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МОЛЕКУЛЯРНЫЕ И КЛЕТОЧНЫЕ АСПЕКТЫ ОРГАНИЗАЦИИ 
АПИКАЛЬНЫХ МЕРИСТЕМ ПОБЕГА СОСУДИСТЫХ РАСТЕНИЙ

В регуляции морфогенеза цветковых растений ключевую роль играет перенос по плазмо-
десмам таких регуляторов развития, как малые РНК и белки-факторы транскрипции. Этот ме-
ханизм носит название «неавтономная клеточная регуляция» (non-cell-autonomous regulation). 
В настоящее время неизвестно, участвует ли этот процесс в морфогенезе растений, относя-
щихся к эволюционно древним таксонам. Важно отметить, что структурная и симпластиче-
ская организация апикальных меристем побега представителей этих таксонов существенно 
отличается от таковой цветковых растений. Перспективной моделью для исследования данно-
го вопроса могут стать неавтономные клеточные факторы транскрипции, кодируемые генами 
KNOX, которые регулируют функции апикальных меристем побега. Библиогр. 102 назв. Ил. 3.

Ключевые слова: апикальная меристема побега, плазмодесмы, неавтономная клеточная ре-
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Transfer of developmental regulators, such as miRNA and transcription factors, through plasmodes-
mata represents one of the key mechanisms regulating morphogenesis in angiosperms. Th is mecha-
nism has been termed non-cell-autonomous regulation. At present it is not known whether this process 
is involved in the morphogenesis of plants belonging to the evolutionarily ancient taxa. Importantly, 
structure and symplastic organization of apical meristems in the representatives of such taxa signifi -
cantly diff er from those in fl owering plants. Th e non-cell-autonomous transcription factors encoded 
by the KNOX genes which regulate functions of the shoot apical meristem may become a promising 
model to study this issue. Refs 102. Figs 3.

Keywords: shoot apical meristem, plasmodesmata, non-cell-autonomous regulation, transcription 
factors KNOX. 

Введение
Нормальный скоординированный рост многоклеточных организмов осущест-

вляется благодаря обмену сигналами между клетками, в  том числе путем меж-
клеточного переноса макромолекул-регуляторов: факторов транскрипции, мРНК 
и малых РНК [1–6]. Такой тип межклеточных коммуникаций, при котором регуля-
торные макромолекулы синтезируются в одних клетках, а затем транспортируются 
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в другие, где и участвуют в запуске генетических программ и регуляции экспрессии 
генов, называется неавтономной клеточной регуляцией (non-cell-autonomous regu-
lation). У  растений перенос неавтономных регуляторов осуществляется по плаз-
модесмам. К настоящему времени неавтономная клеточная регуляция хорошо из-
учена для апикальных меристем побега и корня покрытосеменных растений. Для 
представителей других таксонов участие плазмодесм в межклеточных коммуника-
циях не изучалось, хотя можно предполагать, что и у  них этот механизм играет 
важную роль в регуляции функций меристем. В то же время можно ожидать, что 
неавтономная клеточная регуляция в этих таксонах будет иметь ряд особенностей. 
В обзоре мы кратко рассмотрим основные структурные характеристики апикаль-
ных меристем побега голосеменных и  несеменных растений, отличающие их от 
покрытосеменных растений, а  также остановимся на характеристиках меристе-
матических регуляторов — белков KNOX, которые, на наш взгляд, перспективны 
для изучения функций апикальных меристем побега и  неавтономной клеточной 
регуляции у  представителей эволюционно древних таксонов наземных растений 
с точки зрения эволюции механизмов развития растений.

Структурно-морфологические аспекты организации 
апикальной меристемы побега

Впервые представление о верхушке побега как источнике всех его тканей и ор-
ганов было высказано Каспаром Фридрихом Вольфом в 1759 г. (цит. по [7]). Ос-
новой его концепции послужили исследования апексов споровых растений. В се-
редине XIX века (1851) Вильгельм Гофмейстер выдвинул теорию происхождения 
побега из одной верхушечной клетки, названной инициальной (цит. по [8]). Однако 
данная теория оказалась справедливой лишь для споровых растений. Примерно 
в то же время Ганштейн установил, что у голо- и покрытосеменных растений в ко-
нусе нарастания активно делится не одна, а целая группа клеток (цит. по [9, 10]). 
В 1868 г. им была предложена теория гистогенов, согласно которой конус нарас-
тания стебля состоит из трех слоев (гистогенов): 1) наружного слоя — дерматогена; 
2) периблемы, дающей кору; 3) внутренней многослойной части — плеромы [9, 11]. 
Теория Ганштейна предполагала строгое предопределение судьбы каждой клетки, 
но в дальнейшем многочисленные исследования показали, что абсолютной зависи-
мости между «гистогенами» и возникающими из них тканями нет. Таким образом, 
от теории Ганштейна отказались, и на смену ей пришла теория туники и корпуса 
Шмидта, созданная на основе изучения апексов покрытосеменных растений (1924; 
цит. по [12]). Согласно теории Шмидта верхушечная меристема состоит из  двух 
слоев: одного или нескольких слоев периферических клеток, которые делятся ан-
тиклинально, — туники (L1, L2), и корпуса (L3), состоящего из нескольких слоев 
клеток, делящихся в различных направлениях [13].

