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Проаналізовано сучасні уявлення про механізми продукування тепла (термогенезу) у 
термогенних рослин. У деяких видів термогенез є адаптивною особливістю, що полегшує 
перехресне запилення, приваблення комах-запилювачів та ріст пилкових трубок. На 
клітинному рівні виявлено зміни в структурі мітохондрій термогенних органів. Виділення 
теплової енергії в клітинах термогенних квіток або суцвіть відбувається за рахунок 
прискорення мітохондріального дихання. Встановлено, що термогенез забезпечується такими 
компонентами мітохондрій, як альтернативні оксидази та білки-роз'єднувачі, що беруть участь 
в розсіюванні енергії дихального транспорту. На молекулярному рівні останнім часом 
відкрито ряд нових учасників процесів, які супроводжують термогенез. 
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1 Термогенез, його поширення та фізіо-
логічне значення  

Термогенез – це здатність живих організ-
мів виробляти тепло в ході життєдіяльності, що 
дозволяє їм підтримувати вищу температуру, 
ніж у навколишньому середовищі. Здатність 
регулювати температуру свого тіла притаманна 
гомойотермним (теплокровним) птахам, ссав-
цям і багатьом групам літаючих комах. Саме 
висока і стабільна температура тіла дозволяє їм 
бути активними за умов низьких температур. 
На відміну від пойкілотермних (холоднокров-
них), теплокровні види можуть ефективніше 
конкурувати за їжу і ареали, швидше розмно-
жуватися, що за багатьох обставин є еволюцій-
но вигіднішим.  

Рослини в переважній більшості є пойкі-
лотермними організмами, вони не здатні конт-
ролювати власну температуру, виробляючи те-
пло. Для уникнення несприятливого впливу ни-
зької температури у деяких стійких до холоду 
рослин існують фізіологічні і метаболічні реак-
ції, які призводять до холодової акліматизації 
(Yamori et al., 2010). Проте існує одна група ро-
слин, що була названа «термогенними росли-
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нами», яка в ході еволюції розвинула здатність 
активувати певні метаболічні шляхи для під-
вищення температури конкретного органа або 
тканини.  

Розігрів аруму європейського під час цві-
тіння вперше був описаний французьким біоло-
гом Жан-Батістом де Ламарком ще у 1778 році 
(Meeuse, 1975). З того часу значний розігрів 
квіток або суцвіть був задокументований у 
представників кількох родин рослин, які здебі-
льшого є примітивними насіннєвими рослина-
ми з досить великими, м’ясистими квітковими 
структурами. Запилення у цих рослин відбува-
ється за участю жуків, бджіл або мух. Розмір 
рослини є важливою ознакою термогенних ви-
дів, оскільки  рослини малих розмірів не здатні 
виробити достатню кількість тепла. Відомо, що 
12 родин рослин виявляють квітковий термоге-
нез, включаючи Cycadaceae, Cyclanthaceae, 
Araceae, Annonaceae, Arecaceae, 
Aristolochiaceae, Nymphaeaceae (Endress, 1994; 
Seymour, Schultze-Motel, 1996), Magnoliaceae 
(Dieringer et al., 1999), Illiciaceae ( тепер вклю-
чено до Schisandraceae (Stevens, 2001)) 
(Dieringer et al., 1999); Rafflesiaceae, 
Schisandraceae (Patino et al., 2000; Thien et al., 
2009) та Hydnoraceae (Seymour et al., 2009). 
Квітковий термогенез і його зв'язок з покрито-
насінними було вперше відзначено Дієрінгером 
і співавт. (Dieringer et al., 1999) і більш деталь-
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но вивчено Азумою і співавт. (Azuma et al., 
1999), Цієном і співавт. (Thien et al., 2009) і Ен-
дресом (Endress, 2010). Квітковий термогенез 
притаманний таксонам покритонасінних з про-
тогінним типом запилення великих квіток, яке 
відбувається за допомогою комах (Thien et al., 
2009), що також є характерним для родини 
Nelumbonaceae.  

Існує три основних переваги продукуван-
ня тепла у термогенних рослинах: 1) захист ре-
продуктивного процесу від низьких температур 
(Knutson, 1974; Seymour et al., 2009), 2) випаро-
вування сполук квіткового аромату для приваб-
лення комах-запилювачів (Meeuse, Raskin, 
1988) і 3) забезпечення комах-запилювачів в 
квітках теплою атмосферою (Seymour et al., 
2003). 

Серед термогенних рослин були іденти-
фіковані два типи термогенезу. У деяких видів 
протягом усього періоду запилення підтриму-
ється стала температура квітки в межах певного 
діапазону, незалежно від умов навколишнього 
середовища. До цього типу належать такі тер-
могенні види, як Philodendron selloum 
(Seymour, 1999), Nelumbo nucifera (Seymour, 
1998) та Symplocarpus foetidus (Seymour, 2004). 
У рослинах інших термогенних видів виділення 
теплової енергії, як правило, відповідає періо-
ду, коли жіночі органи квітки найбільш сприй-
нятливі до запилення і коли квіткові аромати 
бувають найсильнішими (при сонячному освіт-
ленні), наприклад, у Dracunculus vulgaris, 
Helicodiceros muscivorus (Seymour, 1999, 
Seymour, 2003), а також у видів магнолії (Wang 
et al., 2012a). Такі термогенні рослини іноді на-
зивають псевдотерморегулюючими видами. 
Термогенез безпосередньо винагороджує запи-
лювачів теплом, особливо в нічний час, коли 
квіткові аромати не вивільняються (Seymour, 
1997; 2003). Порівняно з квітками, здатними до 
терморегуляції, що виробляють тепло під час 
запилення, псевдотерморегулюючі види спо-
живають менше енергії, оскільки генерація ни-
ми тепла пов'язана з циркадним ритмом. У них 
відбувається істотне підвищення температури 
тільки під час піків виділення аромату, щоб 
стимулювати вивільнення запаху та приваблю-
вати комах-запилювачів. Псевдо-
терморегуляційна стратегія для приваблення 
запилювачів може бути більш ефективною, ніж 
стратегія терморегуляції тому, що вона потре-
бує менше витрат.  

Термогенні квітки, як правило, мають те-
мпературу вищу, ніж у навколишньому середо-
вищі, в межах від 0,2°C на чоловічій фазі квіток 

Magnolia tamaulipana A. Vázquez (Dieringer et 
al., 1999) до 25,6°C в початках Symplocarpus 
foetidus (L.) Salisb. ех Натт. (Seymour, 2010). Фі-
зіологічні дослідження показали, що термоген-
ні рослини дуже точно регулюють вироблення 
тепла; наприклад, квітки Nelumbo nucifera 
Gaertn. підтримують свою температуру в межах 
30-35°С під час квітіння (Seymour і Schultze-
Motel, 1996). Генерація теплової енергії, як 
правило, збігається зі сприйнятливістю прий-
мочки і виділенням запаху, хоча, зазвичай, цей 
феномен спостерігається ще до цвітіння і три-
ває протягом кількох днів після нього, як у N. 
nucifera (Seymour, Blaylock, 2000).  

