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Íèçüêîìîëåêóëÿðí³ á³ëêè òåïëîâîãî øîêó (sHSP) â³-
ä³ãðàþòü êëþ÷îâó ðîëü ó çàõèñò³ ðîñëèí â³ä àá³îòè÷íèõ 
ñòðåñ³â, à òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ ðîñòó é 
ðîçâèòêó. Ó ö³é ðîáîò³ çà äîïîìîãîþ á³î³íôîðìàòè÷-
íèõ ï³äõîä³â ïðîâåäåíî êîìïëåêñíèé àíàë³ç ìóëüòèãåí-
íî¿ ðîäèíè sHsp ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Ïàñëüîíîâ³ 
(Solanaceae), ÿêà îá’ºäíóº ÷èñëåíí³ õàð÷îâ³, ë³êàðñüê³ 
òà äåêîðàòèâí³ âèäè. Ó ðåçóëüòàò³ ñêðèí³íãó ãåíîì³â 
äâîõ ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ðîäèíè Nicotiana attenuata (êî-
éîòîâèé òþòþí), Solanum lycopersicum (òîìàò) òà 
ìîäåëüíî¿ ðîñëèíè Arabidopsis thaliana âèÿâëåíî, â³äïî-
â³äíî, 52, 45 ³ 34 éìîâ³ðí³ ãåíè sHsp òà âèçíà÷åíî
¿õíº õðîìîñîìíå ðîçòàøóâàííÿ. Âñ³ ãåíè òþòþíó,
ï’ÿòü ãåí³â òîìàòó òà îäèí ãåí àðàá³äîïñèñó ³äåí-
òèô³êîâàí³ âïåðøå. Ïåðåäáà÷óâàí³ sHSP íàëåæàòü 
äî 19 êëàñ³â. Âîíè â³äð³çíÿþòüñÿ çà ðîçì³ðîì ñòðóê-
òóðíèõ äîìåí³â ³ ì³ñòÿòü ñèãíàëè ëîêàë³çàö³¿ â ð³çíèõ 
êë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ. Á³ëüø³ñòü êëàñ³â ñôîð-
ìóâàëèñÿ ùå äî äèâåðãåíö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ë³í³é Ñó-
ïåððîçèä³â òà Ñóïåðàñòåðèä³â ³ çáåðåãëèñÿ âïðîäîâæ 
ïîäàëüøî¿ åâîëþö³¿ äâîäîëüíèõ, òîä³ ÿê îêðåì³ êëàñè 
âèÿâèëèñÿ ñïåöèô³÷íèìè ëèøå äëÿ A. thaliana àáî 
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Solanaceae. Äëÿ ê³ëüêîõ sHsp 
õàðàêòåðíà êëàñòåðíà îðãàí³çàö³ÿ íà õðîìîñîìàõ, ùî 
âèíèêëà âíàñë³äîê òàíäåìíèõ äóïë³êàö³é îêðåìèõ ãåí³â 
ïðîòÿãîì åâîëþö³¿. Ó äîñë³äæåíèõ ãåíîìàõ ³äåíòèô³-
êîâàíî 15 sHsp, ÿê³ êîäóþòü â³ä äâîõ äî ÷îòèðüîõ 
àëüòåðíàòèâíèõ òðàíñêðèïò³â. Àíàë³ç ïðîìîòîðíèõ 
ä³ëÿíîê ïîêàçàâ íàÿâí³ñòü ÷èñëåííèõ ñàéò³â âï³çíà-
âàííÿ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â, çàëó÷åíèõ äî ðåãóëÿ-
ö³¿ ñòðåñîâèõ â³äïîâ³äåé, ä³¿ ñâ³òëà, ô³òîãîðìîí³â, à 
òàêîæ êîíòðîëþ ðîñòó é ðîçâèòêó.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: àá³îòè÷íèé ñòðåñ, á³î³íôîðìàòè÷íèé 
àíàë³ç, áóäîâà ïðîìîòîðà, ìîëåêóëÿðíà ãåíîì³êà, ìóëü-
òèãåíí³ ðîäèíè, �-êðèñòàë³íîâèé äîìåí (ACD), sHSP/
HSP20, Arabidopsis, Nicotiana, Solanum. 

Âñòóï. Ðîñëèíè âåäóòü ïðèêð³ïëåíèé ñïîñ³á 
æèòòÿ ³ ïîñò³éíî çàçíàþòü âïëèâó íåñïðèÿòëè-
âèõ ÷èííèê³â äîâê³ëëÿ. Àá³îòè÷í³ ñòðåñîðè –

òàê³ ÿê ï³äâèùåíà òåìïåðàòóðà, ïîñóõà, çàñî-
ëåííÿ ´ðóíòó, íàäì³ðíå îñâ³òëåííÿ òà âèñîê³ 
êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â âàæêèõ ìåòàë³â – ìîæóòü 
âèêëèêàòè çíà÷íå ïîðóøåííÿ ô³ç³îëîã³÷íèõ 
ïðîöåñ³â, çíèæåííÿ æèòòºçäàòíîñò³, ðîñòó é 
ïðîäóêòèâíîñò³ (Hassan et al., 2020; Yadav et al., 
2020; Buzduga et al., 2022; Saharan et al., 2022). 

Äëÿ íåéòðàë³çàö³¿ íåãàòèâíèõ íàñë³äê³â ñòðå-
ñó ðîñëèíè àêòèâóþòü ÷èñåëüí³ çàõèñí³ ìåõà-
í³çìè, ÿê³ âêëþ÷àþòü çì³íè åêñïðåñ³¿ áàãàòüîõ 
ãåí³â, ùî ïðèçâîäèòü äî ñèíòåçó ñòðåñ-àñîö³-
éîâàíèõ ìåòàáîë³ò³â òà ñïåö³àë³çîâàíèõ çàõèñ-
íèõ á³ëê³â. Ñåðåä íèõ âàæëèâèìè º á³ëêè òåïëî-
âîãî øîêó (Heat Shock Proteins – HSP), ÿê³ âè-
êîíóþòü ðîëü ìîëåêóëÿðíèõ øàïåðîí³â, ñòàá³-
ë³çóþ÷è ³íø³ á³ëêè òà çàïîá³ãàþ÷è ¿õ äåíàòóðàö³¿ 
àáî ñïðèÿþ÷è ïðàâèëüíîìó ôîëäèíãó. HSP êëà-
ñèô³êóþòü â³äïîâ³äíî äî ìîëåêóëÿðíî¿ ìàñè, 
àì³íîêèñëîòíî¿ ïîñë³äîâíîñò³, êë³òèííî¿ ëîêà-
ë³çàö³¿ òà ôóíêö³é. Çà ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ, 
HSP çàçâè÷àé ãðóïóþòüñÿ íà òàê³ ï³äðîäèíè: 
HSP100, HSP90, HSP70, HSP60, HSP40 òà 
HSP20/sHSP. Ó âèùèõ ðîñëèí íàéá³ëüø ÷è-
ñåëüíîþ òà ð³çíîìàí³òíîþ ãðóïîþ º íèçüêî-
ìîëåêóëÿðí³ HSP20 (small HSP àáî sHSP), ÿê³ 
ä³þòü íåçàëåæíî â³ä ÀÒÔ ³ º êëþ÷îâèìè ó çà-
ïîá³ãàíí³ àãðåãàö³¿ ÷àñòêîâî äåíàòóðîâàíèõ á³ë-
ê³â (Feder and Hofmann, 1999; Haslbeck et al., 
2005; Haslbeck and Vierling, 2015). 

Ñï³ëüíîþ ñòðóêòóðíîþ ðèñîþ sHSP º íàÿâ-
í³ñòü êîíñåðâàòèâíîãî �-êðèñòàë³íîâîãî äîìå-
íó (ACD), ðîçòàøîâàíîãî â öåíòðàëüí³é ÷àñ-
òèí³ á³ëêîâî¿ ìîëåêóëè. Öåé äîìåí ðîçì³ðîì 
áëèçüêî 90 ÀÊ çàçâè÷àé ìàº ñòðóêòóðó �-ñåí-
äâ³÷à, óòâîðåíó ç äâîõ àíòèïàðàëåëüíèõ �-ëèñ-
ò³â, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü çäàòí³ñòü äî îë³ãîìåðè-
çàö³¿ òà âçàºìîä³¿ ç ³íøèìè á³ëêàìè. Êð³ì 
ACD äî ñêëàäó sHSP âõîäÿòü â³äíîñíî äîâãà 
âàð³àáåëüíà N-ê³íöåâà òà êîðîòêà Ñ-ê³íöåâà 
ä³ëÿíêè. N-ê³íöåâà îáëàñòü, ÿêà â³äð³çíÿºòüñÿ 
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Ë.Â. Êîçóá, Þ.Î. Òèíêåâè÷, Ð.À. Âîëêîâ, ².². Ïàí÷óê

ó ð³çíèõ êëàñ³â sHSP, â³äïîâ³äàº çà ñïåöèô³÷-
íó âçàºìîä³þ ³ç ïåâíèìè ñóáñòðàòàìè, òîä³ ÿê 
C-ê³íöåâà ä³ëÿíêà ÷àñòî ì³ñòèòü IXI/V-ìîòèâ, 
ÿêèé ñòàá³ë³çóº âçàºìîä³þ ì³æ ìîíîìåðàìè. 
Ôóíêö³îíàëüíà åôåêòèâí³ñòü sHSP îáóìîâëå-
íà çäàòí³ñòþ äî óòâîðåííÿ ñòàá³ëüíèõ îë³ãî-
ìåðíèõ ñòðóêòóð òà âçàºìîä³¿ ç ïîøêîäæåíèìè 
á³ëêàìè (Van Montfort et al., 2001; Haslbeck et 
al., 2005). 

Ó ðîñëèí sHSP ïðåäñòàâëåí³ âåëèêèìè ìóëü-
òèãåííèìè/ìóëüòèïðîòå¿íîâèìè ðîäèíàìè, ÷ëå-
íè ÿêèõ ëîêàë³çóþòüñÿ â ð³çíèõ êë³òèííèõ êîì-
ïàðòìåíòàõ: öèòîïëàçì³, ÿäðàõ, õëîðîïëàñòàõ, 
ì³òîõîíäð³ÿõ, åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëóì³ òà
ïåðîêñèñîìàõ (Scharf et al., 2001; Waters and Vier-
ling, 2020). Òàêà ð³çíîìàí³òíà ëîêàë³çàö³ÿ ñâ³ä÷èòü
ïðî ¿õ ôóíêö³îíàëüíó ñïåö³àë³çàö³þ ó çàáåçïå-
÷åíí³ êë³òèííîãî ãîìåîñòàçó ï³ä ÷àñ ñòðåñó. 

Îêð³ì òåïëîâîãî, sHSP çàõèùàþòü ðîñëèíè 
â³ä ä³¿ õîëîäîâîãî òà îñìîòè÷íîãî ñòðåñ³â òà 
íàäì³ðíîãî îñâ³òëåííÿ, ïîêðàùóþ÷è ðîáîòó 
ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó øëÿõîì ñòàá³ë³çàö³¿ 
êë³òèííèõ ìåìáðàí, ùî ïðèçâîäèòü äî çíè-
æåííÿ ïðîäóêö³¿ ÀÔÊ (Jiang et al., 2009; Ruibal 
et al., 2013; Wu et al., 2022). Òàêîæ ö³ á³ëêè áå-
ðóòü ó÷àñòü ó çàõèñò³ ðîñëèí â³ä ïàòîãåí³â, 
îñê³ëüêè çàä³ÿí³ ó êîîðäèíàö³¿ ³ìóííî¿ â³äïîâ³ä³
(Maimbo et al., 2007). Êð³ì òîãî, çà íåñòðåñîâèõ 
óìîâ sHSP àêòèâóþòüñÿ ï³ä ÷àñ ì³òîçó, åìáð³î-
ãåíåçó, ïðè ðîçâèòêó ïèëêó òà äîçð³âàííÿ ïëîä³â 
òà íàñ³ííÿ (Wehmeyer et al., 1996; Volkov et al.,
2005; Ji et al., 2019; González-Gordo et al., 2023). 

