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1 ëËÒÚÂÏÌ˚È ÍÓÌÚÓÎ¸ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ Ë ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl ‚ÒÂı ÏÌÓ„Ó-
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. ÄÍÚË‚Ì‡fl ÔÓÎËÙÂ‡ˆËfl
fl‚ÎflÂÚÒfl ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍÓÈ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ‚ ÚÓ
‚ÂÏfl Í‡Í ‚ ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÚÍ‡Ìflı ˜ËÒÎÓ ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ ÒÓÍ‡˘‡ÂÚÒfl – Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‰Â-
ÎÂÌËÂ Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ ÍÎÂÚÓÍ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡˛ÚÒfl
Í‡Í ‰‚‡ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚ı, ÚÂÒÌÓ ‚Á‡ËÏÓÒ‚flÁ‡ÌÌ˚ı
ÔÓˆÂÒÒ‡ (Jakoby, Schnittger, 2004). Ç ̋ ‚ÓÎ˛ˆËË ̋ ÛÍ‡-
ËÓÚ ·˚ÎÓ ‚˚‡·ÓÚ‡ÌÓ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı
ÒËÒÚÂÏ, ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡˛˘Ëı „ÓÏÂÓÒÚ‡Á ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ. 

ì ‡ÒÚÂÌËÈ ÏÓÊÌÓ ‚˚‰ÂÎËÚ¸ Í‡Í ÏËÌËÏÛÏ ÚË
ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÛÓ‚Ìfl ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ (Dodueva et al., 2007). èÂ‚˚È ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ‚ ÒÂ·fl ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Â ‰Îfl ˝ÛÍ‡Ë-

1 ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ êÓÒÒËÈÒÍËÏ ÙÓÌ‰ÓÏ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÔÓÂÍÚ ‹ 05-04-48583), îÂ‰Â‡Î¸ÌÓÈ ˆÂÎÂ-
‚ÓÈ ÔÓ„‡ÏÏÓÈ “Ç˚Ò¯ËÂ Ì‡Û˜Ì˚Â ¯ÍÓÎ˚” (ÔÓÂÍÚ çò
7623.2006.4) Ë ÄÏÂËÍ‡ÌÒÍËÏ ÙÓÌ‰ÓÏ „‡Ê‰‡ÌÒÍËı ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËÈ Ë ‡Á‚ËÚËfl (ÔÓÂÍÚ˚ CRDF Sí-012-0 Ë Çê2å12).

ÓÚ ÏÂı‡ÌËÁÏ˚, ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚
ÍÓÌÚÓÎÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÒÎÂ‰Û˛˘ËÈ ÛÓ‚ÂÌ¸
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ‡·ÓÚÛ ÏÂËÒÚÂÏ, ‡ ÚÂÚËÈ Ò‚flÁ‡Ì Ò
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÏÓÙÓ-
„ÂÌÂÁ‡. 

é·ÁÓ ÔÓÒ‚fl˘ÂÌ ‡ÒÒÏÓÚÂÌË˛ ÓÎË ÏÂËÒÚÂ-
ÏÓÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ
ÓÔÛıÓÎÂ‚Ó„Ó ÓÒÚ‡. éÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ fl‚ÎflÂÚÒfl
Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÓÔÚËÏ‡Î¸Ì˚ı ÏÓ‰ÂÎÂÈ ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl ÏÂı‡-
ÌËÁÏÓ‚ ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂ-
ÚÓÍ. èË ÔÂÂıÓ‰Â Í ÓÔÛıÓÎÂ‚ÓÏÛ ÓÒÚÛ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ Ë Â‡ÍÚË‚‡ˆËfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ
‚ ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÚÍ‡Ìflı, ˜ÚÓ ÏÓÊÌÓ ‡ÒÒÏ‡Ú-
Ë‚‡Ú¸ Í‡Í ‚ÓÁ‚‡Ú Í ÒÚ‡ÚÛÒÛ ÒÚ‚ÓÎÓ‚ÓÈ ÍÎÂÚÍË (Ja-
koby, Schnittger, 2004). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÓÔÛıÓÎË ‡Ò-
ÚÂÌËÈ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ Ó˜‡„Ë ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂË-
ÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. èÓ ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚Ï
‰‡ÌÌ˚Ï, ÔË Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ‡ÒÚÂÌËÈ ËÏÂ-
ÂÚ ÏÂÒÚÓ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ÛÓ‚ÌÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ Â-
„ÛÎflÚÓÓ‚ ÏÂËÒÚÂÏ (Feng, Kung, 1994; Harrar et al.,
2003; Lee et al., 2004; Osipova et al., 2006).

ÄÍÚÛ‡Î¸Ì˚Â ÔÓ·ÎÂÏ˚
·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl ‡ÒÚÂÌËÈ
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ì ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÂÌ˚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚ KNOX Ë WOX Ë„‡˛Ú ÍÎ˛˜Â‚Û˛ ÓÎ¸
‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÏÂËÒÚÂÏ, Â„ÛÎËÛ˛Ú ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ Ë ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡˛Ú
‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÍÎÂÚÓÍ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÏÂËÒÚÂÏÓÒÔÂˆËÙË˜Ì˚Â „ÂÌ˚ Â„ÛÎËÛ˛ÚÒfl ÙËÚÓ„ÓÏÓ-
Ì‡ÏË Ë ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. éÔÛıÓÎË ‡ÒÚÂÌËÈ ¯ËÓÍÓ
ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl Í‡Í ÏÓ‰ÂÎ¸ ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂ-
ÚÓÍ. Ç˚‰ÂÎfl˛Ú ÓÔÛıÓÎË, ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ô‡ÚÓ„ÂÌ‡ÏË, Ë „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÓÔÛıÓÎË, ‡Á‚ËÚËÂ ÍÓÚÓ˚ı
Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ „ÂÌÓÚËÔ‡ ‡ÒÚÂÌËfl. ç‡ ÓÔÛıÓÎflı ‡ÁÌÓ„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ÛÓ‚ÌÂÈ
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÏÂËÒÚÂÏÓÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ „ÂÌÓ‚,
ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ Ë ÔÂÂ‰‡˜Û ÒË„Ì‡Î‡ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚. éÚÏÂ˜ÂÌÓ ÒıÓ‰ÒÚ‚Ó ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ‡ÒÚÂÌËÈ Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ‚ ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË Ò‚flÁ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ò ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ. í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KNOX Û ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡˛Ú ÒıÓ‰ÒÚ‚Ó ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ Ë ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ ËÏÂ˛Ú Ó·˘ÂÂ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂ Ò
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË MEIS Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ‚˚ÒÓÍ‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÓÚÓ˚ı Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‚ ‡-
ÍÓ‚˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı. Ç Ó·ÁÓÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚
KNOX Ë WOX, Ëı ÙÛÌÍˆËË ‚ ‡Á‚ËÚËË ÏÂËÒÚÂÏ Ë ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ Ò „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÓÈ ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ. é·ÒÛÊ‰‡ÂÚÒfl ÓÎ¸ „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË
ÓÔÛıÓÎÂÈ ‡ÒÚÂÌËÈ Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ç‡ ÔËÏÂÂ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÓÔÛıÓÎÂÈ, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÔË ÏÛÚ‡„ÂÌÂÁÂ
Û Arabidopsis thaliana, Ë ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ Ó·ÒÛÊ‰‡ÂÚÒfl ÓÎ¸ ÏÂËÒÚÂÏÓÒÔÂˆËÙË˜-
Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Ë ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚ ÔË ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËË. 

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡: ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ, „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ˚, ÏÂËÒÚÂÏÓÒÔÂˆËÙË˜Ì˚Â „ÂÌ˚, KNOX, WOX,
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚.
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ÇÒÂ ˝Ú‡Ô˚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ˝ÛÍ‡ËÓÚ Ì‡ıÓ‰flÚ-
Òfl ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ÒÂËÌ/ÚÂÓÌËÌÓ‚˚ı
ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á, ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı Í‡Í ˆËÍÎËÌÁ‡‚ËÒËÏ˚Â
ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á˚ (CDK) (ËÒ. 1). äËÌ‡ÁÌ‡fl ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚ¸ CDK Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚÒfl ÔË ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËË Í‡Ú‡-
ÎËÚË˜ÂÒÍÓÈ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ˚ – ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ̂ ËÍÎËÌ‡, ÍÓ-
ÚÓ‡fl ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ÒÛ·ÒÚ‡ÚÌÛ˛ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸
CDK. ñËÍÎËÌ˚ ‡ÁÌ˚ı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ Û ‡ÒÚÂÌËÈ ÍÓÌÚÓ-
ÎËÛ˛Ú ‡ÁÌ˚Â ˝Ú‡Ô˚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡: ÍÎ‡ÒÒ‡ D
(CycD) – ÔÂÂıÓ‰ G1 S, ÍÎ‡ÒÒ‡ Ä (CycA) – Ù‡ÁÛ S
Ë ÔÂÂıÓ‰ G2 M, ÍÎ‡ÒÒ‡ Ç (CycB) – ÌÓÏ‡Î¸Ì˚È
ıÓ‰ Ë Á‡‚Â¯ÂÌËÂ ÏËÚÓÁ‡ (Oakenfull et al., 2002; We-
ingartner et al., 2004; Menges et al., 2005). é‰ÌËÏ ËÁ
ÍÎ˛˜Â‚˚ı ÒÓ·˚ÚËÈ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡
fl‚ÎflÂÚÒfl ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ ·ÂÎÍ‡ ÂÚËÌÓ·Î‡ÒÚÓ-
Ï˚ (êÅ) ̂ ËÍÎËÌÁ‡‚ËÒËÏ˚ÏË ÍËÌ‡Á‡ÏË, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
˜Â„Ó ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Â„Ó ‰ËÒÒÓˆË‡ˆËfl Ò Ú‡ÌÍËÔˆËÓÌ-
Ì˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË E2F (Ebel et al., 2004). ùÚË Ù‡ÍÚÓ-
˚ Â„ÛÎËÛ˛Ú ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛-
˘Ëı ÂÔÎËÍ‡ˆË˛ Ñçä Ë ‰ËÌ‡ÏËÍÛ ıÓÏ‡ÚËÌ‡
(Vandepoele et al., 2005). ëÛ·ÒÚ‡Ú‡ÏË CDK Ú‡ÍÊÂ fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ·ÂÎÍË ÔÂÂÔÎËÍ‡ˆËÓÌÌÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡, „Ë-
ÒÚÓÌ˚, ̋ ÎÂÏÂÌÚ˚ ̂ ËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ Ë ·ÂÎÍË fl‰ÂÌÓÈ ÏÂÏ-
·‡Ì˚ (Castellano et al., 2001). 

Ç‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ë„-
‡˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ‡fl Â„ÛÎflˆËfl „ÂÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ-

˛˘Ëı CDK Ë ˆËÍÎËÌ˚, Ë ÔÓÒÚÚ‡ÌÒÎflˆËÓÌÌ‡fl ÏÓ-
‰ËÙËÍ‡ˆËfl CDK/ˆËÍÎËÌÓ‚˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ (De Jager
et al., 2005). Ç Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ CDK Ë
ˆËÍÎËÌÓ‚ ÔËÌËÏ‡˛Ú Û˜‡ÒÚËÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â
Ù‡ÍÚÓ˚ E2F (Boudolf et al., 2004; De Jager et al.,
2005); ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û-
˛Ú Ó· Û˜‡ÒÚËË ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ Myb (Araki et al.,
2004) Ë åÄê-ÍËÌ‡ÁÌÓ„Ó Í‡ÒÍ‡‰‡ (Krysan et al.,
2002). ÑÎfl fl‰‡ „ÂÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û ‡ÒÚÂÌËÈ, ı‡‡ÍÚÂÌ‡ ÙËÚÓ-
„ÓÏÓÌ‡Î¸Ì‡fl Â„ÛÎflˆËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË (Riou-Kham-
lichi et al., 1999; Hu et al., 2000; Roudier et al., 2003;
Rashotte et al., 2003). ç‡Ë·ÓÎÂÂ ËÁÛ˜ÂÌÌ˚È ÏÂı‡-
ÌËÁÏ ÔÓÒÚÚ‡ÌÒÎflˆËÓÌÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË
CDK/ˆËÍÎËÌÓ‚˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ Ò‚flÁ‡Ì Ò ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡ÌËÂÏ-‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂÏ, ÓÒÌÓ‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚
ÍÓÚÓÓÏ Ë„‡˛Ú ÍËÌ‡Á‡ WEE1, ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ CDC25
(Sorrel et al., 2002; Landrieu et al., 2004), ‡ Ú‡ÍÊÂ „ÛÔ-
Ô‡ ·ÂÎÍÓ‚ ëÄä (CDK Activating Kinases), ÓÚÌÓÒfl-
˘ËıÒfl Í ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û CDK (Yamaguchi et al., 2003). Ö˘Â
Ó‰ËÌ ÔÛÚ¸ ÏÓ‰ÛÎËÓ‚‡ÌËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË CDK Ò‚flÁ‡Ì Ò
Ëı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË ICK/KRP (Inhibitors
of CDK/KIP-Related Proteins), ÍÓÚÓ˚Â fl‚Îfl˛ÚÒfl „Ó-
ÏÓÎÓ„‡ÏË ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ CDK ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KIP/CIP ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı (Vandepoele et al., 2005).

ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ì‡Û¯ÂÌËfl ‚ ‡·ÓÚÂ fl‰‡ „ÂÌÓ‚, ‚Ó-
‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚ı ‚ ÍÓÌÚÓÎ¸ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ‚˚Á˚‚‡-
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êËÒ. 1. êÓÎ¸ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ TALE ‚ Â„ÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı (‡) Ë ‡ÒÚÂÌËÈ (·). 
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ãÛÚÓ‚‡, ÑÓ‰ÛÂ‚‡

˛Ú „ËÔÂÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ, ÔË‚Ó‰fl˘Û˛ Í
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌË˛ (Tamura et al., 2004). ì ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ CycD3
(Riou-Khamlichi et al., 1999; Dewitte et al., 2003),
CycA3;2 (Yu et al., 2003), CDKA (Boucheron et al.,
2002; Yamaguchi et al., 2003), ëÄä (Yamaguchi et al.,
2003) Ú‡ÍÊÂ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ Ë ‚ÓÁ-
Ó·ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ. ä ÒÛÔÂÒÒÓ‡Ï ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl Û ‡Ò-
ÚÂÌËÈ ÓÚÌÓÒËÚÒfl ‚˚ÒÓÍÓÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È ‰Îfl ˝ÛÍ‡-
ËÓÚ ·ÂÎÓÍ êÅ. àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌÛ,
ÍÓ‰ËÛ˛˘ÂÏÛ ·ÂÎÓÍ êÅ, fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔË˜ËÌÓÈ Ó·‡-
ÁÓ‚‡ÌËfl ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÚËÔÓ‚ ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı
(van Deursen, 2007) Ë Ì‡Û¯ÂÌËfl Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ÏÂË-
ÒÚÂÏ Û ‡ÒÚÂÌËÈ (Ebel et al., 2004). àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ̃ ÚÓ ÓÌ-
ÍÓ·ÂÎÍË fl‰‡ ‚ËÛÒÓ‚, ‚˚Á˚‚‡˛˘Ëı ÓÔÛıÓÎË Û ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı, ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Á‡ Ò˜ÂÚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Ë ËÌ‡ÍÚË‚‡-
ˆËË Ò ·ÂÎÍÓÏ êÅ (Caracciolo et al., 2006). êÅ-Ò‚fl-
Á˚‚‡˛˘ËÈ ÏÓÚË‚ ËÏÂÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ Û fl‰‡ ·ÂÎÍÓ‚ „Â-
ÏËÌË‚ËÛÒÓ‚, ÔÓ‡Ê‡˛˘Ëı ‡ÒÚÂÌËfl (Guttierez,
2000) Ë Û ·ÂÎÍ‡ ORF13 Agrobacterium rhizogenes –
ÙËÚÓÔ‡ÚÓ„ÂÌÌÓÈ ·‡ÍÚÂËË, ÍÓÚÓ‡fl ‚˚Á˚‚‡ÂÚ Û
‡ÒÚÂÌËfl ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÛ˛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Ò
ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÓÈ ÔË‰‡ÚÓ˜Ì˚ı
ÍÓÌÂÈ (Stieger et al., 2004). 

êÖÉìãüñàü êÄáÇàíàü åÖêàëíÖå

éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛ ‡ÒÚÂÌËÈ fl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ÎË˜ËÂ ÏÂË-
ÒÚÂÏ – Ó·‡ÁÓ‚‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ÔÛÎ
ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ. ì ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ ‚˚‰ÂÎfl˛Ú
‡ÔËÍ‡Î¸Ì˚Â ÏÂËÒÚÂÏ˚ (Äå) ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓÌfl, ‚ÓÁ-
ÌËÍ‡˛˘ËÂ ËÁ ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÏÂËÒÚÂÏ Á‡Ó‰˚¯‡, Î‡ÚÂ-
‡Î¸Ì˚Â ÏÂËÒÚÂÏ˚, ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ ÍÓÚÓ˚ı fl‚Îfl˛Ú-
Òfl ÔÓÍ‡Ï·ËÈ Ë Í‡Ï·ËÈ, Ë ‚ÒÚ‡‚Ó˜Ì˚Â (ËÌÚÂÍ‡Îfl-
Ì˚Â) ÏÂËÒÚÂÏ˚ ÏÂÊ‰ÓÛÁÎËÈ (Scofield, Murray,
2006). AM ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓÌfl, ‡ Ú‡ÍÊÂ Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚Â ÏÂ-
ËÒÚÂÏ˚ ÛÒÚÓÂÌ˚ ÔÓ ÒıÓ‰ÌÓÏÛ ÔÎ‡ÌÛ: ÓÌË ÒÓÒÚÓflÚ
ËÁ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÒÎÓÂ‚ ÍÎÂÚÓÍ, Í‡Ê‰˚È ËÁ ÍÓÚÓ˚ı
ËÏÂÂÚ Ò‚ÓÈ ÔÎ‡Ì ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ Ë ‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚Ï ÚËÔ‡Ï ÚÍ‡ÌÂÈ. Ç AM ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓÌfl
‚˚‰ÂÎfl˛Ú ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÛ˛ Ë ÔÂËÙÂË˜ÂÒÍÛ˛ ÁÓÌ˚.
ñÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ‚ ÒÂ·fl ÔÓÔÛÎflˆË˛ ÏÂ‰ÎÂÌÌÓ
‰ÂÎfl˘ËıÒfl ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÚÓ‡fl ‚ AM ÔÓ·Â„‡
ÌÓÒËÚ Ì‡Á‚‡ÌËÂ Ó„‡ÌËÁÛ˛˘Â„Ó ˆÂÌÚ‡ (éñ), ‡ ‚
AM ÍÓÌfl – ÔÓÍÓfl˘Â„ÓÒfl ˆÂÌÚ‡ (èñ) (Jiang,
Feldman, 2005; Aida, Tasaka, 2006). èÂËÙÂË˜ÂÒÍ‡fl
ÁÓÌ‡ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ·˚ÒÚÓ ‰ÂÎfl˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÚÓ˚Â
‰‡˛Ú Ì‡˜‡ÎÓ ‡ÁÌ˚Ï ÚËÔ‡Ï ÚÍ‡ÌÂÈ. Ç AM ÔÓ·Â„‡ ‚
˝ÚÓÈ ÁÓÌÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ Á‡˜‡ÚÍÓ‚ Î‡ÚÂ-
‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚ (ÎËÒÚ¸Â‚ ËÎË ˆ‚ÂÚÍÓ‚) (Aida, Tasa-
ka, 2006), ‡ ‚ ÍÓÌÂ ËÌËˆË‡ˆËfl Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ÌÂ AM, ‚ ‚˚¯ÂÎÂÊ‡˘ÂÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚‡ÌÌÓÈ ÁÓÌÂ (Jiang, Feldman, 2005). åÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â
ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ Â„ÛÎflˆËË AM Ú‡ÍÊÂ ËÏÂ˛Ú fl‰ ÒıÓ‰-
Ì˚ı ̃ ÂÚ; ‡ÁÎË˜Ëfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl Ë
‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÔÓ·Â„Â Ë ÍÓÌÂ Ò‚flÁ‡Ì˚
„Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ Ò Ì‡·ÓÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı

Ù‡ÍÚÓÓ‚, Â„ÛÎËÛ˛˘Ëı Ëı ‡Á‚ËÚËÂ (Scofield,
Murray, 2006). 

éÒÌÓ‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ·‡Î‡ÌÒ‡ ‰ÂÎÂÌËfl
Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏÂËÒÚÂÏ‡ı Ë„‡˛Ú
ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÒÂÏÂÈÒÚ‚ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚.
èÓ‰ÛÍÚ‡ÏË ˝ÚËı „ÂÌÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌËÂ ÔÎ‡Ì‡ ÚÂÎ‡ Û ‚ÒÂı ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ó„‡-
ÌËÁÏÓ‚,  fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÓÎ¸¯ÓÂ ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó Ú‡ÌÒÍËÔ-
ˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚, ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸ ÍÓÚÓ˚ı ÒÓÒÚÓËÚ ‚
Ì‡ÎË˜ËË „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ‡ – ‚˚ÒÓÍÓÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó
Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Â„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ (Burglin, 1997). ÑÎfl ‡Á-
Ì˚ı ÒÂÏÂÈÒÚ‚ „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆË-
ÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ÔflÏÓÂ ËÎË
ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓÂ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ Â„ÛÎflˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
„ÂÌÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ˆËÍÎ (Bene,
Wittbrodt, 2005), Û ‡ÒÚÂÌËÈ ÓÌË ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ
‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú ÚÂ ÊÂ ÙÛÌÍˆËË (Burglin, 1997). 

èÓÍ‡Á‡ÌÓ ‚‡ÊÌÓÂ ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ‡Á‚Ë-
ÚËfl ÏÂËÒÚÂÏ Û ‡ÒÚÂÌËÈ „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ TALE
(Three Amino ‡cid Loop Extension), ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎË
ÍÓÚÓÓ„Ó ËÏÂ˛ÚÒfl Û ‚ÒÂı ‚˚Ò¯Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ. Ç ÓÚ-
ÎË˜ËÂ ÓÚ ÚËÔË˜ÌÓ„Ó „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ‡, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Â„Ó 60
‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ, Ú‡ÍÓ‚˚Â ·ÂÎÍÓ‚ TALE ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ÚË
‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ˚ ÏÂÊ‰Û ÔÂ‚ÓÈ Ë
‚ÚÓÓÈ ÒÔË‡ÎflÏË (Burglin, 1997). ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ TALE
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ ˜ÂÚ˚¸Ïfl ÓÒÌÓ‚Ì˚ÏË „ÛÔÔ‡ÏË –
PBC/PBX, MEIS, TGIF Ë IRO; Û „Ë·Ó‚ Í ˝ÚÓÏÛ ÒÂ-
ÏÂÈÒÚ‚Û ÓÚÌÓÒflÚÒfl ·ÂÎÍË M-ATYP, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÂ
ÚËÔ ÒÔ‡Ë‚‡ÌËfl Û ‰ÓÊÊÂÈ (Burglin, 1997). ëÂÏÂÈ-
ÒÚ‚Ó TALE Û ‡ÒÚÂÌËÈ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ‚ ÒÂ·fl ÔÓ‰ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ KNOX, WOX, BELL Ë HD-ZIP (Scofield , Mur-
ray, 2006); ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ËÁÛ˜ÂÌ˚
ÙÛÌÍˆËË ·ÂÎÍÓ‚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚ KNOX Ë WOX. 

ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı „ÂÌ˚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ TALE Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚
ÍÓÌÚÓÎÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. ÑÎfl ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ „ÂÌÓ‚
MEIS Ë PBX ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ Ò „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌ-
Ì˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË Hox, ÍÓÚÓ˚Â ÒÛÔÂÒÒËÛ˛Ú ÔÓ-
ÎËÙÂ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ, Ì‡ÔflÏÛ˛ ÒÚËÏÛÎËÛfl ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡, ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó ·ÂÎÓÍ-ËÌ„Ë·ËÚÓ
ˆËÍÎËÌÁ‡‚ËÒËÏ˚ı ÍËÌ‡Á p21/CIP1. ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ
Ò ·ÂÎÍ‡ÏË TALE ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚-
‚‡ÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ Hox Ò ÔÓÏÓÚÓ-
ÓÏ „ÂÌ‡ 21 (Fujino et al., 2001). åÛÚ‡ˆËË ÔÓ ÌÂÍÓ-
ÚÓ˚Ï „ÂÌ‡Ï TALE, Ú‡Í ÊÂ Í‡Í Ë ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌ‡Ï
çÓı, ÏÓ„ÛÚ ‚˚Á˚‚‡Ú¸ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ Û ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı (Geerts et al., 2003). çÂÒÏÓÚfl Ì‡ ÔÓ‚˚¯ÂÌ-
Ì˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ‚
ÏÂËÒÚÂÏ‡ı ‡ÒÚÂÌËÈ (Gegas, Doonan, 2006), ÌÂÚ
‰‡ÌÌ˚ı Ó· Û˜‡ÒÚËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚
KNOX Ë WOX ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˝ÚËı „ÂÌÓ‚. 

ì ‡ÒÚÂÌËÈ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÂÌ˚ STM
(SHOOT MERISTEMLES) Ë WUS (WUSCHEL), ‡ Ú‡Í-
ÊÂ „ÂÌ˚ ëLV1-CLV3 (CLAVATA) Ë„‡˛Ú ÓÒÌÓ‚ÌÛ˛
ÓÎ¸ ‚ ‡Á‚ËÚËË AM ÔÓ·Â„‡ (ËÒ. 2). ÉÂÌ˚ WUS Ë
STM ÔÓÁËÚË‚ÌÓ Â„ÛÎËÛ˛Ú ÂÂ ‡ÁÏÂ, ÚÓ„‰‡ Í‡Í
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CLV – ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ. ÉÂÌ STM ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í ÔÓ‰ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚Û KNOX, ÔÓÚÂfl Â„Ó ÙÛÌÍˆËË Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔË‚Ó-
‰ËÚ Í Â‰ÛÍˆËË AM ÔÓ·Â„‡ ‚ÔÎÓÚ¸ ‰Ó ÔÓÎÌÓ„Ó ÂÂ
ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ëfl Û „ÓÏÓÁË„ÓÚ ÔÓ “ÒËÎ¸Ì˚Ï” ‡ÎÎÂÎflÏ stm
(Long, Barton, 1998). ÉÂÌ WUS, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ Ú‡ÌÒ-
ÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ WOX, Ë„‡ÂÚ
„Î‡‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂ-
ÚÓÍ ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË AM ÔÓ·Â„‡ (Haeker et al.,
2004). í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ WUS ËÌ‰ÛˆË-
ÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡ CLV3, ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó ÒÂÍÂ-
ÚËÛÂÏ˚È ·ÂÎÓÍ, ÍÓÚÓ˚È fl‚ÎflÂÚÒfl ÎË„‡Ì‰ÓÏ ‰Îfl
ÂˆÂÔÚÓÌÓÈ ÍËÌ‡Á˚, ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛˘ÂÈ ÒÓ·ÓÈ „Â-
ÚÂÓ‰ËÏÂ ·ÂÎÍÓ‚ CLV1 Ë CLV2. ëË„Ì‡Î¸Ì˚È
ÔÛÚ¸ CLV Ó„‡ÌË˜Ë‚‡ÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡ WUS Ë
Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ Â„ÛÎËÛÂÚ ‡ÁÏÂ ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ-
‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ (Schoof et al., 2000). ÉÂÌ˚ STM Ë WUS
ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ AM ÔÓ·Â„‡ ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓ
‰Û„ ÓÚ ‰Û„‡. ëÔÂˆËÙËÍ‡ˆËfl ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ,
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ‡fl „ÂÌÓÏ WUS, ÌÂ ÚÂ·ÛÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓ-
ÒÚË „ÂÌ‡ STM: ÓÌ ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ
ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓ ÓÚ „ÂÌ‡ WUS (Len-
hard et al., 2002). 