Данные теории не позволяли строго классифицировать все растения по типу 
апикальных меристем. Тем не менее со временем возникло два основных подхо-
да к  определению типов апикальной меристемы. Согласно первому подходу [14] 
можно выделить два принципиально разных типа апикальной меристемы побега 
(АМП): к одному относятся меристемы с четко обособленной единственной тетра-
эдрической инициальной клеткой, ко второму — меристемы, в которых имеются 
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несколько инициалей, расположенных в одном слое, либо в нескольких слоях кле-
ток друг под другом. Классификация Ньюмана [15] иллюстрирует концепцию вто-
рого подхода. В своей работе Ньюман классифицирует АМП на три группы, осно-
вываясь на способе деления инициалей и особенностях гистогенеза (рис. 1):

1) моноплексный тип представлен одной или несколькими тетраэдрическими 
инициалями, находящимися в поверхностном слое апекса, которые никогда не де-
лятся периклинально. Такой тип АМП характерен для большинства несеменных 
растений (эу- и лептоспорангиатных папоротников, хвощей, псилотовых и некото-
рых плауновидных) [16];

2) в симплексном типе АМП несколько инициалей организованы в виде по-
верхностного слоя, клетки которого делятся и антиклинально, и периклинально. 
При этом формируется как поверхностный слой, так и слои нижележащих клеток. 
Антиклинальные деления не всегда строго перпендикулярны поверхности апекса, 
вследствие этого в  поверхностном слое АМП время от времени возникают ини-
циали клиновидной формы [17]. Данный тип апекса типичен для большинства го-
лосеменных, за исключением представителей класса Gnetopsida [16], а также для 
плауновидных — представителей Lycopodiales;

3) дуплексный тип, наиболее известный как «туника — корпус», в большей сте-
пени представлен у покрытосеменных. Инициальные клетки находятся как мини-
мум в двух слоях, инициали поверхностного слоя залегают в тунике, а инициали 
более глубоких слоев относятся к корпусу. Клетки туники делятся антиклинально, 
а деление клеток корпуса сходно с делением клеток меристемы симплексного типа. 
Такой тип АМП характерен также для голосеменных класса Gnetopsida [16].

Симплексный и  дуплексный типы организации меристемы сходны, а  моно-
плексный тип существенно отличается от них. Этот принцип лег в основу еще од-
ной классификации АМП: 1) АМП, организованная по типу семенных и 2) АМП, 
организованная по типу папоротникообразных [18]. Данный тип классифика-
ции основывается не на числе апикальных инициалей, а на характере их делений. 
К первому типу относятся симплексный и дуплексный типы, образующие так на-
зываемую «меристему семенного типа», инициали которой способны делиться 
антиклинально и периклинально. Ко второму типу относится моноплексный тип 
АМП, инициали которой способны лишь к косоантиклинальному делению.

Рис. 1. Организация апикальных меристем побега различных типов: 
А  — моноплексный тип: АК  — апикальная клетка, ПИ  — поверхностные инициали, ППИ  — 

подповерхностные инициали (рисунок любезно предоставлен Евкайкиной А. И.). Б — симплексный тип: 
АИ — апикальные инициали, ЦМК — зона центральных материнских клеток, СЗ — стержневая (rib-) 
зона, ПЗ — периферические зоны (оригинальные данные). В — дуплексный тип: ЦЗ — центральная зона, 
СЗ — стержневая (rib-) зона, ПЗ — периферические зоны. L1, L2 — клетки туники (по Heidstra and Saba-
tini, 2014, с изменениями).
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Гены KNOX и молекулярно-генетическая организация 
апикальной меристемы побега

