ від­по­відь­
на­ вплив­ ви­со­кої­ тем­пе­ра­ту­ри­ та­ по­су­хи­ з­ по­си­
лен­ням,­ якщо­ до­за­ стре­со­ра­ на­бли­жа­єть­ся­ до­ ле­
таль­но­го­ рів­ня.­ На­ про­ти­ва­гу­ цьо­му­ ре­ак­ці­єю­ на­
за­то­п­лен­ня­ ко­ре­не­вої­ сис­те­ми­ про­тя­гом­ пер­шої­
доби­ бу­ла­ не­три­ва­ла­ ак­ти­ва­ція­ син­те­зу­ ін­ду­ци­
бель­но­го­ HSP70­ у­ лист­ках­ ра­зом­ зі­ змен­шен­ням­
вмісту­ консти­ту­тив­но­го­ біл­ка,­ що­ асо­цію­єть­ся­ з­
не­здат­ністю­ представ­ни­ків­ роду­ Malva­ до­ пос­тій­
но­го­ іс­ну­ван­ня­за­та­ких­умов.­Ви­до­ві­особ­ли­вості­
ди­на­мі­ки­син­те­зу­HSP70­сто­су­ва­ли­ся­кіль­кіс­них­ і­
ча­со­вих­по­каз­ни­ків.­Як­пра­ви­ло,­стій­кі­ші­до­пев­
но­го­ чин­ни­ка­ рос­ли­ни­ ха­рак­те­ри­зу­ва­ли­ся­ три­ва­

лі­шим­й­ін­тен­сив­ні­шим­син­те­зом­ін­ду­ци­бель­но­го­
та­ ви­щим­ вмістом­ консти­ту­тив­но­го­ біл­ка.­ Ви­до­ві­
особ­ли­вості­ ген­ної­ екс­пре­сії­ HSP70­ мо­жуть­ обу­
мов­лю­ва­ти­ся­ ва­ріа­ція­ми­ в­ ре­гу­ля­тор­них­ і­ ко­дую­
чих­ ді­лян­ках­ ге­нів­ (Sørensen­ et­ al.,­ 2003),­ а­ та­кож­
від­мін­ностя­ми­ в­ ін­ших­ адап­тив­них­ ме­ха­ніз­мах.­
За­га­лом­от­ри­ма­ні­дані,­ з­од­но­го­боку,­ ілюст­ру­ють­
за­галь­ні­уяв­лен­ня­про­ін­дук­цію­HSP­як­час­ти­ну­не­
спе­ци­фіч­ної­стре­со­вої­ре­ак­ції­ (Lichtenthaler,­1998;­
Kosakivska,­ 2003;­ Sørensen­ et­ al.,­ 2003;­ Kolupaev,­
Karpets,­2010),­а­з­дру­го­го­—­по­ка­зу­ють­спе­ци­фіч­
ні­як­для­стре­со­вих­чин­ни­ків,­так­і­для­ви­дів­з­різ­
ною­ре­зистент­ністю­особ­ли­вості­ди­на­мі­ки­син­те­зу­
HSP70.
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Проведено­порівняльний­аналіз­діапазону­толерантнос­
ті­ та­ характеру­ змін­ щодо­ рівня­ білків­ теплового­ шоку­
HSP70 у­Malva sylvestris L.­'Красавка'­і­M. pulchella Bernh.­
'Сильва'­ за­ впливу­ високої­ температури,­ ґрунтового­ за­
топлення­ та­ посухи.­ Показано,­ що­ ювенільні­ рослини­
цих­видів­виявилися­близькими­за­діапазоном­толерант­
ності,­ причому­ M. sylvestris­ була­ стійкішою­ до­ високої­
температури­ та­ чутливішою­ до­ затоплення­ порівняно­ з­
M. pulchella.­За­результатами­Вестерт­блот­аналізу­вони­
характеризувались­однаковим­складом­і­близьким­базо­
вим­рівнем­цитозольних­HSP70,­подібною­специфічною­
для­кожного­стресора­динамікою­їхнього­синтезу.­Висо­
кій­ тепло­­ і­ посухостійкості­ цих­ видів­ відповідала­ їхня­
здатність­ до­ тривалого­ інтенсивного­ синтезу­ конститу­
тивного­ й­ індуцибельного­ білків­ із­ посиленням­ у­ разі­
наближення­ дози­ стресора­ до­ летального­ рівня.­ Стрес­
реакція­на­затоплення­містила­швидку,­проте­нетривалу­
активацію­ синтезу­ індуцибельного­ HSP70­ і­ зниження­
вмісту­конститутивного­білка­за­перші­години.­Це­може­
слугувати­захистом­від­короткочасного­перезволоження­
ґрунту­ й­ асоціюється­ з­ нездатністю­ видів­ до­ тривалого­
існування­ за­ таких­ умов.­ Виявлені­ видові­ особливос­
ті­ стосувалися­ кількісних­ і­ часових­ показників­ синтезу­
HSP70.­ Отримані­ дані­ свідчать,­ що­ до­ молекулярних­
основ­високої­стійкості­рослин­можна­віднести­здатність­
до­тривалого­й­інтенсивного­синтезу­як­індуцибельних,­
так­і­конститутивних­HSP70­за­довгочасного­впливу­не­
сприятливого­чинника.

