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Растения, в силу своей прикрепленности к месту обитания, вынуждены приспосабливаться к измене-
ниям в окружающей среде, в том числе к перепадам температуры, лимитирующим рост, развитие и про-
дуктивность. Абиотические стрессы стали серьезной проблемой из-за их широко распространенного харак-
тера и разрушительного воздействия на растения. Однако растения разработали сложные пути восприятия 
изменений окружающей среды и реагирования на них. Механизмы реализации устойчивости растений к ги-
потермии исследуются давно, и транскрипционный контроль экспрессии генов, чувствительных к холоду, 
довольно подробно изучен. Чтобы включить защитные механизмы, растения запускают сеть генетических 
регуляторов, включая изменение экспрессии значительной части генов с помощью транскрипционных и/или 
трансляционных регуляторов. К важным участникам ответной реакции растений на холодовой стресс можно 
отнести микроРНК. Ключом к пониманию вовлеченности микроРНК в стрессовые реакции растений послу-
жили исследования, показавшие регуляцию их экспрессии при стрессовых воздействиях. МикроРНК – это 
малые некодирующие РНК, проявляющие себя как важные регуляторные компоненты в растениях. Экс-
прессия микроРНК включает транскрипцию генов микроРНК посредством РНК-полимеразы II, многосту-
пенчатый процессинг первичных траскриптов с помощью фермента DICER-LIKE1 (DCL1) и формирова-
ние эффекторного комплекса, состоящего из микроРНК и белков семейства ARGONAUTE (AGO). Такие 
комплексы взаимодействуют с комплементарными РНК-мишенями, подавляя их экспрессию. Таким обра-
зом, микроРНК регулируют разнообразные биологические процессы, в том числе и ответы на изменения в 
окружающей среде. В настоящее время микроРНК рассматриваются как важный инструмент регулирова-
ния работы генов. Такие значимые процессы в растениях, как поддержание гомеостаза, рост и развитие, 
переход от вегетативной фазы к репродуктивной, передача сигналов и реакция на различные стрессы, ре-
гулируются микроРНК. В статье рассматривается роль микроРНК в ответе растений на холодовой стресс, 
проводится анализ мишеней микроРНК, обсуждаются перспективы использования микроРНК в практике 
улучшения устойчивости растений к внешним воздействиям. 
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Введение. МикроРНК – это класс некоди-
рующих РНК длиной около 19–21 н.п. Они об-
разуются в результате транскрипции генов мик-
роРНК. При этом формируется первичная мик-
роРНК (primary microRNA, pri-miRNA), содер-
жащая шпилечную структуру, которая затем 
процессируется ферментом DCL1 в дуплекс 
miRNA/miRNA⃰. Одна цепь микроРНК связыва-
ется с белком ARGONAUTE (AGO) с формиро-
ванием РНК-индуцированного сайленсинг ком-
плекса (RISC), который в дальнейшем участву-
ет в регуляции экспрессии соответствующих 
РНК-мишеней [1–3].  

Растения, подвергшиеся стрессу, исполь-
зуют множество механизмов регуляции генов 
для восстановления клеточного гомеостаза, 
включая посттранскрипционную регуляцию 
экспрессии генов [4, 5].  

 
 

Выявлена многоступенчатость передачи 
низкотемпературного сигнала из внешней сре-
ды, включающая снижение текучести клето-
чных мембран, что запускает специфические 
сигнальные каскады, в том числе активацию 
кальциевых каналов и увеличение потока ионов 
кальция в цитоплазму, сопровождаемое актива-
цией кальций-зависимых протеинкиназ, участ-
вующих, по-видимому, в регуляции активности 
факторов транскрипции, задействованных  
в экспрессии генов, чувствительных к холоду 
(COR-генов) и участвующих в адаптации к дей-
ствию низкой температуры [6, 7]. В дополнение 
к контролю транскрипции, опосредованному 
транскрипционными факторами, экспрессию 
генов при холодовом стрессе контролируют  
и эпигенетические модификации, главным  
образом, путем ремоделирования хроматина,  
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изменяющего доступность хроматина для меха-
низмов транскрипции [8, 9].  

