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Формирование запасающих органов растений, в частности – запасающего корня, является приме-
ром специализации растений к аккумуляции веществ. В связи с важным экономическим значением
корнеплодных сельскохозяйственных культур, изучение генетических механизмов развития запаса-
ющего корня является весьма актуальным. Тем не менее, генетический контроль развития запасающего
корня в настоящий момент изучен довольно слабо. Основную массу запасающего корня двудольных рас-
тений, как правило, занимают сильно паренхиматизированные вторичные проводящие ткани (флоэма
и/или ксилема), которые формируются в результате пролиферации клеток камбия и специализированы
к аккумуляции питательных веществ. В настоящее время выявлен целый ряд регуляторов развития кам-
бия; в контроле активности этой меристемы участвует система WOX-CLAVATA (включающая в себя
сигнальные пептиды CLE, их рецепторы и их мишени – гомеодомен-содержащие транскрипцион-
ные факторы WOX), а также транскрипционные факторы других семейств и фитогормоны. В обзоре
представлены современные данные о механизмах регуляции активности камбия, дифференциров-
ки проводящих тканей и запасания питательных веществ, а также данные о консервативных и спе-
цифических регуляторах развития запасающих корней у наиболее изученных корнеплодных куль-
тур – редиса, репы, свеклы, моркови, батата и кассавы.

Ключевые слова: запасающий корень, корнеплод, корнеклубень, камбий, флоэма, ксилема, тран-
скрипционные факторы, фитогормоны, крахмал, лигнин
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ВВЕДЕНИЕ
В процессе онтогенеза различные органы рас-

тений могут претерпевать метаморфозы – видоиз-
менения, связанные со сменой выполняемых
функций или условий функционирования. Одним
из примеров такого изменения является формиро-
вание специализированных запасающих вегетатив-
ных органов, служащих для накопления питатель-
ных веществ. Способность к формированию запа-
сающих органов (в частности – запасающих
корней) неоднократно возникала в эволюции и яв-
ляется свойством многих многолетних и двулетних
растений. Эти органы обеспечивают переживание
растениями неблагоприятных условий (холод, засу-
ха) в состоянии покоя, чтобы в следующем благо-
приятном сезоне дать начало новому растению [1].
В связи с этим, селекционный отбор растений с за-
пасающим корнем шел не только в сторону форми-
рования более крупных корней, но и в сторону
адаптации к различным широтам, что привело к

появлению разнообразных культурных геноти-
пов. Например, кассава (маниок) очень устойчи-
ва к засухе и способна расти на краевых почвах,
представляя собой одну из основных продоволь-
ственных культур в большей части тропической
Африки [2]. Возобновление роста и развития
обеспечивается метаболическими ресурсами, на-
копленными в основном в форме крахмала или
растворимых сахаров. Именно эта особенность
запасающих органов, в частности, запасающих
корней, обусловливает их экономическую значи-
мость для человека: например, на сахарную свек-
лу приходится 20% мирового производства сахара
[3]. Понимание механизмов, используемых рас-
тением для формирования запасающих органов,
является не только фундаментальным вопросом в
биологии развития, но важной практической за-
дачей в плане удовлетворения потребностей в пи-
тании растущего населения Земли. Запасающие
корни характерны для растений семейств капуст-
ные (репа, редька, брюква), зонтичные (морковь,
пастернак, петрушка), амарантовые (свекла), аст-
ровые (цикорий, георгина), вьюнковые (батат),

Сокращения: ТФ – транскрипционный фактор, ЦК – ци-
токинины.
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молочайные (кассава) и т.д. (табл. 1). Формирова-
ние запасающих корней сопровождается у разных
растений интенсивным разрастанием запасаю-
щей паренхимы вторичной ксилемы и/или вто-
ричной флоэмы, а также первичной коры.

По происхождению выделяют два основных
типа запасающих корней [4]: 1) корнеплоды,
представленные разросшимся стержневым кор-
нем; у некоторых видов растений (например, ре-
дис, свекла) корнеплод представляет собой ком-
позитную структуру, верхняя часть которой явля-
ется производной гипокотиля, и 2) корнеклубни,
или корневые шишки, – разрастания боковых
или придаточных корней в мочковатой корневой
системе (например, у батата, кассавы и георги-
ны); на корнеклубнях могут развиваться прида-
точные почки, которые служат для вегетативного
размножения. Корнеплоды, в свою очередь, де-
лятся на два типа в зависимости от того, в какой
ткани – ксилеме или флоэме – имеет место раз-
растание и запасание питательных веществ: на-
пример, морковь формирует корнеплод флоэм-
ного типа, а репа – ксилемного типа.

