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Проведен обзор публикаций о генетических механизмах, лежащих в основе холодоустойчивости чая и 
других видов высших растений. Холодовой стресс, включающий охлаждение (0…+15 °C) и заморозки 
(< 0 °C), нарушает метаболизм в клетках и тканях и ингибирует рост растений. Показано, что в послед-
ние десятилетия достигнут большой прогресс в понимании генетических механизмов ответа растений 
на холодовой стресс, были открыты ключевые гены – ICE (inducer of CBF expression), CBF (C-repeat-binding 
factor), COR (cold-regulated genes) – и их сигнальные пути. Установлено, что накопление транскриптов CBF 
происходит уже через 15 мин после начала воздействия низких температур, +4 °C, они играют важней-
шую роль в холодовой акклиматизации чайного растения. Однако существует и CBF-независимый путь, 
включающий различные гены и транскрипционные факторы, такие как HSFC1, ZAT12, CZF1, PLD (фосфо-
липаза D), WRKY, HD-Zip, CsLEA, LOX, NAC, HSP, которые широко распространены у растений и вовлечены 
в базовые механизмы устойчивости чая к холоду и заморозкам. Обнаружено повышенное накопление 
транскриптов генов CsDHN1, CsDHN2 и CsDHN3 у устойчивых генотипов чая в сравнении с неустойчивыми 
сортами в период заморозков. Определена важная роль микроРНК в механизмах ответа на охлаждение 
и заморозки у чая. Генетический ответ растений на охлаждение и заморозки не одинаков, и экспрессия 
генов ответа носит генотип-специфический характер. Приведенные результаты исследований подчерки-
вают необходимость дальнейшего изучения механизмов, посредством которых различные гены регули-
руют устойчивость чая к холодовому стрессу, для выявления генетических маркеров устойчивости.
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The article reviews the latest studies showing the diversity of genetic mechanisms and gene families underlying 
the increased cold and frost tolerance of tea and other plant species. It has been shown that cell responses to 
chilling (0…+15 °C) and freezing (< 0 °C) are not the same and gene expression under cold stress is genotype-
specific. In recent decades, progress has been made in understanding the genetic mechanisms underlying the 
cold response of plants – ICE1 (inducer of CBF expression 1), CBF (C-repeat-binding factor), COR (cold-regulated 
genes) pathways and signaling have been discovered. The ICE, CBF and DHN gene groups play a key role in the 
cold acclimation of the tea plant. The accumulation of CBF transcripts occurs after 15 min of chilling induction, 
and longer cold stress leads to accumulation of CBF transcripts. It is shown that the transcripts of the CsDHN1, 
CsDHN2 and CsDHN3 genes accumulate at a higher level in resistant genotypes of tea in comparison with sus-
ceptible cultivars during freezing. CBF-independent pathways include genes involved in metabolism and tran-
scription factors such as HSFC1, ZAT12, CZF1, PLD (phospholipase D), WRKY, HD-Zip, CsLEA, LOX, NAC, HSP, which 
are widely distributed in plants and are involved in the basic mechanisms of tea resistance to cold and frost. The 
most recent studies show an important role of miRNA in the mechanisms of response to chilling and freezing 
in tea. The data obtained on different plant species may correlate with the mechanisms of frost tolerance of tea 
and are the basis for future studies of the signaling pathways of response to cold in the tea plant. The results of 
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the research emphasize the need to further explore the ways in which various genes regulate the tolerance of 
tea to cold stress to find the molecular markers of frost tolerance.
Key words: Camellia sinensis; frost tolerance; regulatory genes; CBF; transcription factors; genetic markers; 
 breeding.
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Введение
Чайное растение (Camellia sinensis (L.) Kuntze) служит 
сырьем для получения одного из наиболее распростра-
ненных в мире безалкогольных напитков. Ареал возделы­
вания этой многолетней древесной субтропической куль­
туры распространился от тропических до умеренных кли-
матических регионов Земли. В более северных широтах 
это растение подвергается воздействию холодового стрес­
са в период зимних заморозков и весенних резких по-
нижений температуры, которые совпадают с периодом 
вегетации и первым урожаем (Vyas, Kumar, 2005; Yue et 
al., 2015). Холодовой стресс, включающий охлаждение  
(0…+15 °C) и заморозки (< 0 °C), нарушает клеточный 
метаболизм, вызывая снижение скорости поглощения 
питательных веществ, скорости фотосинтеза; ингибирова-
ние роста растений; снижение урожая и качества чайного 
листа, что приводит к существенным экономическим 
потерям (Zheng et al., 2015). При холодовом стрессе за-
пускается ряд физиолого­биохимических и молекулярных 
защитных механизмов, препятствующих повреждению 
тканей и клеток растений. 