Все больше свидетельств о том, что важную 
роль в реакции растений на биотические и абио-
тические стрессы играют микроРНК [10–12]. 
Впервые в нематодах Caenorhabditis elegans бы-
ли выделены гены lin-4, кодирующие малые 
РНК, которые содержали последовательности, 
комплементарные повторяющемуся элементу 
последовательности в 3'-нетранслируемой об-
ласти (UTR) мРНК lin-14, позволившие предпо-
ложить, что lin-4 регулирует трансляцию lin-14 
посредством антисмыслового взаимодействия 
РНК-РНК [13]. Вскоре было показано, что  
посттранскрипционный ген сайленсинг у расте-
ний коррелирует с активностью малых РНК [14].  

Открытие большого количества микроРНК 
у животных побудило ученых искать микроРНК 
в растениях. В 2002 г. несколько исследователь-
ских групп независимо идентифицировали более 
100 микроРНК у арабидопсиса с использованием 
технологии прямого клонирования [15, 16]. Кро-
ме клонирования, для идентификации микроРНК 
используются также такие методы, как секвени-
рование, генетический скрининг и некоторые 
биоинформатические подходы. На основе по-
добных исследований формируются различные 
базы данных, которые содержат доступные для 
поиска данные о микроРНК. Одной из наиболее 
значительных баз данных микроРНК является 
miRBase (http://www.mirbase.org) c возможно-
стью поиска по определенным данным [17]. 
Большую информацию о растительных мик-
роРНК, об их мишенях, профилях экспрессии, 
вторичной структуре дает биоинформационная 
база данных PMRD http://mirnablog.com/plant-
micrornadatabase-goes-online/ [18]. 

Обнаружение микроРНК в растениях ука-
зывает на то, что этот класс некодирующих 
РНК возник на ранних этапах эволюции эука-
риот. Некоторые из этих микроРНК высококон-
сервативны в растениях, и могут быть обнару-
жены в рисе, кукурузе, табаке и других расте-
ниях [19–21].  

Дальнейшие исследования выявили, что 
микроРНК регулируют экспрессию генов по-
средством направленного расщепления мРНК, 
трансляционной репрессии, ремоделирования 
хроматина и/или метилирования ДНК. Профили 
экспрессии большинства микроРНК, участву-
ющих в росте и развитии растений, значительно 
изменяются во время стресса. При этом мик-
роРНК проявляют довольно высокую эволюци-

онную консервативность у разных видов расте-
ний, соответственно, и семейства микроРНК, и 
их комплементарные сайты в целевых мРНК 
достаточно консервативны. Благодаря такой зна-
чительной комплементарности своим мишеням, 
растительные микроРНК управляют расщепле-
нием этих мишеней [22]. Поэтому идентифика-
ция микроРНК-мишеней является первым важ-
ным шагом в исследовании функций микроРНК. 
Следовательно, степень посттранскрипционной 
регуляции генов, осуществляемой с помощью 
микроРНК, в любом организме может быть пол-
ностью понята только путем идентификации не 
только компонента микроРНК, но и набора их 
РНК-мишеней.  

Большинство продуктов мРНК-мишеней 
микроРНК являются факторами транскрипции 
и могут участвовать в процессах развития, от 
прорастания семян до их созревания [22].  
Поэтому считается, что микроРНК регулируют 
в первую очередь процессы развития. Однако 
выделение микроРНК, которые или активиру-
ются, или подавляются абиотическими стресса-
ми [23], указало на прямую связь между мик-
роРНК и реакциями растений на стресс.  

Показано участие микроРНК в ответных 
реакциях растений на биотические и абиотиче-
ские стрессы [24, 25], в регуляции экспрессии 
генов устойчивости хозяина или генов патогена 
[26]. Подобно другим сигнальным молекулам, 
микроРНК растений могут перемещаться из 
одной ткани в другую через сосудистую систе-
му. Эти мобильные микроРНК могут играть 
важную роль в поддержании гомеостаза расте-
ний и в реакции на биотические и абиотические 
стрессы окружающей среды. 