Ç ÍÓÌÂ A. thaliana „ÂÌ˚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KNOX
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ‚ ‡ÁÌ˚ı ÁÓÌ‡ı Ë ÚÍ‡Ìflı, ˜ÚÓ
ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸ Ëı Û˜‡ÒÚËÂ ‚ ‡Á‚ËÚËË
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÚËÔÓ‚ ÚÍ‡ÌÂÈ (Dean et al., 2004;
Truernit et al., 2006). èÓ ‡Ì‡ÎÓ„ËË Ò AM ÔÓ·Â„‡
ÙÛÌÍˆËfl „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ WOX ‚ AM ÍÓÌfl Á‡ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡-
ÌËË ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ èñ (Haecker et al.,
2004). Ç ÍÎÂÚÍ‡ı AM ÍÓÌfl A. thaliana Ú‡ÍÊÂ Ó·Ì‡-

ÛÊÂÌ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ CLE19 Ë CLE40, „ÓÏÓÎÓ-
„Ë˜Ì˚ı CLV3, Ë ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌ‡ Ëı ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡-
ÌËË AM (Casamitjana-Martinez et al., 2003). 

ÉÖçõ èéÑëÖåÖâëíÇÄ KNOX

ÉÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â
Ù‡ÍÚÓ˚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KNOX Û ‡ÒÚÂÌËÈ ·ÎËÁÍË Í
Ú‡ÍÓ‚˚Ï MEIS Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı: ÔÓÏËÏÓ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚-
Ì˚ı ‰Îfl ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ TALE „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌÓ‚ ÓÌË ÒÓ‰Â-
Ê‡Ú ÒıÓ‰Ì˚Â ÔÓ ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚Ï ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚflÏ ‰ÓÏÂÌ˚ KNOX Ë MEIS, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ
Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ·ÂÎÓÍ-·ÂÎÍÓ‚˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëflı
(Burglin, 1997). ëıÓ‰ÒÚ‚Ó ‰ÓÏÂÌÌÓ„Ó ÒÓÒÚ‡‚‡ ÔÓÁ‚Ó-
ÎflÂÚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸ Ì‡ÎË˜ËÂ Ó·˘Ëı ÙÛÌÍˆËÈ ˝ÚËı
·ÂÎÍÓ‚ Û ‡ÒÚÂÌËÈ Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ,
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ KNOX Ë MEIS ‚Ó‚ÎÂ-
˜ÂÌ˚ ‚ Â„ÛÎflˆË˛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ; ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ì‡-
·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔË ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËË Û ‡ÒÚÂÌËÈ
(Feng, Kung, 1994; Frank et al., 2000; Lee et al., 2004)
Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı (Geerts et al., 2003). 

êÓÎ¸ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ KNOX ‚ ‡Á‚ËÚËË AM ÔÓ·Â„‡ ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚Â-
Ïfl ËÁÛ˜ÂÌ‡ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ÔÓ‰Ó·ÌÓ. Ç˚‰ÂÎfl˛Ú ‰‚‡
ÍÎ‡ÒÒ‡ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚, ‡ÁÎË˜‡˛˘ËıÒfl ÔÓ ÔÓÎÓÊÂÌË˛
ËÌÚÓÌÓ‚ Ë ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ı ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚ı
ÓÒÚ‡ÚÍÓ‚ ‚ „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ‡ı ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ·ÂÎ-
ÍÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÏÂÒÚÛ Ë ‚ÂÏÂÌË ̋ ÍÒÔÂÒÒËË (Bharathan
et al., 1999). èÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎË Ó·ÓËı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ ËÏÂ˛ÚÒfl
Û Ó‰ÌÓ‰ÓÎ¸Ì˚ı Ë ‰‚Û‰ÓÎ¸Ì˚ı, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ‡Á-
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ÍÎÂÚÓÍ
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ÍÎÂÚÓÍ

ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ „Ë··ÂÂÎÎËÌ˚

êËÒ. 2. îÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ KNOX Ë WOX ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡Á‚ËÚËfl ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚ ÔÓ·Â„‡. 
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ãÛÚÓ‚‡, ÑÓ‰ÛÂ‚‡

‰ÂÎÂÌËÂ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KNOX Ì‡ ‰‚‡ ÍÎ‡ÒÒ‡ ÔÓËÁÓ¯ÎÓ
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ‡Ì¸¯Â, ˜ÂÏ ‡Á‰ÂÎÂÌËÂ ‰‚Ûı ÍÎ‡Ò-
ÒÓ‚ ÔÓÍ˚ÚÓÒÂÏÂÌÌ˚ı (Bharathan et al., 1999; Reiser
et al., 2000). ÅÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó „ÂÌÓ‚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ AM ÔÓ·Â„‡, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ëı
ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Á‡˜‡ÚÍ‡ı Ó„‡ÌÓ‚, ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl Í‡Í ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ÍÎ‡ÒÒ‡ II Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‚ ‡ÁÌ˚ı ˜‡-
ÒÚflı ‡ÒÚÂÌËfl, ‚ÍÎ˛˜‡fl Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚Â Ó„‡Ì˚. ï‡-
‡ÍÚÂ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË ‰‚Ûı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ „ÂÌÓ‚ KNOX Ò‚Ë‰Â-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ‡ÁÌÓÈ ÙÛÌÍˆËË ÍÓ‰ËÛÂÏ˚ı ËÏË
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚.

ÉÂÌ˚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I Û Ó‰ÌÓ‰ÓÎ¸Ì˚ı Ë ‰‚Û‰ÓÎ¸-
Ì˚ı Ì‡˜ËÌ‡˛Ú ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ Ë Ë„-
‡˛Ú ÔÂ‚ÓÒÚÂÔÂÌÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË AM
ÔÓ·Â„‡ Û Á‡Ó‰˚¯‡. ç‡ÔËÏÂ, Û A. thaliana „ÂÌ
STM Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl Ì‡ ÒÚ‡‰ËË „ÎÓ-
·ÛÎ˚ ‚ ˆÂÌÚÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡, ÍÓÚÓ˚È ‚
‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ AM ÔÓ·Â„‡ (Long, Barton,
1998). ÉÂÌ˚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I ÏÓÊÌÓ ‡Á‰ÂÎËÚ¸ Ì‡
‰‚Â „ÛÔÔ˚ ÒÓ„Î‡ÒÌÓ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓÏÛ ı‡‡ÍÚÂ-
Û Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËË (Reiser et al., 2000). ùÍÒÔÂÒÒËfl
„ÂÌÓ‚ ÔÂ‚ÓÈ „ÛÔÔ˚ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ‚Ó ‚ÒÂı ÁÓÌ‡ı
AM ÔÓ·Â„‡ Ë ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÔËÏÓ‰Ëflı Î‡ÚÂ‡Î¸-
Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚. ä ÌÂÈ ÓÚÌÓÒflÚ „ÂÌ˚ STM A. thaliana
(Long, Barton, 1998), ZmKN1 (knotted1) ÍÛÍÛÛÁ˚
(Smith et al., 1995), ‡ Ú‡ÍÊÂ Ëı ÓÚÓÎÓ„Ë – OSH1 Ë-
Ò‡, HvKNOX3 fl˜ÏÂÌfl; Let6 (Tkn1) ÚÓÏ‡Ú‡, SBH1
ÒÓË, NTH15 Ú‡·‡Í‡ (Reiser et al., 2000). åÛÚ‡ˆËË Ò
ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ ˝ÚÓÈ „ÛÔÔ˚ ÔË‚Ó‰flÚ Í
ÒÂ¸ÂÁÌ˚Ï ‡ÌÓÏ‡ÎËflÏ ‡Á‚ËÚËfl AM ÔÓ·Â„‡ Ë
ÙÎÓ‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚. ç‡ÔËÏÂ, ÏÛÚ‡ˆËË Ò ÔÓÚÂ-
ÂÈ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌ‡ kn1 ÔË‚Ó‰flÚ Í ÒÓÍ‡˘ÂÌË˛
˜ËÒÎ‡ ̂ ‚ÂÚÍÓ‚ ‚ ÒÓˆ‚ÂÚËflı, ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÏÛ ÒÚÓÂÌË˛
Á‡‚flÁË, ‡Á‚ËÚË˛ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÎËÒÚ¸Â‚ ‚ Ó‰ÌÓÏ ÛÁÎÂ;
„ÓÏÓÁË„ÓÚ˚ ÔÓ ˝ÚËÏ ÏÛÚ‡ˆËflÏ ‰ÂÏÓÌÒÚËÛ˛Ú
ÔÓÎÌÓÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ AM ÔÓ·Â„‡ Ë ÌÂ ‡Á‚Ë‚‡˛ÚÒfl
‰‡Î¸¯Â ÒÚ‡‰ËË ÍÓÎÂÓÔÚËÎfl (Vollbrecht et al., 2000).
Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÏÛÚ‡ˆËË c ÛÒËÎÂÌËÂÏ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚
˝ÚÓÈ „ÛÔÔ˚ ‚˚Á˚‚‡˛Ú ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÂ ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËÂ ÏÂËÒÚÂÏ ËÁ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ: Ì‡-
ÔËÏÂ, Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌÛ ZmKN1 Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÏÂËÒÚÂÏÓÔÓ‰Ó·Ì˚ı “ÛÁÂÎÍÓ‚”
‚‰ÓÎ¸ ÊËÎÓÍ ÎËÒÚ‡ (Smith et al., 1995). í‡ÍËÏ Ó·‡-
ÁÓÏ, „ÂÌ˚ ˝ÚÓÈ „ÛÔÔ˚ ËÏÂ˛Ú ÔÂ‚ÓÒÚÂÔÂÌÌÓÂ
ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ‰Îfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl Ë ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl AM
ÔÓ·Â„‡.

ùÍÒÔÂÒÒËfl ‚ÚÓÓÈ „ÛÔÔ˚ „ÂÌÓ‚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡
I ËÒÍÎ˛˜ÂÌ‡ ËÁ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË AM ÔÓ·Â„‡ Ë
Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl Ì‡ ÔÂËÙÂËË, ÏÂÊ‰Û Á‡˜‡ÚÍ‡ÏË Ó-
„‡ÌÓ‚ – ‚ ÁÓÌ‡ı, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ÏÂÊ‰ÓÛÁÎËflÏ
(Reiser et al., 2000), ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ ÍÓÌÂ (Dean et al.,
2004; Truernit et al., 2006). ä ̋ ÚÓÈ „ÛÔÔÂ ÓÚÌÓÒflÚÒfl
„ÂÌ˚ KNAT1, KNAT2 Ë KNAT6 A. thaliana, ZmKN3,
ZmKN4 Ë ZmRS1 ÍÛÍÛÛÁ˚, OSKN3 Ë OSH15 ËÒ‡,
Tkn1 ÚÓÏ‡Ú‡, HtKNOT1 ÔÓ‰ÒÓÎÌÂ˜ÌËÍ‡ (Reiser et al.,
2000). åÛÚ‡ˆËË Ò ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ ˝ÚÓÈ
„ÛÔÔ˚ ÌÂ ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ÒÂ¸ÂÁÌÓ„Ó ‚ÎËflÌËfl Ì‡ ‡Á-
‚ËÚËÂ AM ÔÓ·Â„‡, ÌÓ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒ-

ÔÂÒÒËË ÌÂÍÓÚÓ˚ı ËÁ ÌËı ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËÂ ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍËı ÏÂËÒÚÂÏ (Frugis et al., 2001;
Pautot et al., 2001; Dean et al., 2004; Chiapetta et al.,
2005).

ä ÍÎ‡ÒÒÛ II „ÂÌÓ‚ KNOX ÓÚÌÓÒflÚ „ÂÌ˚ A. thaliana
KNAT3, KNAT4 Ë KNAT5 (Serikawa et al., 1997). Ç ÓÚ-
ÎË˜ËÂ ÓÚ „ÂÌÓ‚ ÍÎ‡ÒÒ‡ I ÓÌË ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl Í‡Í ‚
ÏÂËÒÚÂÏ‡ı, Ú‡Í Ë ‚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÚÍ‡Ìflı
Ë, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, ‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú ·ÓÎÂÂ ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚Â
ÙÛÌÍˆËË.

ëÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ Â„ÛÎflˆËË
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX. ÇÓ-ÔÂ‚˚ı, ÏÓÊÌÓ ÔÂ‰-
ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ Ó‰ÌË „ÂÌ˚ KNOX ÏÓ„ÛÚ Â„ÛÎËÓ-
‚‡Ú¸ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ‰Û„Ëı: Ì‡ÔËÏÂ, ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ STM ‚˚Á˚‚‡ÂÚ Ú‡ÍÓ‚Û˛ KNAT1 Ë
KNAT2 (Lenhard et al., 2002). ÇÓ-‚ÚÓ˚ı, Â„ÛÎflÚÓ-
‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ KNOX fl‚Îfl˛ÚÒfl Ú‡ÌÒ-
ÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ NAC CUC1,
ëUC2 Ë CUC3 (Cup Shaped Cotyledones), ÙÛÌÍˆËfl
ÍÓÚÓ˚ı ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ ‰Îfl ‡ÍÚË‚‡ˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË
„ÂÌ‡ STM Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á-
‚ËÚËfl (Hibara et al., 2003). ç‡ ÔÓÁ‰ÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ˝Ï-
·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ STM Â„ÛÎËÛÂÚ Ú‡ÌÒ-
ÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚ CUC, Ó„‡ÌË˜Ë‚‡fl Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒË˛
‰Ó ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÈ ÁÓÌ˚ Ì‡ ÔÂËÙÂËË AM ÔÓ·Â„‡
(Takada, Tasaka, 2002). Ç-ÚÂÚ¸Ëı, Í Â„ÛÎflÚÓ‡Ï
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX ÓÚÌÓÒflÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌ-
Ì˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ AS1 Ë AS2 A. thaliana, ÙÛÌÍˆËÂÈ ÍÓÚÓ-
˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl ÂÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ KNOX
‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ËıÒfl ÎËÒÚ¸flı (Lin et al., 2003). éÚÓÎÓ-
„Ë „ÂÌ‡ AS1 Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ Û ÍÛÍÛÛÁ˚ (Timmermans
et al., 1999) Ë Î¸‚ËÌÓ„Ó ÁÂ‚‡ (Waites et al., 1998).