Õàðàêòåðíèé äëÿ sHSP ACD âèÿâëåíèé òà-
êîæ ó äåÿêèõ ³íøèõ á³ëêàõ, íàïðèêëàä ó IDM-
á³ëêàõ (Increased DNA Methylation proteins), ÿê³
áåðóòü ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ åï³ãåíåòè÷íèõ ïðî-
öåñ³â, çîêðåìà â êîíòðîë³ ìåòèëóâàííÿ ÄÍÊ 
(Grimanelli and Ingouff, 2020). 

Â åâîëþö³¿ âèùèõ ðîñëèí â³äáóâàëîñü çá³ëü-
øåííÿ ê³ëüêîñò³ sHSP òà ¿õ äèâåðñèô³êàö³ÿ (Wa-
ters and Vierling, 2020). Ó Ïîêðèòîíàñ³ííèõ çá³ëü-
øåííÿ ìóëüòèãåííî¿ ðîäèíè sHSP ïîâ’ÿçàíå ³ç
ïîâíîãåíîìíèìè äóïë³êàö³ÿìè, ÿê³ ìàëè ì³ñöå 
â åâîëþö³¿ ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï, à òàêîæ 
³ç äóïë³êàö³ÿìè îêðåìèõ ãåí³â sHSP (Krsticevic 
et al., 2016; Zhang et al., 2023; Huang et al., 2025). 
Çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ êîï³é ãåí³â sHSP º ïåðå-
äóìîâîþ äëÿ ¿õ ðåãóëÿòîðíî¿ (äèôåðåíö³éíà 
åêñïðåñ³ÿ äóïë³êîâàíèõ êîï³é ó â³äïîâ³äü íà
ñòðåñîâ³ ñèãíàëè, ó ð³çíèõ òêàíèíàõ òà/àáî íà

ð³çíèõ ñòàä³ÿõ îíòîãåíåçó) àáî ôóíêö³îíàëü-
íî¿ (ð³çíà ñóáñòðàòíà ñïåöèô³÷í³ñòü) äèâåðñè-
ô³êàö³¿, íàñë³äêîì ÷îãî º ï³äâèùåíà ïëàñòè÷-
í³ñòü ñòðåñîâî¿ â³äïîâ³ä³ òà åâîëþö³éíî¿ àäàï-
òîâàíîñò³ ðîñëèí (Waters and Vierling, 2020).  

Ç îãëÿäó íà ãëîáàëüí³ êë³ìàòè÷í³ çì³íè, ðî-
çóì³ííÿ ìåõàí³çì³â ñòðåñîâîãî çàõèñòó ðîñëèí 
íàáóâàº âñå á³ëüøî¿ àêòóàëüíîñò³. Âîäíî÷àñ, 
çíà÷íèé ïðîãðåñ ó ðîçøèôðóâàíí³ ïîâíèõ ãå-
íîì³â åóêàð³îò, ÿêîãî áóëî äîñÿãíóòî çà îñòàí-
íº äåñÿòèë³òòÿ, â³äêðèâ ïðèíöèïîâî íîâ³ ìîæ-
ëèâîñò³ ó äîñë³äæåííÿõ ìîëåêóëÿðíîãî ð³çíî-
ìàí³òòÿ ìóëüòèãåííèõ ðîäèí. Çîêðåìà, ïîë³-
ìîðô³çì ãåí³â sHsp íà ñüîãîäí³ äîñë³äæåíî ó 
ïðåäñòàâíèê³â áàãàòüîõ ðîäèí Ïîêðèòîíàñ³í-
íèõ (Krsticevic et al., 2016; Ji et al., 2019; Chen 
et al., 2021; Zhang et al., 2023; Huang et al., 2025).

Çíà÷íèé ³íòåðåñ ñòàíîâèòü âèâ÷åííÿ sHSP
ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Ïàñëüîíîâ³ (Solana-
ceae), äî ÿêî¿ íàëåæàòü ÷èñåëüí³ õàð÷îâ³, ë³-
êàðñüê³ òà äåêîðàòèâí³ ðîñëèíè ñâ³òîâîãî çíà-
÷åííÿ (Hunziker, 2001). Íà ñüîãîäí³ ìóëüòè-
ãåííà ðîäèíà sHsp îõàðàêòåðèçîâàíà äëÿ òàêèõ 
âàæëèâèõ âèä³â, ÿê êàðòîïëÿ (Solanum tubero-
sum L. – Zhao et al., 2018), òîìàò (S. lycopersicum 
L. –Yu et al., 2016), áàêëàæàí (S. melongena L. – 
Gong et al., 2021) òà ïàïðèêà (Capsicum annuum 
L. – González-Gordo et al., 2023), ÿê³ º â³äíîñ-
íî ñïîð³äíåíèìè ì³æ ñîáîþ (Komarova et 
al., 2008; Tynkevich et al., 2022; Deanna et al., 
2025). Ïðîòå, ð³çíîìàí³òòÿ sHSP âñå ùå çà-
ëèøàºòüñÿ íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèì ó ïðåäñòàâ-
íèê³â òàêñîíîì³÷íî á³ëüø â³ääàëåíîãî ðîäó 
Òþòþí (Nicotiana), õî÷à ñèíòåç HSP ó ðîñëèí
ï³ñëÿ âïëèâó ï³äâèùåíèõ òåìïåðàòóð áóëî âïåð-
øå îïèñàíî ñàìå ó N. tabacum (Barnett et al., 
1980). Ïîïåðåäíüî äëÿ N. tabacum íàìè áóëî 
³äåíòèô³êîâàíî 11 ãåí³â sHSP òà îö³íåíî ¿õ 
åêñïðåñ³ºþ ï³ä ÷àñ ðîçâèòêó ïèëêó òà çà ä³¿ 
òåïëîâîãî òà õîëîäîâîãî ñòðåñ³â (Volkov et al., 
2005). Ó íàø³é íîâ³é ðîáîò³ ìè çàñòîñóâàëè 
á³î³íôîðìàòè÷í³ ìåòîäè äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ òà 
àíàë³çó ñòðóêòóðíî¿ îðãàí³çàö³¿, õðîìîñîìíîãî 
ðîçòàøóâàííÿ òà åâîëþö³¿ ãåí³â sHSP ó ãåíîì³ 
³íøîãî ïðåäñòàâíèêà öüîãî ðîäó, N. attenuata. 
Òàêîæ ó ãåíîìàõ S. lycopersicum òà Arabidopsis 
thaliana ìè ³äåíòèô³êóâàëè äåê³ëüêà íîâèõ ãåí³â 
sHsp, ÿê³ íå áóëî âèÿâëåíî ó ïîïåðåäí³õ äî-
ñë³äæåííÿõ (Yu et al., 2016; Scharf et al., 2001; 
Siddique et al., 2008). 
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²äåíòèô³êàö³ÿ òà àíàë³ç îðãàí³çàö³¿ ãåí³â sHSP ó Nicotiana attenuata

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Âèÿâëåííÿ ãåí³â sHsp ó 
ãåíîìàõ äîñë³äæóâàíèõ âèä³â çä³éñíþâàëè ç
âèêîðèñòàííÿì á³î³íôîðìàòè÷íèõ ï³äõîä³â. Ïî-
÷àòêîâèé ïîøóê àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñ-
òåé sHsp ïðîâîäèëè â áàç³ äàíèõ GenBank 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) ³ç çàñ-
òîñóâàííÿì àëãîðèòìó BLASTp (Boratyn et al.,
2013). Äëÿ N. attenuata áóëî âèêîðèñòàíî äâà
âàð³àíòè çáîðêè ãåíîìó: (1) àíîòîâàíà ðåôå-
ðåíòíà âåðñ³ÿ NIATTr2 (GCF_001879085.1) â³ä
15.11.2016 òà (2) íîâ³øà íåàíîòîâàíà âåðñ³ÿ
Niat.v3 (GCA_030864195.1) â³ä 25.08.2023. Äëÿ
S. lycopersicum áóëî âèêîðèñòàíà îñòàííÿ àíî-
òîâàíà ðåôåðåíòíà âåðñ³ÿ SLM_r2.1 (GCF_
036512215.1) â³ä 03.09.2024, à äëÿ A. thaliana – 
TAIR10.1 (GCA_000001735.2) â³ä 15.03.2018.

ßê çàïèòè äëÿ ïîøóêó áóëè çàñòîñîâàí³ 
îïèñàí³ ðàí³øå àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³ 
sHSP S. lycopersicum, S. tuberosum òà A. thaliana 
(Scharf et al., 2001; Siddique et al., 2008; Yu et al., 
2016; Zhao et al., 2018). Äëÿ ïîäàëüøîãî àíàë³çó 
â³äáèðàëè ïîñë³äîâíîñò³, ÿê³ ïîêàçóâàëè âèñî-
êó ³äåíòè÷í³ñòü, ì³ñòèëè òèïîâ³ ACD òà ìàëè 
ìîëåêóëÿðíó ìàñó íå á³ëüøå 42 êÄà, ùî ââà-
æàºòüñÿ õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ sHSP (Haslbeck 
and Vierling, 2015; Hassan et al., 2020; Hagymasi 
et al., 2022). 

Ïåðåäáà÷åííÿ ñóáêë³òèííî¿ ëîêàë³çàö³¿ sHSP 
çä³éñíþâàëè ³íñòðóìåíòàìè WoLF PSORT (https:
//wolfpsort.hgc.jp) òà PlSP (https://bioinfo.usu.
edu/Plant-mSubP/). Äëÿ ï³äòâåðäæåííÿ âèêî-
ðèñòîâóâàëè ïîøóê N-òåðì³íàëüíèõ ñèãíàëü-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé çà äîïîìîãîþ TargetP 2.0
(https://services.healthtech.dtu.dk/service.php?Tar
getP-2.0).

Îö³íêà ïîä³áíîñò³ sHSP òà ïîáóäîâà äåíäðî-
ãðàìè. Âèð³âíþâàííÿ àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ïðîâîäèëè ìåòîäîì G-INS-i íà ñåðâå-
ð³ MAFFT (https://mafft.cbrc.jp/alignment/soft-
ware/) (Katoh et al., 2017). Ô³ëîãåíåòè÷íó äåí-
äðîãðàìó áóäóâàëè ìåòîäîì Maximum Like-
lihood (ML) ç âèêîðèñòàííÿì ïëàã³íà PhyML 
äëÿ Geneious Prime 2023.2.1 (Guindon and Gas-
cuel, 2003). Äëÿ ñòàòèñòè÷íî¿ ï³äòðèìêè ã³ëîê 
äåðåâ âèêîðèñòîâóâàëè ìåòîä aLRT Chi2 (Ani-
simova and Gascuel, 2006). Îòðèìàíó äåíäðî-
ãðàìó åêñïîðòóâàëè ó ôîðìàò³ Newick òà â³çó-
àë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ îíëàéí-³íñòðóìåíòó 
Interactive Tree of Life (iTOL) v6 (https://itol.
embl.de) (Letunic and Bork, 2021).