Ключові слова:­Malva sylvestris,­M. pulchella,­діапазон­
стійкості,­стрес­реакція,­білки­теплового­шоку­70.
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и M. pulchella (Malvaceae)­и устойчивость к высокой 
температуре, затоплению и засухе.­— Укр.­ботан.­журн.­—­
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Проведен­ сравнительный­ анализ­ диапазона­ толе­
рантности­ и­ характера­ изменений­ в­ уровне­ белков­ те­
плового­ шока­ HSP70­ у­ Malva sylvestris  L.­ 'Красавка'­ и­
M. pulchella  Bernh.­ 'Сильва'­ при­ воздействии­ высокой­
температуры,­почвенного­затопления­и­засухи.­Показа­
но,­что­ювенильные­растения­исследуемых­видов­близки­
по­ диапазону­ толерантности,­ при­ этом­ M. sylvestris­ бо­
лее­ устойчива­ к­ высокой­ температуре­ и­ более­ чувстви­
тельна­ к­ затоплению­ по­ сравнению­ с­ M. pulchella.­ По­
результатам­ Вестерт­блот­анализа­ они­ характеризова­
лись­одинаковым­составом­и­близким­базовым­уровнем­
цитозольных­HSP70,­схожей­специфичной­для­каждого­
стрессора­динамикой­их­синтеза.­Высокой­тепло­­и­за­
сухоустойчивости­данных­видов­соответствовала­их­спо­
собность­к­продолжительному­и­интенсивному­синтезу­
конститутивного­ и­ индуцибельного­ белков­ с­ усилени­
ем­ в­ случае­ приближения­ дозы­ стрессора­ к­ летальным­
значениям.­ Стресс­реакция­ на­ затопление­ включала­
быструю,­однако­непродолжительную­активацию­синте­
за­индуцибельного­HSP70­и­снижение­содержания­кон­
ститутивного­ белка­ в­ первые­ часы.­ Это­ может­ служить­
для­ защиты­ от­ непродолжительного­ переувлажнения­
почвы­и­ассоциируется­с­неспособностью­видов­к­дли­
тельному­существованию­в­таких­условиях.­Выявленные­
видовые­ особенности­ касались­ количественных­ и­
временных­ характеристик­ синтеза­ HSP70.­ Полученные­
данные­ свидетельствуют,­ что­ к­ молекулярным­ основам­
высокой­устойчивости­растений­можно­отнести­способ­
ность­к­продолжительному­и­интенсивному­синтезу­как­
индуцибельных,­так­и­конститутивных­HSP70­при­дли­
тельном­действии­неблагоприятного­фактора.

Ключевые слова:­Malva sylvestris,­M. pulchella,­диапазон­
стойкости,­стресс­реакция,­белки­теплового­шока­70.
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