Полное понимание этих механизмов для любой сельско­
хозяйственной культуры является ключом к созданию но­
вых генотипов с повышенной устойчивостью. Поэтому 
проводятся многочисленные исследования в этой об-
ласти, а в последние годы благодаря таким методам, как 
RNAseq, накоплен очень ценный материал, касающийся 
генетических механизмов устойчивости чая. Однако мно­
гие вопросы еще не выяснены, в частности различия ме­
ханизмов устойчивости между генотипами, специфи ка 
механизмов ответа на охлаждение и заморозки, а так же 
посттрансляционные процессы у чая (Zheng et al., 2015). 

Морозоустойчивые сорта чая, как правило, имеют в 
основе своей устойчивости различные морфологические 
и физиолого­биохимические механизмы, обеспечивающие 
устойчивость к неблагоприятным абиотическим факто-
рам. Некоторые сорта обладают более высокой концен-
трацией осмолитов в цитоплазме в период заморозков, 
другие характеризуются особыми приспособлениями на 
морфологическом уровне, а часть сортов включает меха-
низмы адаптации на физиологическом уровне. При этом 
есть сорта, которые могут сочетать в себе сразу несколько 
механизмов, обеспечивающих их повышенную устойчи-
вость (Dr. Janaki Mohotti, personal communication). В ряде 
исследований было показано, что экспрессия генов чая 
при холодовом ответе и механизмы устойчивости каче-
ственно отличаются у неустойчивых и устойчивых сортов, 
т. е. носят генотип­специфический характер (Pennycooke 
et al., 2008; Eriksson, Webb, 2011). Другие исследователи 
приходят к заключению, что у неустойчивых сортов при 
холодовом стрессе индуцируются те же процессы, что и 

у морозоустойчивых, но значительно медленнее (Zhang 
et al., 2011). Однако в работах по функциональной гено-
мике чая обычно используют только два генотипа, один 
устойчивый и один неустойчивый, и их транскриптом 
сравнивают в условиях холодового стресса, но такой под-
ход не дает в полной мере выявить различия механизмов 
устойчивости у разных сортов. 

В настоящей статье была поставлена цель – обобщить 
результаты исследований генетических механизмов 
устойчивости чая и других древесных культур к низко­
температурному стрессу для понимания главных факто-
ров, лежащих в основе этого ценного признака. 

Генетические механизмы устойчивости 
растений чая к холодовому стрессу
В последние десятилетия достигнут большой прогресс в 
понимании генетических механизмов, обуславливающих 
ответ растений на холодовой стресс. Выявлены основные 
гены­регуляторы ответа: COR (cold­responsive), KIN (cold­
induced), LTI (low temperature induced) и RD (responsive to 
dehydration). Продукты этих генов можно классифици-
ровать на две группы: первая включает белки LEA (late 
embryogenesis abundant proteins), HSP (heat shock proteins), 
антифриз­белки, белки транспорта липидов, дегидрины и 
осморегуляторы (сахара, свободные стеролы, раффиноза, 
глюкозиды, пролин, глицин бетаин); вторая – различные 
транскрипционные факторы, регулирующие передачу 
сигналов и экспрессию генов ответа на холод (Megha et 
al., 2018). Семейство генов ICE (inducer of CBF expres-
sion) – CBF (C­repeat­binding factor), COR (cold­regulated 
genes) – впервые изучили на модельном травянистом 
растении Arabidopsis thaliana (Thomashow, 1999), а за-
тем его роль в ответе на различные виды стресса (холод, 
мороз, засуха и т. д.) была подтверждена у ряда древесных 
культур (Kitashiba et al., 2004; El Kayal et al., 2006), в том 
числе и у чая (Wang et al., 2012).