Було висунуто ряд гіпотез, що поясню-
ють фізіологічну значимість теплопродукції 
термогенними квітками, більшість з яких ви-
значають термогенез як адаптивну особливість 
до перехресного запилення. Зокрема, вислов-
люються припущення, що термогенез необхід-
ний для підвищення швидкості випаровування 
речовин, що забезпечують рослинам сильний 
запах, який приваблює комах-запилювачів 
(Meeuse, 1975). В іншій роботі (Terry et al., 
2004) показано тісний взаємозв'язок між репро-
дуктивною активністю, яка супроводжується 
виділенням тепла і випаровуванням атрактан-
тів, і поведінкою комах-запилювачів, прита-
манною специфічним господарям, у видів роду 
Macrozamia (Cycadaceae). На думку авторів, 
рослини тим самим пристосувалися до підтри-
мки специфічності запилювачів, що, в свою 
чергу, забезпечує їм потенціал для збереження 
певного генетичного пулу (Terry et al., 2004). 
Інші дослідники припускають, що деякі росли-
ни, пристосовані до запилення комахами-
некрофілами, використовують підвищення те-
мператури для мімікрії. Так, наприклад, 
Rhizanthes lowii (Rafflesiaceae), паразитична 
безхлорофільна рослина, що не має кореня, 
стебла і листків, утворює великі квітки, які під-
тримують свою внутрішню температуру на рів-
ні кількох градусів вище від температури на-
вколишнього середовища протягом усього ре-
продуктивного періоду. Мабуть, теплопродук-
ція, яка необхідна квіткам для збільшення шви-
дкості дифузії, має місце при диханні, а випа-
ровування ароматичних речовин, що в сукуп-
ності забезпечує рослині схожість з зіпсованим 
м'ясом, допомагає «обманювати» запилювачів, 
які прагнуть відкладати яйця. З іншого боку, 
термогенез, який не припиняється після запи-
лення, можливо, використовується для росту 
пилкової трубки і розвитку насіння (Patino et 
al., 2000). Багато видів термогенних рослин за-
пилюються жуками-ендотермами. На підставі 
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цього факту Р. Сеймур (Seymour, 1997) робить 
висновок, що тепло, яке виробляється квітками, 
може приваблювати запилювачів як джерело 
необхідної їм для польоту енергії. 

Цікаві дані були отримані при дослі-
дженні теплопродукції і теплорегуляції ароїд-
ної лілії Symplocarpus foetidus, що росте в Пів-
нічній Америці. Було показано, що температура 
тканин початка може досягати 20°С при зовні-
шній температурі 14°С (Knutson, 1974). Є кіль-
ка передумов того, що теплопродукція у S. 
foetidus безпосередньо не пов'язана із запилен-
ням. Ця рослина відрізняється здатністю почи-
нати квітнути ранньою весною при температу-
рах, близьких до 0°С. При цьому нерідко квітки 
з'являються під сніговим покривом, і початок 
починає виділяти кількість тепла, достатню для 
танення снігу. Автор припускає, що термогенез 
у цьому разі може служити захисним механіз-
мом проти шкідливого впливу низьких темпе-
ратур (Knutson, 1974; 1979). Показано, що суц-
віття S. foetidus здатні витримувати негативні 
температури, залишаючись на кілька градусів 
теплішими від повітря. Крім того, термогенез у 
S. foetidus спостерігається на всіх фазах розвит-
ку квітки, тоді як у більшості інших видів теп-
лопродукція чітко пов'язана зі стадією дозрі-
вання жіночої квітки і знижується після запи-
лення. 

Малоймовірною вважається потреба в за-
лученні запилювачів на ранніх етапах, особли-
во коли температура повітря нижча від 0 °С 
(Seymour, Blaylock, 1999). За спостереженнями 
дослідників, квітки S. foetidus виділяють слаб-
кий солодкуватий аромат, що приваблює неве-
лику кількість запилювачів (Knutson, 1979). 
При дослідженні 195-ти суцвіть, що розпусти-
лися, в них було виявлено лише незначну кіль-
кість безхребетних, з яких тільки дев’ять були 
потенційними запилювачами (Seymour, 
Blaylock, 1999). Ймовірно, що в процесі адап-
тації до холодного клімату теплопродукція у S. 
foetidus втратила тісний зв'язок з перехресним 
запиленням (Knutson, 1979). 

Значення квіткового термогенезу полягає 
також в необхідності оптимального розвитку 
личинок комах (Thien et al., 2009). Ендотермічні 
жуки Cyclocephala caelestis Delgado і Radcliffe 
(Scarabaeoidea) знижують свою температуру 
під час нічного відвідування термогенних кві-
ток магнолії (Dieringer et al., 1998). Досліджен-
нями на Cyclocephala colasi Endrödi, які відві-
дують нічні квітучі термогенні суцвіття філо-
дендрона, було показано, що вони витрачають у 
2,0-4,8 раза більше енергії, коли перебувають 

поза квітками, ніж усередині них (Seymour et 
al., 2003). Таким чином, тепло квітки зменшує 
енергетичні витрати жуків на підтримання їх 
власної температури. У термогенних квітках 
енергія, що зберігається цими комахами, дозво-
ляє їм добувати корм і спарюватися. 

Квітки рослин роду Nelumbo зазвичай 
класифікуються як такі, що запилюються жу-
ками, завдяки великому розміру їх квіток, чис-
ленним пелюсткам оцвітини і тичинкам, тичин-
ковим придаткам, протогінному типу розвитку 
квітки, сильному квітковому аромату і добово-
му руху пелюсток оцвітини, які утворюють ка-
меру в нічний час (Bernhardt, 2000). Польові 
дослідження на N. lutea (Willd.) Pers., N. 
pentapetala (Walter) Fernald (syn. N. lutea) та N. 
nucifera виявили широкий таксономічний набір 
відвідувачів квіток, здатних переносити пилок 
між квітками, включаючи Hymenoptera, 
Coleoptera, Diptera і Lepidoptera (Bernhardt, 
2000). 

Вважається, що коли квіткові характери-
стики сприяють відвідуванню і запиленню їх 
жуками і бджолами середнього розміру, коло 
відвідувачів термогенних квіток таксономічно 
ширше (Seymour, Schultze-Motel, 1997). Такі 
характеристики квіток, як протогінія, рух лис-
точків оцвітини і формування квіткової камери, 
є типовими для квіток, які запилюються жука-
ми. Квітковий термогенез у рослин Nelumbo lu-
tea характерний для квіток, що запилюються 
жуками і мухами, і служить для випаровування 
основного компонента їх квіткового аромату – 
1,4-диметоксибензолу, що привертає увагу до 
квіток як представників Chrysomelidae, так і 
бджіл, які ефективно переносять пилок на 
приймочку (Dieringer et al., 2014). Однак при-
пускається, що підвищення температури всере-
дині квіток внаслідок терморегуляції заохочує 
поведінку комах на пошук квіток у другий по-
ловині дня як джерела тепла для вечірнього 
проживання, що, у кінцевому підсумку, сприяє 
перехресному запиленню термогенних рослин 
(Dieringer et al., 2014).  

Більш того, було отримано несподівані 
дані, що деякі види термогенних рослин здатні 
не тільки до теплопродукції, а й до терморегу-
ляції, що повністю суперечить загальноприйня-
тій точці зору про абсолютну пойкілотермність 
рослин. Таку особливість мають члени двох ро-
дин, які можуть регулювати температуру своїх 
квіток, а саме, Philodendron (Araceae) та 
Nelumbo (Nelumbonaceae) (Seymour, Schultze-
Motel, 1996; Gibernau et al., 1999). Встановлено, 
що температура їх квіток деякою мірою не за-
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лежить від мінливості температури навколиш-
нього середовища. При зниженні температури 
повітря температура тканин квітки залишається 
сталою, при цьому збільшується швидкість 
споживання кисню і зростає різниця між тем-
пературами тканин квітки і зовнішнього сере-
довища (Seymour, Schultze-Motel, 1999). 

Було встановлено, що квітки S. foetidus 
можуть регулювати свою температуру: зни-
ження температури повітря спричиняє збіль-
шення швидкості поглинання кисню і рівня те-
плопродукції, що забезпечує підтримку сталої 
температури тканин (Knutson, 1974). Подібний 
ефект був відзначений також і у декількох ін-
ших видів термогенних рослин (Seymour, 
Schultze-Motel, 1999; Seymour et al., 2003). При 
вивченні особливостей терморегуляції у S. 
foetidus в природних умовах було показано, що 
в інтервалі зовнішніх температур 3-24°С, тем-
пература початка змінювалася від 16 до 26°С, 
при цьому відзначалося зростання теплопроду-
кції, саме коли температура навколишнього се-
редовища падала. Однак, коли зовнішня темпе-
ратура опускалася нижче 3°С, температура по-
чатка і швидкість дихання також зменшували-
ся. Зі зниженням теплопродукції температура 
тканин квітки швидко знижувалася практично 
до 0°С. При підвищенні зовнішньої температу-
ри рослина могла відновлювати високий рівень 
теплопродукції, який досягав максимуму за те-
мператури початка 16°С. При вищих значеннях 
цієї граничної величини була помічена зворот-
на залежність між швидкістю поглинання кис-
ню і температурою тканин: збільшення темпе-
ратури тканин вище 16°С призводило до зни-
ження термогенезу (Seymour, Blaylock, 1999; 
Seymour, 2001).  