Àíàë³ç åêçîí-³íòðîííî¿ ñòðóêòóðè â³ä³áðàíèõ 
ãåí³â ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ îíëàéí-ðåñóðñó 
Gene Structure Display Server (GSDS) 2.0 (http://
gsds.gao-lab.org) (Hu et al., 2014). Ãåíîìí³ òà 
êîäóâàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ â³äïîâ³äíèõ ãåí³â 
çàâàíòàæóâàëè ó ôîðìàò³ FASTA. 

Àíàë³ç õðîìîñîìíî¿ ëîêàë³çàö³¿ sHsp. GFF-
ôàéëè äëÿ ãåíîì³â N. attenuata ³ S. lycopersicum
áóëè ñòâîðåí³ íà îñíîâ³ îòðèìàíèõ íàìè êîîð-
äèíàò sHsp ãåí³â. Äëÿ âèçíà÷åííÿ õðîìîñîìíî-
ãî ðîçòàøóâàííÿ sHsp ó A. thaliana òà S. ly-
copersicum âèêîðèñòîâóâàëè äîñòóïí³ ó áàç³ 
GenBank àíîòàö³þ äî ïîâíèõ ãåíîìíèõ çá³ðîê, 
çîêðåìà êîîðäèíàòè ëîêàë³çàö³¿ ãåí³â íà êîí-
êðåòíèõ õðîìîñîìàõ. 

Äëÿ N. attenuata âèêîðèñòîâóâàëè ³íøèé 
ï³äõ³ä, îñê³ëüêè ó àíîòîâàí³é âåðñ³¿ NIATTr2 
ãåíîìó ñòàíîì íà ñåðïåíü 2025 ð. íàâåäåíî 
õðîìîñîìíó ëîêàë³çàö³þ ëèøå 23 ç 52 ãåí³â 
sHsp, òîä³ ÿê ðåøòà 29 ãåí³â ðîçòàøîâàí³ ëè-
øå ó íåðîçì³ùåíèõ ÄÍÊ-ñêåôîëäàõ (òàáë. 1).
Â³äïîâ³äíî, ìè çä³éñíèëè ïîøóê sHsp íà ïîñë³-
äîâíîñòÿõ îêðåìèõ õðîìîñîì ó á³ëüø íîâ³é íå-
àíîòîâàí³é çá³ðö³ ãåíîìó Niat.v3 çà äîïîìîãîþ 
ëîêàëüíîãî âèð³âíþâàííÿ ó ïðîãðàì³ UGENE 
v46.0 (http://ugene.net) (Okonechnikov et al., 
2012). Öå äîçâîëèëî âèçíà÷èëè õðîìîñîìàõ 
ëîêàë³çàö³þ 49 ãåí³â sHsp N. attenuata. Äëÿ ðå-
øòà òðüîõ ãåí³â âèÿâëåíî, ùî âîíè çíàõîäÿòüñÿ 
ó ÄÍÊ-ñêåôîëäàõ (òàáë. 1). Â³çóàë³çàö³þ ðîç-
òàøóâàííÿ sHsp íà õðîìîñîìàõ çä³éñíþâàëè ó 
ïðîãðàì³ TBtools. 

Àíàë³ç öèñ-ðåãóëÿòîðíèõ åëåìåíò³â ó ïðîìî-
òîðíèõ ä³ëÿíêàõ ãåí³â sHsp. Äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ 
éìîâ³ðíèõ öèñ-ðåãóëÿòîðíèõ åëåìåíò³â ó ïðî-
ìîòîðíèõ ðåã³îíàõ ãåí³â ðîäèíè sHsp áóëî âè-
êîðèñòàíî êîìá³íîâàíèé ï³äõ³ä. Ïîøóê öèñ-
åëåìåíò³â â ïîñë³äîâíîñòÿõ äîâæèíîþ 2000 íï 
ïåðåä ñòàðò-êîäîíîì êîæíîãî ãåíà ïðîâîäèâñÿ 
çà äîïîìîãîþ îíëàéí-ñåðâ³ñó PlantCARE (https://
bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/
html/). Öå äîçâîëèëî âèÿâèòè ôóíêö³îíàëüíî 
îõàðàêòåðèçîâàí³ åëåìåíòè, ïîâ’ÿçàí³ ³ç â³äïî-
â³ääþ íà îñâ³òëåííÿ, ðîñëèíí³ ãîðìîíè, á³î-
òè÷íèé ³ àá³îòè÷íèé ñòðåñ, à òàêîæ åëåìåíòè,
ïîâ’ÿçàí³ ³ç ðîñòîì ³ ðîçâèòêîì. Äîäàòêîâî çà
äîïîìîãîþ ³íñòðóìåíòó FIMO ç ïàêåòó MEME
Suite (https://meme-suite.org/meme/tools/fimo) áó-
ëî ïðîâåäåíî ïîøóê ïðîìîòîðíèõ åëåìåíò³â
HSE (heat shock elements), ÿê³ º ñàéòàìè çâ’ÿ-
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Òàáëèöÿ 1. Õàðàêòåðèñòèêà ãåí³â sHsp Nicotiana attenuata, Solanum lycopersicum òà Arabidopsis thaliana

Íàçâà ãåíà
Ëîêóñ

Íîâà Ñòàðà

NatHsp16.0-CI
NatHsp17.2-CI
NatHsp17.4A-CI
NatHsp17.4B-CI
NatHsp17.4C-CI
NatHsp17.5-CI
NatHsp17.9A-CI
NatHsp17.9B-CI
NatHsp17.9C-CI
NatHsp17.9D-CI
NatHsp18.0A-CI
NatHsp18.0B-CI
NatHsp18.8-CI
NatHsp20.6-CI
NatHsp22.2-CI
SlyHsp7.8-CI
SlyHsp9.1-CI
SlyHsp17.5A-CI
SlyHsp17.5B-CI
SlyHsp17.5Ñ-CI 
SlyHsp17.6A-CI
SlyHsp17.6B-CI
SlyHsp17.7-CI
SlyHsp24.4-CI
SlyHsp25.4-CI
SlyHsp27.0-CI
AthHsp17.3-CI
AthHsp17.5A-CI
AthHsp17.5B-CI
AthHsp17.4-CI
AthHsp17.7-CI
AthHsp18.0-CI
AthHsp18.4-CI(CIV) 
NatHsp15.2-CII
NatHsp17.4A-CII
NatHsp17.4B-CII
NatHsp17.5A-CII
NatHsp17.5B-CII
NatHsp17.5C-CII
NatHsp18.1-CII
NatHsp21.1-CII
NatHsp30.6-CII
SlyHsp17.2-CII
SlyHsp17.5-CII
AthHsp17.5-CII
AthHsp17.6-CII
NatHsp16.8-CIII
SlyHsp16.0-CIII
AthHsp17.2-CIII 
SlyHsp15.6-CV

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
SlHsp17.6A
SlHsp17.6B
SlHsp17.6C
SlHsp17.7A
SlHsp15.2

SlHsp24.5
SlHsp17.7B
SlHsp27.1
AtHSP17.4-CI

AtHSP17.6A-CI
AtHSP17.6B-CI
AtHSP17.8-CI
AtHSP18.1-CI
AtHSP18.5-CIV

 
 
 
 
 
 
 
 
SlHsp17.3B
SlHsp17.6D
AtHSP17.6-CII
AtHSP17.7-CII
 
SlHsp16.1A
AtHSP17.4-CIII
SlHsp15.7

109230573
109239375
109239381
109239378
109239380
109239377
109229327
109211377
109242695
109242698
109211376
109219819
109239374
109229430
109214667
NA
NA
101264936
101266525
543848
101266231
101268307
138349016
101263239
101268020
104644406
823768
841789
842280
817499
837252
836093
816448
109220085
109217313
109236242
109214022
109236218
109220084
109236241
109235601
109236008
543572
544282
831075
831076
109223973
101248279
841843
101256444
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Ãåíîìíà çá³ðêà 1 Ãåíîìíà çá³ðêà 2

Ch/Sc ¹ äîñòóïó ó GenBank Ðîçòàøóâàííÿ, íï Ch/Sc
¹ äîñòóïó ó 

GenBank
Ðîçòàøóâàííÿ, íï

Ch7
Sc
Sc
Sc
Sc
Sc

Ch7
Sc
Sc
Sc
Sc
Sc
Sc

Ch7
Sc

Ch9
Ch7
Ch6
Ch6
Ch6
Ch6
Ch9
Ch6
Ch9
Ch9
Ch10
Ch3
Ch1
Ch1
Ch2
Ch1
Ch5
2
Sc
Sc

Ch12
Sc

Ch12
Sc

Ch12
Ch12
Ch12
Ch8
Ch8
Ch5
Ch5
Ch3
Ch3
Ch1
Ch2

NC_031995.1
NW_017670436.1
NW_017670436.1
NW_017670436.1
NW_017670436.1
NW_017670436.1
NC_031995.1
NW_017672021.1
NW_017670725.1
NW_017670725.1
NW_017672021.1
NW_017675222.1
NW_017670436.1
NC_031995.1
NW_017672840.1
NC_090808.1
NC_090806.1
NC_090805.1
NC_090805.1
NC_090805.1
NC_090805.1
NC_090808.1
NC_090805.1
NC_090808.1
NC_090808.1
NC_015447.3
NC_003074.8
NC_003070.9
NC_003070.9
NC_003071.7
NC_003070.9
NC_003076.8
NC_003071.7
NW_017675447.1
NW_017673793.1
NC_032000.1
NW_017672664.1
NC_032000.1
NW_017675447.1
NC_032000.1
NC_032000.1
NC_032000.1
NC_090807.1
NC_090807.1
NC_003076.8
NC_003076.8
NC_031991.1
NC_090802.1
NC_003070.9
NC_090801.1

87909685-87910536
165132-65876
278655-279449
154798-55554
255828-256629
140380-141184
76785566-76786954
145033-145866
425054-426015
416016-416911
139691-140628
55324-56284
138463-139146
87987727-87989487
132682-133595
50526163- 50526366
60921512-60922395 
50066124-50066933
50060408-50061143
50061689-50062492
50050440-50051228
7986871-7987796
50054746-50055492
5489933-5491472
7999557-8000441
65576220-65577277
16984118-16984867
19980299-19981199
22031343-22032250
12633065-12634120
2274926-2275783
24062323-24063300
8369568-8370675
31200-32073
78890-79701
40457523-40458464
71486-72851
32064487-32065309
25469-26205
40451274..40452294
40448784-40449690
32105241-32113853
52329516-52330178
52525545-52526281
3882231-3883111
3883957-3884838
66126649-66128171
67226665-67227517
20179357-20180566
60829219-60830177

Ch2
Ch1
Ch1
Ch1
Ch1
Ch1
Ch1
Ch1
Ch4
Ch4
Ch1
Ch6
Ch1
Ch2
Ch8
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

Ch9
Ch9
Ch9
Ch7
Ch9
Ch9
Ch9
Ch9
Ch9
 
 
 
 

Ch4
 
 

CM061563.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061562.1
CM061565.1
CM061565.1
CM061562.1
CM061567.1
CM061562.1
CM061563.1
CM061569.1
 
 
 
 
 
 
 
 

CM061570.1
CM061570.1
CM061570.1
CM061568.1
CM061570.1
CM061570.1
CM061570.1
CM061570.1
CM061570.1

 
 