êéãú îàíéÉéêåéçéÇ Ç êÖÉìãüñàà 
ùäëèêÖëëàà ÉÖçéÇ KNOX

èÓÎÛ˜ÂÌÓ ÏÌÓ„Ó ‰‡ÌÌ˚ı Ó ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ
Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX Û A. thaliana Ë
‰Û„Ëı ‚Ë‰Ó‚ ‡ÒÚÂÌËÈ. Ç ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÔÓ‰ÂÏÓÌ-
ÒÚËÓ‚‡Ì‡ ÍÓÂÎflˆËfl ÏÂÊ‰Û ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌÓ‚
KNOX Ë ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. ë Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓ-
ÓÌ˚, ‡ÒÚÂÌËfl Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ·ËÓÒËÌÚÂ-
Á‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‰ÂÏÓÌÒÚËÛ˛Ú ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX (Rupp et al., 1999;
Frank et al., 2000), ÚÓ„‰‡ Í‡Í ÒÌËÊÂÌËÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡-
ˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Á‡ Ò˜ÂÚ Ò‚Âı˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓÍÒË‰‡Á˚ AtCKX3 A. thaliana ÔË‚Ó‰ËÚ Í
ÌÂ‰Ó‡Á‚ËÚË˛ AM ÔÓ·Â„‡ (Jasinski et al., 2005). ë
‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‡ÒÚÂÌËfl Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX ËÏÂ˛Ú ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÚÍ‡Ìflı. ç‡ÔËÏÂ, Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚
Ú‡·‡Í‡ Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡
NTH15 (Tamaoki et al., 1997) Ë Û Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ A. thaliana, ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı „ÂÌ STM ÔÓ‰ ÔÓ-
ÏÓÚÓÓÏ 35S CaMV (Yanai et al., 2005), Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ÁÂ‡ÚËÌ‡ ‚
ÎËÒÚ¸flı. ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ ZmKN1 ÔÓ‰ ÍÓÌÒÚËÚÛÚË‚-
Ì˚Ï ÔÓÏÓÚÓÓÏ 35S CaMV ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‡Á‚ËÚË˛
ÙÂÌÓÚËÔ‡, ı‡‡ÍÚÂÌÓ„Ó ‰Îfl ‡ÒÚÂÌËÈ Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌ-
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Ì˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓÌÂÁ‡‚Ë-
ÒËÏÓÏÛ ÓÒÚÛ ÚÍ‡ÌÂÈ Û ˝ÍÒÔÎ‡ÌÚÓ‚ Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı
‡ÒÚÂÌËÈ Ú‡·‡Í‡ (Hewelt et al., 2000). ì Helianthus
tubertosus Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÍÓÂÎflˆËfl ÏÂÊ‰Û ˝ÍÒ--
ÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌ‡ HtKNOT1, ‡ÍÍÛÏÛÎflˆËÂÈ ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍËı ÔÓ·Â„Ó‚ Ì‡
ÎËÒÚ¸flı (Chiapetta et al., 2005). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ,
ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ‡Á‚ËÚËfl ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ „ÂÌ˚ KNOX Ë ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú ‚ Ó‰ÌÓÏ
Ë ÚÓÏ ÊÂ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÏ ÔÛÚË. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ÔÓÍ‡-
Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚
STM Ë KNAT1 ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚
·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ AtIPT5 Ë AtIPT7 (Arabidop-
sis thaliana Isopentenyl Transferases) (Jasinski et al.,
2005; Yanai et al., 2005). í‡ÍÊÂ „ÂÌ˚ KNOX ‡ÍÚË‚Ë-
Û˛Ú ÔÂÂ‰‡˜Û ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡, Ó ˜ÂÏ
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌ‡ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ ARR5
ÔË ‡ÍÚË‚‡ˆËË ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ STM Ë KNAT1 (Ja-
sinski et al., 2005; Yanai et al., 2005). 

ÄÛÍÒËÌ˚, ÍÓÚÓ˚Â ‚˚ÒÚÛÔ‡˛Ú ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‡Ì-
Ú‡„ÓÌËÒÚÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ fl‰‡ ÏÓÙÓ-
„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚, ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ Â„ÛÎËÛ˛Ú
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚ KNOX Ë ‡Á‚ËÚËÂ AM ÔÓ·Â„‡
(Benková et al., 2003). ÉË··ÂÂÎÎËÌ˚ Ú‡ÍÊÂ fl‚Îfl-
˛ÚÒfl ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ÏË Â„ÛÎflÚÓ‡ÏË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „Â-
ÌÓ‚ KNOX. ì A. thaliana ‰Ó·‡‚ÎÂÌËÂ ˝ÍÁÓ„ÂÌÌ˚ı
„Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚ ‚ ÍÛÎ¸ÚÛ‡Î¸ÌÛ˛ ÒÂ‰Û ËÎË ÍÓÌ-
ÒÚËÚÛÚË‚Ì‡fl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË „Ë··Â-
ÂÎÎËÌÓ‚ Á‡ Ò˜ÂÚ ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌÛ SPY (Spindly)
ÔË‚Ó‰flÚ Í ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ÙÂÌÓ-
ÚËÔ‡ Û ‡ÒÚÂÌËÈ Ò ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „Â-
ÌÓ‚ KNOX Ë Í ÛÒËÎÂÌË˛ ÙÂÌÓÚËÔ‡ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ stm
(Hay et al., 2002). ë ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‚˚fl‚ÎÂÌ‡ Ôfl-
Ï‡fl ÂÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ „Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË KNOX: Ú‡Í, ÔÓ-
‰ÛÍÚ˚ „ÂÌÓ‚ NTH15 Ú‡·‡Í‡ Ë STM A. thaliana ÔÓ-
‰‡‚Îfl˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ÙÂ-
ÏÂÌÚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ „Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚ GA-20-ÓÍÒË‰‡ÁÛ,
Ò‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Ò Ëı ÔÓÏÓÚÓ‡ÏË (Sakamoto et al.,
2001; Hay et al., 2002).

àÚ‡Í, „ÂÌ˚ ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ KNOX Ë„‡˛Ú ‚‡Ê-
ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ·‡Î‡ÌÒ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë
„Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚ ‚ ÏÂËÒÚÂÏ‡ı, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ÔÓ-
ÎËÙÂ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÌÂÍÓÚÓ-
˚ı ÚËÔÓ‚ ÚÍ‡ÌÂÈ. ùÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚
KNOX ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ Ë ‚ÓÁÓ·-
ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ ÍÓ-
ÚÓÓÈ fl‚ÎflÂÚÒfl ‡Á‚ËÚËÂ ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍËı ÏÂËÒÚÂÏ.
ç‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËË ˝ÚÓ„Ó Ù‡ÍÚ‡, ÔÓ Í‡ÈÌÂÈ ÏÂÂ, ÌÂ-
ÍÓÚÓ˚Â „ÂÌ˚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÓÚÌÂÒÂ-
Ì˚ Í ÓÌÍÓ„ÂÌ‡Ï ‡ÒÚÂÌËÈ. ÉÂÌ˚ MEIS ÏÎÂÍÓÔËÚ‡-
˛˘Ëı, ·ÎËÁÍËÂ Í „ÂÌ‡Ï KNOX (Burglin, 1997), fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ÔÓÚÓÓÌÍÓ„ÂÌ‡ÏË, Ëı ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ì‡·-
Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔË ‡Á‚ËÚËË ÎÂÈÍÂÏËË Ë ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚÓ-
Ï˚ (Geerts et al., 2003). Ç ÓÔÛıÓÎflı Û ‡ÒÚÂÌËÈ
Ú‡ÍÊÂ ‚˚fl‚ÎÂÌ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX (Feng, Kung, 1994; Harrar et al.,
2003; Lee et al., 2004). 

èéÑëÖåÖâëíÇé ÉÖçéÇ WOX

èÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó „ÂÌÓ‚ WOX ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓ ‰Îfl ‡Ò-
ÚÂÌËÈ, Ëı „ÓÏÓÎÓ„Ó‚ Û ‰Û„Ëı ˝ÛÍ‡ËÓÚ ÌÂ Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌÓ. ì A. thaliana Í ÌÂÏÛ ÓÚÌÓÒflÚÒfl „ÂÌ˚ WUS Ë
WOX2-9 (Haecker et al., 2004). ÉÂÌ˚ WOX Û˜‡ÒÚ‚Û-
˛Ú ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ÔÛÎÓ‚ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÏÂË-
ÒÚÂÏ Ë ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ (Haecker et al.,
2004; Wu et al., 2005).

ÉÂÌ WUS Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl Ì‡
16-ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÒÚ‡‰ËË Á‡Ó‰˚¯‡ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, ‰‡˛-
˘Ëı Ì‡˜‡ÎÓ ÚÍ‡ÌflÏ ÒÚÂ·Îfl (Mayer et al., 1998), Ë Ì‡
ÔÓÒÚ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚ‡‰ËË ‡Á‚ËÚËfl – ‚ ˆÂÌ-
Ú‡Î¸ÌÓÈ ÁÓÌÂ AM ÔÓ·Â„‡ (Haecker et al., 2004).
îÂÌÓÚËÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ò ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌ‡ WUS
ÒıÓ‰ÂÌ Ò Ú‡ÍÓ‚˚Ï stm: Û ÌËı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·˚ÒÚÓÂ
ÔÂÍ‡˘ÂÌËÂ ‡Á‚ËÚËfl AM ÔÓ·Â„‡ Á‡ Ò˜ÂÚ ÔÓÚÂË
ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ (Laux et al., 1996). ÑÛ„ÓÈ
ÙÛÌÍˆËÂÈ ̋ ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÌÚÓÎ¸ ÒÔÂˆËÙË-
Í‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ AM ÔÓ·Â„‡. í‡Í, ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ WUS ‚ ÍÓÌflı Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ
A. thaliana ÔË‚Ó‰ËÎ‡ Í ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ Ì‡ ÍÓÌ˜Ë-
Í‡ı ÍÓÌÂÈ ÁÂÎÂÌ˚ı ÎËÒÚÓÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ, ÒÓ-
‰ÂÊ‡˘Ëı ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚Â ‰Îfl ÎËÒÚ¸Â‚ ÚËÔ˚ ÍÎÂÚÓÍ
(ÚËıÓÏ˚, ÛÒÚ¸Ëˆ‡), ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚˚Á˚‚‡Î‡ ËÌ‰ÛÍˆË˛
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ CLV3. ê‡ÒÚÂÌËfl, ÌÂÒÛ˘ËÂ „ÂÌ
WUS ÔÓ‰ ËÌ‰ÛˆË·ÂÎ¸Ì˚Ï ÔÓÏÓÚÓÓÏ Ë „ÂÌ LFY
ÔÓ‰ ÔÓÏÓÚÓÓÏ 35S CaMV, ÙÓÏËÓ‚‡ÎË Ì‡ ÍÓ-
ÌÂ ˆ‚ÂÚÍË ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ˆËÍÎË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÚÓÂÌËfl
(Gallois et al., 2004). 

í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ WUS fl‚ÎflÂÚÒfl Â-
„ÛÎflÚÓÓÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËË fl‰‡ „ÂÌÓ‚, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı Ò
‡Á‚ËÚËÂÏ ÏÂËÒÚÂÏ Ë ÓÚ‚ÂÚÓÏ Ì‡ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚.
ÄÌ‡ÎËÁ ÔÓÙËÎÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË AM ÔÓ·Â„‡ Û Ú‡ÌÒ-
„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ A. thaliana Ò ËÌ‰ÛˆË·ÂÎ¸ÌÓÈ
˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌ‡ WUS ÔÓÁ‚ÓÎËÎ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸,
˜ÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ WUS ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ
Â„ÛÎËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ 44 ‡ÁÎË˜Ì˚ı „ÂÌÓ‚
(Leibfried et al., 2005). é‰ÌÓÈ ËÁ Â„Ó ÏË¯ÂÌÂÈ fl‚-
ÎflÂÚÒfl „ÂÌ CLV3, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ ÒÂÍÂÚÓÌ˚È ·Â-
ÎÓÍ, ÍÓÚÓ˚È Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÂˆÂÔÚÓÌÓÈ
ÍËÌ‡Á˚ CLV1-CLV2. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl
˝ÚÓÈ ÍËÌ‡Á˚ ÂÔÂÒÒËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡ WUS,
Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îflfl ÌÂ„‡ÚË‚ÌÛ˛ Ó·‡Ú-
ÌÛ˛ Ò‚flÁ¸ ‚ Â„ÛÎflÚÓÌÓÏ ÔÛÚË WUS-CLV (Schoof
et al., 2000). ä „ÂÌ‡Ï, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÍÓÚÓ˚ı Â„ÛÎË-
ÛÂÚÒfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Ï Ù‡ÍÚÓÓÏ WUS, ÓÚÌÓ-
ÒflÚÒfl Ú‡ÍÊÂ „ÂÌ˚ ARR A-ÚËÔ‡ – ARR5-7 Ë ARR15
(Leibfried et al., 2005), ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı fl‚Îfl˛Ú-
Òfl ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË Í‡ÒÍ‡‰‡ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ Ú‡ÌÒ‰ÛÍ-
ˆËË ÔË ÓÚ‚ÂÚÂ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ Ë ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú Â-
ÔÂÒÒË˛ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ (To et al., 2004).
WUS-Á‡‚ËÒËÏ‡fl ÂÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ARR A-ÚËÔ‡ ÛÒË-
ÎË‚‡ÂÚ ÔÂÂ‰‡˜Û ÒË„Ì‡Î‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ AM ÔÓ·Â-
„‡; ‰ÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ÔÓÚÂfl ÙÛÌÍˆËË „ÂÌ‡ ABPHYL
ÍÛÍÛÛÁ˚, ÔÓ‰ÛÍÚÓÏ ÍÓÚÓÓ„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl „ÂÌ ARR
A-ÚËÔ‡, ÔË‚Ó‰ËÚ Í „ËÔÂÚÓÙËË AM ÔÓ·Â„‡
(Giulini et al., 2004). 
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ãÛÚÓ‚‡, ÑÓ‰ÛÂ‚‡

ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ WUS ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl
ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ˆÂÎÓ„Ó fl‰‡ Ù‡ÍÚÓÓ‚. ÇÓ-ÔÂ‚˚ı,
Í ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚Ï Â„ÛÎflÚÓ‡Ï Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÓÚÌÓ-
ÒËÚÒfl ÍËÌ‡Á‡ CLV1-CLV2. ç‡ÎË˜ËÂ ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Ó·-
‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË ‚ Â„ÛÎflÚÓÌÓÏ ÔÛÚË WUS-CLV Ó„‡-
ÌË˜Ë‚‡ÂÚ ‡ÁÏÂ ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ Oñ
(Schoof et al., 2000). åÛÚ‡ˆËË Ò ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË
Î˛·Ó„Ó ËÁ „ÂÌÓ‚ CLV ÔË‚Ó‰flÚ Í ‡Ò¯ËÂÌË˛
ÁÓÌ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ WUS, ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ˜Â„Ó
fl‚ÎflÂÚÒfl Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ë
‡ÁÏÂÓ‚ AM ÔÓ·Â„‡ (Clark et al., 1995). ä Â„Û-
ÎflÚÓ‡Ï ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS Ú‡ÍÊÂ ÓÚÌÓÒflÚÒfl „ÂÌ˚
AG (AGAMOUS) Ë LFY (LEAFY), ÍÓÚÓ˚Â ÂÔÂÒ-
ÒËÛ˛Ú Â„Ó ÔË ‡Á‚ËÚËË ÙÎÓ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚
(Lenhard et al., 2002).

ÉÂÌ WOX5 ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı èñ Ë ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ÔÛÎ‡ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ
AM ÍÓÌfl, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÓ „ÂÌÛ WUS ‚ AM ÔÓ·Â„‡
(Haecker et al., 2004). éÚÓÎÓ„ „ÂÌ‡ WOX5 – QHB
(quiescent-center-specific homeobox) ·˚Î Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌ Û ËÒ‡ (Kamiya et al., 2003). 

ÉÂÌ WOX9, Ú‡ÍÊÂ Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚È STIP (Stimpy),
‚‡ÊÂÌ ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl Í‡Í AM ÔÓ·Â„‡, Ú‡Í Ë ÍÓÌfl.
Ö„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ‚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÏ ‰ÓÏÂÌÂ
‡Á‚Ë‚‡˛˘Â„ÓÒfl Á‡Ó‰˚¯‡, AM ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓÌfl,
ÎËÒÚÓ‚˚ı ÔËÏÓ‰Ëflı Ë Ó„‡Ì‡ı ˆ‚ÂÚÍ‡ (Haecker
et al., 2004; Wu et al., 2005). ÑÎfl ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ò ÔÓ‚˚-
¯ÂÌÌ˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ WOX9 ı‡‡ÍÚÂ-
ÌÓ ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÂ “‚ÓÎÌËÒÚÓÂ” ÒÚÓÂÌËÂ ÎËÒÚ‡ Á‡ Ò˜ÂÚ
‡ÍÚË‚‡ˆËË ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÂ, ‡
Ú‡ÍÊÂ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÂ ÔÓ·Â„ÓÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ. Ç ÚÓ ÊÂ
‚ÂÏfl Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ stip Ò ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË ˝ÚÓ„Ó „Â-
Ì‡ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl Á‡‰ÂÊÍ‡ ‡Á‚ËÚËfl Ë „Ë·ÂÎ¸ Ì‡ ˝Ï-
·ËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒÚ‡‰Ëflı ËÎË Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ÔÓÓÒÚÍ‡ (Wu
et al., 2005). Ç AM ÔÓ·Â„‡ ˝ÚËı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÒÌËÊÂÌÓ
˜ËÒÎÓ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ Ë ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËfl „ÂÌÓ‚ WUS Ë CLV3, ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÓÎË
„ÂÌ‡ WOX9 Í‡Í Â„ÛÎflÚÓ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS Ë Â„Ó
ÔÂ‚ÓÒÚÂÔÂÌÌÓÏ ÁÌ‡˜ÂÌËË ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ÔÓÔÛÎfl-
ˆËË ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ (Wu et al., 2005). Ç AM ÍÓÌfl
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ stip ÂÁÍÓ ÔÓÌËÊÂÌ ÛÓ‚ÂÌ¸ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
‰ÂÎÂÌËÈ, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ·˚ÒÚÓÈ ÓÒÚ‡ÌÓ‚ÍÂ ÓÒÚ‡
„Î‡‚ÌÓ„Ó ÍÓÌfl (Wu et al., 2005). 

àÚ‡Í, Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÙÛÌÍˆËÈ „ÂÌÓ‚ WOX fl‚ÎflÂÚÒfl
ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ÔÛÎÓ‚ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÏÂËÒÚÂ-
Ï‡ı. ùÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ÌÂ ÔË‚Ó-
‰ËÚ Í ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, ÌÓ ÏÓÊÂÚ
‚˚Á‚‡Ú¸ ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÚÍ‡ÌÂÈ Ë ÒÓÏ‡ÚË˜Â-
ÒÍËÈ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ Û ˝ÍÒÔÎ‡ÌÚÓ‚ in vitro (Zuo et al.,
2002). é· ËÁÏÂÌÂÌËË ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ WOX
ÔË ‡Á‚ËÚËË ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ‡ÒÚÂÌËÈ ‰‡ÌÌ˚ı ÌÂÚ.

éèìïéãà Çõëòàï êÄëíÖçàâ 
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éÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ – Ó‰Ì‡ ËÁ ÏÓ‰ÂÎÂÈ, ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÛÂÏ˚ı ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓ-
Îfl ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ‚˚Ò¯Ëı

‡ÒÚÂÌËÈ. èË˜ËÌÓÈ ÔÂÂıÓ‰‡ Í ÓÔÛıÓÎÂ‚ÓÏÛ Ó-
ÒÚÛ ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌ‡Ï, ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÏ
Ì‡ ‡ÁÌ˚Ï ÛÓ‚Ìflı ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ. 

éÔÛıÓÎË ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ ÏÓÊÌÓ ‡Á‰ÂÎËÚ¸ Ì‡
‰‚Â ·ÓÎ¸¯ËÂ „ÛÔÔ˚. ä ÔÂ‚ÓÈ ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÓÔÛıÓÎË
ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â, ‚ÓÁÌËÍ‡˛˘ËÂ ÔË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËË Ò Ô‡ÚÓ„ÂÌ‡ÏË – ·‡ÍÚÂËflÏË, ‚ËÛÒ‡ÏË, „Ë·‡-
ÏË, ÌÂÏ‡ÚÓ‰‡ÏË, Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ÏË. ì ÏÌÓ„Ëı Ô‡ÚÓ„ÂÌÓ‚
‡ÒÚÂÌËÈ ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ „ÂÌ˚, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ-
˚ı Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ‡ÛÍ-
ÒËÌÓ‚; ËÁÏÂÌÂÌËÂ ·‡Î‡ÌÒ‡ ˝ÚËı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ÚÍ‡Ìflı
‡ÒÚÂÌËfl-ıÓÁflËÌ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ÏÂı‡ÌËÁÏÓÏ
ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl (Jameson,
2000). êÓÎ¸ ˜ÛÊÂÓ‰Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ „ÓÏÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ·‡Î‡ÌÒ‡ Ë ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‡ÒÚÂÌËÈ Ì‡Ë-
·ÓÎÂÂ ıÓÓ¯Ó ËÁÛ˜ÂÌ‡ Ì‡ ÔËÏÂÂ „ÂÌÓ‚ í-Ñçä
Agrobacterium tumefaciens Ë Agrobacterium rhizo-
genes (Escobar, Dandekar, 2003). ÇÓ ‚ÚÓÛ˛ „ÛÔÔÛ
‚ıÓ‰flÚ ÒÔÓÌÚ‡ÌÌ˚Â ÓÔÛıÓÎË, ‡Á‚ËÚËÂ ÍÓÚÓ˚ı
Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ „ÂÌÓÚËÔ‡ Ò‡ÏÓ„Ó ‡ÒÚÂÌËfl. é‰ÌÓÈ ËÁ
Ó·˘Ëı ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ ÒÔÓÌÚ‡ÌÌ˚ı Ë ËÌ‰ÛˆËÓ-
‚‡ÌÌ˚ı ÓÔÛıÓÎÂÈ ‡ÒÚÂÌËÈ fl‚ÎflÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËÂ
·‡Î‡ÌÒ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ‡ÛÍÒËÌÓ‚ Ë ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Í
„ÓÏÓÌÓÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓÏÛ ÓÒÚÛ (Ahuja, 1998; Jameson,
2000; Frank et al., 2000; Harrar et al., 2003; Lee et al.,
2004; Matveeva et al., 2004). äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ‚ ÓÔÛıÓ-
Îflı ‡ÁÌÓ„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ÔÓ‚˚-
¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó
ˆËÍÎ‡ (ˆËÍÎËÌÓ‚ Ë CDK), ÏÂËÒÚÂÏÓÒÔÂˆËÙË˜-
Ì˚ı (KNOX) Ë „ÓÏÓÌÓÂ„ÛÎËÛÂÏ˚ı „ÂÌÓ‚ (ARR
Ä-ÚËÔ‡ Ë Aux/IAA) (Bird, Koltai, 2000; Wang et al.,
2001; Harrar et al., 2003; Lee et al., 2004; Osipova
et al., 2006). 

ä Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚Ï ÔËÏÂ‡Ï ÒÔÓÌÚ‡ÌÌÓ„Ó
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl Û ‡ÒÚÂÌËÈ ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÓÔÛıÓ-
ÎË Û ÏÂÊ‚Ë‰Ó‚˚ı „Ë·Ë‰Ó‚ Nicotiana (Ahuja, 1998),
Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ N. tabacum Ò ÒÛÔÂÒÒËÂÈ
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌ‡ CHRK1 (Chitinase-like Receptor
Kinase) (Lee et al., 2004), ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd (tumorous
shoot development) Ë pas (pasticcino) Arabidopsis
thaliana (Frank et al., 2002; Harrar et al., 2003), ËÌ-
·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Raphanus sativus (ç‡·ÛÚ, 1966;
Matveeva et al., 2004). éÒÚ‡ÌÓ‚ËÏÒfl ÔÓ‰Ó·ÌÓ Ì‡
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËË Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ A. thaliana Ë ËÌ-
·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡. 