Для поддержания специфической пространственной структуры меристемы 
необходимы механизмы, регулирующие активность и направление деления клеток, 
а также обеспечивающие поддержание определенного числа клеток в меристеме. 
Сравнительное изучение этих механизмов у  представителей таксонов растений, 
различающихся типом АМП, представляет большой интерес. Однако исследова-
ния молекулярно-генетических механизмов, регулирующих функции меристем 
у растений с  единственной апикальной инициалью, единичны. В недавней рабо-
те [19] сравнивались транскриптомы апикальных инициалей двух представителей 
таксонов с моноплексными АМП (Selaginella и Equisetum) и инициалей дуплексной 
АМП кукурузы (Zea mays). Результаты этих исследований показали, во-первых, что 
в АМП моноплексного типа апикальная инициаль отличается по набору экспрес-
сирующихся в ней генов от клеток соседних доменов, во-вторых, что паттерны экс-
прессии генов в апикальных инициалях Selaginella и Equisetum различаются, несмо-
тря на структурное сходство АМП этих растений [19]. Наиболее хорошо механизмы 
регуляции функций меристем изучены на модельном объекте Arabidopsis thaliana, 
имеющем дуплексный тип АМП. Эти исследования показывают, что важнейши-
ми регуляторами активности образовательных тканей у растений, как и у живот-
ных, выступают факторы транскрипции, относящиеся к гомеодомен-содержащим 
белкам и кодируемые гомеобокс-содержащими генами. В эволюционной истории 
растений можно выделить до 14 классов гомеобокс-генов [20]. В регуляции АМП 
особая роль принадлежит суперклассу транскрипционных факторов TALE (Th ree 
Aminoacid Loop Extension), представители которого содержат три дополнительные 
аминокислоты между двумя спиралями канонической структуры гомеодомена [21]. 
Суперкласс TALE включает в себя классы генов KNOX (KNOTTED1-like homeobox) 
и BELL [20]. Кроме того, важнейшими регуляторами АМП являются белки, коди-
руемые генами классов WOX и HD-ZIP I–IV. В данном обзоре мы рассмотрим гены 
KNOX, так как гомологи этих генов изучались не только у покрытосеменных, но и 
у представителей других таксонов сосудистых растений.

Суперкласс TALE у  растений включает два класса генов KNOX: KNOX I 
и  KNOX  II (иногда их объединяют в  один суперкласс KNOX [20]), а  также класс 
BELL. Транскрипционные факторы KNOX и BELL взаимодействуют и функциони-
руют в виде гетеродимеров.

Белки KNOX имеют консервативную структуру (рис. 2). В  них выделяют 
KNOX-домен, необходимый для белок-белковых взаимодействий, и  высококон-
сервативный ДНК-связывающий гомеодомен [22, 23]. Также в  структуре транс-
крипционных факторов KNOX обнаружены GSE-домен, обогащенный аминокис-
лотами Gly (G), Ser (S), Glu (E), и ELK-домен, обогащенный аминокислотами Glu 
(E), Leu (L), Lys (K). Вероятно, функцией GSE-домена является регуляция стабиль-
ности белка, так как в этом домене локализуется последовательность PEST (обо-
гащенная аминокислотами Pro (P), Glu (E), Ser (S), Th r (T)), служащая сигналом 
для убиквитин-зависимой деградации белков. Предполагается, что ELK-домен 
участвует в  белок-белковых взаимодействиях [24] и  может являться сигналом 
ядерной локализации. 



22

Экспрессия генов класса KNOX I необходима для правильного развития 
и функционирования АМП и в первую очередь для поддержания клеток в недиф-
ференцированном состоянии [25]. Одним из  первых гомеобокс-генов, иденти-
фицированных у растений, был ген KNOTTED1(KN1) кукурузы (Zea mays). Было 
обнаружено, что доминантная мутация «приобретения функции» (gain-of-func-
tion) в  локусе kn1  кукурузы вызывает появление на листьях «узелков» («knots»). 
Эти структуры образуются вследствие клеточных делений во всех слоях листовой 
пластины, включая эпидермис, мезофилл и сосудистый пучок [26, 27]. Оказалось, 
что для формирования узелков достаточно эктопической экспрессии KN1 только 
в клетках проводящего пучка и прилегающих к нему клетках мезофилла листа. Та-
ким образом, некий сигнал распространялся в удаленные от пучка слои мезофилла 
и эпидермис, стимулируя в них клеточные деления, приводящие к формированию 
узелков. Было показано, что транскрипты KN1 обнаруживаются только в клетках 
сосудистого пучка, в то время как белок KN1 присутствует во всех клеточных слоях 
листа, включая эпидермис, что позволило предположить, что белок KN1 и являет-
ся подвижным неавтономным клеточным сигналом. Последующие исследования 
с мутациями, ведущими к полной потере функции (loss-of-function), показали, что 
ZmKN1 имеет важное значение для формирования и поддержания АМП [28, 29].

Несколько позднее у ряда растительных объектов были описаны сходные гены. 
Вместе с KN1 они были объединены в семейство KNOTTED1-like homeobox (KNOX) 
(или суперкласс KNOX [20]). Эти гены разделяют на два класса KNOX I и KNOX II 
[28]. Гены I класса, по структуре более схожие с геном KN1 кукурузы, экспрессиру-
ются преимущественно в АМП, с гораздо меньшим уровнем экспрессии в зародыше 
и ее отсутствием в дифференцированных органах, например листьях и корнях [28]. 
Экспрессия генов класса KNOX II выявлена в разных тканях и не обнаруживается 
в меристемах. В геноме Arabidopsis thaliana выявлено несколько генов KNOX, полу-
чивших название KNAT (Knotted-like of Arabidopsis thaliana). Как и у других цветковых 
растений, экспрессия генов I класса (STM, KNAT1/BP (BREVIPEDICELLUS), KNAT2 
и  KNAT6) отмечена преимущественно в  АМП, а  гены II класса (KNAT3, KNAT4, 
KNAT5) имеют более широкую область экспрессии [23, 30]. Например, экспрессия 
генов KNAT3, KNAT4, KNAT5 наблюдается в корнях. Ген I класса STM экспрессиру-
ется исключительно в АМП, начиная с ее закладки в эмбриогенезе, и препятствует 
дифференцировке клеток. У мутантов по гену STM происходит нарушение форми-
рования АМП от уменьшения в размерах до полной редукции.