 
CM061565.1

2177229-2177654
444011622-444012366
443886612-443887406
444021942-444022698
443910684-443911485
444036316-444037120
240029578-240030966
150073446-150074279
116896013-116896974
116886978-116887873
150078679-150079616
33089497-33090457
444038354-444039037
2089350-2091110
38562615-38563528
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
66325011-66325884
66384854-66385665
66520515-66521456
137460151-137461516
66237679-66238501
66319280-66320016
66526833-66527853
66535217-66536123
66197081-66197545

 
 
 
188234086-188234280
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Íàçâà ãåíà
Ëîêóñ

Íîâà Ñòàðà

AthHsp15.3-CV 
NatHsp21.0-CVI
SlyHsp21.4-CVI
AthHsp21.5-CVI
NatHsp18.4-CVII
NatHsp19.2-CVII
SlyHsp17.8-CVII
NatHsp24.4-CVIII
SlyHsp23.6-CVIII
SlyHsp23.7-CVIII
NatHsp21.6A-ER
NatHsp21.6B-ER
NatHsp22.4-ER
SlyHsp19.1-ER
SlyHsp21.4-ER
SlyHsp21.5-ER
AthHsp21.9-ER
NatHsp18.2-MPI
NatHsp21.4-MPI
NatHsp24.3-MPI
SlyHsp18.3-MPI
SlyHsp21.4-MPI
SlyHsp23.7-MPI
AthHsp14.6-MPI
AthHsp21.6-MPI
AthHsp23.3-MPI
AthHsp23.5-MPI
AthHsp25.2-MPI
AthHsp27.6-MPI
AthHsp28.8-MPI
NatHsp25.0-MPII
NatHsp26.6-MPII
SlyHsp26.2-MPII
AthHsp26.6-MPII
NatHsp21.9-NPI
NatHsp16.7-NPI
SlyHsp16.6-NPI
SlyHsp21.8-NPI
AthHsp15.4-NPI
AthHsp22.2-NPI
AthHsp39.3-NPI
NatHsp29.8-NPII
SlyHsp26.4-NPII
AthHsp31.1-NPII
NatHsp25.5-PI
NatHsp26.6-PI
SlyHsp26.0-PI
SlyHsp26.1-PI
AthHsp25.2-PI
AthHsp16.8-PII

AtHSP15.4-CV 
 
SlHsp21.6B
AtHSP21.7-CVI
 
 
SlHsp17.9

SlHsp23.7

 
 
 
SlHsp21.5C
SlHsp21.5A
SlHsp21.6A
AtHSP22.0-ER
 
 
 
SlHsp18.2
SlHsp21.5B
SlHsp23.8B
AtHSP14.7-CVII 

AtHSP23.5-MI
AtHSP23.6-MI
AthAcd25.4
AthAcd26.0
AthAcd28.9 
 
 
SlHsp9.0
AtHSP26.5-MII
 
 

AthAcd15.5
AthAcd22.2
AthAcd39.0
 
SlHsp26.5
AthAcd31.2
 
 
SlHsp25.7B
SlHsp26.2
AtHSP25.3-P
AthAcd16.9

828276
109209891
101260554
835555
109222355
109208449
101261225
109206036
101246615
101252073
109234957
109242134
109214575
544205
101256272
101254946
826616
109216819
109216814
109216817
101254323
101250041
543507
834810
834809
835218
828623
827353
814831
834809
109224675
109235413
101261304
841687
109224761
109224759
101266717
101267233
843977
841924
841923
109210066
101259555
837158
109233228
109227913
543846
544024
828881
827140
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Ãåíîìíà çá³ðêà 1 Ãåíîìíà çá³ðêà 2

Ch/Sc ¹ äîñòóïó ó GenBank Ðîçòàøóâàííÿ, íï Ch/Sc ¹ äîñòóïó ó GenBank Ðîçòàøóâàííÿ, íï

Ch4
Sc

Ch7
Ch5
Sc
Sc

Ch4
Sc

Ch3
Ch3
Ch11
Sc
Sc

Ch11
Ch3
Ch1
Ch4
Sc
Sc
Sc

Ch8
Ch8
Ch8
Ch5
Ch5
Ch5
Ch4
Ch4
Ch2
Ch5
Ch3
Ch12
Ch12
Ch1
Ch4
Ch4
Ch4
Ch4
Ch1
Ch1
Ch1
Sc

Ch7
Ch1
Ch10
Ch1
Ch5
Ch3
Ch4
Ch4

NC_003075.7
NW_017671728.1
NC_090806.1
NC_003076.8
NW_017688760.1
NW_017671463.1
NC_090803.1
NW_017671119.1
NC_090802.1
NC_090802.1
NC_031999.1
NW_017670673.1
NW_017672805.1
NC_090810.1
NC_090802.1
NC_090800.1
NC_003075.7
NW_017673598.1
NW_017673598.1
NW_017673598.1
NC_090807.1
NC_090807.1
NC_090807.1
NC_003076.8
NC_003076.8
NC_003076.8
NC_003075.7
NC_003075.7
NC_003071.7
AB025628.1
NC_031991.1
NC_032000.1
NC_090811.1
NC_003070.9
NC_031992.1
NC_031992.1
NC_090803.1
NC_090803.1
NC_003070.9
NC_003070.9
NC_003070.9
NW_017671761.1
NC_090806.1
NC_003070.9
NC_031998.1
NC_031989.1
NC_090804.1
NC_090802.1
NC_003075.7
NC_003075.7

11603481-11604637
141093-142667
68766565-68768564
22203717-22205152
942-2438
219968-221296
61012042-61013791 
271106-272300
60219585-60221122
60215399-60216387
6767199-6768231
69850-70909
58673-59509
11700552-11701450
60758453-60759296
87611452-87612417
6370338-6371372
74342-75635
59721-61074
16497-18158
64628352-64630100
64625806-64627261
64622980-64624109
19299717-19300503
19297614-19299174
20891163-20892416
12916926-12918110
9313602-9317262
882645-884164 
19297614-19299174
59500541-59502650
21892775-21894700
60221319-60223746
19574538-19575866
31098-34663
21184-24009
68183435-68186592
68190691-68194430
28682084-28683785
20454389-20456220
20452593-20454266
110800-113708
66144079-66146023
1967087..1969656
30395436-30397965
65988880-65990547
8420977-8423572
49105500-49106445
13818825-13819971
8510678-8511928

 
Ch2
 
 
Sc
Sc
 

Ch4
 
 

Ch6
Ch3
Ch4
 

Ch3
Ch1

Ch9
Ch9
Ch9
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Ch4
Ch7
 
 

Ch11
Ch11

 
 
 
 
 

Ch2
 
 

Ch3
Ch4
 
 
 

CM061563.1
 

JAPQWU010000013.1
JAPQWU010000015.1
 
CM061565.1
 
 
CM061567.1
CM061567.1
CM061565.1
 
 
 

CM061570.1
CM061570.1
CM061570.1
 
 
 

CM061565.1
CM061568.1
 

CM061572.1
CM061572.1
 
 

CM061563.1
 

CM061567.1
CM061565.1
 
 

67369101-67370675
 
 
27796003-27797499
12571685-12572796
 
21259311-21260374
 
 
39703792-39704824
147443451-147444510
177514339-177515175
 
60758453-60759296
87611452-87612417
 
44749889-44751182
44764450-44765803
44810880-44812541
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3775052-3777160
169170395-169172320
 
 
28976817-28978717 
28987635-28988561
 
 
 
 
 
91156544-91159451
 
 
35735355-35737883
48412157-48413824
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çóâàííÿ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â ³ç ðîäèíè
HSF (heat shock factors). Äëÿ öüîãî âèêîðèñ-
òîâóâàëè îá’ºäíàíèé íàá³ð PWM-ìàòðèöü äëÿ
23 HSE-ìîòèâ³â Arabidopsis thaliana ³ç áàçè
äàíèõ JASPAR (https://jaspar.elixir.no/search?q=
&collection=CORE&tax_group=plants). Ðåçóëüòàòè
îáîõ ïîøóê³â áóëè ³íòåãðîâàí³ òà â³çóàë³çîâàí³ ó 
âèãëÿä³ òåïëîâî¿ êàðòè ó ïðîãðàì³ TBtools.

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. ²äåíòèô³êàö³ÿ ãå-
í³â sHsp òà õàðàêòåðèñòèêà êîäîâàíèõ íèìè á³ë-
ê³â. Äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ ãåí³â sHsp N. attenuata, 
S. lycopersicum òà A. thaliana áóëî ïðîâåäåíî
ñêðèí³íã ãåíîì³â, ÿê³ íàÿâí³ ó áàç³ äàíèõ 
GenBank. Ìóëüòèãåíí³ ðîäèíè sHsp àðàá³äîï-

ñèñó òà òîìàòó áóëè îïèñàí³ ðàí³øå (Scharf et 
al., 2001; Siddique et al., 2008; Yu et al., 2016). 
Ïðîòå, áåðó÷è äî óâàãè, ùî ç òîãî ÷àñó áóëî 
çä³éñíåíî íîâ³ çáîðêè ãåíîì³â A. thaliana òà S. 
lycopersicum, ìè ïðîâåëè ïîøóê ãåí³â sHsp ó ãå-
íîìàõ öèõ âèä³â ç âèêîðèñòàííÿì îñòàíí³õ äî-
ñòóïíèõ âàð³àíò³â çáîðêè. 

Çàãàëîì äëÿ N. attenuata, S. lycopersicum òà 
A. thaliana íàìè áóëî ³äåíòèô³êîâàíî, â³äïîâ³ä-
íî, 52, 45 òà 34 ãåíè, ÿê³ êîäóþòü á³ëêè, ùî 
ì³ñòÿòü ACD òà ìàþòü ìîëåêóëÿðíó ìàñó â³ä 
7,8 äî 41,2 êÄà (òàáë. 1 òà 2). Äëÿ S. lycopersicum 
òà A. thaliana áóëî âèÿâëåíî âñ³ ãåíè sHsp, 
îïèñàí³ ðàí³øå (Yu et al., 2016; Scharf et al., 

Íàçâà ãåíà
Ëîêóñ

Íîâà Ñòàðà

AthHsp22.0-PII
NatHsp15.6-Po
SlyHsp15.9-Po
AthHsp15.6-Po
SlyHsp11.9-MCI
SlyHsp15.8-MCI
SlyHsp17.3-MCI
SlyHsp26.0-MCI
SlyHsp15.5-MCII
NatHsp38.1-MCIII
SlyHsp27.7-MCIII
SlyHsp36.8-MCIII
AthHsp28.6-MCIII
AthHsp41.2-MCIII
NatHsp17.8-MCIV
NatHsp17.3-MCIV
NatHsp18.8-MCIV
NatHsp26.8-MCIV
NatHsp27.4-MCIV
NatHsp28.1A-MCIV
NatHsp28.1B-MCIV
NatHsp40.5-MCIV
SlyHsp15.5-MCIV
SlyHsp23.7-MCIV
SlyHsp24.5-MCIV
SlyHsp25.6-MCIV
SlyHsp26.8-MCIV
SlyHsp27.4-MCIV
AthHsp20.2-MCIV
AthHsp25.0-MCIV 
AthHsp28.0-MCIV

AthAcd22.1
 
SlHsp16.1B
AtHSP15.7-Per
 
 
 
SlHsp14.5
SlHsp15.6

SlHsp27.2
SlHsp37.0
AthAcd28.7
AthAcd41.3
 
 
 
 
 
 
 
 
SlHsp15.5
SlHsp23.8A
ó íàñ
SlHsp25.7A
SlHsp26.8
SlHsp27.5
AthAcd16.6
AthAcd25.1
AthAcd28.1

821824
109206223
101268271
833746
NA
NA
NA
109119557
101256536
109229692
104644273
101244182
844011
830370
109241832
109241846
109210789
109233836
109239196
109239261
109226300
109219931
101247576
101249849
101250148
101250437
101262846
101258622
841882
817256
832222

Ïðèì³òêà. Ch – õðîìîñîìà, NA – íå àíîòîâàíî, Sc – ñêåôîëä.
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2001; Siddique et al., 2008), à òàêîæ ³äåíòèô³-
êîâàíî, â³äïîâ³äíî, ï’ÿòü (SlyHsp17.7-CI, 
SlyHsp23.7-CVIII, SlyHsp16.6-NPI, SlyHsp21.8-
NPI, SlyHsp24.5-MCIV) òà îäèí (AthHsp21.6-
MPI) íîâ³ ãåíè. Äîâæèíà ïåðåäáà÷óâàíèõ sHSP 
âàð³þº â³ä 67 äî 366 ÀÊ, à ðîçðàõîâàíà ³çîåëåê-
òðè÷íà òî÷êà (pI) ñòàíîâèòü â³ä 4.28 äî 9.97. 