éèìïéãÖéÅêÄáìûôàÖ åìíÄçíõ 
Arabidopsis thaliana

ì A. thaliana Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÓÔÛıÓÎÂÈ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚ı
Í „ÓÏÓÌÓÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓÏÛ ÓÒÚÛ, ‚ÔÂ‚˚Â ‚˚fl‚ÎÂ-
ÌÓ Í‡Í ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú ÒÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı ÏÛÚ‡ˆËÈ ÔË γ-Ó·-
ÎÛ˜ÂÌËË (Campell, Town, 1991). Ç ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ 14
ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÎËÌËÈ ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÔË Ó·‡·ÓÚÍÂ
ÔÓ‡ÒÚ‡˛˘Ëı ÒÂÏflÌ ˝ÚËÎÏÂÚ‡ÌÒÛÎ¸ÙÓÌ‡ÚÓÏ
(ùåë) (Frank et al., 2000). éÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ÔÓÓÒÚÍË
‰ÂÏÓÌÒÚËÓ‚‡ÎË ÒÔÓÌÚ‡ÌÌÛ˛ ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚-
ÍÛ ÚÍ‡ÌÂÈ ‚ÒÍÓÂ ÔÓÒÎÂ ÔÓ‡ÒÚ‡ÌËfl Ë ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ-
¯ÂÏ ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡ÎËÒ¸ Ì‡ ·ÂÁ„ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰Â
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Í‡Í ‡ÍÚË‚ÌÓ ÔÓÎËÙÂËÛ˛˘ËÈ „ÓÏÓÌÓÌÂÁ‡‚ËÒË-
Ï˚È Í‡ÎÎÛÒ. çÂÍÓÚÓ˚Â ÎËÌËË Í‡ÎÎÛÒ‡ ·˚ÎË ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì˚ ÍÓ ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ ÍÓÌÂÈ
ËÎË ÔÓ·Â„Ó‚. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó ÍÓÌÂÓ·-
‡ÁÛ˛˘Ëı ÎËÌËÈ ËÏÂ˛Ú ÏÌÓ„ÓÍ‡ÚÌÓ ÔÓ‚˚¯ÂÌ-
Ì˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ Ò‚Ó·Ó‰ÌÓÈ ËÌ‰ÓÎËÎÛÍÒÛÒÌÓÈ ÍËÒÎÓÚ˚
(àìä) Ë ÂÂ ÍÓÌ˙˛„‡ÚÓ‚. êÂÁÍÓ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ‡fl ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ·˚Î‡ ‚˚fl‚ÎÂÌ‡ Û Ó‰ÌÓÈ
ÎËÌËË, ÌÂÒÔÓÒÓ·ÌÓÈ ÍÓ ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚ÍÂ; ÔÓÁÊÂ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ˝Ú‡ ÎËÌËfl ËÏÂÂÚ
ÔÓÌËÊÂÌÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ˆËÚÓÍËÌËÌÓÍÒË‰‡Á. èÓ-
Ô˚ÚÍË Â„ÂÌÂËÓ‚‡Ú¸ ‡ÒÚÂÌËfl ËÁ ÔÓ·Â„Ó- Ë ÍÓ-
ÌÂÓ·‡ÁÛ˛˘Ëı Í‡ÎÎÛÒÓ‚ ÌÂ ‰‡‚‡ÎË ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓ‚.
íÓÎ¸ÍÓ ËÁ Ó‰ÌÓÈ ÎËÌËË ÔÓ·Â„ÓÓ·‡ÁÛ˛˘Â„Ó Í‡Î-
ÎÛÒ‡ ·˚ÎË Â„ÂÌÂËÓ‚‡Ì˚ ÙÂÚËÎ¸Ì˚Â ‡ÒÚÂÌËfl;
„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Í
ÒÔÓÌÚ‡ÌÌÓÏÛ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌË˛ ÔÓ·Â„ÓÓ·‡ÁÛ˛˘Â„Ó
Í‡ÎÎÛÒ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÂˆÂÒÒË‚ÌÓÈ ÏÛÚ‡ˆËÂÈ, ÍÓ-
ÚÓ‡fl ·˚Î‡ Í‡ÚËÓ‚‡Ì‡ ‚Ó ‚ÚÓÓÈ ıÓÏÓÒÓÏÂ
(Frank et al., 2000). ìÓ‚ÌË ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı
„ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ‡ÛÍÒËÌ (IAA1, IAA2),
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ (CDKA, CycD3) Ë ÏÂËÒÚÂÏÓ-
ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı „ÂÌÓ‚ (STM, KNAT1) ·˚ÎË ÔÓ‡Ì‡-
ÎËÁËÓ‚‡Ì˚ Û ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÎËÌËÈ Í‡ÎÎÛÒ‡. çÂÍÓÚÓ-
˚Â ÎËÌËË ÍÓÌÂÓ·‡ÁÛ˛˘Â„Ó Ë ÌÂ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚‡ÌÌÓ„Ó Í‡ÎÎÛÒ‡ ËÏÂÎË ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸
Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ IAA1 Ë IAA2, ‚ÒÂ ÎËÌËË ÔÓ·Â„ÓÓ·-
‡ÁÛ˛˘Â„Ó Í‡ÎÎÛÒ‡ – ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNAT1 Ë STM. ÑÎfl ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÎË-
ÌËÈ Ú‡ÍÊÂ ·˚Î ÓÚÏÂ˜ÂÌ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ CDKA, ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡
CycD3 Û ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÎËÌËÈ ÌÂ ÓÚÎË˜‡ÎÒfl ÓÚ ‰ËÍÓ-
„Ó ÚËÔ‡ (Frank et al., 2000).

Ç ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ Û Arabidopsis thaliana ·˚ÎË
Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ Â˘Â ‰‚Â „ÛÔÔ˚ ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÒÓ ÒıÓ‰Ì˚Ï ÙÂÌÓÚËÔÓÏ – tsd Ë pas (Faure
et al., 1998; Frank et al., 2002). éÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ
Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd Ë pas Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl ‚ÒÍÓÂ ÔÓÒÎÂ ÔÓ-
‡ÒÚ‡ÌËfl Ë Á‡Ú‡„Ë‚‡ÂÚ Äå ÔÓ·Â„‡, ÎËÒÚÓ‚˚Â
ÔËÏÓ‰ËË Ë ÚÍ‡ÌË „ËÔÓÍÓÚËÎfl. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÏÛ-
Ú‡ÌÚ˚ pas Ë tsd ‰ÂÏÓÌÒÚËÛ˛Ú ÂÁÍÓ ÔÓÌËÊÂÌ-
ÌÛ˛ ÊËÁÌÂÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Ë ÏÓ„ÛÚ ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡Ú¸Òfl
ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÍÛÎ¸ÚÛÂ in vitro. ê‡Á‚ËÚËÂ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd
ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ÔÓÓÒÚÍ‡, ÏÛÚ‡ÌÚ˚
pas ÏÓ„ÛÚ ‰ÓÒÚË„‡Ú¸ ÒÚ‡‰ËË ˆ‚ÂÚÂÌËfl Ë ‰‡‚‡Ú¸ ÒÚÂ-
ËÎ¸Ì˚Â ˆ‚ÂÚÍË. ÑÂÙÂÍÚ˚ ‡Á‚ËÚËfl Ì‡·Î˛‰‡˛Ú-
Òfl Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd1, tsd2 Ë tsd3 Ì‡˜ËÌ‡fl Ò ÔÓÁ‰ÌËı
˝Ï·ËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒÚ‡‰ËÈ; ÔÓÒÎÂ ÔÓ‡ÒÚ‡ÌËfl Û ÔÓ-
ÓÒÚÍÓ‚ tsd Ì‡ ÏÂÒÚÂ Äå ÔÓ·Â„‡ ÙÓÏËÛÂÚÒfl
Í‡ÎÎÛÒÓÔÓ‰Ó·Ì‡fl ÓÔÛıÓÎÂ‚‡fl ÚÍ‡Ì¸, ÒÔÓÒÓ·Ì‡fl ÍÓ
‚ÚÓË˜ÌÓÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ ÎËÒÚÓÔÓ‰Ó·Ì˚ı
ÒÚÛÍÚÛ (Frank et al., 2002). ÑÎfl ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ pas ı‡-
‡ÍÚÂÌ˚ ÏÂÌÂÂ ‚˚‡ÊÂÌÌ˚Â ‰ÂÙÂÍÚ˚ ÏÓÙÓ„Â-
ÌÂÁ‡, ˜ÂÏ ‰Îfl tsd. îÂÌÓÚËÔ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ pas1, pas2
Ë pas3 Ì‡ÔÓÏËÌ‡ÂÚ Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ‡ÒÚÂÌËÈ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡,
‚˚‡˘ÂÌÌ˚ı Ì‡ ÒÂ‰Â Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï ÒÓ‰ÂÊ‡ÌË-
ÂÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡: ‰Îfl ÌËı ı‡‡ÍÚÂÂÌ ÍÓÓÚÍËÈ Ë
ÚÓÎÒÚ˚È „ËÔÓÍÓÚËÎ¸, ËÁÏÂÌÂÌÌ‡fl ÙÓÏ‡ ÒÂÏfl‰Ó-
ÎÂÈ, ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó Í˛˜Í‡ ÔË ‚˚‡-

˘Ë‚‡ÌËË ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ. ÉËÒÚÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ ÔÓ-
Í‡Á‡Î, ˜ÚÓ „ËÔÓÍÓÚËÎ¸ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ pas1 ËÏÂÂÚ ‰Ó-
ÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚È ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÌ˚È ÒÎÓÈ ı‡ÓÚË˜ÌÓ
‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚ı, ‡ÍÚË‚ÌÓ ‰ÂÎfl˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓÍ, ˝Í-
ÚÓÔË˜ÂÒÍËÂ ÁÓÌ˚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ ‚ ˝ÔË‰ÂÏË-
ÒÂ Ë ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÍÓÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÔÓÌËÊÂÌÌ˚È ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ‡‰„ÂÁËË. ëÚÓÂÌËÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ
ÏÂËÒÚÂÏ˚ ÔÓ·Â„‡ Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ pas Ó˜ÂÌ¸ ‚‡Ë‡-
·ÂÎ¸ÌÓ: ÓÚ ÔÓÎÌÓ„Ó ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ëfl ‰Ó Ó˜ÂÌ¸ ·ÓÎ¸¯Ó„Ó
‡ÁÏÂ‡ (Faure et al., 1998). éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛ Ó·ÂËı
„ÛÔÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl
ÛÓ‚ÌÂÈ ‡ÛÍÒËÌÓ‚ Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÚÍ‡Ìflı. Ç ÚÓ
ÊÂ ‚ÂÏfl ÏÛÚ‡ÌÚ˚ tsd Ë pas Â‡„ËÛ˛Ú Ì‡ ̋ ÍÁÓ„ÂÌ-
Ì˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÛÒËÎÂÌËÂÏ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂ-
ÚÓÍ ‚ „ËÔÓÍÓÚËÎÂ Ë Äå ÔÓ·Â„‡ (Faure et al., 1998;
Frank et al., 2002). ì ˝ÚËı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ‚˚¯ÂÌ ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ˚ ARR5 Ë ARR6. ì ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd Ú‡ÍÊÂ ÔÓ-
‚˚¯ÂÌ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡
‡ÛÍÒËÌ˚ IAA1 Ë IAA2 (Frank et al., 2002; Harrar et al.,
2003) Ë CKI1, ÔÓ‰ÛÍÚÓÏ ÍÓÚÓÓ„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl Ó‰ËÌ
ËÁ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Í ˆËÚÓÍËÌËÌÛ. ê‡ÌÂÂ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ˜ÚÓ Ò‚Âı˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ CKI1 Û Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı
‡ÒÚÂÌËÈ A. thaliana ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓÌÂÁ‡‚Ë-
ÒËÏÛ˛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ Í‡ÎÎÛÒ‡ (Kakimoto et al.,
1996). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÙÛÌÍˆËÈ „ÂÌÓ‚
TSD ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÌÂ„‡ÚË‚Ì‡fl Â„ÛÎflˆËfl ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ CKI1. ì ÏÛ-
Ú‡ÌÚÓ‚ pas Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸
˝ÍÒÔÂÒÒËË fl‰‡ „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ (CycD3,
CycB1, CDKA) (Harrar et al., 2003), ‚ ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl
ÛÓ‚ÂÌ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ CycD3 Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd ÌÂ
ÓÚÎË˜‡ÎÒfl ÓÚ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ (Frank et al., 2002). ì
Ó·ÂËı „ÛÔÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ‚˚fl‚ÎÂÌ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ-
‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I (STM,
KNAT1, KNAT2, KNAT6). Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚ ÏÂ-
ËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı ÁÓÌ‡ı Í‡ÎÎÛÒÓÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÒÚÛÍ-
ÚÛ, Á‡ÏÂ˘‡˛˘Ëı Äå ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ tsd, ÂÒÚ¸ ÌÂÒÍÓÎ¸-
ÍÓ Ó˜‡„Ó‚ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÓÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNAT1 Ë
KNAT2, ÒÓ‚Ô‡‰‡˛˘Ëı Ò ÁÓÌ‡ÏË ‡ÍÚË‚ÌÓÈ ÔÓÎË-
ÙÂ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ (Frank et al., 2002). ÑÂÈÒÚ‚ËÂ ÒËÎ¸-
ÌÓ„Ó ÏÛÚ‡ÌÚÌÓ„Ó ‡ÎÎÂÎfl stm ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÒÛÔÂÒ-
ÒËÓ‚‡ÌÓ ÏÛÚ‡ˆËÂÈ pas2 (Harrar et al., 2003). í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, ÙÛÌÍˆËfl „ÂÌÓ‚ PAS Ë TSD ÔÂ‰ÔÓÎÓÊË-
ÚÂÎ¸ÌÓ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX. 

àÌÙÓÏ‡ˆËË Ó ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Ë ÙÛÌÍˆËË
„ÂÌÓ‚ TSD ÌÂ ÔÓÎÛ˜ÂÌÓ. àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÔÓ‰ÛÍÚÓÏ
„ÂÌ‡ PAS1 fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎÓÍ ËÁ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ËÏÏÛÌÓ-
ÙËÎÎËÌÓ‚, ÓÚÌÓÒfl˘ËÈÒfl Í ÔÓ‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û FKBP.
àÏÏÛÌÓÙËÎÎËÌ˚ ‚ÒÚÂ˜‡˛ÚÒfl Û ‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ Ë
‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚Â ÙÛÌÍˆËË ‚ ÍÎÂÚÍÂ. ì
A. thaliana ‚˚fl‚ÎÂÌÓ 52 ËÏÏÛÌÓÙËÎÎÎËÌ‡, ‰Îfl ÌÂ-
ÍÓÚÓ˚ı ËÁ ÌËı ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡˛ÚÒfl ‚‡ÊÌ˚Â ÙÛÌÍˆËË
‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ‡Á‚ËÚËfl ‡ÒÚÂÌËÈ: Ì‡ÔËÏÂ, ÔÓÚÂfl
ÙÛÌÍˆËË Ó‰ÌÓ„Ó ËÁ „ÂÌÓ‚ ËÏÏÛÌÓÙËÎÎËÌÓ‚ – TWD
(Twisted Dwarf) ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÒÂ¸ÂÁÌ˚Ï ‰ÂÙÂÍÚ‡Ï ‚
ÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓÏ ÓÒÚÂ ÚÍ‡ÌÂÈ (Scheidt et al.,
2006). åÓÎÂÍÛÎ‡ ·ÂÎÍ‡ PAS1 ÒÓ‰ÂÊËÚ ÚË
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ãÛÚÓ‚‡, ÑÓ‰ÛÂ‚‡

FKBP12-ÔÓ‰Ó·Ì˚ı ‰ÓÏÂÌ‡ ‚ N-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ˜‡ÒÚË Ë
TPR-ÏÓÚË‚, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛˘ËÈ ÙÛÌÍˆË˛ ·ÂÎÓÍ-
·ÂÎÍÓ‚˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ ‚ ë-ÍÓÌˆÂ‚ÓÏ ‰ÓÏÂÌÂ
(Smyczynski et al., 2006). åÛÚ‡ˆËË, Ì‡Û¯‡˛˘ËÂ
ÒÚÛÍÚÛÛ ë-ÍÓÌˆÂ‚Ó„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ ·ÂÎÍ‡ PAS1, ÔË-
‚Ó‰flÚ Í ‡ÌÓÏ‡ÎËflÏ ‡Á‚ËÚËfl, ÚËÔË˜Ì˚Ï ‰Îfl ÏÛ-
Ú‡ÌÚÓ‚ pas1. Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ë-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ‰Ó-
ÏÂÌ ·ÂÎÍ‡ PAS1 ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ Â„Ó ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ
‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÍË Ë ÚÂ·ÛÂÚÒfl ‰Îfl ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ò
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Ï Ù‡ÍÚÓÓÏ FAN (FKBP-Asso-
ciated NAC) Ë ‰‡Î¸ÌÂÈ¯Â„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ˝ÚÓ„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡ ‚ fl‰Ó (Smyczynski et al., 2006). èËÒÛÚ-
ÒÚ‚ËÂ Ó·ÓËı ·ÂÎÍÓ‚ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ ‚ fl‰‡ı ÔÓÎËÙÂ-
ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ, ‚ ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÓÌË ÓÚÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú
‚ fl‰‡ı ÍÎÂÚÓÍ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ;
Ò‚ÂıÔÓ‰ÛÍˆËfl ·ÂÎÍ‡ FAN ÏÓÊÂÚ ÒÛÔÂÒÒËÓ-
‚‡Ú¸ ÙÂÌÓÚËÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ pas1 – ˝ÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÁ‚Ó-
Îfl˛Ú ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ ·ÂÎÓÍ PAS1 ÏÓÊÂÚ Â„Û-
ÎËÓ‚‡Ú¸ ‡·ÓÚÛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÒÂ-
ÏÂÈÒÚ‚‡ NAC ‚ Ó‰ÌÓÏ ËÁ ÌÂËÁÛ˜ÂÌÌ˚ı ÔÛÚÂÈ
ÍÓÌÚÓÎfl ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ. 