Для нормального заложения и развития листа в АМП необходимо подавление 
экспрессии ряда меристем-специфичных генов в  области листового примордия. 
За подавление экспрессии генов KNAT1, KNAT2, KNAT6 отвечают белки AS1 и AS2 
(ASYMMETRIC LEAVES 1 и  2), контролирующие переход клеток в  дифференци-
рованное состояние [31]. В  свою очередь, STM подавляет экспрессию генов AS1 
и AS2 в клетках меристемы. Такой механизм регуляции характерен для растений, 

Рис. 2. Доменная организация белков KNOX
HD — гомеодомен.
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имеющих простые листья, в частности Arabidopsis thaliana. Однако у растений со 
сложными листьями, например у томата, характер экспрессии несколько отлича-
ется. Так, ген LeT6 томата, гомолог гена STM, экспрессируется как в АМП, так и 
в листовом примордии [32]. Изменение морфологии листа в ходе эволюции рас-
тений также связывают с изменением характера экспрессии генов KNOX в апексе 
побега [33].

Взаимодействие транскрипционных факторов KNOX 
с гормональной системой у покрытосеменных

Между экспрессией генов KNOX в АМП и биосинтезом цитокининов — рас-
тительных гормонов, отвечающих за пролиферацию клеток,  — имеется положи-
тельная корреляция [23, 34]. Белки KNOX активируют экспрессию генов, кодиру-
ющих изопентенилтрансферазы — ключевые ферменты биосинтеза цитокининов 
[35, 36]. В свою очередь, цитокинины индуцируют экспрессию генов KNOX [37–39]. 
Недавно было выявлено, что белки I класса KNOX — STM, KNAT1/BP и KNAT2 — 
ингибируют клеточную дифференцировку и  процессы эндоредупликации через 
цитокининовый сигналинг [34]. Повышение содержания цитокининов благодаря 
индукции их биосинтеза активирует регуляторы клеточного цикла  — циклины 
CYCD3. Таким образом достигается поддержание пула недифференцированных 
клеток в меристеме в результате сохранения митотической активности клеток [34]. 
Однако само образование АМП регулируется фактором транскрипции STM неза-
висимо от цитокинина, поскольку добавление цитокинина или сверхэкспрессия 
генов биосинтеза цитокининов не приводили к восстановлению АМП у лишенных 
ее мутантов stm, хотя и смягчали эффекты мутации [36].

Некоторые KNOX- или цитокинин-ассоциированные фенотипические эф-
фекты могут быть подавлены путем применения предшественника этилена  — 
1-аминоциклопропан-1-карбоновой кислоты (АЦК). Аналогичный эффект наблю-
дается у мутанта CTR1 с повышенной чувствительностью к этилену [40], что может 
указывать на антагонизм между функциями белков KNOX и этилена. 

Важнейшим регулятором процессов в АМП растений, в частности дифферен-
цировки и роста клеток, является гормон ауксин. Высокое содержание ауксина на-
блюдается в клетках листовых примордиев, однако гены KNOX в них не экспрес-
сируются, что вероятно говорит о  несовместимости и/или антагонизме ауксина 
и белков KNOX [41]. Косвенным свидетельством этого служит снижение апикаль-
ного доминирования у растений со сверхэкспрессией гена KNOX, где также наблю-
далось снижение содержания ауксина в АМП [23]. 

Гибберелловая кислота (ГК) является важнейшим растительным гормоном 
и представляет собой собирательное название большого семейства дитерпеноидных 
молекул (гиббереллинов), которые вовлечены в процессы полярного роста и удли-
нения клеток и органов, а также цветения и прорастания семян [42]. ГК также спо-
собствует дифференцировке клеток [43, 44]. Для табака было продемонстрировано, 
что продукт гена KNOX NTH15 подавляет транскрипцию гена NTC12, кодирующего 
один из ключевых ферментов биосинтеза ГК ГК-20 оксидазу [44]. Этот же механизм 
подавляет синтез ГК в АМП, а в тех ее доменах, где нет экспрессии гена KNOX, на-
пример в листовых примордиях, наблюдается активный биосинтез ГК [23]. 
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Недавно методами коиммунопреципитации хроматина, глубокого секвени-
рования и РНК-секвенирования были выявлены гены-мишени белков KNOX для 
кукурузы [45]. Оказалось, что в данной модели мишенями транскрипционных фак-
торов KNOTTED1 являются несколько тысяч локусов. Среди них в первую очередь 
были выявлены гены, кодирующие другие факторы транскрипции (в  том числе 
гомеодомен-белки), а  также компоненты гормонального сигналинга, включая не 
только цитокинины и гиббереллины, но также в высокой степени ауксины. Однако 
этот эффект был наиболее выражен в проводящей системе листьев; оказалось, что 
биосинтез ауксина в листьях активируется белками KNOX [45].