Відзначається, що терморегулюючі рос-
лини мають спільну рису, яка полягає в проло-
нгованій реакції рослин на зміни зовнішньої 
температури. Наприклад, було встановлено, що 
в разі, коли квітка S. foetidus опинялася під ша-
ром снігу, що випав, початок спершу охоло-
джувався, але через деякий час теплопродукція 
в ньому підвищувалася, і його температура по-
чинала підніматися (Knutson, 1979). У відповідь 
на вечірнє зниження температури повітря N. 
nucifera (Nelumbonaceae) потрібно 2-3 год для 
посилення теплопродукції і приблизно такий 
же час для зниження інтенсивності термогенезу 
вранці (Seymour, 2010).  

Понад 100 сполук дев’яти різних класів 
(монотерпени, сесквітерпени, жирні кислоти, 
кетони, спирти, альдегіди, індоли, феноли та 
сполуки сірки) вивільняються під час термоге-

ненної активності у лілії S. guttatum (Skubatz et 
al., 1996), які у сукупності утворюють неприє-
мний запах, привертаючи увагу, принаймні, 30 
видів комах.  

Крім ліпідів, як можливі субстрати для 
термогенезу досліджувалися і вуглеводи. У кві-
тках N. nucifera кількість вуглеводів протягом 
термогенного періоду зменшувалася на 90%, в 
той час як вміст ліпідів залишався стабільним, 
тоді як у P. selloum рівень ліпідів (триацилглі-
церидів) в стерильних чоловічих квітках значно 
знижувався, а у фертильних чоловічих квітках 
вміст ліпідів був низьким й істотно не змінюва-
вся протягом термогенезу (Lamprecht et al., 
1998). З іншого боку, у фертильних чоловічих 
квітках було визначено вищий вміст крохмалю, 
ніж у стерильних чоловічих квітках. Концент-
рація крохмалю у фертильних чоловічих квіт-
ках протягом термогенного періоду знижувала-
ся на 82%, тоді як в стерильних чоловічих квіт-
ках не спостерігалося ніяких змін цього показ-
ника. Вироблення теплової енергії в клітинах 
термогенних квіток відбувається за рахунок 
швидкого дихання. 

У більшості термогенних видів, вивчених 
дотепер, субстратом для дихання є вуглеводи, 
які надходять у квітки з інших частин рослин, 
проте в P. selloum таким субстратом є ліпід, що 
зберігається в маленьких квітках до квітіння 
(Seymour et al., 1984). Прямий калориметрич-
ний і респірометричний аналізи продукування 
тепла показали, що енергія субстратів в P. 
selloum (Seymour et al., 1983) і в N. nucifera 
(Lamprecht et al., 1998) повністю вивільняється 
у вигляді тепла, хоча існує ймовірність, що не-
значна частина цієї енергії використовується 
для синтезу компонентів структури квіток. 

 
Структурні особливості термогенних 

органів 
Найбільшу увагу вчених, які вивчають 

структуру квіток, привернули кілька членів 
протогенічної родини ароїдних (Gibernau et al., 
2005;. Thien et al., 2009). Ці термогенні види 
поділяються на дві основні групи, з одностате-
вими і двостатевими квітками (Bown, 2000; 
Cabrera et al., 2008). У одностатевого суцвіття 
чоловічі та жіночі квіточки розташовуються в 
окремих частинах квіткової камери. Як прави-
ло, жіночі квіточки розташовані біля основи 
початка суцвіття, а чоловічі квіточки містяться 
в його верхній частині (Meeuse, Raskin, 1988). 

Слід зазначити, що у таких відомих тер-
могенних видів, як Arum maculatum, Arum itali-
cum, Philodendron melinonii, Dracunculus vulgar-
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is, Sauromatum guttatum і Helicodiceros muscivo-
rus тепло генерується чоловічими квіточками, 
що складаються з щільних тичинок, а не жіно-
чими, що мають щільні маточки; крім того, їх 
чоловічі квіточки не містять розвинених пелю-
сток (Bown, 2000). Оскільки ці чоловічі 
суцвіття містять розвинені тичинки, але не ма-
точки, і розвинені пелюстки, тичинки у них та-
кож можуть відігравати центральну роль у ви-
робництві тепла. 

Symplocarpus renifolius – єдиний термо-
генній вид родини ароїдних, який має двостате-
ві суцвіття, що містять велику кількість квіто-
чок, розташованих на поверхні початка. Кожна 
квіточка складається з однієї маточки в оточені 
чотирьох тичинок і чотирьох пелюсток. Най-
більш вражаючою особливістю цього виду є те, 
що він може тримати температуру початка в 
межах 22-26°С, навіть якщо температура на-
вколишнього середовища знижується до –10 °С 
(Knutson, 1974; Uemura et al., 1993; Seymour, 
2004). Розвиток суцвіття S. renifolius можна ро-
зділити на чотири стадії: незріла, жіноча, двос-
татева і чоловіча (Uemura et al., 1993). На незрі-
лій стадії суцвіття тільки формується, і генера-
ція теплової енергії ще не відбувається. На жі-
ночій стадії пелюстки ледве відкриваються і 
маточки стають напруженими. У той же час 
початок починає генерувати значну кількість 
тепла і може підтримувати свою внутрішню 
температуру близько 20ºС. Ця жіноча фаза за-
звичай триває 5,8 ± 6,8 днів (Uemura et al., 
1993). На двостатевій стадії біля основи кожної 
приймочки над поверхнею початку починають 
з'являтися тичинки. На даному етапі початок 
може виробляти тепло, але його може бути не-
достатньо, щоб підтримувати внутрішню тем-
пературу сталою. Згодом завершується дозрі-
вання всього початка, відбувається вивільнення 
пилку на чоловічій стадії і закінчується термо-
генез. Отже, розвиток суцвіття у S. renifolius, 
очевидно, тісно пов'язаний з термогенними 
етапами, що дозволяє припускати необхідність 
термогенезу для ефективного розвитку саме 
репродуктивних органів рослини.  

У цьому дослідженні були детально ви-
вчені структурні зміни у S. renifolius під час ро-
звитку суцвіть. На відміну від пелюсток, мато-
чок і серцевини, тичинки (особливо їх пиляки) 
зазнають значних структурних змін в процесі 
переходу до термогенної жіночої стадії. Ульт-
раструктурний аналіз тканин пиляків S. 
renifolius показав, що внутрішньоклітинна 
структура микроспор/пилку, тапету-
му/периплазмодію і стінки пиляків зазнали зна-

чних перебудов під час жіночої стадії (Ito-Inaba 
et al., 2009). Щільність мітохондрій в клітинах 
мікроспор тичинок вища, ніж в усіх інших тка-
нин, таких як пелюстки, маточки і серцевині. 
Всі тканини тичинок збільшують масу мітохо-
ндрій або їх метаболічну активність для того, 
щоб дати їм можливість поступово розвиватися 
в жіночій стадії. Таке посилення активності об-
міну речовин в тканинах тичинок може привес-
ти до масової генерації тепла у S. renifolius, 
оскільки тепло генерується багатьма екзотермі-
чними реакціями в енергетичному обміні 
(Lowell, Spiegelman, 2000). 