У чайного растения определено несколько ключевых 
генов, участвующих в процессах адаптации к низко-
температурному стрессу: CsICE1 (FE861156), CsCBF1 
(EU563238), CsCBF2 (KC702795) (Wang et al., 2012; Yuan 
et al., 2013). При сравнении ответных реакций контраст-
ных по устойчивости к холоду сортов чая была установ-
лена экспрессия различных генов: CsCBF1 – у устой­
чивого к холоду сорта чая, CsCBF2 – у неустойчивого 
(Wang et al., 2012; Ding et al., 2015). При этом высокий 
уровень экспрессии гена CsCBF1 отмечен в результате 
подавления экспрессии CsCBF2, что свидетельствовало 
об антагонизме действия этих генов. Наряду с этим отсут-
ствовали различия между сортами в экспрессии CsICE1, 
гена, участвующего в базовой регуляции морозостойкости 
растений. 
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Транскрипция генов группы CBF, в отличие от генов 
ICE, начиналась уже при +4 °C (Wang et al., 2012), что 
свидетельствовало о важной роли первых в процессе 
акклиматизации к холоду, а гены ICE, вероятно, больше 
отвечают за базовую морозостойкость растений. Воз-
можно, что существуют какие­то ICE­подобные гены, 
чувствительные к изменению температуры и влияющие 
на транскрипцию CBF1 и CBF2. Основная функция CBF, 
по­видимому, заключается в том, чтобы опосредовать 
адаптивные ответы при холодовом воздействии, т. е. вы-
звать изменения, имеющие решающее значение для по-
вышения устойчивости к холодовому стрессу (Zhao et al., 
2016; Zhao, Zhu, 2016). Выявлено, что накопление транс-
криптов CBF происходит уже через 15 мин после начала 
воздействия низких температур +4 °C, а отрицательные 
температуры приводят к дальнейшему их накоплению 
(Hua, 2016). 

Гены группы CBF не только участвуют в повышении 
устойчивости к холоду, но также играют важную роль 
в ответе на другие абиотические факторы, в частности 
осмотический стресс (засуха, засоление и заморозки), при-
водящий к водному дефициту и повреждению клеточных 
мембран (Chinnusamy et al., 2003; Jia et al., 2016; Yin et al., 
2016; Zhao et al., 2016). 

Установлено, что мутанты арабидопсиса с гиперэкс­
прессией генов CBF имеют существенные различия по 
фенотипу. Отмечено ингибирование роста растений при 
повышении экспрессии этой группы генов (Achard et 
al., 2008). Y. Yin с коллегами (2016) выявили, что гипер­
экспрессия гена CsCBF3 у арабидопсиса выражалась 
повышенной фотосинтетической активностью, карли-
ковым фенотипом и темно­зеленым цветом листьев, что 
подтверждено другими авторами (Welling, Palva, 2006; 
Sharabi­Schwager et al., 2010). 

До недавнего времени не представлялось возможным 
определить роль каждого отдельного гена группы CBF, 
так как они расположены последовательно один за другим, 
необходимо получить стабильные нулевые мутанты от-
дельно по этим генам для понимания роли каждого из них. 
Однако с появлением системы геномного редактирования 
CRISPR/Cas9 удалось определить вклад каждого из трех 
генов CBF в механизмы холодоустойчи вости (Ban et al., 
2017). С применением геномного редактирования было 
выявлено, что выключение всех трех генов приводило к 
существенному повышению чувствительности растений 
к заморозку у A. thaliana. Главную роль в механизмах 
холодоустойчивости у A. thaliana из трех генов играет 
CBF2 (Zhao et al., 2016; Zhao, Zhu, 2016). Однако у чая 
было показано, что из трех генов CBF наибольший вклад 
в механизмы холодоустойчивости вносит CBF1 (Ban et 
al., 2017).

Тем не менее мутанты, у которых выключены все три 
гена CBF, не теряют полностью способности к холодо-
вой акклиматизации, что указывает на наличие CBF­не­
зависимого пути, вносящего вклад в механизмы холодо-
устойчивости (Jia et al., 2016; Zhao, Zhu, 2016). 

Важное значение в ответе на холодовой стресс имеет 
группа генов DHNs, кодирующих белки­дегидрины, кото-
рые могут действовать как криопротекторы, молекуляр-
ные шапероны, а также антиоксиданты (Ban et al., 2017). 

Транскрипция генов DHNs коррелирует с повышенной хо-
лодостойкостью наряду с генами CBF (Paul, Kumar, 2013; 
Li Y.Y. et al., 2016). У чая были выделены гены CsDHN1 
(GQ228834.1), CsDHN2 (FJ436978) и CsDHN3 (KY270880) 
(Li Y.Y. et al., 2016) и показано, что их транскрипты на-
капливаются в большей степени у устойчивых генотипов 
чая, в сравнении с неустойчивыми сортами, в период 
заморозков (Li Y.Y. et al., 2016). Недавние исследования 
подтвердили, что ключевую роль у холодоустойчивых сор­
тов чая играет высокая экспрессия CsCBF1 в сочетании с 
генами группы CsDHN и накоплением сахарозы. 