 
Изменение профиля микроРНК растений 

при холодовом стрессе. Биологическую роль 
микроРНК определяют, исследуя или гены мик-
роРНК с пониженной активностью микроРНК, 
или гены-мишени, продуцирующие мРНК, рези-
стентные к соответствующим микроРНК. Дру-
гим подходом является изучение экспрессии 
клонированных генов микроРНК в трансгенных 
растениях [27]. 

Колебания температуры в течение дня и 
при смене времен года является обычным явле-
нием, и растениям приходится перепрограмми-
ровать профили экспрессии своих генов, чтобы 
приспособиться к таким перепадам температу-
ры. Длительное воздействие холода влияет на 
рост и развитие растений, ограничивает их про-
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странственное распределение и может вызвать 
повреждения в клетках.  

Растения из регионов с умеренным клима-
том устойчивы к охлаждению, но не к замороз-
кам; однако они могут повысить свою устойчи-
вость к холоду, подвергаясь воздействию низ-
ких температур, посредством процесса, извест-
ного как холодовая акклимация [28]. В то же 
время тропические и субтропические растения, 
такие как рис, томаты, чувствительны к холоду, 
и страдают от переохлаждения на всех стадиях 
роста и развития. К настоящему времени пока-
зано, что значительное участие в стрессовом 
ответе растений на холод, в частности, путем 
пост-транскрипционной регуляции соответст-
вующих генов, принимают микроРНК [25]. Так, 
у растений A. thaliana, выращиваемых в усло-
виях холодовой акклимации (4°C) в течение  
3 часов, 6 часов и 2 суток, обнаружили 93 диф-
ференциально экспрессируемых микроРНК, и 
14 из них чувствительны к холоду [29].  

Из однодольных растений наиболее широ-
ко исследуется рис, который является почти для 
трети населения земного шара одним из основ-
ных продуктов питания [30]. Поэтому неудиви-
тельно, что рис, у которого известна полная по-
следовательность генома, стал важной модель-
ной системой в геномике зерновых и биотехно-
логии. Одним из наиболее серьезных абиотиче-
ских стрессов, отрицательно влияющих на уро-
жайность риса, является холодовой стресс, вы-
зывающий сокращение сроков вегетации, по-
вреждения тканей и задержку роста. В реакции 
на холодовой стресс у данной культуры значи-
тельную роль играют микроРНК, идентифици-
ровать которые позволили высокопроизводи-
тельные технологии секвенирования. С исполь-
зованием микрочипов были определены 18 чув-
ствительных к холоду микроРНК у данного 
растения [31]. Часть из них была видоспеци-
фична для риса, другие имели общие последо-
вательности с микроРНК арабидопсиса. Три 
микроРНК оказались сгруппированы внутри 
интрона и совместно транскрибировались с ге-
ном хозяина при холодовом стрессе. МикроРНК 
в рисе в основном подавлялись в ответ на холо-
довой стресс, и, таким образом, их мишени 
включались в ответ на холод. У риса (Oryza 
sativa L.) обнаружено консервативное семейст-
во генов miR319, состоящее из двух представи-
телей, Osa-miR319a и Osa-miR319b [32]. Данное 
семейство микроРНК 319 выявлено у многих 
растений [33]. Оказалось, что избыточная экс-

прессия Osa-miR319b в рисе приводит к расши-
рению листовых пластинок и задержке разви-
тия. Экспрессия Osa-miR319b подавлялась  
холодовым стрессом, а сверхэкспрессия Osa-
miR319b приводила к повышенной устойчиво-
сти к холодовому стрессу, о чем свидетельст-
вуют более высокие показатели выживаемости 
и содержание пролина. Кроме того, экспрессия 
нескольких генов, чувствительных к холодово-
му стрессу, таких как DREB1A/B/C, DREB2A, 
TPP1/2, была повышена в трансгенных линиях 
Osa-miR319b.  