Регуляция биосинтеза лигнина у покрытосеменных растений 
факторами транскрипции KNOX

Лигнин — комплексный полимер и один из основных компонентов клеточной 
стенки высших растений [46]. Лигнификация осуществляется преимущественно 
во вторичной клеточной стенке элементов ксилемы (членики сосудов и трахеиды), 
флоэмы, склеренхимы и  перидермы [13]. Взаимодействуя с  углеводными компо-
нентами клеточной стенки, лигнин выполняет важную опорную функцию, под-
держивая структурную целостность сосудистой системы и всего растительного ор-
ганизма. Процесс биосинтеза лигнина в настоящее время интенсивно исследуется 
на уровне отдельных генов, кодирующих ферменты биосинтеза лигнина, а также 
транскрипционных факторов, регулирующих его синтез. Среди последних по-
казаны участвующие в регуляции биосинтеза лигнина белки I и II классов KNOX 
у Arabidopsis [47], Populus [48] и Prunus persica [49]. У Arabidopsis участие в регуля-
ции биосинтеза лигнина было продемонстрировано для гена BREVIPEDICELLUS 
(BP)/KNAT1 [47, 50–52]. У нокаут-мутанта по гену BP наблюдалось увеличение био-
синтеза лигнина в цветоножках, в то время как сверхэкспрессия этого гена приво-
дила к  подавлению накопления лигнина в  растении [47]. Анализ транскриптома 
мутантных растений методом ДНК-микрочипов (DNA microarray) показал, что 
BP у Arabidopsis функционирует как репрессор биосинтеза лигнина, а в последо-
вательностях ряда генов, кодирующих ферменты биосинтеза монолигнолов, были 
найдены высококонсервативные сайты связывания транскрипционных факторов 
KNOX [47]. Эти результаты указывают на то, что одна из функций ВР состоит в по-
давлении ферментов биосинтеза лигнина. Сравнительный анализ функций генов 
KNOX I класса KNOTTED1  кукурузы и  LeT6  томата в  ингибировании биосинте-
за лигнина был проведен в трансгенных линиях табака со сверхэкспрессией этих 
генов. Сверхэкспрессия обоих генов приводила к снижению содержания лигнина 
в трансгенных линиях; было установлено, что мишенями действия белков KNOX 
являются, по меньшей мере, два гена, кодирующих пероксидазу и  циннамил-ал-
когольдегидрогеназу соответственно [53]. Таким образом, гены KNOX могут быть 
эффективными модуляторами одревеснения в растительных тканях.

Одним из известных регуляторов биосинтеза лигнина и процессов морфоге-
неза является ГК [54]. Повышение содержания активной ГК приводит к усилению 
лигнификации тканей растений [55]. Таким образом, механизмом, с помощью ко-
торого белки KNOX влияют на развитие и уровень экспрессии ряда генов-участни-
ков биосинтеза лигнина, кроме непосредственного ингибирования транскрипции 
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этих генов может быть и опосредованное влияние на уровень ГК [56]. Подавление 
лигнификации — один из механизмов, с помощью которых белки KNOX способ-
ствуют поддержанию в АМП пула недифференцированных, делящихся клеток.

Гомологи белков KNOX у несеменных и голосеменных растений
Гомологи факторов транскрипции KNOX обнаруживаются у  представителей 

всех таксонов высших растений. У мохообразных гены KNOX регулируют развитие 
спорофита [57]. У ряда несеменных растений — папоротников Ceratopteris richardii, 
Osmunda regalis, Anagramma chaeophylla и плаунов Selaginella kraussiana и Selaginella 
uncinata — предпринимались попытки изучения функций генов KNOX в АМП [33, 
58–60]. Результаты исследования паттернов локализации транскриптов и  белков 
KNOX у этих объектов позволили предположить, что функции генов KNOX в АМП, 
вероятно, сходны с  таковыми у  покрытосеменных [58]. Эти функции включают 
поддержание пула недифференцированных клеток в АМП, а также подавление за-
ложения листовых примордиев. Важно отметить, что такое функциональное сход-
ство было установлено для представителей как микрофилльной (плаунообразные), 
так и мегафилльной (папоротникообразные, покрытосеменные) линий эволюции.