CBF­независимый путь может также включать другие 
гены метаболизма и транскрипционные факторы, такие 
как HSFC1, ZAT12 и CZF1 (Vogel et al., 2005; Park et al., 
2015), PLD (фосфолипаза D) (Li et al., 2004), WRKY (Wang 
et al., 2016b), HD-Zip (Shen et al., 2018), LOX (Zhu et al., 
2018), LEA (Wang et al., 2018), NAC (Wang et al., 2016a), 
которые играют важную роль в регуляции ответа на холо-
довой стресс. Семейства CPK (calcium dependent protein 
kinases) и CIPK (CBL­interacting protein kinases) – гены 
протеинкиназ – также рассматриваются как положитель-
ные регуляторы ответа при заморозках, поскольку экс-
прессия этих генов повышалась в период заморозков у 
Camellia japonica (Li Q. et al., 2016). Имеются сообщения о 
том, что у чая при холодовом ответе гены флавоноидного 
пути активизируются в большей степени, чем гены био-
синтеза антоцианов (Wang et al., 2009). 

Транскриптомный анализ обнаружил 33 транскрип­
ционных фактора HD-Zip (гомеодоменсодержащих бел­
ков растений), участвующих в устойчивости к холоду 
чайного растения сорта Longjing43. Выявлено, что устой­
чивость к холоду может быть связана с генами Cshdz 
(Shen et al., 2018). Ряд транскрипционных факторов bZIP 
(с доменом типа «лейциновая застежка­молния», как 
правило, регулирует ответ на абсцизовую кислоту и гиб-
береллины) при холодовом стрессе у арабидопсиса, риса 
и сои и может вносить вклад в холодовой ответ у чайного 
растения. Гиперэкспрессия генов GmbZIP1 и AtABF3 из 
этой группы приводила к повышению у растений раз­ 
ных видов устойчивости к холоду, заморозкам, высоким 
температурам, окислительному стрессу и засухе (Kim et 
al., 2004; Gao et al., 2011). У чая ген CsbZIP6 напрямую 
участвует в холодовом ответе, в то время как ген AtbZIP63 
может быть включен в регуляторные пути и его роль тре-
бует дальнейшего изучения. У чайного растения 18 генов 
CsbZIP также экспрессируются в ответ на холод, засуху, 
засоление и другие стрессы (Cao et al., 2015), однако 
экспрессия этих генов, как и многих других, находится 
под сезонной регуляцией циркадных ритмов, которые в 
большой степени влияют на ответ клеток на холодовой 
стресс (Wang et al., 2017). 

Многие транскрипционные факторы семейства WRKY 
содержат так называемые цинковые пальцы и важны в 
регуляции ответа на низкие и высокие температуры, а 
также солевой стресс и засуху. У чайного растения был 
выделен новый ген этого семейства, CsWRKY2, экспрес-
сия которого повышалась при холодовом стрессе (+4 °C) 
параллельно с повышением концентрации АБК (Wang et 
al., 2016b). Установлено также, что ингибитор биосинтеза 
АБК снижал экспрессию CsWRKY2, на основании чего 
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был сделан вывод о важности этого гена в сигнальных 
путях с абсцизовой кислотой.

Группа белков LEA (белки позднего эмбриогенеза жи-
вотных и растений) – большое и разнообразное семейство 
полипептидов, играющих значительную роль в регуляции 
роста и развития растений. При холодовом стрессе у чая 
экспрессия генов этой группы повышалась, всего было 
выявлено 33 гена CsLEA (Wang et al., 2018).

Семейство белков NAC состоит из нескольких транс-
крипционных факторов и регулирует различные биологи-
ческие процессы (передачу ауксинового сигнала и разви-
тие меристем), в том числе адаптацию к различным стрес-
сам. Было установлено, что экспрессия генов ANAC019, 
ANAC055, ANAC072/RD26 у арабидопсиса индуцирует ся 
засухой, засолением, холодом и повышением содержания 
абсцизовой кислоты (Wang et al., 2016a). У двух изучен­
ных сортов чайного растения (Huangjinya – чувствитель-
ный и Yingshuang – устойчивый к холоду) при холодо­
вом стрессе происходило усиление экспрессии большин­
ства генов CsNAC. Экспрессия таких генов, как CsNAC2,  
CsNAC9, CsNAC12, CsNAC30, CsNAC44 и CsNAC45, по-
степенно повышалась и достигала максимума через 12–
24 ч при +4 °C (Wang et al., 2016a). Экспрессия CsNAC12 
и CsNAC18 у обоих сортов возрастала с меньшей ско ро­
стью (в два раза), в отличие от других генов (Wang et al., 
2016a). У устойчивого сорта Yingshuang экспрессия генов 
CsNAC17 и CsNAC26 постепенно уменьшалась при холо-
довом воздействии. При этом экспрессия гена CsNAC32 
снижалась у обоих сортов. Таким образом, выявленные 
профили экспрессии этих генов у чая позволяют предпо-
ложить, что CsNAC контролируют комплекс регуляторных 
сетей генов и оказывают влияние на различные физиоло-
гические функции для адаптации к различным стрессам. 