Äëÿ ³äåíòèô³êîâàíèõ íàìè á³ëê³â áóëî âè-
çíà÷åíî ¿õ ìîæëèâó ëîêàë³çàö³þ ó êë³òèí³. Âñòà-
íîâëåíî, ùî âîíè ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòèñü ó 
ð³çí³ êîìïàðòìåíòè, à ñàìå – ó öèòîçîëü, ÿäðî, 
åíäîïëàçìàòè÷íèé ðåòèêóëóì, àïàðàò Ãîëüäæ³, 
âàêóîëü, ïåðîêñèñîìè, ì³òîõîíäð³¿ òà ïëàñòèäè. 
Äëÿ áàãàòüîõ á³ëê³â ïåðåäáà÷àºòüñÿ ëîêàë³çàö³ÿ 
ó äâîõ àáî á³ëüøå êîìïàðòìåíòàõ (òàáë. 2).  

Ô³ëîãåíåòè÷íà ïîä³áí³ñòü sHSP. ²ç âèêîðèñ-
òàííÿì àì³íîêèñëîòíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ACD 
áóëî ïîáóäîâàíî ML-äåíäðîãðàìó (ðèñ. 1), ÿêà 
â³äîáðàæàº ïîä³áí³ñòü ì³æ sHSP N. attenuata, 
S. lycopersicum òà A. thaliana, à òàêîæ S. tu-
berosum (Zhao et al., 2018). Àíàë³ç äåíäðîãðàìè 
ñâ³ä÷èòü, ùî âñ³ á³ëêè ìîæíà ïîä³ëèòè íà 19 
êëàñ³â, ÿêèì áóëè ïðèñâîºí³ íàçâè ç óðàõóâàí-
íÿì ¿õ êë³òèííî¿ ëîêàë³çàö³¿. Ïðè öüîìó áóëî 
çáåðåæåíî òðàäèö³éí³ íàçâè êëàñ³â CI-ÑV² (cy-
toplasm/nucleus), ER (endoplasmatic reticulum), 
MPI, MPII (mitochondria, plastids), PI (plastids) 
òà Po (peroxisomes), çàïðîïîíîâàí³ äëÿ sHSP A. 
thaliana (Scharf et al., 2001; Siddique et al., 2008). 
Á³ëîê AthHSP18.5-CI(IV) ³ç âêîðî÷åíèì ACD, 

Ãåíîìíà çá³ðêà 1 Ãåíîìíà çá³ðêà 2

Ch/Sc ¹ äîñòóïó ó GenBank Ðîçòàøóâàííÿ, íï Ch/Sc ¹ äîñòóïó ó GenBank Ðîçòàøóâàííÿ, íï

Ch3
Sc

Ch4
Ch5
Ch12
Ch1
Ch1
Ch1
Ch2
Ch7
Ch12
Ch4
Ch1
Ch5
Ch1
Ch1
Sc

Ch10
Sc

Ch1
Ch1
Ch1
Ch10
Ch1
Ch1
Ch1
Ch9
Ch11
Ch1
Ch2
Ch5

NC_003074.8
NW_017671144.1
NC_090803.1
NC_003076.8
NC_090811.1
NC_090800.1
NC_090800.1
NC_090800.1
NC_090801.1
NC_031995.1
NC_090811.1
NC_090803.1
NC_003070.9
NC_003076.8
NC_031989.1
NC_031989.1
NW_017671896.1
NC_031998.1
NW_017670421.1
NC_031989.1
NC_031989.1
NC_031989.1
NC_090809.1
NC_090800.1
NC_090800.1
NC_090800.1
NC_090808.1
NC_090810.1
NC_003070.9
NC_003071.7
NC_003076.8

7977604-7978635
35040-37240
5385313-5386777
14968758-14969591
67053622 -67054314
30716117-30720431
26884566-26888873
28761025-28769720
70737945-70738601
109310992-109314217
64706359-64707265
60094682-60096139
28813454-28814378
1427117-1428514
99397287-99400200
99440245-99441951
139341-140255
11709039-11710535
505545-507171
104370393-104372344
50361092-50363062
24820824-24824250
58928640-58929663
3616000-3617694
3613417-3614625
3610188-3611570
1256737-1258130
60433217-60434946
20307572-20308846 
11598305-11599322
7122800-7124001

 
Ch1
 
 
 
 
 
 
 
Sc
 
 
 
 

Ch10
Ch10
Ch8
Ch3
Ch6
Ch3
Ch3
Ch3
 
 
 
 
 
 
 
  

 
 

 
 
 
 
 
JAPQWU010000015.1
 
 

CM061571.1
CM061571.1
CM061569.1
CM061564.1
CM061567.1
CM061567.1
CM061567.1
CM061567.1
 
 
 
 
 
 

 
343283170-343285370
 
 
 
 
 
 
 
14249903-14251611
 
 
 
 
7759961-7762546
7802993-7804368
56294703-56295617
32395570-32397066
6057102-6058728
232943189-232945140
233570022-233571991
228062878-228066307
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Òàáëèöÿ 2. Õàðàêòåðèñòèêà á³ëê³â sHSP Nicotiana attenuata, Solanum lycopersicum òà Arabidopsis thaliana

Íàçâà ãåíà

Ê³ëü-
ê³ñòü 
åêçî-
í³â

Ðîç-
ì³ð 

á³ëêà, 
ÀÊ

Ì. ì., 
êÄà

pI
Ðîçì³ð, ÀÊ

Êë³òèííà ëîêàë³-
çàö³ÿ

N ACD C WoLF PlSP

NatHsp16.0-CI
NatHsp17.2-CI
NatHsp17.4A-CI
NatHsp17.4B-CI
NatHsp17.4C-CI
NatHsp17.5-CI
NatHsp17.9A-CI
NatHsp17.9B-CI
NatHsp17.9C-CI
NatHsp17.9D-CI
NatHsp18.0A-CI
NatHsp18.0B-CI
NatHsp18.8-CI
NatHsp20.6-CI
NatHsp22.2-CI
SlyHsp7.8-CI
SlyHsp9.1-CI
SlyHsp17.5A-CI
SlyHsp17.5B-CI
SlyHsp17.5Ñ-CI 
SlyHsp17.6A-CI
SlyHsp17.6B-CI
SlyHsp17.7-CI
SlyHsp24.4-CI
SlyHsp25.4-CI
SlyHsp27.0-CI
AthHsp17.3-CI
AthHsp17.5A-CI
AthHsp17.5B-CI
AthHsp17.4-CI
AthHsp17.7-CI
AthHsp18.0-CI
AthHsp18.4-CI(CIV) 
NatHsp15.2-CII
NatHsp17.4A-CII
NatHsp17.4B-CII
NatHsp17.5A-CII
NatHsp17.5B-CII
NatHsp17.5C-CII
NatHsp18.1-CII
NatHsp21.1-CII
NatHsp30.6-CII
SlyHsp17.2-CII
SlyHsp17.5-CII
AthHsp17.5-CII
AthHsp17.6-CII
NatHsp16.8-CIII
SlyHsp16.0-CIII

1
1
1
1
1
1
2
1
1
1
1
1
1
2
1
1
2
1
1
1
1
1
1
2
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
2
1
1
1
1
2
1
1
1
1
3
2

141
150
153
153
153
153
159
159
159
159
159
159
163
176
195
67
78
154
154
154
154
156
154
208
222
234
156
157
155
153
157
161
162
138
157
157
157
157
157
160
192
271
155
158
155
156
150
144

16
17,2
17,4
17,4
17,4
17,5
17,9
17,9
17,9
17,9
18
18

18,8
20,6
22,2
7,8
9,1
17,5
17,5
17,5
17,6
17,6
17,5
24,4
25,4
27

17,3
17,5
17,5
17,4
17,7
18

18,4
15,2
17,4
17,4
17,5
17,5
17,5
18,1
21,1
30,6
17,2
17,5
17,5
17,6
16,8
16

5,62
6,43
5,56
6,43
6,43
6,43
5,38
5,94
5,95
7,41
5,84
5,61
7,18
7,84
9,97
4,69
5,17
5,57
5,91
5,93
5,93
8,32
5,91
7,52
6,53
9,49
5,15
5,32
7,39
6,64
6,18
7,31
4,28
9,82
6,4
6,4
6,77
6,39
5,83
7,04
5,34
8,82
7,24
5,57
6,63
5,56
7,84
8,24

32
45
48
48
46
48
54
54
54
54
54
54
58
70
92
11
18
49
49
59
49
50
49
104
116
129
51
52
48
48
50
54
62
31
50
50
50
50
50
50
52
164
48
51
47
48
41
35

94
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92
90
90
90
90
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90
90
90
89
55
59
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90
90
90
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88
90
90
90
90
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72
90
88
88
90
90
90
93
90
90
90
90
91
91
94
94

15
15
15
15
15
15
15
15
15
15
15
15
15
16
14
1
1
15
15
15
15
16
15
16
16
15
15
15
17
15
17
17
28
17
19
19
17
17
17
17
50
17
17
17
17
17
15
15

Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ì
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ì
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
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Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
Ö
ß
Ö
Ö
Ö
Ö
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Ö
Ö
Ö
Ö
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Ö
ß
ß
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ß
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ß
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Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 2
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á³ëêà, 
ÀÊ

Ì. ì., 
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pI
Ðîçì³ð, ÀÊ

Êë³òèííà ëîêàë³-
çàö³ÿ

N ACD C WoLF PlSP

AthHsp17.2-CIII 
SlyHsp15.6-CV
AthHsp15.3-CV 
NatHsp21.0-CVI
SlyHsp21.4-CVI
AthHsp21.5-CVI
NatHsp18.4-CVII
NatHsp19.2-CVII
SlyHsp17.8-CVII
NatHsp24.4-CVIII
 
SlyHsp23.6-CVIII
SlyHsp23.7-CVIII
NatHsp21.6A-ER
NatHsp21.6B-ER
NatHsp22.4-ER
SlyHsp19.1-ER
SlyHsp21.4-ER
SlyHsp21.5-ER
AthHsp21.9-ER
NatHsp18.2-MPI
NatHsp21.4-MPI
NatHsp24.3-MPI
SlyHsp18.3-MPI
SlyHsp21.4-MPI
SlyHsp23.7-MPI
AthHsp14.6-MPI
AthHsp21.6-MPI
AthHsp23.3-MPI
AthHsp23.5-MPI
AthHsp25.2-MPI
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NatHsp25.0-MPII
NatHsp26.6-MPII
SlyHsp26.2-MPII
AthHsp26.6-MPII
 