Основные исследования генов KNOX у голосеменных растений были выполне-
ны на модели Picea abies. Обнаруженное отсутствие экспрессии генов HBK — гомо-
логов KNOX голосеменных — в хвое, вероятно, соответствует подавлению актив-
ности генов класса KNOX I покрытосеменных в листьях [28]. Однако экспрессия 
всех генов HBK Picea abies была обнаружена в корнях, что не типично для генов 
класса KNOX I. Для ближайшего гомолога гена STM Arabidopsis thaliana — HBK1 Pi-
cea abies — была показана тканеспецифичная экспрессия в АМП [61]. Методом ги-
бридизации РНК-РНК in situ был изучен паттерн экспрессии данного гена: в цен-
тральной зоне АМП транскрипты HBK1 обнаруживались на низком уровне, в то 
время как в  листовых примордиях не было обнаружено сигнала гибридизации. 
Таким образом, паттерн экспрессии HBK1 оказался сходным с паттернами экспрес-
сии в вегетативных АМП генов KNOX I класса покрытосеменных, таких как KN1, 
STM и KNAT1. 

Для оценки функций гена HBK1 Picea abies по сравнению с генами KNOX по-
крытосеменных были сконструированы трансгенные растения Arabidopsis thaliana, 
экспрессирующие HBK1  под контролем промотора 35S вируса мозаики цветной 
капусты [61]. У  полученных трансгенных растений фенотипические проявления 
сверхэкспрессии гена HBK1 были очень схожи с таковыми при сверхэкспрессии ге-
нов KNOX I класса покрытосеменных, включая образование рассеченных листьев 
и другие аберрации развития листа [61]. Следует отметить, что подобных иссле-
дований со  сверхэкспрессией в  трансгенных растениях Arabidopsis thaliana генов 
KNOX несеменных растений пока не проводилось. Нарушения экспрессии HBK1 
и  представителей класса KNOX I покрытосеменных вызывают схожие дефекты 
в развитии [62]. Эти данные показывают, что регуляция экспрессии генов класса 
KNOX I в меристемах представляет собой общий механизм контроля развития се-
менных растений в процессе эволюции [61]. 

Хотя имеющийся в настоящее время объем данных свидетельствует в пользу 
высококонсервативной роли факторов транкрипции KNOX в функционировании 
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АМП представителей всех таксонов сосудистых растений, молекулярные механиз-
мы действия белков KNOX, в том числе взаимодействие с гормональной системой 
растений, исследованы только для покрытосеменных. Секвенирование геномов 
представителей различных таксонов сосудистых растений, а  также возможности 
транскриптомного анализа АМП у широкого круга объектов имеют большой по-
тенциал для выявления и функционального анализа гомологов KNOX у предста-
вителей эволюционно древних таксонов. Однако в настоящее время такие исследо-
вания затруднены отсутствием среди несеменных сосудистых растений модельных 
систем, позволяющих получать стабильно трансформированные растения.

Роль плазмодесм в функционировании 
апикальных меристем побега покрытосеменных

Для клеток растений, окруженных плотной клеточной стенкой, ключевая роль 
в  обеспечении межклеточных коммуникаций принадлежит плазмодесмам. Плаз-
модесмы представляют собой тонкие (диаметром от нескольких десятков до сотен 
нанометров) трубчатые цитоплазматические каналы, ограниченные плазмалем-
мой, которые соединяют соседние клетки растения. В просвете сформировавшихся 
плазмодесм находится тонкая цилиндрическая структура — десмотрубка, которая 
представляет собой фрагмент эндоплазматического ретикулума (ЭПР), переходя-
щий из  одной клетки в  другую. Так называемые первичные плазмодесмы образу-
ются в процессе цитокинеза, во время образования первичной клеточной стенки. 
Количество плазмодесм между только что поделившимися клетками максимально 
и может достигать нескольких тысяч. Кроме того, плазмодесмы могут формиро-
ваться de novo после окончания цитокинеза, путем частичного разрушения клеточ-
ной стенки — вторичные плазмодесмы. Точный механизм формирования вторич-
ных плазмодесм на сегодня неизвестен. Предположительно этот процесс связан 
с разрушением клеточной стенки гидролитическими ферментами, однако возмож-
но возникновение вторичных плазмодесм путем модификации первичных [63–65]. 
Формирование вторичных плазмодесм имеет важное значение для построения 
трехмерных связей между клетками. Лучше всего это можно проиллюстрировать 
на примере АМП, где клетки внешних слоев туники, делящиеся антиклинально, 
могут соединяться с  клетками корпуса лишь с  помощью вторичных плазмодесм 
[46, 66] (рис. 3). 

В ходе исследования 17 семейств и 24 видов из разных таксонов сосудистых 
растений было выделено два различных типа распределения плазмодесм между 
клетками АМП, которые соответствовали двум типам структурной организации 
АМП — типу папоротникообразных и типу семенных [67]. В АМП, организован-
ной по типу папоротникообразных, формируются преимущественно первичные 
плазмодесмы, которые образуются только между клетками одной клеточной линии 
(то есть сестринскими клетками; так называемая lineage-specifi c network of primary 
plasmodesmata, L-ПД). Для АМП с организацией по типу семенных характерно об-
разование наряду с первичными вторичных плазмодесм между любыми клетками, 
не обязательно связанными общим происхождением (interface-specifi c network of sec-
ondary plasmodesmata, I-ПД). В АМП типа папоротникообразных плотность плаз-
модесм в три раза выше, чем в АМП типа семенных. L-ПД присутствует у группы 
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эуспорангиатных папоротников [68], включая псилотовые и  хвощи. Кроме того, 
такой тип характерен для плаунообразных рода Selaginella [67]. Тип I-ПД характе-
рен для голосеменных и покрытосеменных растений, а также для представителей 
плаунообразных родов Lycopodium и Isoetes. 