Экспрессия генов в значительной степени 
зависит от цис-элементов, имеющихся в промо-
торном регионе. Анализ цис-элементов также 
может быть эффективным инструментом иссле-
дования функций микроРНК, как и в случае с 
белок-кодирующими генами. Анализ вышеле-
жащих последовательностей генов микроРНК 
показал наличие известных цис-действующих 
регуляторных последовательностей, характер-
ных для регуляторных элементов, взаимодейст-
вующих с фитогормонами, таких как ABRE, 
GARE, MeJA-чувствительный элемент (мотив 
CGTCA) и SA-чувствительный элемент (элемент 
TCA). Эти данные указывают на то, что эти мик-
роРНК, весьма вероятно, регулируются фито-
гормонами при холодовом стрессе. Кроме того, 
было также идентифицировано несколько эле-
ментов, связанных со стрессом. Эти данные сви-
детельствуют о том, что эти микроРНК, весьма 
вероятно, участвуют в реакциях на другие абио-
тические стрессы в дополнение к холоду [31]. 

 
Анализ мишеней микроРНК. Прогнози-

рование микроРНК-мишеней для дифференци-
ально экспрессируемых микроРНК у арабидоп-
сиса выявило повышенную представленность 
транскриптов, нацеленных на мРНК, которые 
кодируют белки, участвующие в регуляции 
транскрипции [29]. Например, индуцируемые 
холодом и другими абиотическими стрессами 
микроРНК miR408 регулируют транскрипты, 
кодирующие белки семейства фитоцианинов, 
участвующие в переносе электронов между 
белками, а также транскрипты фитофенолокси-
даз, называемые лакказами, которые окисляют 
флавоноиды во время развития семян и стрес-
совых воздействий окружающей среды. Они 
необходимы для поддержания функций клето-
чной стенки и важны для регуляции биологиче-
ских путей, необходимых для реакции на абио-
тический стресс [34, 35]. 
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Интересная работа была проведена на рас-
тениях арабидопсиса с микроРНК miR394a [36]. 
В этом исследовании было обнаружено, что 
экспрессия транскрипционных факторов CBF1, 
CBF2 и CBF3 повышена у растений, сверхэкс-
прессирующих miR394a, и мутантов lcr, у кото-
рых не работает ген LCR (Leaf Curling 
Responsiveness), по сравнению с контрольными 
растениями дикого типа, что позволяет предпо-
ложить, что опосредованная miR394 толерант-
ность к холоду у арабидопсиса, возможно, зави-
сит от экспрессии CBF. Как известно, белки 
CBF1/2/3 принадлежат к семейству APETALA2/ 
этилен-чувствительных факторов транскрип-
ции, которые связываются с CRT/DRE (элемен-
том, реагирующим на C-повтор/дегидратацию) 
и активируют транскрипцию многих генов, ин-
дуцируемых холодовым стрессом, для придания 
растениям устойчивости к абиотическим стрес-
сам [37]. Вклад генов CBF в акклиматизацию к 
холоду подтверждается открытием, что консти-
тутивная сверхэкспрессия CBF1, CBF2 или 
CBF3 в трансгенных растениях, которая инду-
цирует экспрессию многих генов COR, и неко-
торые из белков COR, как полагают, важны для 
устойчивости к замораживанию даже без пред-
варительного воздействия холода [2]. Повыше-
ние устойчивости к холоду через CBF-зави-
симый сигнальный путь достигается и при ак-
тивации микроРНК miR397, при этом возраста-
ет содержание транскрипционного фактора 
CBF, что приводит к индукции чувствительных 
к холоду COR генов [38]. 