Оскільки пелюстки і маточки містять бі-
льше мітохондрій на термогенній жіночій ста-
дії, ніж на нетермогенній чоловічій стадії, вони 
разом з тичинками можуть відповідати за виро-
бництво тепла. Проте пелюстки і маточки не 
можуть виконувати провідну роль в термогене-
зі (щільність мітохондрій в цих тканинах знач-
но менша, ніж в тичинках). Можливо, пелюстки 
підтримують тепло в початку. Пелюстки також 
можуть служити прикриттям для внутрішніх 
структур, особливо тичинок, що зменшує роз-
сіювання тепла. Така щільно запечатана струк-
тура може відігравати важливу роль у підтри-
манні сталої температури початків протягом 
тривалого часу. Іншими словами, короткий 1-2-
денний перехідний період термогенезу у чоло-
вічих квітках термогенних видів аралієвих, по-
в'язаний з відсутністю підтримки з боку пелюс-
ток і маточки, може бути причиною того, що 
чоловічі квіточки на суцвіттях відокремлені від 
жіночих квіточок і не мають пелюсток. 

У бурій жировій тканині ссавців, яка бере 
участь в термогенезі, існує пряма кореляція між 
енергетичним метаболізмом і морфологічними 
параметрами мітохондрій, а саме, їх кількістю, 
розміром, площею поверхні і щільністю крист 
(Ghadially, 1988). Після акліматизації до 22°С у 
самок щурів, які демонструють вищий рівень 
споживання кисню порівняно із самцями, вияв-
лено більшу кількість і більший розмір мітохо-
ндрій та більшу кількість крист, ніж у самців 
(Rodriguez-Cuenca et al., 2002). Такі пов'язані зі 
статтю відмінності у морфології і функції міто-
хондрій можуть свідчити про вищий термоген-
ний потенціал у самок ссавців, ніж у самців. У 
термогенних рослин визначено, що популяцій-
на щільність мітохондрій на жіночій стадії роз-
витку початку була вдвічі вищою, ніж на чоло-
вічій (Ito-Inaba et al., 2009). Крім того, елект-
ронно-мікроскопічні дослідження вказують на 
те, що тичинки на термогенній жіночій стадії, 
особливо мікроспори і плазмодії, мають високу 
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щільність мітохондрій. Показано також, що ма-
точки і пелюстки з початків на жіночій стадії 
містять більшу кількість мітохондрій, ніж на 
чоловічій. Отримані результати свідчать про те, 
що рослини могли б виробити значну кількість 
тепла в їх тканинах за рахунок збільшення кі-
лькості мітохондрій, як у бурій жировій тканині 
ссавців. 

На підставі цитологічних даних була за-
пропонована гіпотетична модель виробництва 
теплової енергії в початку термогенної рослини 
(Ito-Inaba et al., 2009). Згідно з нею протягом 
жіночої стадії різні метаболічні процеси у пи-
ляках можуть виробляти тепло за рахунок під-
вищення їх активності і мітохондріального ди-
хання. Пелюстки і маточки, очевидно, відігра-
ють незначну роль у виробництві тепла. Також 
пелюстки можуть відігравати певну роль, 
утримуючи тепло у початку шляхом формуван-
ня щільно запечатаної поверхневої структури. 
Протягом двостатевої стадії відбувається розт-
ріскування пиляків і висипання пилку, що по-
чинається з верхньої частини початка, і, отже, 
термогенез в тичинках поступово припиняється 
від верху до низу початка. Поряд з цими зміна-
ми в тичинках може початися поступове збіль-
шення розміру вакуоль, а також зменшення кі-
лькості мітохондрій в пелюстках і маточках. 
Вважається, що морфологічні зміни в тичинках 
можуть служити одним з тригерів, що спричи-
няє внутрішньоклітинні перебудови в пелюст-
ках і маточках, які призводить до припинення 
їх синергічних ефектів на термогенез. На чоло-
вічій стадії завершується розтріскування пиля-
ків і висипання пилку впродовж всього почат-
ку, в клітинах пелюстки і маточки значний 
об’єм займають великі вакуолі, що веде до зу-
пинки термогенезу.  

Структурні параметри мітохондрій також 
вивчалися в клітинах листків на різних етапах 
вегетації рослин Galanthus nivalis L. – ранньо-
весняних ефемероїдів, здатних проривати сні-
жний покрив за рахунок термогенезу (Федюк, 
Білявська, 2015). Зокрема, встановлено, що на 
п’ятому році вегетації G. nivalis, коли вже за-
кладена брунька, форма мітохондрій в листках 
динамічно змінюється залежно від періоду над-
земного розвитку рослини. В період вегетатив-
ного розвитку рослини до цвітіння квітки міто-
хондрії листків, як правило, мають видовжену 
форму і конденсовану конфігурацію, а їх крис-
ти досягають значного розміру, що є характер-
ним для активного продукування АТФ. Під час 
цвітіння переважна більшість мітохондрій лис-
тків набуває округлої форми, ортодоксальної 

конфігурації з чітко вираженими кристами та 
зонами мітохондріального нуклеоїда, що є ха-
рактерним для уповільненого продукування 
АТФ. Порівняно з фазою бутонізації на етапі 
цвітіння морфометричні показники мітохонд-
рій, зокрема, їх довжина та ширина зменшили-
ся на 31%, площа зрізу – на 46%, об’єм – на 
36%; як і показники крист, зокрема їх довжина 
– на 33%, ширина – на 28%, площа зрізу – на 
27%. Це, очевидно, свідчить про існування за-
лежності ультраструктури мітохондрій від ста-
дії розвитку термогенної рослини (Федюк, Бі-
лявська, 2015). 

Було показано, що електронна щільність 
мітохондрій суцвіть термогенного виду S. 
guttatum також змінювалася в процесі розвитку 
(Skubatz et al., 2000). За 2-3 дні до початку ви-
робництва теплової енергії мітохондрії накопи-
чували осміофільний, електронно-щільний ма-
теріал між внутрішньою і зовнішньою мембра-
нами. У процесі термогенезу і виділення летких 
сполук  атрактантів осміофільний матеріал зни-
кав з міжмембранного простору. Відкладення з 
такою ж електронною щільністю також спосте-
рігалися в ендоплазматичному ретикулумі (ЕР).  

Електронно-мікроскопічний аналіз тер-
могенних квіток S. guttatum показав, що для пе-
ренесення летких продуктів від внутрішньої до 
зовнішньої частини клітин в них утворюються 
канали за рахунок взаємодії ЕР з плазматичною 
мембраною (Skubatz et al., 1996). При цьому в 
ЕР, імовірно, формуються трубчасті тіла, які 
зливаються з плазматичною мембраною тільки 
в день відкриття суцвіття і з початком продуку-
вання ним тепла. Ці трубчасті тіла тісно пов'я-
зані з ліпідними краплями, які під час розігріву 
суцвіття залучаються до реакції окиснення лі-
підів з утворенням летких сполук.  

Отже, на клітинному рівні виявлено якіс-
ні та кількісні зміни, в першу чергу, в структурі 
мітохондрій термогенних органів, а також у ва-
куолях та в ендоплазматичному ретикулумі. Ці 
дані свідчать про те, що рослини можуть виро-
бляти значну кількість тепла в їх термогенних 
тканинах за рахунок збільшення популяції мі-
тохондрій та активації в них термогенних сис-
тем. 

 
Внесок різних термогенних систем у 

теплопродукцію рослин  
У мітохондріях живої клітини тепло мо-

же утворюватися при гідролізі АТФ, а також 
при розсіюванні ∆ μН

+ (роз'єднане дихання) і 
при окисленні субстратів системами, що не 
утворюють ні АТФ, ні ∆ μН

+. Два останні про-
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цеси В.П. Скулачов пропонує об'єднати під на-
звою «вільне окиснення» (Скулачев, 1989; Sku-
lachev, 1998). Термогенез за рахунок вільного 
окислення при гіпотермії продемонстровано на 
тканинах тваринного (Скулачев, 1989), а також 
рослинного походження (Войников, Корзун, 
1984; Voinikov еt а1., 1984). Існує цілий ряд ре-
човин, здатних роз'єднувати окиснення і фос-
форилювання. Показано, що при додаванні 
роз'єднувальних агентів до мітохондрій припи-
няється або зменшується синтез АТФ (Войни-
ков, 2013). При цьому швидкість транспорту 
електронів залишається високою, але не ство-
рюється протонний градієнт. Таким чином ене-
ргія реакції перенесення електронів перетворю-
ється на тепло. 