NatHsp21.9-NPI
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2
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6
6
6
6
6
3
3
3
2
2
2
 
4
 
 
 
3
3

155
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134
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216
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198
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188
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169
192
216
170
196
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131
193
210
210
167
216
232
247
255
193
264
222
234
231
225
232
148
156
200
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154
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17,2
15,6
15,3
21

21,4
21,5
18,4
19,2
17,8
24,3
24,4
23,6
23,7
21,6
21,6
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21,9
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24,3
18,3
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14,6
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23,3
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16,6
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4,94
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5,07
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5,91
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7,92
7,28
8,69
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ÿêèé ðàí³øå â³äíîñèëè äî êëàñó CIV, çà íàøè-
ìè äàíèìè íàëåæèòü äî êëàñó CI. Êð³ì òîãî, íà 
äåíäðîãðàì³ â³çóàë³çóþòüñÿ äåâ’ÿòü êëàñ³â á³ë-
ê³â, ÿê³ íå áóëî îïèñàíî ðàí³øå – ÑV²I, ÑV²II, 
NPI, NPII (nucleus, plastids), MÑI-IV (multiple 
compartments) òà PII. Â ê³ëüêîõ âèïàäêàõ ïå-
ðåäáà÷óâàíà ëîêàë³çàö³ÿ á³ëê³â âèÿâèëàñü ³í-
øîþ, í³æ ââàæàëîñü ïîïåðåäíüî. Îñîáëèâî öå 
ñòîñóºòüñÿ á³ëê³â êëàñ³â Ñ²²² òà ER, ÿê³ îêð³ì 
öèòîïëàçìè/ÿäðà òà åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòè-
êóëóìó â³ðîã³äíî òðàíñïîðòóþòüñÿ ó ïëàñòèäè 
òà âàêóîë³ (òàáë. 2). 

Á³ëêè, ÿê³ íàëåæàòü äî ð³çíèõ êëàñ³â â³äð³ç-
íÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ çà ðîçì³ðàìè ACD òà N- òà 
Ñ-ê³íöåâèõ ä³ëÿíîê. Ðîçì³ð N-ê³íöåâî¿ ä³ëÿíêè 
çíàõîäèòüñÿ ó ìåæàõ â³ä 3 (NatHsp17.8-MCIV) 
äî 243 (AthHsp39.3-NPI) ÀÊ, C-ê³íöåâî¿ – â³ä 
0 (AthHsp39.3-NPI) äî 263 (AthHsp41.2-MCIII) 
ÀÊ, à ACD â³ä 25 (AthHsp39.3-NPI) äî 104 
(NatHsp29.8-NPII) ÀÊ – (òàáë. 2). Ïðè öüî-
ìó, á³ëêè, ÿê³ íàëåæàòü äî îäíîãî êëàñó, ïåðå-
âàæíî ïîä³áí³ ì³æ ñîáîþ çà ðîçì³ðàìè N- òà 
Ñ-ê³íöåâèõ ä³ëÿíîê. 

Á³ëüø³ñòü êëàñ³â sHSP íà äåíäðîãðàì³ îõî-
ïëþþòü á³ëêè âñ³õ ÷îòèðüîõ äîñë³äæóâàíèõ 
âèä³â, ùî âêàçóº íà ³ñíóâàííÿ öèõ êëàñ³â äî 
äèâåðãåíö³¿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ë³í³é Ñóïåððîçè-
ä³â (Brassicaceae: Arabidopsis) òà Ñóïåðàñòåðèä³â 
(Solanaceae: Nicotiana, Solanum) (Angiosperm 
Phylogeny Group, 2016) òà ¿õ çáåðåæåííÿ óïðî-
äîâæ ïîäàëüøî¿ åâîëþö³¿ äâîäîëüíèõ. Ïðîòå, 
º äåê³ëüêà êëàñ³â, ÿê³ ñïåöèô³÷í³ ëèøå äëÿ 
A. thaliana (PII) àáî ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè 
Solanaceae (CVII, CVIII, MCI, MCII). 

Íàéá³ëüø ÷èñëåííèìè ó âñ³õ äîñë³äæåíèõ 
âèä³â âèÿâèëèñü sHSP êëàñó CI, ùî º õàðàê-
òåðíèì ³ äëÿ áàãàòüîõ ³íøèõ ðîñëèí. Ïðîòå, 

îñîáëèâ³ñòþ N. attenuata âèÿâèëàñü íàÿâí³ñòü 
çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ (9) sHSP êëàñó CII ïîð³âíÿíî 
ç S. lycopersicum (2) òà S. tuberosum (2). 

Àíàë³ç ñòðóêòóðè òðàíñêðèïò³â ïîêàçàâ, ùî 
âñ³ ãåíè êëàñó PII òà á³ëüø³ñòü ãåí³â êëàñ³â CI, 
CII òà ER íå ì³ñòÿòü ³íòðîí³â, òîä³ ÿê ãåíè ³íøèõ 
êëàñ³â ÿê ïðàâèëî ñêëàäàþòüñÿ ³ç ê³ëüêîõ åêçî-
í³â (ðèñ. 2). Çîêðåìà, ïî ñ³ì åêçîí³â çíàéäåí³ 
ó ãåíàõ NatHsp29.8-NPII òà SlyHsp26.0-MCI. Ïî 
ï’ÿòü ÷è ø³ñòü åêçîí³â âèÿâëåíî ó áàãàòüîõ ãåí³â 
êëàñ³â MPI, NPI, NPII òà MCI. 

Òàêîæ âñòàíîâëåíî, ùî âíàñë³äîê àëüòåðíà-
òèâíîãî ñïëàéñèíãó äåÿê³ ãåí³ ìîæóòü êîäóâàòè 
³çîôîðìè á³ëêà, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ 
ðîçì³ðîì N- (NatHsp24.4-CVIII, AthHsp27.6-
MPI AthHsp26.6-MPII, NatHsp21.9-NPI Sly26.0-
PI, NatHsp38.1-MCIII) òà Ñ- (AthHsp28.8-MPI) 
ê³íöåâî¿ ä³ëÿíîê, ACD (NatHsp29.8-NPII) àáî 
ê³ëüêîõ ñóñ³äí³õ ä³ëÿíîê îäíî÷àñíî (AthHsp25.2-
MPI AthHsp39.3-NPI).

Ó ãåíîìàõ äîñë³äæåíèõ âèä³â âèÿâëåíî 15 
sHsp, ÿê³ êîäóþòü â³ä äâîõ äî ÷îòèðüîõ àëü-
òåðíàòèâíèõ âàð³àíò³â ÐÍÊ (òàáë. 1, ðèñ. 2). Ó 
÷îòèðüîõ âèïàäêàõ ö³ àëüòåðíàòèâí³ òðàíñêðèï-
òè êîäóþòü ëèøå îäèí âàð³àíò á³ëêà, à â 11 
âèïàäêàõ – äâ³ àáî òðè ³çîôîðìè, ÿê³ ìîæóòü 
ìàòè ð³çíó êë³òèííó ëîêàë³çàö³þ. Îñîáëèâî ÷àñ-
òî àëüòåðíàòèâí³ òðàíñêðèïòè çóñòð³÷àþòüñÿ ó 
êëàñàõ NPI òà MPI. 

Õðîìîñîìíà ëîêàë³çàö³ÿ ãåí³â sHsp áóëà âè-
çíà÷åíà äëÿ N. attenuata òà S. lycopersicum. Çà 
ðåçóëüòàòàìè êàðòóâàííÿ âñòàíîâëåíî, ùî ó N. 
attenuata ãåíè sHsp ïðèñóòí³ íà 10 ç 12 õðîìî-
ñîì, êð³ì õðîìîñîì 5 òà 12 (òàáë. 1, ðèñ. 3). 
Íàéá³ëüøà ê³ëüê³ñòü ãåí³â – 11, 10, 7 òà 6 – 
âèÿâëåíà íà õðîìîñîìàõ 9, 1, 4 òà 3, â³äïîâ³ä-
íî. Íà õðîìîñîìàõ 1–4 òà 9–11 ïî äåê³ëüêà 

Çàê³í÷åííÿ òàáë. 2
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Ïë – ïëàñòèäè, ÏÌ – ïîçàêë³òèííèé ìàòðèêñ, Ö – öèòîçîëü, ß – ÿäðî.
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âèñîêîïîä³áíèõ ãåí³â ðîçòàøîâàí³ ó áåçïîñå-
ðåäí³é áëèçüêîñò³ îäèí äî îäíîãî, óòâîðþþ÷è 
êëàñòåðè. Íàéá³ëüøèé êëàñòåð ðîçì³ðîì 336 kb 
çíàõîäèòüñÿ íà õðîìîñîì³ 9 òà îõîïëþº â³ñ³ì 
ç äåâ’ÿòè ãåí³â sHsp êëàñó CII, ÿê³ âèÿâëåíî ó 
ãåíîì³ N. attenuata. Ùå îäèí ãåí öüîãî êëàñó, 
NatHsp17.5A-CII, çíàõîäèòüñÿ íà õðîìîñîì³ 7. 

Äðóãèé çà ê³ëüê³ñòþ ãåí³â êëàñòåð, ðîçòàøî-
âàíèé íà ê³íö³ õðîìîñîì³ 1, ì³ñòèòü ø³ñòü ç 

15 sHsp êëàñó CI. Öåé êëàñòåð ñêëàäàºòüñÿ ç 
äâîõ ÷àñòèí, ÿê³ ìàþòü ðîçì³ð 23.3 òà 26.0 kb ³ 
ì³ñòÿòü äâà ãåíè (NatHsp17.4A-CI, NatHsp17.4C-
CI) ó àíòèñåíñ-îð³ºíòàö³¿ òà ÷îòèðè ãåíè 
(NatHsp17.2-CI, NatHsp17.4B-CI, NatHsp17.5-
CI, NatHsp18.8A-CI) ó ñåíñ-îð³ºíòàö³¿, â³äïî-
â³äíî. Äâ³ ÷àñòèíè êëàñòåðà ðîçä³ëåí³ ä³ëÿí-
êîþ õðîìîñîìè, ÿêà ìàº ðîçì³ð 101.7 kb òà íå 
ì³ñòèòü sHsp ãåí³â. Íàéïðîñò³øèì ïîÿñíåííÿì 

Ðèñ. 1. Ô³ëîãåíåòè÷íà äåíäðîãðàìà, îòðèìàíà ìåòîäîì Maximum likelihood ïðè ïîð³âíÿíí³ ïîñë³äîâíîñòåé 
ACD ãåí³â sHsp Nicotiana attenuata, Solanum lycopersicum, Solanum tuberosum òà Arabidopsis thaliana. Êîë³ð ã³ëîê 
íà äåðåâ³ â³äïîâ³äàº çíà÷åííÿì bootstrap ï³äòðèìêè â³äïîâ³äíèõ ãðóï
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Ðèñ. 2. Îðãàí³çàö³ÿ åêçîí³â/³íòðîí³â ³äåíòèô³êîâàíèõ ó ö³é ðîáîò³ ãåí³â sHsp Nicotiana attenuata, Solanum 
lycopersicum òà Arabidopsis thaliana. Æîâò³ ïðÿìîêóòíèêè ïðåäñòàâëÿþòü åêçîíè, à ÷îðí³ ë³í³¿ – ³íòðîíè. 
Íåòðàíñëüîâàí³ ä³ëÿíêè íà 5� òà 3� ê³íöÿõ òðàíñêðèïò³â ïîçíà÷åí³ ñèí³ìè ïðÿìîêóòíèêàìè
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òàêî¿ áóäîâè êëàñòåðó º òå, ùî ïîïåðåäíüî âñ³ 
ø³ñòü ãåí³â âèíèêëè âíàñë³äîê ê³ëüêîõ òàí-
äåìíèõ äóïë³êàö³é ñï³ëüíî¿ ïðåäêîâî¿ ïîñë³-
äîâíîñò³ òà óòâîðèëè ºäèíèé êëàñòåð. Ï³çí³øå 
âíàñë³äîê ³íâåðñ³¿ ä³ëÿíêè õðîìîñîìè äâà ãåíè 
çì³íèëè îð³ºíòàö³þ, à êëàñòåð ðîçä³ëèâñÿ íà äâ³ 
÷àñòèíè. Ðåøòà äåâ’ÿòü ãåí³â êëàñó CI çíàõî-
äÿòüñÿ íà õðîìîñîìàõ 1, 2, 4, 6 òà 8 ³ ÷àñòêîâî 
ïðåäñòàâëåí³ äóïë³êîâàíèìè êîï³ÿìè.