Поиск мишеней, подавляемых микроРНК 
растений риса при холодовом стрессе, с исполь-
зованием базы данных мРНК генома риса, пока-
зал, что это, в основном, факторы транскрипции, 
MADS-box-белки и широкий спектр белков, не 
являющихся факторами транскрипции [31]. Ге-
нами-мишенями для микроРНК Osa-miR319b 
могут быть факторы транскрипции OsPCF6 и 
OsTCP21, имеющие ядерную локализацию, так 
как степень индукции OsPCF6 и OsTCP21 была 
подавлена в растениях, сверхэкспрессирующих 
Osa-miR319b. Как и ожидалось, понижение экс-
прессии OsPCF6 и OsTCP21 привела к повыше-
нию устойчивости к холодовому стрессу, час-
тично, за счет модификации поглощения актив-
ного кислорода. В совокупности эти результаты 
показывают, что Osa-miR319b играет важную 
роль в реакции растений на холодовой стресс, 
возможно, через воздействие на OsPCF6 и 
OsTCP21 [32].  

Для идентификации мишеней малых РНК в 
рисе на уровне транскриптома был применен 
также подход «деградомного секвенирования», 
при котором идентифицируются остатки расще-
пления малых РНК-мишеней путем секвениро-
вания 5'-концов некапсированных РНК. Была 
сгенерирована библиотека кДНК из полиадени-
лированных транскриптов, содержащих 5'-моно-
фосфат, выделенный из риса 3-недельного воз-
раста (O. sativa spp japonica cv. Nipponbare). 
Библиотека затем была секвенирована, и набор 
данных был проанализирован вычислительным 
путем. В общей сложности было подтверждено, 
что 160 генов-мишеней являются мишенями для 
микроРНК, которые включали новую консерва-
тивную мишень для miR398, мишени для девяти 
консервативных микроРНК и мишени для  
микроРНК, специфичных для риса [39]. Мишени 
для микроРНК156 риса были вычислены, осно-
вываясь на характеристиках депонированных 
последовательностей микроРНК растений и по-
следовательности генома риса [40]. Оказалось, 
что мишенями для этих микроРНК являлись свя-
зывающие промотор-подобные гены (SPL), ко-
дирующие несколько транскрипционных факто-
ров (OsWRKY71, MYB).  

Перечень растений, у которых исследованы 
микроРНК в связи с устойчивостью к холодово-
му воздействию, расширяется. Так, из библиоте-
ки малых РНК репы (Brassica rapa) была выде-
лена последовательность микроРНК miR1885, 
экспрессия которой возрастала при холодовой 
обработке растений [41]. В промоторном регио-
не гена MIR1885 обнаружен мотив LTR 
(ССGAAA), сходный с cis-элементами COR-
генов, чувствительных к низкой температуре. 
Как наиболее вероятные мишени для miR1885 
были определены два R (RESISTANCE) гена 
Bn.TIR.A09 и Bn.TNL.A03, кодирующие иммун-
ные белки, вовлеченные в ответ на воздействие 
патогенов. С использованием трансгенных ли-
ний рапса с сверхэкспрессией miR1885 было по-
казано, что в таких линиях содержание транс-
криптов генов-мишеней было ниже, чем в расте-
ниях дикого типа, что указывает на негативный 
характер регуляции R генов miR1885 [41]. 

Стресс-чувствительное изменение содер-
жания miR319 показано у растений дыни, экс-
понированных 11 суток в условиях пониженной 
температуры роста [42]. Функциональная роль 
данной микроРНК в холодовом ответе связана  
с биосинтезом антоциана, вовлеченным в низ-
котемпературный сигналинг.  
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У растений рапса изменение экспрессии 
микроРНК miR1885 отражается на степени ус-
тойчивости к холоду, соответственно, miR1885 
и ее мишени могут быть потенциальным канди-
датом для выведения устойчивых к холоду сор-
тов данной культуры (Yu et al., 2023). 