Кук с  коллегами [66] выдвинули гипотезу, согласно которой тип плазмодес-
менной сети оказывается тесно связанным с  типом структурной организации 
АМП. Наличие единственной инициали в  АМП предположительно обусловлено 
неспособностью таких растений формировать вторичные плазмодесмы, поэтому 
между апикальной инициалью и  ее непосредственными производными форми-
руется большой «запас» плазмодесм, с одной стороны, обеспечивающий возмож-
ности клетки делиться дальше, а с другой стороны, ограничивающий число таких 
делений [66, 69]. Напротив, наличие в АМП множественных инициалей и разделе-
ние АМП на слои связано со способностью растений формировать сеть не только 
первичных, но и вторичных плазмодесм, соединяющих клетки разных клеточных 
слоев [66]. Интересно, что у цветковых растений особая роль в транспорте инфор-
мационных макромолекул, сигналов и  вирусов приписывалась исключительно 
вторичным плазмодесмам [70–72]. Аналогичных исследований для представителей 
других таксонов не проводилось [73].

Механизмы переноса гомеобокс-содержащих белков по плазмодесмам
Симпластический ток свободно диффундирующих молекул зависит от размера 

апертуры плазмодесменной поры, которую характеризует предел пропускной спо-
собности (SEL, size exclusion limit). SEL обычно определяется размером молекул, ко-
торые могут свободно проходить через отверстие плазмодесм, и выражается моле-
кулярной массой в кДа [74, 75]. Иногда SEL определяют как гидродинамический ра-
диус Стокса, который отражает размер и форму транспортируемой молекулы [75].

Рис. 3. Организация системы плазмодесм в  АМП (по Lee, Sieburth, 2010, с  изменениями). 
Клетки слоя меристемы L1 (будущие эпидермальные клетки) соединяются друг с другом с по-
мощью первичных плазмодесм, но  их связь с  клетками слоя L2  (будущие клетки мезофилла) 
осуществляется исключительно через вторичные плазмодесмы.
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Перенос макромолекул через плазмодесмы может быть пассивным и неселек-
тивным либо селективным и тогда, как правило, активным, т. е. с затратой энергии 
[76]. Неселективный транспорт основан на простой диффузии. С  использовани-
ем зеленого флуоресцентного белка (GFP 26,9  кДа) было показано, что малень-
кие белки свободно диффундируют через плазмодесмы [77]. Энергозависимый 
селективный перенос, как правило, требует увеличения SEL. Исследования пере-
мещения вирусов по клеткам растений открыли такое явление, как «gating», или 
динамическое изменение диаметра плазмодесм в широком диапазоне под воздей-
ствием определенных факторов. Многие вирусы растений кодируют специфичные 
белки «movement proteins» (MP), которые помогают самому вирусу или вирусной 
РНК проникать через плазмодесмы [78, 79]. На сегодня наиболее хорошо изучены 
MP (30 кДа) вируса табачной мозаики. Они способны связывать одноцепочечные 
нуклеиновые кислоты in vitro [80], а методом иммунолокализации они выявляют-
ся в плазмодесмах инфицированных клеток [81]. MP могут увеличивать SEL [82] 
и способствовать свободному перемещению вирусных частиц или вирусных РНК 
между соседними клетками [79].

Одни из  первых исследований показали локализацию белка KN1  в  L1-слое 
АМП, однако мРНК KN1 там не была обнаружена [83, 84]. Позднее с помощью GFP 
был обнаружен перенос белка KN1 между клетками апикальной меристемы побе-
га [85]. В результате микроинъекции белка KN1 в клетки мезофилла табака было 
показано, что KN1, подобно вирусным MP, способен увеличивать SEL плазмодесм 
[84]. Кроме того, белок KN1 способствует специфическому межклеточному пере-
носу собственной мРНК [86]. Аналогичный механизм наблюдается при инъеци-
ровании вирусом РНК с помощью MP [84]. Таким образом, белок KN1, вероятно, 
обладает свойствами, удивительно схожими со свойствами вирусных MP, и может 
представлять собой класс эндогенных, MP-подобных белков [87].