Êëàñòåð íà õðîìîñîì³ 3 âêëþ÷àº ÷îòèðè ç
âîñüìè ãåí³â êëàñó MCIV, ç ÿêèõ òðè ãåíè
(NatHsp26.8B-MCIV, NatHsp28.1A-MCIV, Nat
Hsp40.5-MCIV) ðîçòàøîâàíèé ó ñåíñ-, à îäèí 
(NatHsp28.1B-MCIV) – ó àíòèñåíñ-îð³ºíòàö³¿. 
²íø³ ãåíè öüîãî êëàñó ðîçì³ùåí³ íà õðîìîñî-
ìàõ 6, 8 òà 10. Ðåøòà ø³ñòü sHsp-êëàñòåð³â ó 
ãåíîì³ N. attenuata ì³ñòÿòü ëèøå ïî 2 àáî 3 (õðî-
ìîñîìà 9) ãåíè ð³çíèõ êëàñ³â.

Ó ãåíîì³ S. lycopersicum 45 ïåðåäáà÷óâà-
íèõ ãåí³â sHsp çíàéäåíî íà âñ³õ 12 õðîìîñîìàõ 
(ðèñ. 3). Íà õðîìîñîì³ 1 ðîçòàøîâàí³ 6 ãåí³â, à 
íà õðîìîñîìàõ 3, 4, 6, 8 òà 9 – ïî 5 ãåí³â. Íà 
õðîìîñîì³ 6 âñ³ ï’ÿòü ãåí³â íàëåæàòü äî êëàñó 
CI òà óòâîðþþòü êëàñòåð ðîçì³ðîì 16,5 kb, â ìå-
æàõ ÿêîãî ðîçòàøîâàíèé ëèøå îäèí ãåí, ÿêèé 
êîäóº á³ëîê, ùî íå íàëåæèòü äî ìóëüòèãåííî¿ 
ðîäèíè sHsp. Êëàñòåðè íà ³íøèõ õðîìîñîìàõ 
óòâîðåí³ òðüîìà àáî äâîìà ãåíàìè. 

Ó ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ äëÿ S. lycopersicum
áóëî âèÿâëåíî 42 sHsp ãåíè, äëÿ 41 ç ÿêèõ âèçíà-
÷åíî õðîìîñîìíó ëîêàë³çàö³þ (Yu et al., 2016). 
Îñê³ëüêè äâà ãåíè (SlHsp39.4 òà SlHsp49.3), ÿê³ 
âèíèêëè âíàñë³äîê òàíäåìíî¿ äóïë³êàö³¿, êîäó-
þòü á³ëêè âåëèêî¿ ìîëåêóëÿðíî¿ ìàñè, ¿õ áóëî 
âèêëþ÷åíî ³ç íàøîãî ïîäàëüøîãî àíàë³çó. Ðå-
øòà 39 ãåí³â áóëè âèÿâëåí³ íàìè íà òèõ ñàìèõ 
õðîìîñîìàõ, ùî ³ â ðîáîò³ Yu et al. (2016), àëå 
¿õ ðîçòàøóâàííÿ ó äåê³ëüêîõ âèïàäêàõ ñóòòºâî 
â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ïîïåðåäíüîãî. Òàêîæ ç âèêî-
ðèñòàííÿì íîâî¿ ãåíîìíî¿ çá³ðêè SLM_r2.1 ìè 
âèçíà÷èëè ðîçòàøóâàííÿ ï’ÿòè íîâèõ, ³äåíòè-
ô³êîâàíèõ íàìè ãåí³â, à òàêîæ ãåíà SlyHsp11.9-
MCI, ëîêàë³çàö³ÿ ÿêîãî áóëà íåâ³äîìà. 

Àíàë³ç îòðèìàíèõ íàìè ðåçóëüòàò³â ïîêà-
çóº, ùî êëàñòåðíà îðãàí³çàö³ÿ º õàðàêòåðíîþ 
ðèñîþ ãåí³â sHsp ó ãåíîìàõ ïðåäñòàâíèê³â ðî-
äèíè Solanaceae. Ðàí³øå ïðî êëàñòåðíó îðãàí³-
çàö³þ ïîâ³äîìëÿëîñü ³ äëÿ ðîñëèí, ÿê³ íàëåæàòü 
äî ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï, àëå íàé÷àñò³øå 

÷èñëî ãåí³â â êëàñòåð³ íå ïåðåâèùóº ÷îòèðüîõ 
(Krsticevic et al., 2016; Chen et al., 2021; Zhang 
et al., 2023; Huang et al., 2025), òîä³ ÿê ó ãåíîì³ 
N. attenuata íàìè âèÿâëåíî êëàñòåð, ùî ì³ñòèòü 
â³ñ³ì sHsp êëàñó CII. 

Á³î³íôîðìàòè÷íèé àíàë³ç ïðîìîòîðíèõ ä³ëÿ-
íîê ãåí³â sHsp. Äëÿ âèÿâëåííÿ ñèãíàëüíèõ øëÿ-
õ³â, ÿê³ ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ åêñïðå-
ñ³¿ sHsp ìè ïðîàíàë³çóâàëè ïðîìîòîðí³ ä³ëÿíêè 
57 ãåí³â, ÿê³ áóëî âïåðøå ³äåíòèô³êîâàíî íàìè 
â ö³é ðîáîò³ (ðèñ. 4). Áóëî âèÿâëåíî ³ìîâ³ðí³ 
ðåãóëÿòîðí³ öèñ-åëåìåíòè, ÿê³ ìîæíà ðîçä³ëè-
òè íà ÷îòèðè ãðóïè, çàä³ÿí³ ó (1) â³äïîâ³äü íà 
òåïëîâèé øîê (Heat Shock Elements, HSE) òà 
³íø³ âèäè ñòðåñó, (2) â³äïîâ³äü íà ä³þ ñâ³òëà, (3) 
ïåðåäà÷ó ñèãíàë³â ô³òîãîðìîí³â òà (4) ðåãóëÿö³þ 
ðîñòó ³ ðîçâèòêó.

HSE âèÿâèëèñü íàéïîøèðåí³øèì åëåìåí-
òîì: âîíè çóñòð³÷àþòüñÿ ó ïðîàíàë³çîâàíèõ ïðî-
ìîòîðíèõ ä³ëÿíêàõ ó ê³ëüêîñò³ â³ä îäíîãî ó 
SlyHsp23.7-CVIII äî 14 ó NatHsp18.0A-CI òà 
NatHsp25.5-PI. Ó ïðîìîòîð³ ãåíà NatHsp18.4-
CVII HSE â³äñóòí³. HSE º ñàéòîì âï³çíàâàí-
íÿ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â òåïëîâîãî øîêó 
HSF, ÿê³ àêòèâóþòüñÿ çà óìîâ âèñîêîòåìïåðà-
òóðíîãî ñòðåñó òà ³íäóêóþòü åêñïðåñ³þ sHSP
òà ³íøèõ çàõèñíèõ á³ëê³â (Scharf et al., 1998; 
Scharf et al., 2001; Panchuk et al., 2002; Volkov 
et al., 2006). Îòæå, îòðèìàí³ äàí³ âêàçóþòü, ùî
ìàéæå âñ³ äîñë³äæóâàí³ ãåíè ìîæóòü áóòè çàä³-
ÿí³ ó â³äïîâ³äü íà òåïëîâèé ñòðåñ. Ðàí³øå 
àêòèâàö³ÿ åêñïðåñ³¿ 11 ãåí³â sHsp áóëà ïðî-
äåìîíñòðîâàíà íàìè çà ä³¿ ï³äâèùåíî¿ òåìïå-
ðàòóðè íà N. tabacum (Volkov et al., 2005). 

Òàêîæ ó äîñë³äæåíèõ ïðîìîòîðàõ çíàéäåíî 
ñàéòè âï³çíàâàííÿ äëÿ ³íøèõ òðàíñêðèïö³éíèõ 
ôàêòîð³â, çîêðåìà MYB, MYC, WRKY òà ³í., ÿê³ 
ó ðîñëèí áåðóòü ó÷àñòü ó â³äïîâ³ä³ íà àá³îòè÷íèé
(ïîñóõà, íèçüê³ òåìïåðàòóðè, ã³ïîêñ³ÿ) òà á³î-
òè÷íèé ñòðåñè, ìåõàí³÷í³ ïîøêîäæåííÿ, à òà-
êîæ ó ãîðìîíàëüíîìó ñèãíàë³íãó, ðåãóëÿö³¿ âòî-
ðèííîãî ìåòàáîë³çìó, ñïîêîþ òà ïðîðîñòàííÿ 
íàñ³ííÿ, ðîñòó òà ðîçâèòêó (Dombrecht et al., 
2007; Seo et al., 2009; Rushton et al., 2011; Kazan 
and Manners, 2013; Cao et al., 2013). Ö³êàâî, ùî
ïðîìîòîð îäíîãî ³ç äîñë³äæóâàíèõ ãåí³â – 
NatHsp17.2-CI – ïîì³òíî âèä³ëÿºòüñÿ ñåðåä âñ³õ
ðåøòà íàÿâí³ñòþ 14 ñàéò³â ARE, ÿê³ çàä³ÿí³ ó ðå-
ãóëÿö³¿ â³äïîâ³ä³ íà ã³ïîêñ³þ (Olive et al., 1991).
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Ðèñ. 3. Ðîçòàøóâàííÿ ãåí³â sHsp íà õðîìîñîìàõ Nicotiana attenuata òà Solanum lycopersicum. Ñïðàâà â³ä 
õðîìîñîì íàâåäåíî íàçâè ãåí³â, ÿê³ ðîçòàøîâàí³ ó ñåíñ-, à çë³âà – ó àíòèñåíñ îð³ºíòàö³¿
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Äî äðóãî¿ ãðóïè íàëåæàòü òàê³ ïðîìîòîðí³ 
åëåìåíòè, ÿê G- òà I-áîêñè, GATA-, GT1- 
òà TCT-ìîòèâè, ùî º ñàéòàìè âï³çíàâàííÿ 
äëÿ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â bZIP, MYB, 
GATA òà GT1. Ö³ åëåìåíòè áåðóòü ó÷àñòü ó 
ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ó â³äïîâ³äü íà çì³íè 
îñâ³òëåííÿ òà ð³çí³ ñòðåñè, òàê³ ÿê âèñîê³ òà 
íèçüê³ òåìïåðàòóðè, ïîñóõà òà ïàòîãåíè, à òà-
êîæ çàä³ÿí³ ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòó òà ðîçâèòêó.