Исследования относительной экспрессии 
микроРНК у томатов (Solanum lycopersicum) в 
начальные этапы холодового воздействия (0, 1, 
4 и 16 ч) показали, что в этих условиях активи-
зировалась экспрессия miR167, miR169, miR172 
и miR393, в частности, было обнаружено, что 
miR172 имеет самый высокий уровень экспрес-
сии [43]. Кроме того, были идентифицированы 
гены-мишени выбранных микроРНК и оценены 
профили их экспрессии у холодочувствитель-
ных и холодоустойчивых сортов томата. Было 
обнаружено, что предполагаемые паттерны 
экспрессии целевых генов различались между 
сортами. Также было установлено, что в раз-
личных микроРНК томатов имелись последова-
тельности регуляторных элементов, таких, как 
АБК-чувствительные элементы (ABRE, miR172, 
miR393), этилен-чувствительные элементы 
(ERE, miR 172) и MYB-связывающий сайт, во-
влеченный в ответ на засуху (miR167, miR172) 
и др., что свидетельствует о важности гормонов 
в системе защиты от холода, опосредуемой 
микроРНК [43].  

 
Перспективы использования микроРНК 

в практике улучшения устойчивости расте-
ний к внешним воздействиям. Большой объем 
исследований на арабидопсисе и некоторых 
других растениях привел к пониманию того, 
что микроРНК, вовлеченные в процессы роста и 
развития, ответные реакции растений на раз-
личные стрессы, могут быть использованы в 
стратегиях улучшения растительных культур, 
развиваемых в последнее время. Такие исследо-
вания особенно актуальны для растений, неус-
тойчивых к действию низких температур. 

Исследование возможностей повышения 
устойчивости к низким температурам тропиче-
ского декоративного растения антуриум 
Anthurium andraeanum, очень восприимчивого к 
холодовому воздействию, привело к идентифи-
кации и клонированию предшественника мик-
роРНК miR158 (Аа-miR158) [44]. Было показа-
но, что холодовой стресс вызывает повышение 
содержания miR158 в тканях растения. Более 
того, сверхэкспрессия Аа-miR158 в растениях 
арабидопсиса улучшала их устойчивость к хо-

лодовому стрессу. Известно, что холодовой 
стресс вызывает накопление активных форм 
кислорода (АФК), что может вызвать наруше-
ния в липидном слое клеток [45]. Однако у рас-
тений с сверхэкспрессией микроРНК уровень 
малонового диальдегида при холодовом стрессе 
была существенно ниже, чем в растениях дико-
го типа [44]. Установлено, что одним из генов-
мишеней для miR158 является ген синтазы тер-
пена с48247 (TPS) [46]. Предположительно,  
Аа-miR158 может регулировать функциониро-
вание с48247 на этапе трансляции. 

У растений чая (Camellia sinensis) двух сор-
тов (холодоустойчивый сорт Yingshuang и чувст-
вительный к холоду сорт Baiye 1) идентифициро-
ваны 106 микроРНК с известной последователь-
ностью и 98 потенциально новых микроРНК. При 
различающемся по времени воздействии низкой 
температуры обнаружены чувствительные к хо-
лоду семейства микроРНК – 18 у сорта 
Yingshuang и 14 у сорта Baiye 1. Идентифициро-
ваны гены-мишени этих микроРНК, при этом 
наибольшая представленность была у генов, от-
вечающих за процессы развития, регуляцию 
транскрипции и стрессовые ответы [47]. 

Холодовой стресс серьезно влияет на рост, 
развитие и урожайность такого тропического 
растения как маниока, который используется в 
качестве продукта питания, корма для живот-
ных, а также как важный источник биоэтанола. 
Исследование библиотек микроРНК, получен-
ных из проростков маниоки, обработанных хо-
лодом и не подвергнутых холодной обработке, 
показало, что 12 микроРНК и 31 соответствую-
щая им мишень вовлечены в реакцию на холодо-
вой стресс. В частности, miR159, miR164 и 
miR396 участвовали в реакции на холодовой 
стресс путем усиления регуляции некоторых 
транскрипционных факторов, вовлеченных в 
регуляцию экспрессии нижележащих генов [48].  