Ендотермічні тварини виробляють тепло, 
«спалюючи» жири та цукор при диханні. На 
противагу цьому показники дихання у більшос-
ті рослини занадто малі, щоб виробляти доста-
тню кількість тепла для нагріву їх тканин. Про-
те рослини мають, принаймні, два механізми, за 
допомогою яких мітохондріальний транспорт 
електронів може від'єднуватися від синтезу 
АТФ, що дозволяє організму використовувати 
енергію для вироблення тепла. Перший з них 
включає в себе функціонування альтернативної 
оксидази, або ціанід-резистентний шлях дихан-
ня, який виявлено в усіх рослин, а також у гри-
бів, прокаріот і у тварин з багатьох таксонів 
(McDonald et al., 2009; Рогов, Звягильская, 
2015). Другий механізм передбачає участь біл-
ків-роз'єднувачів, що, як відомо, присутні у ба-
гатьох еукаріотів (Vercesi et al., 2006). У міто-
хондрій термогенних рослин в нормі дихання 
пов'язане з фосфорилюванням і чутливе до ціа-
ніду і антиміцину А. При цвітінні в тканинах 
більшості термогенних рослин дихання від'єд-
нується від фосфорилювання і стає ціанід-
резистентним (Millеr et al., 2011).  

Альтернативна оксидаза. Мітохондрії 
всіх досі вивчених рослин, більшості грибів, 
водоростей і деяких найпростіших, на додаток 
до канонічної цитохромоксидази основного ди-
хального ланцюга, що інгібується ціанідом, мі-
стять нечутливу до дії ціаніду термінальну ок-
сидазу, названу альтернативною оксидазою 
(АО) (Рогов и др., 2014). 

Відкриття альтернативної оксидази тісно 
пов'язано з феноменом теплопродукції у термо-
генних рослин. Дослідження структурних і ге-
нетичних характеристик альтернативної окси-
дази почалися з 1987 року, коли її білок був 
вперше виділений з мітохондрій S. guttatum. У 
цих експериментах було отримано моно- і по-

ліклональні антитіла, які реагували на імуноб-
лотах з трьома смугами білків з мол. масами 35, 
36 і 37 кДа (Elthon, McIntosh, 1987). 

Виявлено, що активний сайт альтернати-
вної оксидази містить двовалентне залізо. Дос-
лідниками була запропонована модель структу-
ри альтернативної оксидази, згідно з якою бі-
лок занурено у внутрішню мембрану мітохонд-
рій двома гідрофобними α-спіральними ділян-
ками, а на поверхні з боку матриксу виступа-
ють N- і С-кінцеві ділянки (Siedow, Umbach, 
1995; Moore et al., 1995). На відміну від грибів, 
у яких функціональною одиницею є мономер, 
рослинний фермент має димерну структуру і є 
малоактивним, якщо його субодиниці ковален-
тно пов'язані дисульфідними містками. При ви-
вченні особливостей регуляції активності АО 
рослин було виявлено, що вона помітно збіль-
шується в присутності α-кетокислот, особливо 
пірувату, але тільки якщо фермент перебуває у 
відновленому стані. На активність АО також 
впливають редокс-стан мітохондрій та рівень 
відновленого убіхінону (Siedow, Umbach, 2000). 
Нуклеотиди (АМР) активують АО грибів, дрі-
жджів і найпростіших, тоді як у рослин подіб-
ного ефекту не виявлено (Меденцев и др., 
1999). 

АО локалізована у внутрішній мітохонд-
ріальній мембрані, її активність не інгібується 
не тільки ціанідом, а й азидом, СО, антиміци-
ном А та міксотіазолом. Альтернативний шлях 
відгалужується від основного дихального лан-
цюга на рівні убіхінону і каталізує чотирьохе-
лектронне окиснення відновленого убіхінону 
(убіхінолу) киснем до води незалежно від осно-
вного дихального ланцюга (Kern et al., 2007; 
Medentsev et al., 2002). Як уже зазначалося, пе-
ренесення електронів через АО не супряжене із 
синтезом АТФ і запасанням енергії, а енергія 
окиснення убіхінола киснем виділяється у ви-
гляді тепла (Albury et al., 2009; Vanlerberghe et 
al., 2009, Juszczuk Rychter, 2003). Активність 
АО залежить від природи субстрату, що окис-
нюється, загальної концентрації убіхінона і йо-
го редокс-стану в мембрані, а також від конце-
нтрації кисню в клітині (Kern et al., 2007). Ха-
рактерною особливістю альтернативного шляху 
є його ефективне інгібування ароматичними гі-
дроксамовими кислотами з Ki = 1,5 мМ (типо-
вий представник – саліцилгідроксамова кисло-
та). І хоча тепер з’ясувалося, що гідроксамові 
кислоти не є «інгібіторами одного ферменту», 
проте вони залишаються найбільш зручним і 
популярним інструментом при виявленні ціані-
дрезистентної оксидази. Описано і деякі інші 
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інгібітори АО: 2,5-дибромо3-метил-6-
ізопропіл-n-бензохінон, дисульфірам, 5-децил-
6-гідрокси-4,7-диоксобензотіазол, n-
пропілгалат і різні гідроксоамінові кислоти 
(Veiga et al., 2003) , аскофуранон (Kido et al., 
2010).  

Дані про спорідненість АО до кисню в 
основному суперечливі. Вважається, що крити-
чна концентрація кисню для альтернативного 
шляху вища, хоча й не набагато, ніж для основ-
ного дихального ланцюга (Albury et al., 2009; 
Vanlerberghe et al., 2009). Цікаво, що заміна 
Thr-179 або Cys-172 в АО, яку виділили з S. 
guttatum, приводила до дворазового збільшення 
спорідненості ферменту до кисню (Crichton et 
al., 2010). 

У нормальних умовах (тобто за функціо-
нування основного дихального ланцюга і відсу-
тності стресу) активність АО або низька, або 
зовсім не виявляється. Однак вона значно зрос-
тає при інгібуванні термінальної частини осно-
вного дихального ланцюга в результаті: а) ви-
рощування організмів на середовищах з дефі-
цитом іонів заліза, сірки або міді; б) вирощу-
вання або інкубації клітин, що перебувають в 
стані спокою, в присутності антиміцину А, ціа-
ніду або азиду; в) вирощування або інкубації 
клітин, що перебувають в стані спокою, в при-
сутності інгібіторів мітохондріальної транскри-
пції і трансляції; г) мутаційних змін ядерного 
або мітохондріального геному; д) інгібування 
системи окиснювального фосфорилювання; е) 
зниження концентрації кисню; ж) інгібування 
функціонування циклу трикарбонових кислот 
(Gupta et al., 2012). Висновки про такого роду 
зміни зроблено на підставі збільшення кількос-
ті транскриптів або білка АО, а також активації 
ціанідрезистентного окиснювального шляху, 
чутливого до дії гідроксамової кислоти 
(Dojcinovic et al., 2005; Zubo et al., 2014).  

Функціонування ціанідрезистентного ди-
хання в мітохондріях може бути пов'язано і зі 
зміною фізіологічного стану тканини, органа 
або цілого організму. Класичний приклад – це 
багаторазове, лавиноподібне зростання актив-
ності АО в термогенних тканинах ароїдних ро-
слин протягом кількох днів (Ito et al., 2011; 
Rhoads, McIntosh, 1992; Zhu et al., 2011), при 
цьому АО залишається єдиною термінальною 
оксидазою і окиснення субстратів в дихальному 
ланцюгу супроводжується виділенням тепла, 
достатнього для формування летких атрактан-
тів, які приваблюють комах, що запилюють ці 
рослини.  

Вважається, що альтернативний дихаль-
ний шлях може також підтримувати мітохонд-
ріальний транспорт електронів при низьких те-
мпературах, що може призводити до зменшен-
ня утворення токсичних активних форм кисню 
(АФК). Ця роль підтверджується спостережен-
ням, що кількість білка альтернативної оксида-
зи часто збільшується, коли рослини розвива-
ються за низьких температур (Nevo et al, 1992; 
Vanlerberghe, 2013). 