Благодаря gating возможно перемещение по плазмодесмам крупных белков, 
массой несколько десятков кДа [88]. Дальнейшие исследования выявили роль ша-
перонов в этом процесе [89]. Например, при переносе белка KN1 шапероны осу-
ществляют предварительное разворачивание белка, что облегчает его транспорт 
через плазмодесмы [89]. Кроме того, обнаруженный во флоэме белок HSP70 также 
способен изменять SEL плазмодесм [90]. Гомологи HSP70 можно найти во фракциях 
клеточных стенок, обогащенных плазмодесмами, и во флоэме, а при их инъекции 
в клетки листьев они способны перемещаться из клетки в клетку [90]. Шапероны 
и шаперонины способствуют фолдингу белков за счет гидролиза ATP [91]. Вероят-
но, функции шаперонов и шаперонинов при переносе макромолекул по плазмодес-
мам состоят, во-первых, в обеспечении движения белка к плазмодесмам и его ча-
стичной развертки [89], а во-вторых, в рефолдинге после прохождения через канал 
плазмодесм, в результате чего белок снова начинает проявлять свою функциональ-
ную активность [92]. Шаперонины более специфичны по отношению к субстрату, 
чем шапероны [91]. У Arabidopsis thaliana 9 генов кодируют 8 различных субъединиц 
CCT1–8 комплекса шаперонинов [91]. Используя метод коиммунопреципитации, 
удалось обнаружить, что белки KN1 и STM способны взаимодействовать с субъе-
диницей CCT8 [92]. Кроме того, вторая субъединица шаперонина CCT7 также вза-
имодействует с KN1. Таким образом, можно сделать вывод о том, что белок KN1 ас-
социирован с комплексом шаперонинов, которые, вероятно, облегчают транспорт 
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KN1  между клетками и  обеспечивают рефолдинг [92]. Эти данные убедительно 
свидетельствуют о том, что через плазмодесмы может осуществляться транспорт 
различных по массе и  структуре макромолекул. Важнейшими примерами неав-
тономных клеточных факторов транскрипции, кроме KNOTTED1 (KN1) кукуру-
зы и STM Arabidopsis thaliana [83–85], являются DEFICIENS (DEF) львиного зева 
[4, 93], FLORICAULA (FLO) [4], GLOBOSA (GLO) [89], LEAFY (LFY) у Arabidopsis 
thaliana [94], а также белки SHORT ROOT (SHR) [95; 96] и др.

У покрытосеменных система плазмодесм и связанная с ней флоэма объедине-
ны в  единую систему надклеточных симпластических связей, благодаря которой 
между частями растительного организма осуществляется перенос макромолекул, 
таких как различные виды РНК и  белки. Эти макромолекулы обеспечивают как 
специфическое межклеточное взаимодействие, так и регуляцию экспрессии генов 
не только на уровне одной клетки, но и на уровне всей системы растительного ор-
ганизма [5, 6, 97, 98]. Например, молекулы РНК, действующие как неавтономные 
клеточные факторы, участвуют в процессах системного РНК-сайленсинга [99, 100], 
а  также играют важную роль в  регуляции развития растений [5, 101]. Факторы 
транскрипции синтезируются в  листьях под влиянием изменения фотопериода, 
транспортируются по флоэме к АМП, проходят по плазмодесмам клеток меристем 
и вызывают их трансформацию во флоральные меристемы, действуя как флориген 
[102]. Несмотря на важность данных механизмов для развития растений исследо-
вания этих механизмов у представителей эволюционно древних таксонов растений 
пока не проводились.

Заключение
Изучение эволюции механизмов морфогенеза в АМП требует проведения моле-

кулярно-генетических и функциональных исследований представителей широкого 
круга таксонов сосудистых растений. Развитие новых технологий секвенирования 
позволяет выявлять у этих объектов группы генов, связанных с функционирова-
нием АМП. Физиологические исследования гормональной регуляции меристем 
значительно отстают от аналогичных исследований у покрытосеменных. Механиз-
мы переноса неавтономных клеточных регуляторов — факторов транскрипции по 
плазмодесмам у несеменных и голосеменных растений до настоящего времени не 
исследовались. Для изучения структурной и симпластической организации АМП 
сосудистых растений можно выделить перспективные модели — растения, АМП 
которых отличает контрастная организация сети плазмодесм, соответствующая 
L-ПД и I-ПД. Например, представители плаунообразных — виды родов Selaginella 
и Lycopodium/Isoetes/Huperzia, или представители папоротникообразных и голосе-
менных, соответственно.

Методически выявление неавтономных клеточных регуляторов остает-
ся нетривиальной задачей. Можно выделить два основных подхода к  ее реше-
нию: 1)  сравнение мест размещения транскриптов и  белков генов интереса [85] 
и 2) флуо ресцентное мечение белков на основе GFP и прямое наблюдение за пере-
мещением белков из клетки в клетку in vivo [66]. Первый подход не позволяет на-
прямую визуализировать перемещение белка, но применим к широкому кругу объ-
ектов, так как основан на методах мечения транскриптов и белков, которые можно 
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адаптировать к большинству растительных объектов (гибридизация РНК-РНК in 
situ, иммунолокализация белков). Второй подход позволяет документировать сам 
процесс межклеточного транспорта, но его применение ограничено кругом расте-
ний (как правило, это покрытосеменные), для которых разработаны методы транс-
формации (стабильной или транзиентной).
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