Понять механизмы микроРНК-опосредо-
ванных стрессовых реакций позволяет изучение 
паттернов экспрессии микроРНК в условиях 
низкотемпературного стресса. Так, у двух сор-
тов травянистого растения Hemerocallis fulva, 
контрастных по устойчивости к низким темпе-
ратурам, при различных температурных обра-
ботках (20°C и –4°C в течение 8 часов) было 
идентифицировано 333 чувствительных к холо-
ду микроРНК, включая 85 предположительно 
новых и 248 консервативных микроРНК [49]. 
Гены-мишени были в основном вовлечены в 
метаболические процессы и формирование кле-
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точных компонентов. Дифференциальные 
уровни экспрессии 10 микроРНК были под-
тверждены с помощью количественной  
ОТ–ПЦР, что позволило предположить, что не-
которые микроРНК (например, ath-miR165a, 
ath-miR166a, ath-miR395a и novel-miR67) могут 
быть вовлечены в процессы, связанные с реак-
цией растений на низкую температуру. 

Сравнение профилей экспрессии микроРНК, 
выделенных из растений лорантуса, применяе-
мых в китайской медицине, подвергнутых низ-
котемпературному воздействию в течение 12 и 
36 часов, позволил идентифицировать 103 диф-
ференциально экспрессирующихся при холод-
ной обработке микроРНК. Часть микроРНК, та-
кие как miR390a, miR160b, miR171b и miR167c, 
реагировали на холод в ранние сроки, в то время 
как miR408 функционировала в течение всего 
периода воздействия холода. Показано, что ми-
шенями данных микроРНК могут быть тран-
скрипционные факторы, вовлеченные в реакцию 
на холод, абиотический стимул и процессы раз-
вития/прорастания семян, соответственно [50].  

У растений с длительным периодом роста 
как у деревьев, также проводились исследования 
регулирующей роли микроРНК в реакции на 
стрессовые условия окружающей среды в про-
цессе их развития. Из подвергшихся абиотиче-
скому стрессу тканей Populus trichocarpa (Ptc) 
клонированы и идентифицированы 68 предпола-
гаемых последовательностей микроРНК, кото-
рые на основе гомологии последовательностей 
могут быть классифицированы в 27 семейств 
[51]. Среди них девять семейств являются новы-
ми, что увеличивает число известных семейств 
Ptc-miRNA, с 33 до 42. Для клонированных  
Ptc-микроРНК было предсказано в общей слож-
ности 346 мишеней мРНК. Экспрессия большин-
ства новых микроРНК изменялась в ответ на хо-
лод, тепло, засоление, обезвоживание и механи-
ческие воздействия. Анализ известных  
Ptc-микроРНК на микрочипах выявил 19 допол-
нительных Ptc-микроРНК, чувствительных к хо-
лодовому стрессу. Эти результаты раскрывают 
возможную роль микроРНК в регуляторных се-
тях, связанных с долгосрочным ростом древес-
ных пород, и предоставляют полезную инфор-
мацию для выращивания деревьев с более высо-
ким уровнем стрессоустойчивости [51]. 

Анализ изменений в профилях экспрессии 
микроРНК гибридов сельскохозяйственных 
культур позволил предположить о значении 
микроРНК-опосредованной регуляторной сети 

при объяснении молекулярных механизмов та-
кого интересного феномена как гетерозис, когда 
гибриды первого поколения проявляют лучшие 
агрономические показатели по сравнению с ро-
дительскими линиями. В гибридных формах 
большинство идентифицированных микроРНК 
проявляет пониженную экспрессию, что приво-
дит к усилению экспрессии таргетных генов и 
более высоким показателям по сравнению с ро-
дительскими линиями [52].  

 
Заключение. Таким образом, за долгую 

эволюционную историю растения выработали 
сложную регуляторную сеть для контроля 
функциональной экспрессии генов, необходи-
мых для выживания и процветания, такую как 
транскрипционное программирование, регули-
руемое транскрипционными факторами. Мно-
гочисленные данные исследований демонстри-
руют, что малые молекулы РНК длиной 21–
24 нуклеотида, в основном микроРНК, играют 
доминирующую роль в посттранскрипционной 
регуляции генов, посредством взаимодействия с 
комплементарными им мРНК-мишенями, осо-
бенно предпочтительно воздействуя на факторы 
транскрипции в растениях [53]. 