Òðåòþ ãðóïó ñêëàäàþòü ïðîìîòîðí³ åëå-
ìåíòè, ÿê³ çàä³ÿí³ ó ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â ô³òî-

ãîðìîí³â, ÿê îò àáñöèçîâî¿ êèñëîòè (ABRE-
åëåìåíòè), àóêñèí³â (AuxRP-core òà TCA-åëå-
ìåíò), ã³áåðåë³í³â (GARE-ìîòèâ, P- òà TATC-
áîêñè), åòèëåíó (ERE-åëåìåíò), ìåòèë-æàñìî-
íàòó (TGACG/CGTCA-ìîòèâè) òà ñàë³öèëàòó 
(SARE- òà TCA-åëåìåíòè) (Narusaka et al., 2003; 
Shariatipour and Heidari, 2018). Îñîáëèâî ÷àñòî 
ó ïðîìîòîðàõ çíàéäåíî ä³ëÿíêè, ÿê³ ïîâ’ÿçàí³
³ç ä³ºþ àáñöèçîâî¿ êèñëîòè (ãåíè NatHsp29.8-
NPII, NatHsp19.2-CVII, NatHsp17.9C-CI, NatHsp
21.1-CII, NatHsp17.4A-CI, NatHsp17.4A-CII), ìå-

Ðèñ. 4. Öèñ-åëåìåíòè ó ïðîìîòîðíèõ ä³ëÿíêàõ ãåí³â sHsp Nicotiana attenuata òà Solanum lycopersicum



43ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2026. Ò. 60. ¹ 1

²äåíòèô³êàö³ÿ òà àíàë³ç îðãàí³çàö³¿ ãåí³â sHSP ó Nicotiana attenuata

òèë-æàñìîíàòó (NatHsp17.4A-CI, NatHsp18.8B-
CI, NatHsp25.0-MPII) òà åòèëåíó (NatHsp18.1-
CII, NatHsp22.4-ER, NatHsp28.1A-MCIV). 

Åëåìåíòè ïðîìîòîðà, ÿê³ íàëåæàòü äî ÷åò-
âåðòî¿ ãðóïè, çîêðåìà AACA_motif, AAGAA-
motif, CAT-box, CCAAT-box, CCGTCC-motif, 
circadian, GCN4_motif, HD-Zip 1, HD-Zip 3, 
MBSI, O2-site, àñîö³éîâàí³ ³ç øèðîêèì ñïåê-
òðîì ïðîöåñ³â – ðîñòîì òà ðîçâèòêîì, äèôå-
ðåíö³àö³ºþ êë³òèí, êîíòðîëåì äîáîâèõ ðèò-
ì³â òîùî. Ñåðåä öèõ åëåìåíò³â ó äîñë³äæåíèõ 
ïðîìîòîðàõ íàéá³ëüø øèðîêî ïðåäñòàâëåíèé 
ìîòèâ AAGAA, ïîâ’ÿçàíèé ³ç ðîçâèòêîì âòî-
ðèííî¿ êñèëåìè (Ain-Ali et al., 2021; Maqsood 
et al., 2022). Íàÿâí³ñòü CAT-áîêñó ³ CCGTCC-
ìîòèâó ó ïðîìîòîðàõ ñâ³ä÷èòü ïðî ïîòåíö³éíó 
åêñïðåñ³þ ãåí³â sHSP ó ìåðèñòåìàõ. Öå âêàçóº, 
ùî ï³äñèëåíà åêñïðåñ³ÿ sHSP ìîæå áóòè íå-
îáõ³äíà äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ôîëäèíãó á³ëê³â, ÿê³
àêòèâíî ñèíòåçóþòüñÿ ï³ä ÷àñ àêòèâíîãî ðîñòó 
òà ðîçâèòêó, à íå ëèøå ÿê â³äïîâ³äü íà ñòðåñ. 
Ðåãóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ sHSP íà ïåâíèõ åòàïàõ îíòî-
ãåíåçó (ðîçâèòîê êîðåí³â, öâ³ò³ííÿ) ìîæå áóòè
òàêîæ ïîâ’ÿçàíà ³ç ïðèñóòí³ñòþ ó ïðîìîòîðàõ 
CCAAT-áîêñ³â, ÿê³ º ñàéòàìè âï³çíàâàííÿ òðàíñ-
êðèïö³éíèõ ôàêòîð³â ç ðîäèíè NF-Y (Laloum et 
al., 2013; Brambilla ànd Fornara, 2017). 

Íàÿâí³ñòü GCN4_motif òà O2-site ó ïðîìî-
òîðàõ âêàçóº íà ìîæëèâó ðîëü äåÿêèõ sHSP ó 
ðîçâèòêó íàñ³ííÿ, ùî ³ìîâ³ðíî âàæëèâî äëÿ 
ñòàá³ë³çàö³¿ òà óêëàäàííÿ çàïàñíèõ á³ëê³â (Wu 
et al., 1998; Fauteux et al., 2009; Contreras et al., 
2025). Êð³ì òîãî, äî ðîçâèòêó íàñ³ííÿ (êîíò-
ðîëü ñèíòåçó êðîõìàëþ ó åíäîñïåðì³) ìàþòü 
â³äíîøåííÿ äåÿê³ òðàíñêðèïö³éí³ ôàêòîðè 
MYB, ÿê³ çâ’ÿçóþòüñÿ ³ç ñàéòîì MBSI. Ö³ á³ëêè 
òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ñòðåñîâèõ ðå-
àêö³é òà ñèíòåç³ ôëàâîíî¿ä³â (Xiao et al., 2017). 

Ïðèñóòí³ñòü åëåìåíò³â circadian ñâ³ä÷àòü ïðî
çì³íè åêñïðåñ³¿ sHsp ïðîòÿãîì äîáè. Öå óçãîä-
æóºòüñÿ ç äàíèìè, ùî äåÿê³ sHSP åêñïðåñó-
þòüñÿ ðèòì³÷íî, íàâ³òü çà â³äñóòíîñò³ ñòðåñó, 
ï³äòðèìóþ÷è êë³òèííèé ãîìåîñòàç (Li et al.,
2019). Öèñ-åëåìåíòè HD-Zip 1 ³ HD-Zip 3 º
ì³øåíÿìè ñïåöèô³÷íèõ äëÿ ðîñëèí òðàíñêðèï-
ö³éíèõ ôàêòîð³â HD-Zip, ÿê³ â³ä³ãðàþòü âàæëèâó 
ðîëü ó ðîçâèòêó ðîñëèí òà â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñ. 
Çîêðåìà, á³ëêè ãðóïè HD-Zip 1 áåðóòü ó÷àñòü 
ó ðåàêö³ÿõ, ïîâ’ÿçàíèõ ç àá³îòè÷íèì ñòðåñîì, 
àáñöèçîâîþ êèñëîòîþ, ñèí³ì ñâ³òëîì, äååò³î-

ëÿö³ºþ òà åìáð³îãåíåçîì. Á³ëêè HD-Zip 3 êîíò-
ðîëþþòü åìáð³îãåíåç, ïîëÿðí³ñòü ëèñòÿ, ³í³-
ö³àö³þ ëàòåðàëüíèõ îðãàí³â òà ôóíêö³þ ìåðè-
ñòåìè (Elhiti & Stasolla, 2009; Li et al., 2022). 

Îòæå, ðåçóëüòàòè íàøîãî á³î³íôîðìàòè÷-
íîãî àíàë³çó äåìîíñòðóþòü, ùî ðåãóëÿòîðíà 
àðõ³òåêòóðà sHsp-ïðîìîòîð³â âêëþ÷àº êîìï-
ëåêñ ñòðóêòóð, ÿê³ äîçâîëÿþòü ãíó÷êî ðåàãó-
âàòè íå ò³ëüêè íà òåïëîâèé ñòðåñ àáî ³íø³ 
àá³îòè÷í³ ïîäðàçíèêè, à é àêòèâíî ³íòåãðóâà-
òèñü â ìåðåæó ðåãóëÿö³¿ íîðìàëüíîãî ðîñòó, 
ðîçâèòêó, öèðêàäíî¿ ðèòì³êè, à òàêîæ ôîðìó-
âàííÿ ðåïðîäóêòèâíèõ ñòðóêòóð. Òàêà êîìá³-
íàö³ÿ åëåìåíò³â çàáåçïå÷óº áàãàòîôàêòîðíó ðå-
ãóëÿö³þ òà ï³äêðåñëþº åâîëþö³éíó àäàïòàö³þ 
sHSP äî âèêîíàííÿ øèðîêîãî ñïåêòðó ôóíêö³é 
ó ð³çíèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâàõ. 

Âèñíîâêè. Ìóòàãåííà ðîäèíà sHsp ó Nicotiana 
attenuata òà Solanum lycopersicum âêëþ÷àº 52 òà 
45 ãåí³â, äëÿ ÿêèõ õàðàêòåðíà êëàñòåðíà îðãà-
í³çàö³ÿ, ùî âèíèêëà âíàñë³äîê òàíäåìíèõ äó-
ïë³êàö³é îêðåìèõ ãåí³â ïðîòÿãîì åâîëþö³¿. 
Êîäîâàí³ öèìè ãåíàìè á³ëêè íàëåæàòü äî 19 
êëàñ³â, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ ðîçì³ðîì 
ñòðóêòóðíèõ ä³ëÿíîê òà ì³ñòÿòü ñèãíàëè ëîêà-
ë³çàö³¿ ó ð³çíèõ êë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ. Ïðî-
ìîòîðí³ ä³ëÿíêè sHsp ì³ñòÿòü ñàéòè âï³çíàâàí-
íÿ áàãàòüîõ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â, ÿê³ 
çàä³ÿí³ ó â³äïîâ³äü íà ð³çí³ ôîðìè ñòðåñó, 
ä³þ ñâ³òëà òà ô³òîãîðìîí³â, ðåãóëÿö³þ ðîñòó ³ 
ðîçâèòêó. 

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü çà ó÷àñòþ ëþäåé ³ 
õðåáåòíèõ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â. 
Ô³íàíñóâàííÿ. Äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëèñü çà ô³-
íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè Ì³í³ñòåðñòâà îñâ³òè ³ íàó-
êè Óêðà¿íè (òåìà ¹ 0121U111109).
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Low-molecular-weight heat shock proteins (sHSPs) play 
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a key role in protecting plants from abiotic stress and are 
also involved in growth and development processes. In this 
study, using bioinformatics approaches, a comprehensive 
analysis of the multigenic sHsp family in members of 
the Solanaceae family, which includes numerous food, 
medicinal, and ornamental plant species, was performed. 
As a result of a genomic screening for two members 
of this family, Nicotiana attenuata (coyote tobacco), 
Solanum lycopersicum (tomato), and the model plant 
Arabidopsis thaliana, 52, 45, and 34 putative sHsp genes 
were identified, respectively, and their chromosomal 
location was determined. All tobacco genes, five tomato 
genes, and one Arabidopsis gene were identified for the 
first time. The putative sHSPs belong to 19 classes. They 
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classes formed before the divergence of the phylogenetic 
lineages of Superrosids and Superasterids and were 
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four alternative transcripts. Analysis of the promoter 
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control of growth and development. 
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