Среди корнеплодов выделяют: 1) монокамби-
альные, у которых рост утолщением обеспечива-
ется активностью одного камбиального кольца –
такие корнеплоды характерны для представите-

лей семейства Brassicaceae – редиса, редьки, репы
и брюквы [5, 6], и 2) поликамбиальные, при раз-
витии которых имеет место аномальный рост: из
клеток перицикла закладываются дополнитель-
ные кольца камбия, дающие начало третичным
флоэме и ксилеме; такие корнеплоды характерны
для свеклы [3]. Основными запасающими тканя-
ми в корнеклубнях батата и кассавы являются как
ксилема, так и флоэма, большой вклад в развитие
корнеклубней вносит аномальный рост [7–9].

Интересно, что в пределах некоторых родов и
видов растений может иметь место широкое раз-
нообразие по способности к формированию запа-
сающих органов. Ярким примером такого поли-
морфизма являются представители рода Brassica.
Так, в пределах вида Brassica rapa имеются как
подвиды, образующие запасающий корень (репа
Brassica rapa subsp. rapa), так и подвиды с другими
запасающими органами (например, для пекин-
ской капусты Brassica rapa subsp. pekinensis и бок-
чой Brassica rapa subsp. chinensis характерны разрос-
шиеся черешки листьев, накапливающие сахара, а
для кольраби Brassica rapa var. Gongylodes – запаса-
ющий стебель), или вовсе не формирующие запа-
сающих органов (например, желтый сарсон Brassica
rapa subsp. trilocularis и полевая капуста Brassica ra-
pa subsp. oleifera) [6]. Среди сложноцветных воз-

Таблица 1. Наиболее известные виды растений, формирующие запасающие корни.

Семейство Вид, подвид, сортогруппа
Тип

запасающего
корня

Основная
запасающая

ткань
Ссылка

Капустные
(Brassicaceae)

Репа (Brassica rapa subsp. rapa) Корнеплод Ксилема 6, 86

Брюква (Brassica napus var. napobrassica) Корнеплод Ксилема 99

Редис и редька (Raphanus sativus subsp. sativus) Корнеплод Ксилема 5, 60, 82–84

Мака перуанская (Lepidium meyenii) Корнеплод Ксилема 87

Зонтичные (Apiaceae) Морковь (Daucus carota subsp. sativus) Корнеплод Флоэма 90–92

Пастернак (Pastinaca sativa) Корнеплод Ксилема 66

Петрушка (Petroselinum crispum) Корнеплод Ксилема (?)

Арракача (Arracacia xanthorrhiza) Корнеплод Ксилема (?)

Амарантовые 
(Amaranthaceae)

Свекла (Beta vulgaris) Корнеплод Ксилема 66, 88, 89

Бобовые (Fabaceae) Хикама (Pachyrhizus erosus) Корнеплод Ксилема (?)

Астровые (Asteraceae) Цикорий (Cichorium, разные виды) Корнеплод Ксилема (?) 100

Скорцонера (Scorzonera hispanica) Корнеплод Ксилема (?) 100

Георгина (Dahlia, разные виды) Корнеклубень Ксилема 100

Вьюнковые
(Convolvulaceae)

Батат (Ipomoea batatas) Корнеклубень Ксилема 7, 11, 13, 30, 
61, 93–95

Молочайные
(Euphorbiaceae)

Кассава (маниок) (Manihot esculenta) Корнеклубень Ксилема 97, 98
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можно формирование корнеплодов ксилемного
типа (цикорий Cichorim intybus, скорцонера Scor-
zonera hispanica), корнеклубней (георгина Dahlia
variabilis), а также настоящих клубней – модифи-
цированных побегов (топинамбур Helianthus tu-
berosus) и т.д. [10]. Вероятно, это связано с тем,
что способность к развитию запасающих органов,
в том числе запасающих корней, в эволюции мог-
ла возникать независимо несколько раз в преде-
лах одного семейства, что было показано на при-
мере представителей рода Brassica [6] и семейства
Вьюнковых [11]. Считается, что основную роль в
эволюции запасающих органов, по крайней мере,
в семействе Brassicaceae, сыграла доместикация
[6, 12]. Близкородственные формы растений,
формирующие запасающий корень, и растения,
для которых функция запасания не характерна,
зачастую имеют общий набор генов, но различа-
ются анатомически, что свидетельствует о ключе-
вом значении регуляторных механизмов, меняю-
щих уровни экспрессии генов в корне в разных
условиях [11].

Формирование корней, специализированных
на накоплении запасных веществ, связано с тре-
мя основными процессами: 1) активностью мери-
стемы камбия, обеспечивающей образование об-
ширных зон паренхимных клеток, 2) аккумуля-
цией питательных веществ в паренхиме ксилемы
и/или флоэмы: прежде всего, крахмала и/или
фруктанов, иногда также сахарозы. Кроме того, у
растений с запасающим корнем наблюдается по-
ниженный уровень биосинтеза лигнина в корне-
вой системе, и считается, что в процессе домести-
кации растений с запасающим корнем (в частно-
сти, кассавы и батата) важную роль сыграл
“сдвиг” метаболизма от биосинтеза фенилпропа-
ноидов к биосинтезу крахмала [13], и 3) сигналь-
ной коммуникацией стебля и корня. Надземная
часть растения является источником сигналов
(микроРНК, гормонов, сахаров), которые посту-
пают в корень по флоэме и могут определять мо-
дификацию его развития как запасающего орга-
на. Синтез таких сигналов в надземной части рас-
тения в свою очередь индуцируется различными
внешними факторами (фотопериод, температура
и т.д.) или сигналами, поступающими из корня
(например, нитраты, фосфаты) [14, 15]. Кроме то-
го, огромное значение для коммуникации стебля
и корня имеют сигнальные пептиды, которые мо-
гут синтезироваться в корне и рецептироваться в
надземной части растения и наоборот [16].