Альтернативна оксидаза у вищих рослин 
кодується мультиплетною родиною генів 
(Vanlerberghe, McIntosh, 1997). Наприклад, при 
дослідженні геному рослин Arabidopsis thaliana 
було відкрито щонайменше чотири копії гена 
альтернативної оксидази (AOX1a, AOX1b, 
AOX1c і АОХ2), транскрипція яких, очевидно, 
має специфічну для тканин регуляцію (Saisho et 
al., 1997). Три гени альтернативної оксидази 
було виявлено у рису (AOX1a, AOX1b і AOX1c) 
(Ito et al., 1997).  

Встановлено, що саліцилова кислота (ак-
тиватор експресії генів альтернативної оксида-
зи) є одним з ендогенних сигналів для посилен-
ня активності альтернативного шляху дихання 
(Raskin et al., 1987). Рівень саліцилової кислоти 
значно збільшується в період цвітіння у ароїд-
них рослин, що відповідно викликає підвищен-
ня вмісту білка альтернативної оксидази і збі-
льшення теплопродукції (Rhoads, McIntosh, 
1992). Також показано, що саліцилова кислота 
збільшує швидкість ціанідрезистентного ди-
хання у суспензійний культурі клітин тютюну 
(Kapulnik et al., 1992).  

Дискусійним залишається питання про 
фізіологічну роль ціанідрезистентної оксидази. 
Можливо, вона полягає в компенсації дихання 
за умов, коли основний шлях є повністю наси-
ченим або заінгібованим (Меденцев и др., 1999; 
Siedow, Umbach, 2000). Інші дослідники вва-
жають, що альтернативний шлях перенесення 
електронів є необхідним для підтримки пулу 
відновленого убіхінону на такому рівні, за яко-
го не утворюються активні форми кисню, що 
згубно діють на клітину (Popov et al., 1997; 
Siedow, Umbach, 2000; Casolo et al., 2000). Ви-
суваються також гіпотези, згідно з якими аль-
тернативна оксидаза бере участь в процесах 
диференціювання тканин, захисті від фітопато-
генів, дозріванні фруктів та ін. (Шугаев, 1991; 
Меденцев и др., 1999). 

Таким чином, незважаючи на накопичені 
дані про біохімічні та генетичні характеристики 
альтернативної оксидази, досі немає чіткого 
уявлення про фізіологічну роль ферменту. 



БІЛЯВСЬКА, ПОДОРВАНОВ, ФЕДЮК 

36 

Ймовірно, функціонування альтернативної ок-
сидази є однією із системних реакцій рослин-
ного організму на вплив стресового чинника, і 
її роль в метаболізмі багатозначна. З огляду на 
той факт, що не виявлено будь-яких структур-
них або регуляторних особливостей альтерна-
тивної оксидази у термогенних рослин порів-
няно з нетермогенними, можна припустити, що 
відмінності між цими рослинами можуть бути 
не стільки якісними, скільки кількісними. Так, 
у дослідженнях, проведених у лабораторіях I. 
Raskin (Ordentlich et al., 1991; Nevo et al., 1992; 
Moynihan et al., 1995) та В.К. Войникова (Гра-
бельных, 2005; Грабельных и др., 2011; Войни-
ков, 2013), було висунуто припущення, що аль-
тернативна оксидаза може виконувати терморе-
гуляторну функцію при низькотемпературному 
стресі у нетермогенних рослин. 

Таким чином, альтернативна оксидаза є 
енергетично-дисипативним ферментом, оскіль-
ки вона не сприяє формуванню протонного 
електрохімічного градієнту через внутрішню 
мембрану і, як наслідок, синтезу АТФ. Вважа-
ється, що різкий стрибок вільної енергії в ре-
зультаті реакції, яку каталізує альтернативна 
оксидаза, в термогенній рослині супроводжу-
ється вивільненням тепла. Дійсно, велика єм-
ність ціанідрезистентного дихання асоціюється 
з термогенезом у рослин, незалежно від того, 
чи є він тимчасовим або гомотермічним. 

Оскільки клітини термогенних рослин 
містять як AO, так і білки-роз'єднувачі (БР), і 
ця функціональна кооперація є молекулярною 
основою виробництва тепла у таких видів (Ito, 
1999; Onda et al., 2008; Zhu et al., 2011), необ-
хідно детально розглянути і цей компонент мі-
тохондрій. 

Білки-роз’єднувачі. Як відомо, у ссавців 
вирішальну роль у продукції тепла відіграють 
білки-роз’єднувачі (БР), які містяться у внутрі-
шній мітохондріальній мембрані і беруть 
участь в дисипації енергії протонного градієн-
ту, що утворюється при роботі дихального лан-
цюга (Nicholls, Locke, 1984).  

До природних ендогенних роз'єднувачів 
належать довголанцюгові жирні кислоти. Віль-
ні жирні кислоти діють як роз'єднувачі окис-
нювального фосфорилювання самостійно або 
при взаємодії зі специфічними білками. Всі ві-
домі до теперішнього часу БР (UCPs, uncou-
pling proteins) належать до родини мітохондріа-
льних аніонних переносників, локалізованих у 
внутрішній мембрані органел (Jezek et al., 
1998). Це, зокрема, UCP-1, UCP-2, UCP-3, UCP-
4, ADP/ATP-антипортер, PUMP, StUCP, 

AtPUMP та інші переносники. UCP-подібні бі-
лки виявлено у представників тварин, рослин, 
грибів і найпростіших (Vercesi et al., 1995; 
Jarmuszkiewicz et al., 1998; 2000; Ricquier, 
Bouillaud, 2000).  

Вперше рослинний роз'єднувальний мі-
тохондріальний білок (PUMP, plant uncoupling 
mitochondrial protein) був виділений з бульб ка-
ртоплі (Vercesi et al., 1995). Надалі імунохіміч-
ними методами була встановлена присутність 
мономерних та димерних форм PUMP в ткани-
нах томату, кукурудзи, сої, шпинату, броколі і 
багатьох інших вищих рослин (Jezek et al., 
1998; 2000; Liu et al., 2015). Показано, що 
PUMP, як і UCP-1 тварин, регулює протонний 
транспорт, що залежить від жирних кислот. 
Однак у рослинного білка слабше виявляється 
зниження активності нуклеотидами, ніж у UCP-
1 тварин (Jezek et al., 1997; Jarmuszkiewicz et al., 
1998).  

Висловлювалися припущення про участь 
PUMP в процесах дозрівання (Jezek et al., 1996). 
Вивчення активності PUMP мітохондрій, виді-
лених з плодів томатів, які перебувають на різ-
них стадіях дозрівання, виявило, що мітохонд-
рії червоних плодів були повністю роз'єднані, а 
у мітохондрій зелених плодів спостерігався ви-
сокий ступінь сполучення (Costa et al., 1999). 
Автори пояснюють цей факт різницею в конце-
нтрації жирних кислот (субстратах PUMP) у 
зрілих і незрілих плодах томатів.  

Іншою можливою функцією цього білка є 
захист клітини від АФК, що утворюються в мі-
тохондріях. Зокрема встановлено, що інгібу-
вання PUMP призводить до підвищення вмісту 
Н2О2 у бульбах картоплі (Kowaltowski et al., 
1998). 

Скрінінг набору генів картоплі (Solanum 
tuberosum) показав наявність ще одного рос-
линного БР, StUCP, який є на 44% гомологіч-
ним до UCP-1 людини. Його матрична РНК бу-
ла виявлена в листках, коренях, стеблі і плодах 
картоплі, але не в бульбах. Встановлено, що 
вміст StUCP підвищується за низької темпера-
тури, що може вказувати на участь цього білка 
в терморегуляції рослин (Laloi et al., 1997). 