Как прикрепленные организмы, растения 
вынуждены преодолевать различные биотиче-
ские и абиотические стрессы, такие как воздей-
ствие патогенов, засуха, жара, холод и мине-
ральное голодание. Соответственно, растения 
нуждаются в достижении баланса между разви-
тием растения и активацией стрессовых ответов 
ввиду ограничения доступных ресурсов. В ко-
ординацию биологических процессов, при вы-
боре между развитием и стрессовым ответом, 
наряду с транскрипционными факторами, во-
влечены и некоторые микроРНК [53]. Исследо-
вания показали, что микроРНК действуют как 
регуляторы, контролирующие экспрессию ге-
нов во время роста и развития растений и реак-
цию на биотический и абиотический стресс. 
Более половины мишеней микроРНК, выделен-
ных из широко распространенных сельскохо-
зяйственных культур, были представлены 
транскрипционными факторами, вовлеченными 
в процессы регулирования развития или ответ-
ных реакций на стрессы [54]. Также среди ми-
шеней микроРНК выявлен обширный класс R 
(resistance) генов, кодирующих белки, распо-
знающие специфические патогенные эффекто-
ры и запускающие опосредованные R генами 
иммунные ответы [54, 55]. Участие микроРНК в 
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развитии устойчивости растений к холодовому 
стрессу разнообразно, и происходит через акти-
вацию экспрессии генов, включенных CBF-
зависимый путь (COR-гены), генов, связанных с 
регулированием уровня активных форм кисло-
рода [44] и соединений, необходимых для под-
держания функций клеточной стенки [34, 35], а 
также воздействием на множество других 
мРНК-мишеней. 

Посттранскрипционная регуляция генов, 
управляемая микроРНК (miRNA), представляет 
собой один из наиболее консервативных и хо-
рошо охарактеризованных механизмов регуля-
ции генов. Исходя из того, что в настоящее вре-
мя известно о биогенезе, предпочтениях по ми-
шеням, биологических функциях и молекуляр-
ных механизмах микроРНК как о ключевых ре-
гуляторах экспрессии генов, их можно рассмат-
ривать в качестве нового важного инструмента в 
деле генетического улучшения растений [56, 57]. 
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Plants, as sessile organisms, are forced to adapt to changes in the environment, including temperature chang-

es that limit growth, development and productivity). Abiotic stresses have become a serious problem due to their 
widespread nature and destructive effects on plants. However, plants have developed complex ways to perceive 
and respond to environmental changes. The mechanisms of plant resistance to hypothermia have been studied for 
a long time and transcriptional control of expression of genes sensitive to cold has been studied in some detail.  
To activate protective mechanisms, plants trigger a network of genetic regulators, including changing the expres-
sion of a significant part of genes using transcriptional and/or translational regulators. microRNAs can be consid-
ered important participants in the response of plants to cold stress. The key to understanding the involvement of 
microRNAs in plant stress reactions was studies that showed the regulation of their expression under stress.  
microRNAs are small non-coding RNAs that manifest themselves as important regulatory components in plants. 
microRNA expression includes transcription of microRNA genes by RNA polymerase II, multistage processing of 
primary transcripts using the enzyme DICER-LIKE1 (DCL1) and the formation of an effector complex consisting 
of miRNAs and proteins of the ARGONAUTE (AGO) family. Such complexes interact with complementary 
RNA targets, suppressing their expression at the transcriptional and post-transcriptional levels. Thus, microRNAs 
regulate a variety of biological processes, including responses to changes in the environment. Currently,  
microRNAs are considered as an important tool for regulating the work of genes. Such significant processes in 
plants as maintaining homeostasis, growth and development, transition from the vegetative to the reproductive 
phase, signaling and response to various stresses are regulated by microRNAs. The article describes the role of 
microRNAs in the response of plants to cold stress, analyzes microRNA targets, and discusses the prospects for 
using microRNAs in the practice of improving plant resistance to external influences. 
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