Исследования генов регуляции углеводного метаболиз-
ма в зимний период у чая показали, что в начале зимы про-
исходит холодовая акклиматизация, сопровождающаяся 
быстрым распадом крахмала и постепенным повышени­
ем содержания моно­ и дисахаридов (сахарозы, фрукто­
зы, глюкозы) в цитоплазме. Это осуществляется на фоне 
повышения экспрессии генов углеводного обмена, таких 
как ген бета­амилазы (CsBAM ), инвертазы (CsINV5), ген 
синтеза раффинозы (CsRS2), участвующих в метаболиз­
ме крахмала, сахарозы и раффинозы соответственно. Од­
новременно повышалась и экспрессия генов транспорта 
углеводов, за исключением генов транспортеров сахаров 
CsSWEET2, 3, 16, генов раннего ответа на дегидратацию 
CsERD6 и транспортера инозитола CsINT2, экспрессия 
которых снижалась. Интересно, что гены гексокиназ, 
CsHXK3 и CsHXK2, участвующие в регуляции метабо-
лизма сахаров, на начальной стадии акклиматизации к 
холоду имели противоположный характер экспрессии. 
Экспрессия этих генов в зимний период приводит к по-
вышению концентрации в цитоплазме простых сахаров, 
снижению содержания крахмала (Yue et al., 2015), со-
отношение которых меняется на обратное во время по-
тепления. При акклиматизации растений чая к зимним 
заморозкам ряд генов, CsSPS, CsRS2 и CsINV5, связанных 
с синтезом углеводов, также усиленно экспрессируется 
(Yue et al., 2015). У более устойчивых сортов транскрипты 
этих генов накапливаются в цитоплазме, а у неустойчивых 

экс прессия этих генов не меняется. Поэтому данные гены 
рассматриваются как генотип­специфичные маркеры 
холодостойкости и могут использоваться в селекции чая. 

Белки теплового шока HSPs (heat shock proteins) – вез-
десущие белки в клетках растений, роль которых сначала 
сводилась к тепловому стрессу, но теперь стало известно, 
что они играют важную роль в ответе на разные био­
тические и абиотические стрессы, помогают поддержи-
вать стабильность клеточных мембран. Установлено, что 
у арабидопсиса экспрессия HSP90 существенно повы-
шается в условиях жары, холода, засоления, воздействия 
тяже лых металлов, окислительного стресса (Chen et al., 
2018). У чая также было выявлено 47 генов CsHSP из се­ 
 мейств HSP90, HSP70 и sHSP и отмечена их важная функ-
ция в регуляции роста и ответа на засуху и экстремальные 
температуры.

В последние годы многими исследователями подтверж-
дено, что различные микроРНК активно участвуют в за-
щитных реакциях растений (Zheng et al., 2015). У чайного 
растения описаны 233 микроРНК, дифференциально 
экс прессирующихся при холодовом стрессе. Показано, 
что чем сильнее холодовое воздействие, тем большее ко­
личество микроРНК вовлечено в ответ. Определена кон-
сервативная функция большинства идентифицированных 
микроРНК: при разной степени холодового воздействия 
выявлены разные микроРНК, перекрывания механизмов 
ответа на холод и заморозки не происходило. Обнаружено, 
что в большинстве случаев количество микроРНК, образо-
ванной при холодовом стрессе, обратно пропорционально 
количеству целевой мРНК. 

Холодовая акклиматизация влияет на состав липи-
дов в плазматической мембране клеток (Li et al., 2008). 
У Ca mel lia japonica в ответ на заморозки наблюдалось 
повыше ние экспрессии генов, участвующих в биосинтезе 
ненасыщенных жирных кислот (Li Q. et al., 2016). Нена-
сыщенность жирных кислот контролируется транскрип-
цией ключевых генов десатуразы – FAD2-3 (Kargiotidou et 
al., 2008). У холодоустойчивого сорта чая при индукции 
стресса экспрессия гена десатуразы CsFAD8 была выше 
по сравнению с неустойчивым (Wang et al., 2012). 