Комплементарна ДНК гена, що кодує ро-
слинний білок AtUCPl, була виділена з 
Arabidopsis thaliana. Ступінь експресії генів 
AtUCPl підвищується під впливом холодової 
обробки, у зв'язку з чим, а також з високим рів-
нем гомології даного поліпептиду до StUCP 
(81%), вважають, що AtUCPl є БР і може брати 
участь у фізіологічних процесах, які потребу-
ють витрат тепла (Maia et al., 1998). У подаль-
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шому у Arabidopsis thaliana був виявлений ін-
ший БР, названий AtUCP2, експресія гена яко-
го, на відміну від більшості генів рослинних 
БР, не індукується низькими температурами. 
Було висловлено припущення, що у рослин, як і 
у тварин, родина UCP-подібних білків є муль-
тигенною (Watanabe et al., 1999). На експресію 
гена MzPUMP, що кодує БР кукурудзи, також 
не впливають низькі температури, його індук-
цію спостерігали за умов окиснювального стре-
су, що дало підставу дослідникам припустити 
участь MzPUMP у захисті рослин від АФК 
(Brandalise et al., 2003).  

БР виявлено також і в тканинах термо-
генних рослин. Було встановлено, що у 
Symplocarpus foetidus відбувається індукована 
холодом експресія двох генів, кДНК яких були 
виділені, а відповідні білки позначені як 
SfUCPa і SfUCPb. Оскільки експресія цих генів 
спостерігалася тільки у термогенних початках 
рослини, було зроблено висновок, що дані БР 
беруть участь в термогенезі ароїдних (Ito, 
1999). Вивчаючи експресію генів UCP в квітках 
S. renifolius, вдалося визначити, що профілі 
експресії цих білків у тичинках, значно перева-
жали ті, що належать до інших тканин квітки 
(Ito-Inaba et al., 2009). Аналіз експресії генів 
кДНК, виділеної з термогенних рослин Philo-
dendron selloum, показав, що вони кодують БР, 
названий PsUCPa, який специфічно експресу-
ється тільки в термогенних стерильних чолові-
чих квітках (Ito, Seymour, 2005).  

Таким чином, рослини, на відміну від 
тварин, мають щонайменше дві енергорозсію-
вальні системи (альтернативна оксидаза і білки-
роз'єднувачі), на основі чого виникає питання 
про їхнє спільне регулювання. До останнього 
часу в літературі існувала обмежена кількість 
даних про внесок кожної з цих систем в термо-
генез рослин, але припускають, що альтернати-
вна оксидаза і білки-роз'єднувачі функціонують 
послідовно протягом життя рослини (Подорва-
нов, 2014). При дослідженні впливу вільних 
жирних кислот на активність альтернативної 
оксидази і PUMP у мітохондріях плодів томату 
було встановлено, що альтернативна оксидаза 
інгібується лінолевою кислотою (субстратом 
PUMP), і повністю перестає функціонувати при 
підвищенні рівня вільних жирних кислот в клі-
тині (Sluse et al., 1998). 

Відомо, що експресія генів як альтерна-
тивної оксидази (Gonzalez-Meler et al., 1996; Ito 
et al., 1997), так і більшості UCP-подібних біл-
ків (Laloi et al., 1997; Maia et al., 1998; Ito, 
1999), індукується низькими температурами. 

Показано також підвищення активності обох 
енергорозсіювальних систем при гіпотермії 
(Calegario et al., 2003), у зв'язку з чим можна 
припустити, що термогенез за рахунок вільного 
окиснення використовується рослинами при 
адаптації до холоду. 

Крім того, БP – інтегральні мембранні бі-
лки, які існують як гомодимери у внутрішній 
мітохондріальній мембрані і вони кодуються 
ядром (Hourton-Cabassa et al., 2004; Vercesi et 
al., 2006). Їх спосіб дії відрізняється від AO в 
тому, що БP діють, розсіюючи протонний гра-
дієнт, який генерується при перенесенні елект-
ронів, що призводить до виникнення значних 
(роз'єднаних) потоків електронів до кисню че-
рез АО (Vercesi et al., 2006). У більшості рослин 
активність цих двох шляхів досить низька, і їх 
дія не спричиняє термогенез, але, ймовірно, 
може запобігати окиснювальному стресу в клі-
тині (Vanlerberghe, McIntosh, 1997; 
Vanlerberghe, 2013). Отримані дані також свід-
чать про те, що провідна роль БP в рослинах 
може полягати в підвищенні фотосинтетичної 
активності (Sweetlove et al., 2006).  

Наявність, принаймні, ще декількох по-
тенційних учасників теплогенеруючих шляхів 
означає, що уявлення про механізм(и) теплоут-
ворення в термогенних рослинах досі залиша-
ються дискусійними. 

Інші молекулярні механізми термогенезу. 
На жаль, існує обмаль інформації про молеку-
лярні механізми, що регулюють квітковий тер-
могенез. Різні типи експресії генів виявлено в 
термогенних квітках під час термогенної і пост-
термогенної стадій квітіння (Ito-Inaba et al., 
2012). Швидкі зміни в експресії генів в термо-
генних тканинах квітки під час цвітіння можуть 
вказувати на існування епігенетичної регуляції. 
Останнім часом було показано, що численні 
малі РНК відіграють важливу роль в епігенети-
чній модифікації генів (Baek et al., 2008). 
MiкроРНК (miРНК) – клас некодуючих малих 
РНК, які регулюють генну експресію на пост-
транскрипційному рівні (Bartel, 2004; Zhai et al., 
2013). Ці miРНК, як повідомляється, відіграють 
провідну роль у різних біологічних процесах у 
рослин, в т.ч., у розвитку, диференціації, про-
тивірусному захисті, реакціях на стрес і зміни 
метаболізму (Romanel et al., 2012; Wang et al., 
2012b; Ding et al., 2013).  

Щоб охарактеризувати роль miРНК в кві-
тковому термогенезі, китайські вчені проаналі-
зували експресію мікроРНК в квітках Magnolia 
denudata під час термогенного і нетермогенно-
го етапів квітування (Liu et al., 2015). Секвену-



БІЛЯВСЬКА, ПОДОРВАНОВ, ФЕДЮК 

38 

вання і подальший аналіз показав наявність 82 
консервативних і 32 нових miРНК в квітках М. 
denudata. В цілому було передбачено 187 пос-
лідовностей, що могли б бути мішенню 63 
miРНК. Цільові гени потрапили до 15 функціо-
нальних класів і залучені до 25 різних шляхів. 
Можна припустити, що miРНК відіграють ви-
значну регуляторну роль в біологічних проце-
сах, які відбуваються в квітках M. denudata.  

Серед виділених miРНК 17 з’являються 
між нетермогенною і термогенною стадями і, 
таким чином, можуть брати участь в регуляції 
квіткового термогенезу в М. denudata. Аналіз 
показав, що гени-мішені пов'язаних з термоге-
незом miРНК збагачені функціональними гру-
пами, які відносять до «поліпренілтрансфераз-
ної активності» і «фотосинтетичного електрон-
ного транспорту» (Wang et al., 2016). Поліпре-
нілтрансфераза є ферментом, що локалізується 
в мітохондріях рослин. Вона бере участь в реа-
кції перетворення поліпренілдифосфату а за-
лишок бензохінону і обмежує швидкість біоси-
нтезу коензиму Q (CoQ) (Forsgren et al., 2004; 
Quinzii et al., 2006). Оскільки CoQ є одним з 
найважливіших компонентів дихального лан-
цюга, у якому виробляється АТФ, miРНК може 
відігравати певну роль у диханні. З огляду на 
той факт, що квітковий термогенез у М. 
denudata асоціюється з сонячним світлом, зроб-
лено висновок, що miРНК відіграють виріша-
льну роль в квітковому термогенезі квіток М. 
denudata, регулюючи клітинне дихання і світ-
лові реакції (Liu et al., 2015).  