èÓ‰ÛÍÚÓÏ „ÂÌ‡ PAS2 fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎÓÍ ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ PTPL (êrotein íyrosine êhosphatase-Like) (Bel-
lec et al., 2002). ÅÂÎÍË PTPL ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ ‰Îfl
‚ÒÂı ˝ÛÍ‡ËÓÚ, Ó·˘ÂÈ Ëı ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛ fl‚ÎflÂÚÒfl
ÏÛÚ‡ˆËfl ‚ Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓÏ Ò‡ÈÚÂ Ë ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ
ÙÓÒÙ‡Ú‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ë ‰ÓÊ-
ÊÂÈ ˝ÚË ·ÂÎÍË ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ ‰Îfl ÊËÁÌÂÒÔÓÒÓ·ÌÓ-
ÒÚË ÍÎÂÚÍË: Ì‡ÔËÏÂ, ‰ÂÎÂˆËfl „ÓÏÓÎÓ„‡ „ÂÌ‡ PAS2
ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÎÂÚ‡Î¸ÌÓÏÛ ˝ÙÙÂÍÚÛ Û Sacharomyces
cerevisiae Ë ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‰ÂÙÂÍÚ˚ ‚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚-
ÍÂ ÏËÓÙË·ËÎÎ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Bellec et al.,
2002). ÅÂÎÓÍ PAS2 Arabidopsis thaliana ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ÛÂÚ Ò ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ÙÓÏÓÈ ˆËÍÎËÌÁ‡-
‚ËÒËÏÓÈ ÍËÌ‡Á˚ CDKA, ÌÓ ÌÂÒÔÓÒÓ·ÂÌ Í ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ Ò ÂÂ ÌÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ÙÓÏÓÈ, ‚
ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÔÓÚÂfl ÙÛÌÍˆËË „ÂÌ‡ PAS2 ÔË‚Ó‰ËÚ
Í ‰ÂÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌË˛ CDKA Ë ÔÓÚÂÂ ÂÂ ÍË-
Ì‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË (Da Costa et al., 2006). í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, ÓÔÛıÓÎÂ‚˚È ÙÂÌÓÚËÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ pas2 fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ÒÚËÏÛÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂ-
ÌËÈ Á‡ Ò˜ÂÚ ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓ-
ÒÚË CDKA. ùÚÓÚ Ù‡ÍÚ ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸,
˜ÚÓ ·ÂÎÓÍ PAS2 Ë ‰Û„ËÂ ·ÂÎÍË PTPL ÏÓ„ÛÚ ÍÓÌ-
ÍÛËÓ‚‡Ú¸ Ò ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ÏË ‚ Ëı ‚Á‡Ë-
ÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË Ò ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡-
ÏË, Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‡ÌÚËÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ PAS2 ÏÓÊÂÚ
·˚Ú¸ ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚÓÏ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚ CDC25 ‚ ÍÓÌÚÓ-
ÎÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡. ÑÎfl Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ
Ú‡·‡Í‡ Ò ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡
PAS2 ÔÓ‰ ÔÓÏÓÚÓÓÏ 35S CaMV ı‡‡ÍÚÂÌ˚ Á‡-
ÏÂ‰ÎÂÌÌ˚Â ÓÒÚ, ‡Á‚ËÚËÂ Ë ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÒÛÒ-
ÔÂÌÁËÓÌÌÓÈ ÍÛÎ¸ÚÛÂ, ˜ÚÓ ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡ÂÚ ÓÎ¸ „Â-
Ì‡ PAS2 ‚ ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÏ ÍÓÌÚÓÎÂ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ Û
‡ÒÚÂÌËÈ (Da Costa et al., 2006). 

àÚ‡Í, ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ A. thaliana
ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸ ‰‚‡ ÌÓ‚˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Â„Û-
ÎflˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ ‡ÒÚÂÌËÈ, Ó‰ËÌ ËÁ ÍÓÚÓ˚ı
Ò‚flÁ‡Ì Ò Â„ÛÎflˆËÂÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË CDKA, ‡ ‰Û„ÓÈ –

Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ NAC. 

ëèéçíÄççéÖ éèìïéãÖéÅêÄáéÇÄçàÖ 
ì àçÅêÖÑçõï ãàçàâ

ëÔÓÌÚ‡ÌÌÓÂ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÓÔËÒ‡ÌÓ Û
ÏÌÓ„Ëı ‚Ë‰Ó‚ ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ. îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ
ÓÔÛıÓÎÂÈ ÓÚÏÂ˜ÂÌÓ Ì‡ ÎËÒÚ¸flı The‡ sinensis, ÒÂÏfl-
‰ÓÎflı Pharbitis nil, ·ÓÍÓ‚˚ı ÔÓ·Â„‡ı Picea glauca Ë
Sequoia sempervirens, ÒÚÛ˜Í‡ı Pisum sativum, Á‡‚fl-
Áflı Sorgum bicolor (Ahuja, 1998). Ñ‡ÌÌ˚Â Ó „ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓÏ ÍÓÌÚÓÎÂ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÒÓ·‡Ì˚
‰Îfl Pisum sativum (Nuttal, Lyall, 1964): ‡Á‚ËÚËÂ
ÓÔÛıÓÎÂÈ Û „ÓÓı‡ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÔÓÎÛ‰ÓÏËÌ‡ÌÚÌÓ„Ó
„ÂÌ‡ Np, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ‚ ıÓÏÓÒÓÏÂ IY.
ì ÔÂÂÍÂÒÚÌÓÓÔ˚Îfl˛˘ËıÒfl ‚Ë‰Ó‚ ËÌ·Ë‰ËÌ„
ÔË‚Ó‰ËÚ Í „ÓÏÓÁË„ÓÚËÁ‡ˆËË ÂˆÂÒÒË‚Ì˚ı ÏÛÚ‡-
ˆËÈ, ‚ÍÎ˛˜‡fl ÏÛÚ‡ˆËË ÔÓ „ÂÌ‡Ï, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Ï Ò ÍÓÌ-
ÚÓÎÂÏ ‰ÂÎÂÌËfl Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ. é·-
‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÓÔÛıÓÎÂÈ ÓÚÏÂ˜ÂÌÓ ‰Îfl ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎË-
ÌËÈ Melilotus alba (Ahuja, 1998) Ë Raphanus sativus
(ç‡·ÛÚ, 1966). 

ÉÂÌÂÚË˜ÂÒÍ‡fl ÍÓÎÎÂÍˆËfl Â‰ËÒ‡ (Raphanus sati-
vus var. Radicula Pers.) ·˚Î‡ Á‡ÎÓÊÂÌ‡ ‚ 60-ı „„.
ïï ‚. ÔÛÚÂÏ Ò‡ÏÓÓÔ˚ÎÂÌËfl ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚ı ‡Ò-
ÚÂÌËÈ ÚÂı ÒÓÚÓ‚ Ë ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ
‚ ÒÂ·fl 33 ‚˚ÒÓÍÓËÌ·Â‰Ì˚Â ÎËÌËË, ‰Îfl ÏÌÓ„Ëı ËÁ
ÍÓÚÓ˚ı ı‡‡ÍÚÂÌ˚ ‡ÁÎË˜Ì˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl ÏÓ-
ÙÓ„ÂÌÂÁ‡ (Matveeva et al., 2004). é‰ÌÓÈ ËÁ ‡ÌÓÏ‡-
ÎËÈ ‡Á‚ËÚËfl Û ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ (ç‡·ÛÚ, 1967): Û ‰ÂÒflÚË ËÌ-
·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ ‚˚fl‚ÎÂÌÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ
ÓÔÛıÓÎÂÈ Ì‡ ÍÓÌÂÔÎÓ‰Â ‚ ÔÂËÓ‰ ˆ‚ÂÚÂÌËfl Ò ˜‡-
ÒÚÓÚÓÈ 50% Ë ·ÓÎÂÂ (ç‡·ÛÚ Ë ‰., 1995) (ËÒ. 3, ‡),
Û Ó‰ÌÓÈ ÎËÌËË ÓÚÏÂ˜ÂÌÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ˝ÍÚÓÔË˜Â-
ÒÍËı ÏÂËÒÚÂÏ ËÁ ÚÍ‡ÌÂÈ ÒÚÂÌÍË Á‡‚flÁË – Ú‡Í Ì‡-
Á˚‚‡ÂÏ˚Â ËÁ‡ÒÚ‡ÌËfl Á‡‚flÁË (Osipova et al., 2006)
(ËÒ. 3, ·). éÔÛıÓÎË Ì‡ ÍÓÌÂÔÎÓ‰‡ı Â‰ËÒ‡ ‚ÓÁÌË-
Í‡˛Ú ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÈ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂ-
ÚÓÍ ‰Â‚ÂÒËÌÌÓÈ Ô‡ÂÌıËÏ˚ (àÎ¸ËÌ‡ Ë ‰., 2006).
èË˜ËÌÓÈ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl Û ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎË-
ÌËÈ Â‰ËÒ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËÂ ·‡Î‡ÌÒ‡ ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚ Ë ‡ÛÍÒËÌÓ‚. Å˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ˜ÚÓ ÛÓ‚ÂÌ¸
Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ÁÂ‡ÚËÌ‡ ‚ ÚÍ‡Ìflı ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÛ˛˘Ëı
ÎËÌËÈ ‚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‡Á ‚˚¯Â, ˜ÂÏ ‚ Ú‡ÍÓ‚˚ı ·ÂÁ-
ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı, ‚ ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÔË Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÓÔÛ-
ıÓÎÂÈ Ì‡ ÍÓÌÂÔÎÓ‰Â Â‰ËÒ‡ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÒÌËÊÂ-
ÌËÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË àìä (Matveeva et al., 2004).
í‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËfl ·ÂÁÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ „Â-
ÌÓÏ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ipt A. tumefaciens Ë „Â-
ÌÓÏ rolC A. rhizogenes, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ Û˜‡ÒÚ-
‚Û˛˘ËÏ ‚ ÍÓÌÚÓÎÂ ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ‡ Ë ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„-
Ì‡Î‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÚÓÊÂ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‡Á‚ËÚË˛
ÓÔÛıÓÎÂÈ (îÓÎÓ‚‡ Ë ‰., 2004; ÑÓ‰ÛÂ‚‡ Ë ‰.,
2005). ÄÌ‡ÎÓ„Ë˜Ì˚È ˝ÙÙÂÍÚ Ì‡·Î˛‰‡ÎÒfl ÔË
‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓÈ Ó·‡·ÓÚÍÂ ÏÓÎÓ‰˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ ·ÂÁÓÔÛ-
ıÓÎÂ‚˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË (àÎ¸ËÌ‡ Ë
‰., 2006).
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ùÍÒÔÎ‡ÌÚ˚ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÛ˛˘Ëı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡
ı‡‡ÍÚÂËÁÛ˛ÚÒfl ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÓÈ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚ¸˛ Í ˆËÚÓÍËÌËÌ‡Ï Ë ‡ÛÍÒËÌ‡Ï (ÅÛÁÓ‚ÍËÌ‡ Ë ‰.,
1993‡; Lutova et al., 1997; å‡Ú‚ÂÂ‚‡ Ë ‰., 2000), ‡ Ú‡Í-
ÊÂ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚Ï Í‡ÎÎÛÒÓÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ Ì‡ ÒÂ‰‡ı Ò
ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË Ë ‚ ·ÂÁ„ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰Â (ãÛÚÓ‚‡ Ë
‰., 1994; àÎ¸ËÌ‡ Ë ‰., 2006). èË Â„ÂÌÂ‡ˆËË ‡Ò-
ÚÂÌËÈ Â‰ËÒ‡ ËÁ ËÁÓÎËÓ‚‡ÌÌ˚ı ‡ÔÂÍÒÓ‚ Ì‡ ÒÂ‰‡ı Ò
ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË Û ÏÓÎÓ‰˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÎË-
ÌËÈ ‡Á‚Ë‚‡˛ÚÒfl ÓÔÛıÓÎË, ÒÔÓÒÓ·Ì˚Â Í „ÓÏÓÌÓÌÂ-
Á‡‚ËÒËÏÓÏÛ ÓÒÚÛ (ÅÛÁÓ‚ÍËÌ‡ Ë ‰., 1993·).