Семейство генов липоксигеназ LOX (9-LOX, 13-LOX и 
9/13 LOX ), как известно, отвечает за катаболизм липидов, 
синтез оксилипина, который выполняет защитную функ-
цию опосредованно через ален­оксид­синтетазу (AOS) 
и гидропероксид лиазу (HPL) для синтеза жасмоновой 
кислоты и C6­альдегидов (Li Q. et al., 2016). При низких 
температурах жасмоновая кислота может предотвратить 
повреждение тканей, задерживая активные формы кисло-
рода и перекиси водорода, регулируя аскорбат­глутатио-
новый цикл и активируя важные гены, такие как MYC2 
(включенный в сигнальные пути абсцизовой и жасмоно-
вой кислот), AP2/ERF (большое семейство транскрипци-
онных факторов, вовлеченных в передачу этиленового 
сигнала и регуляцию развития цветков и семян) (Wu et 
al., 2015) или WRKY (Li et al., 2017). Было показано, что 
экспрессия генов LOX индуцируется низкими температу-
рами, у чайного растения гены CsLOX6 и CsLOX7 могут 
участвовать в синтезе жасмоновой кислоты. Абсцизовая 
кислота не влияла на экспрессию генов CsLOX1, CsLOX6 
и CsLOX7, что может свидетельствовать об отсутствии 
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АБК­зависимого элемента (ABREs) в промоутерах этих 
генов. В условиях холодового стресса при +4 °С у чая 
обнаружено накопление транскриптов генов CsLOX1, 
CsLOX6 и CsLOX7, при этом наибольший уровень их 
экспрессии отмечался через 9, 6 и 12 ч соответственно 
(Zhu et al., 2018). У родственного вида Camellia japonica 
обнаружен похожий механизм ответа – экспрессия генов 
биосинтеза жасмоновой кислоты LOX3, AOS1, AOS2, 
AOC2, AOC3, OPR3, OPCL1, ACX2 и ACAA1 повышалась 
в условиях холодового стресса, как следствие, происходи-
ло накопление свободной жасмоновой кислоты в листьях.

Для выявления корреляции между ответом на холод и 
ответом на заморозки у чая выполнена функциональная 
оценка дифференциальной экспрессии мРНК. Анализ 
транскриптомов чая по базам KEGG подтвердил, что 
при низких положительных температурах активируются 
процессы углеводного обмена, фосфорилирования бел­
ков, биосинтеза гликана, гормональной передачи сигнала, 
ре гуляции фотосинтеза, MAPK­опосредованной переда­
чи сигналов, метаболизма ксенобиотиков, метаболизма 
глутатиона. При ответе на заморозки активируются гены 
фос форилирования, ауксин­опосредованный путь пере-
дачи сигнала, гены регуляции транскрипции, углевод-
ного метаболизма, гены регуляции цветения, а также 
гены метаболизма и биосинтеза гликана. При холодовом 
стрессе, вызванном низкими положительными темпера-
турами, происходит активация транскрипции, а в ответ 
на заморозки – ее подавление (Zheng et al., 2015). Было 
показано, что некоторые механизмы ответа чая на холод 
и заморозки перекрываются, но другие ключевые био-
логические процессы, относящиеся к передаче сигналов 
(MAPK­каскад, АБК­активация), процессы углеводного 
обмена и метаболизм активных форм кислорода (распад 
перекиси водорода), а также фотосинтез при этих воз-
действиях протекали по­разному.

Заключение
Таким образом, в настоящее время экспериментально под-
тверждены многие механизмы устойчивости растений чая 
к холодовому стрессу и определена роль ключевых генов, 
лежащих в основе устойчивости. Тем не менее очевид­
на необходимость дальнейшего изучения путей, посредст­
вом которых различные гены регулируют устойчивость 
чая к холодовому стрессу и установлению вклада отдель-
ных генов в этот признак. Каков относительный вклад 
семейств перечисленных генов в морозоустойчивость чая? 
Какова регуляторная архитектура их транскрипционных 
факторов? И как изменения экспрессии этих генов связаны 
с биохимическими, биофизическими и клеточными изме-
нениями, которые в конечном итоге приводят к морозо­
устойчивости сортов? Эти вопросы остаются открытыми. 
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