В іншому дослідженні були проаналізо-
вані профілі експресії і нативні структури ди-
хальних компонентів мітохондрій з приймочки 
початка гомотермогенної рослини С. renifolius 
та маточки А. maculatum, псевдотермогенної 
рослини (Kakizaki et al., 2012). Основна мета 
полягала у вивченні питання, чи мають мітохо-
ндрії цих рослин різні молекулярні механізми, 
що лежать в основі їх термогенної активності. З 
метою подальшого уточнення молекулярних 
основ видоспецифічного термогенезу в росли-
нах дослідники проаналізували структури і ти-
пи експресії мітохондріальних дихальних ком-
понентів в С. renifolius і А. maculatum. Порівня-
льний аналіз показав, що деякі компоненти ди-
хальних комплексів у обох рослин не були од-
наковими і їх гени мали різні рівні експресії в 
термогенних органах цих рослин. Так, достат-
ньо великого розміру (340 кДа) комплекс II ди-
хального ланцюга був виявлений у S. renifolius, 
але не у А. maculatum, що вказує на його оліго-
мерність або надмолекулярну структуру в при-

родних умовах. Крім того, було показано, що 
експресія генів зовнішньої НАДН-
дегідрогенази була вищою у А. maculatum, ніж 
у S. renifolius, тоді як у внутрішньої НАДН-
дегідрогенази вона була на однаковому рівні у 
обох видів. Отже, результати свідчать про те, 
що дихальні шляхи, які, зазвичай, функціону-
ють під час термогенезу, відрізняються у цих 
двох термогенних рослин. 

Недавно з метою з’ясування загальної ка-
ртини транскриптому термогенезу і набору ге-
нів, які беруть участь у виробництві тепла, про-
водили транскриптомний аналіз квіткових ор-
ганів термогенної рослини A. concinnatum (On-
da et al., 2015). Транскриптомний набір був 
представленій в цілому 158490 ненадлишкови-
ми транскриптами, 53315 з яких показали знач-
ний ступінь гомології з відомими генами. Для 
вивчення генів, пов'язаних з термогенезом, від-
фільтрували 1266 транскриптів, які показали іс-
тотну кореляцію між типом експресії і трендом 
температури для кожного зразка. Також було 
виявлено, що п'ять передбачуваних транскрип-
тів АО, ключового гравця у термогенезі рослин, 
увійшли в групу відфільтрованих транскриптів. 
Аналіз відфільтрованих транскриптів також до-
зволяє припускати, що їх гени беруть участь в 
експресії генів 1-дезокси-D-ксилоза-5-фосфат-
синтази (DXS), ключового ферменту для квіт-
кового виробництва аромату. Профілі експресії 
генів транскриптів DXS в метил-D-еритритол 
4-фосфатному (МЕФ) шляху достовірно коре-
лювали з рівнями термогенезу у рослин A. 
concinnatum (Onda et al., 2015). Вперше отри-
мані результати свідчать про те, що МЕФ-шлях 
є основним у біосинтезі монотерпенів для 
отримання аромату в термогенній рослині А. 
concinnatum. 

Також привернув увагу вчених механізм 
термогенезу за участю цистеїнпротеази (ЦП). З 
термогенних початків Symplocarpus renifolius 
ізолювали ген SrСРА, який кодує ЦП типу па-
паїну (Ito-Inaba et al., 2012). Білок SrСРА має 
363 амінокислотних залишки і є типовою цис-
теїнпротеазою папаїнового типу, як папаїн та 
актинидин. Повноланцюгова SrСРА включає 
сигнальні послідовності (залишки 1-23) та N-
термінальні послідовності (залишки 24-137), які 
видаляються при активації протеази. Також ця 
ЦП має каталітичні центри та шість консерва-
тивних Сys-залишків, які включаються у внут-
рішньомембранні дисульфідні містки. Ці озна-
ки є типовими для ЦП папаїнового типу. 

Функції родини цистеїнпротеаз папаїно-
вого типу полягають в сприйнятті атак патоге-
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нів, протидії збудникам хвороб, захисті від ко-
мах та старінні (van der Hoorn, 2008). Так, в An-
thurium andraeanum L. визначено дві ЦП, зале-
жну та незалежну від старіння (Anth17 і 
Anth16) (Hayden et al., 2004), експресія генів 
яких суттєво відрізнялася. Anth16, перш за все, 
експресується у здорових непошкоджених лис-
тках, тоді як Anth17 накопичується під час ста-
ріння зрілих листків. Оскільки експресія генів 
SrСРА відбувалася в процесі дозрівання при 
переході від чоловічої до жіночої фази, то бли-
жче до них за експресією та ідентичністю пос-
лідовності був ген Anth17. 

У незрілих початках та на ранній жіночій 
фазі транскрипти SrСРА не спостерігалися, 
проте вони з’являлися на пізній стадії у зовні-
шньому шарі зародків суцвіть (Ito-Inaba et al., 
2012). В початках на двостатевій стадії транск-
рипти SrСРА були широко розповсюджені 
майже в усіх тканинах, окрім тичинок. У поча-
тку вміст транскриптів був дуже низьким на 
усіх стадіях його розвитку. За даними протео-
міки ЦП локалізується у вакуолях (Carter et al., 
2004). Ці дані наводять на думку про існуваня 
зв'язку між зростанням вмісту транскриптів ге-
нів ЦП і розвитком вакуоль у різних тканинах 
початків при переході між жіночою і чоловічою 
фазами. Отже, SrСРА, найбільш численна цис-
теїнпротеаза, яка широко розповсюджена на 
посттермогенезній стадії в усіх тканинах квітки 
S. renifolius, може відігравати ключову роль у 
переході між жіночою і чоловічою стадіями, 
прискорюючи старіння клітин та сприяючи зу-
пинці термогенезу. 

Таким чином, явище термогенезу у рос-
лин, яке вивчається вже понад два століття, 
останнім часом отримало новий розвиток. Чіт-
ко встановлено, що теплоутворення відбуваєть-
ся за рахунок розсіювання енергії дихального 
транспорту. У рослин, на відміну від тварин, 
які мають тільки одну систему розсіювання 
енергії (білки-роз’єднувачі), виявлено декілька 
таких систем. До них, в першу чергу, належить 
альтернативна оксидаза, відкриття якої тісно 
пов’язане з вивченням феномену теплопродук-
ції у термогенних рослин. Також встановлено 
наявність білків-роз’єднувачів у термогенних 
рослин. Останнім часом відкрито ряд нових 
учасників процесів, що зумовлюють термоге-
нез, зокрема, НАДН-дегідрогенази, цистеїнпро-
теази та 1-дезокси-D-ксилоза-5-фосфат-
синтази.  
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The current state of the problem concerning heat production (thermogenesis) in thermogenic plants 
is analyzed. Thermogenesis is an adaptive feature that facilitates cross-pollination in some plant 
species, attraction of pollinator-insects, and growth of pollen tubes. At the cellular level, changes in 
structure of mitochondria in thermogenic organs were detected. The release of heat energy in the 
cells of thermogenic flowers or inflorescences is mainly due to the acceleration of mitochondrial 
respiration. It is shown that the basis of the molecular mechanism of thermogenesis is the dissipation 
of energy produced in the mitochondrial respiratory chain by means of alternative oxidase and 
mitochondrial uncoupling proteins. At the molecular level, it was recently discovered a number of 
new participants in the processes that accompany thermogenesis. 
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СОВРЕМЕННЫЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О ТЕРМОГЕНЕЗЕ  
У РАСТЕНИЙ И ЕГО МЕХАНИЗМАХ 
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Проанализированы современные представления о механизмах продуцирования тепла (термо-
генеза) у термогенных растений. У некоторых видов термогенез является адаптивной особен-
ностью, облегчающей перекрестное опыление, привлечение насекомых-опылителей и рост 
пыльцевых трубок. На клеточном уровне выявлены изменения в структуре митохондрий тер-
могенных органов. Выделение тепловой энергии в клетках термогенных цветков или соцве-
тий происходит за счет ускорения митохондриального дыхания. Установлено, что термогенез 
обеспечивается такими компонентами митохондрий, как альтернативные оксидазы и разоб-
щающие белки, участвующие в рассеянии энергии дыхательного транспорта. На молекуляр-
ном уровне в последнее время открыт ряд новых участников процессов, которые сопровож-
дают термогенез. 

Ключевые слова: альтернативная оксидаза, белки-разобщители, дыхание, митохондрии, 
термогенез, терморегуляция 
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