ì ÓÔÛıÓÎÂ‚˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ ÔÓ‚˚-
¯ÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡
Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ RsARR5 ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚‡ˆËË ‡ÒÚÂÌËÈ
Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ÒÂ‰‡ı, ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸-
ÒÚ‚ÛÂÚ Ó· ÛÒËÎÂÌËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡. äÓ-
ÏÂ ÚÓ„Ó, Û ÎËÌËÈ Ò Ì‡Ë·ÓÎ¸¯ÂÈ ˜‡ÒÚÓÚÓÈ ÓÔÛıÓÎÂ-
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ‚˚ÒÓÍËÈ ÛÓ‚ÂÌ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË RsARR5
‚ ÚÍ‡Ìflı ‡ÒÚÂÌËÈ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔË ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË
ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ ‚ ÒÂ‰Â, ˜ÚÓ ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸
ÍÓÌÒÚËÚÛÚË‚ÌÛ˛ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ
(ÑÓ‰ÛÂ‚‡, 2007). Ç ÚÍ‡Ìflı ÓÔÛıÓÎÂÈ Ì‡ ÍÓÌÂÔÎÓ-
‰‡ı Ë ÓÔÛıÓÎÂÈ, ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ Û
‡ÒÚÂÌËÈ-Â„ÂÌÂ‡ÌÚÓ‚ Â‰ËÒ‡, Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔÓ-
‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ RsCycD3 Ë „Â-
Ì‡ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I RsKNAT1 (ÑÓ‰ÛÂ‚‡, 2007). ç‡
‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl ‚ ÍÓÌÂÔÎÓ‰‡ı Â‰ËÒ‡
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ RsCycD3 Ë RsKNAT1 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂ-
Ì‡ Ì‡ ÌËÁÍÓÏ ÛÓ‚ÌÂ, ‡ ÂÁÍÓÂ ÂÂ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ Ì‡-
·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔË ÔÂÂıÓ‰Â Í ˆ‚ÂÚÂÌË˛, Ú. Â. Ì‡ ÒÚ‡-
‰ËË, ÍÓ„‰‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ
‚ ‰Â‚ÂÒËÌÌÓÈ Ô‡ÂÌıËÏÂ ÍÓÌÂÔÎÓ‰‡ Ë ËÌ‰ÛÍˆËfl
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ÛÒËÎÂ-
ÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË RsKNAT1 ‚ ÍÓÌÂÔÎÓ‰‡ı ÓÔÛıÓÎÂ-
Ó·‡ÁÛ˛˘Ëı ÎËÌËÈ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔË˜ËÌÓÈ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl

Ó˜‡„Ó‚ ÏÂËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ‚ Ô‡ÂÌıË-
ÏÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÓ„Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚ (ÑÓ‰ÛÂ‚‡, 2007). Ç ËÁ‡ÒÚ‡˛˘Ëı Á‡‚flÁflı Â‰Ë-
Ò‡ Ú‡ÍÊÂ ÓÚÏÂ˜ÂÌ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌÓ‚ RsCycD3 Ë RsKNAT1 ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò
Á‡‚flÁflÏË Ò ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÏÓÙÓÎÓ„ËÂÈ; ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó,
‚ ÌËı Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ̋ ÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚,
ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÌÓÏÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ AM
ÔÓ·Â„‡, – „ÓÏÓÎÓ„Ó‚ „ÂÌÓ‚ STM Ë WUS, RsSTM Ë
RsWUS (Osipova et al., 2006). ÇÂÓflÚÌÓ, ˝ÍÚÓÔË˜Â-
ÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔË˜ËÌÓÈ ‰Â-
‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ÒÚÂÌÍË Á‡‚flÁË Ë ‚ÓÁ-
ÌËÍÌÓ‚ÂÌËfl ÏÂËÒÚÂÏ. 

ç‡ÎË˜ËÂ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ÛÓ‚ÌÂÈ ÍÓÌÚÓÎfl ÚËÔË˜-
ÌÓ ‰Îfl Í‡ÒÍ‡‰ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ‡Á‚ËÚËfl ÏÌÓ„ÓÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. ì ‡ÒÚÂÌËÈ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl
ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ ÚÂı ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÛÓ‚ÌÂÈ ÍÓÌÚÓÎfl
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ: Â„ÛÎflˆËfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡,
ÍÓÌÚÓÎ¸ ‡Á‚ËÚËfl ÏÂËÒÚÂÏ Ë ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡Î¸-
Ì˚È ÍÓÌÚÓÎ¸ ‡Á‚ËÚËfl. éÔËÒ‡Ì˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl
ÏÂÊ‰Û ‡ÁÌ˚ÏË ÛÓ‚ÌflÏË Â„ÛÎflˆËË ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂ-
ÚÓÍ Û ‡ÒÚÂÌËÈ: Ì‡ÔËÏÂ, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Ë ‡ÛÍÒËÌ˚
Â„ÛÎËÛ˛Ú ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ÌÂÍÓÚÓ˚ı „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ (Riou-Khamlichi et al., 1999; Roudier et al.,
2003; Rashotte et al., 2003), „ÂÌ˚ KNOX Ë ˆËÚÓÍËÌË-
Ì˚ ÔÓÁËÚË‚ÌÓ Â„ÛÎËÛ˛Ú ‰Û„ ‰Û„‡ (Rupp et al.,
1999; Yanai et al., 2005), „ÂÌ WUS ÔÓÁËÚË‚ÌÓ Â„ÛÎË-
ÛÂÚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚È ÓÚ‚ÂÚ (Leibfred et al., 2005).
ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÏÂÊ‰Û ‡ÁÌ˚ÏË ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË
ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‡ÒÚÂÌËÈ Ó·‡ÁÛ˛Ú
ÒÎÓÊÌÛ˛ Â„ÛÎflÚÓÌÛ˛ ÒÂÚ¸, ËÁÏÂÌÂÌËfl ‚ ‡·ÓÚÂ
Î˛·Ó„Ó ËÁ ˝ÎÂÏÂÌÚÓ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÏÓ„ÛÚ ÔË‚ÂÒÚË Í
ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌË˛. Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ÓÔËÒ‡ÌÓ
ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó Ú‡ÍËı ÔËÏÂÓ‚ Û ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ.
é‰ÌÓÈ ËÁ Ó·˘Ëı ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ ‡ÒÚËÚÂÎ¸Ì˚ı ÓÔÛ-

a ·

êËÒ. 3. éÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ Û ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡: ‡ – ÓÔÛıÓÎ¸ Ì‡ ÍÓÌÂÔÎÓ‰Â, · – ËÁ‡ÒÚ‡ÌËÂ Á‡‚flÁË.
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ıÓÎÂÈ ‡ÁÌÓ„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl fl‚ÎflÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËÂ
·‡Î‡ÌÒ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ‡ÛÍÒËÌÓ‚, ÍÓÚÓÓÂ ÏÓÊÂÚ
Á‡ÍÎ˛˜‡Ú¸Òfl ‚ ÔÓ‚˚¯ÂÌËË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚ Ë ( ‚ fl‰Â ÒÎÛ˜‡Â‚) ‡ÛÍÒËÌÓ‚ (Jameson, 2000;
Frank et al., 2000; Harrar et al., 2003; Lee et al., 2004;
Matveeva et al., 2004) ËÎË ‚ ÔÓ‚˚¯ÂÌËË ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸-
ÌÓÒÚË ÚÍ‡ÌÂÈ ‡ÒÚÂÌËfl Í ˝ÚËÏ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡Ï (ÅÛ-
ÁÓ‚ÍËÌ‡ Ë ‰., 1993‡; Frank et al., 2000; Harrar et al.,
2003). ÑÛ„ËÏ Ó·˘ËÏ ÔËÁÌ‡ÍÓÏ fl‚ÎflÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂ-
ÌËÂ ÛÓ‚ÌÂÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ̂ ËÍÎ‡ Ë
„ÂÌÓ‚, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı Ò ÍÓÌÚÓÎÂÏ ‡Á‚ËÚËfl ÏÂËÒÚÂÏ.
ç‡ÔËÏÂ, ÔÓ‚˚¯ÂÌÌ˚È ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „Â-
ÌÓ‚ ̂ ËÍÎËÌÓ‚ Ë CDKA ·˚Î Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ‚ ÓÔÛıÓÎflı,
ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı „‡ÎÎÓÓ·‡ÁÛ˛˘ËÏË ·‡ÍÚÂËflÏË
(De O Manes et al., 2001), ÒÔÓÌÚ‡ÌÌ˚ı ÓÔÛıÓÎflı Û
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ A. thaliana (Frank et al., 2000, 2002; Harrar
et al., 2003), CHRK1-Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ Ú‡·‡Í‡
(Lee et al., 2004) Ë ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ (Osipo-
va et al., 2006; ÑÓ‰ÛÂ‚‡, 2007). ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡
ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ˆËÍÎËÌ‡ GTCyc Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ
‚ ÓÔÛıÓÎflı Û ÏÂÊ‚Ë‰Ó‚˚ı „Ë·Ë‰Ó‚ Ú‡·‡Í‡ (Wang
et al., 2001). Ç˚ÒÓÍËÈ ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚
KNOX ÍÓÂÎËÛÂÚ Ò Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÓÔÛıÓÎÂÈ, ËÌ-
‰ÛˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÌÂÍÓÚÓ˚ÏË Ô‡ÚÓ„ÂÌ‡ÏË (Bird,
Koltai, 2000), ÓÔÛıÓÎÂÈ Û ÏÂÊ‚Ë‰Ó‚˚ı „Ë·Ë‰Ó‚
Ú‡·‡Í‡ (Feng, Kung, 1994; Lee et al., 2004), ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ A. thaliana (Frank et al., 2002; Harrar et al., 2003),
CHRK1-Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ Ú‡·‡Í‡ (Lee et al.,
2004) Ë ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡ (Osipova et al.,
2006; ÑÓ‰ÛÂ‚‡, 2007). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÓÔÛıÓÎÂÓ·-
‡ÁÓ‚‡ÌËÂ Û ‡ÒÚÂÌËÈ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ‚˚Á‚‡ÌÓ ËÁÏÂ-
ÌÂÌËÂÏ ÛÓ‚ÌÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˆÂÎÓ„Ó fl‰‡ „ÂÌÓ‚,
ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ˝Ú‡Ô‡ı
ÍÓÌÚÓÎfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ. ùÚÓ Ó·ÒÚÓflÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó Á‡-
ÚÛ‰ÌflÂÚ ‚˚fl‚ÎÂÌËÂ „ÂÌÓ‚, ‚ÎËfl˛˘Ëı Ì‡ ÓÔÛıÓÎÂ-
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ‚ ÒÎÛ˜‡Â ÔÓÎË„ÂÌÌÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ˝ÚÓ-
„Ó ÔËÁÌ‡Í‡, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË Û ÏÂÊ‚Ë‰Ó‚˚ı „Ë·Ë‰Ó‚
Ú‡·‡Í‡ Ë ËÌ·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ Â‰ËÒ‡. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl
ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÓÔÛıÓÎÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl Û ‡ÒÚÂÌËÈ ÔÓÁ‚ÓÎË-
ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÌÓ‚˚ı „ÂÌÓ‚, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ-
Ì˚ı ‚ Â„ÛÎflˆË˛ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ. ëÂ‰Ë ÌËı
„ÓÏÓÎÓ„Ë ÓÌÍÓ„ÂÌÓ‚ í-Ñçä Agrobacterium rhizo-
genes, ÍÓÚÓ˚Â ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ‚ „ÂÌÓÏ‡ı fl‰‡
‚Ë‰Ó‚ Nicotiana (Intrieri, Buiatti, 2001), ÂˆÂÔÚÓÌ‡fl
ÍËÌ‡Á‡ CHRK1 (Lee et al., 2003), ËÏÏÛÌÓÙËÎÎËÌ
PAS1 (Smyczynski et al., 2006), ‡ÌËÚËÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡
PAS2 (Da Costa et al., 2006), ·ÂÎÓÍ Agrobacterium
rhizogenes ORF13, Ì‡ÔflÏÛ˛ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ò
·ÂÎÍÓÏ êÅ ‡ÒÚÂÌËÈ (Stieger et al., 2004) Ë Ú. ‰. í‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÂ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÓÔÛıÓÎÂÈ ‚˚Ò-
¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ ÏÓÊÂÚ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Ò¯ËËÚ¸
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı ÒËÒÚÂÏÌÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl
‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ.
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Abstract—In higher plants, homeobox genes of the KNOX and WOX subfamilies plays a key role in mainte-
nance of the pool of stem cells, regulate proliferation, and prevent cell differentiation. It has been shown that
meristem-specific genes are regulated by phytohormones and affect their metabolism, specifically that of cyto-
kinins. Plant tumors are widely used as a model for studying the genetic control of cell division and differenti-
ation. The tumors induced by pathogens and genetic tumors, whose development depends on the plant geno-
type, are distinguished. The changes in the levels of expression of genes - regulators of cell cycle, meristem-
specific genes, and genes controlling metabolism and transmission of the signal of phytohormones were de-
scribed on tumors of different origin. The mechanisms underlying tumor formation in plants and animals were
shown to be similar, specifically as concerns the relationship between the genes - cell cycle regulators and tu-
morigenesis. In plants, transcriptional factors of the subfamily KNOX have similarity in structure and, suppos-
edly, common origin with transcriptional factors MEIS in animals, which are very active in neoplastic cells.
The review presents the characteristics of KNOX and WOX transcriptional factors, their functions in meristem
development, and interaction with the plant hormonal system. The role of homeodomain-containing transcrip-
tional factors in tumorigenesis in plants and animals is discussed. The role of meristem-specific genes and phy-
tohormones in tumorigenesis is discussed on the example of genetic tumors obtained by mutagenesis in Arabi-
dopsis thaliana and tumors in the radish inbred lines.

Key words: tumorigenesis, homeodomains, meristem-specific genes, KNOX, WOX, phytohormones.
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