Наш обзор посвящен генетическим механиз-
мам, лежащим в основе развития запасающих
корней. К настоящему времени данные об этих
механизмах получены для ряда сельскохозяй-
ственных культур – редиса, репы, свеклы, батата
и кассавы.

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ РАЗВИТИЯ 
КАМБИЯ И ДИФФЕРЕНЦИРОВКИ 

ПРОВОДЯЩИХ ЭЛЕМЕНТОВ
Камбий – вторичная латеральная меристема,

обеспечивающая формирование вторичных про-
водящих тканей растений, которое сопровожда-
ется утолщением корня и стебля (вторичный
рост). В формировании кольца камбия в корне
участвуют две первичные латеральные меристе-
мы – прокамбий и перицикл [17, 18]. Камбиаль-
ная зона разнородна и включает в себя камбиаль-
ные инициали (стволовые клетки) и материнские
клетки флоэмы и ксилемы (клетки-предшествен-
ницы), и делится на три домена – проксимальный
домен, состоящий из материнских клеток ксиле-
мы, дистальный домен, включающий в себя мате-
ринские клетки флоэмы, и центральный домен,
состоящий из стволовых клеток. Клетки разных
доменов камбия сходны морфологически, но
очень четко различаются по характеру экспрес-
сии генов разных групп: экспрессия всех генов,
регулирующих развитие камбия, укладывается в
какой-то из трех основных графиков – с пиками
в стволовых клетках камбия, инициалях ксилемы
и инициалях флоэмы соответственно [18]. Долгое
время оставался открытым вопрос о существова-
нии в камбии организующего центра – характер-
ной для апикальных меристем небольшой группы
клеток, экспрессирующей один из генов семей-
ства WOX (см. ниже) и подавляющей дифферен-
цировку прилегающих к ней стволовых клеток.
Недавно было показано, что роль организующего
центра камбия выполняет слой клеток прокси-
мального домена, непосредственно примыкаю-
щий к ксилеме [17]. Также недавние исследова-
ния [17, 18] экспериментально подтвердили тео-
рию однорядного камбия, сформулированную
150 лет назад немецким ботаником Карлом Густа-
вом Санио (Karl Gustav Sanio), согласно которой
каждая стволовая клетка камбия, претерпевая
асимметричные периклинальные деления, про-
дуцирует как ксилемные, так и флоэмные клетки-
предшественницы. В свою очередь, клетки-пред-
шественницы на периферии камбиальной зоны
делятся симметрично и дифференцируются в
проксимальном или дистальном направлениях, в
результате чего к центру камбий откладывает
клетки вторичной ксилемы, а к периферии –
клетки вторичной флоэмы. В составе вторичных
ксилемы и флоэмы дифференцируются проводя-
щие и механические элементы разных типов,
клетки осевой паренхимы и радиальных лучей.
Являясь специализированными проводящими
тканями и производными камбия, флоэма и кси-
лема также служат источниками сигналов, опреде-
ляющих развитие “породившей” их меристемы:
так, по ксилеме и ее клеткам-предшественницам
поступает ИУК, необходимая для позиционирова-
ния организующего центра камбия, а из флоэмы –
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пептиды TDIF, поддерживающие его пролифера-
тивную активность (см. ниже). Деятельность
камбия, как и других меристем, зависит от балан-
са пролиферации стволовых клеток и дифферен-
цировки специализированных типов клеток. В
настоящее время выявлен ряд регуляторов разви-
тия камбия, среди которых множество ТФ разных
групп, а также взаимодействующие с ними фито-
гормоны (рис. 1).

Среди ТФ, регулирующих развитие камбия и
дифференцировку проводящих тканей, особого
упоминания заслуживают три семейства ТФ с го-
меодоменом: WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX
(WOX), KNOTTED-RELATED HOMEOBOX
(KNOX) и HOMEODOMAIN-LEUCINE ZIPPER
класса III (HD-ZIPIII). Отдельные представители
семейства ТФ WOX известны как регуляторы
поддержания стволовых клеток в меристемах:
так, в регуляции активности камбия участвуют
WOX4 [19] и его возможный “дублер” WOX14 [20],

при этом с WOX4 взаимодействует его кофактор –
ТФ HAIRY MERISTEM 4 (НАМ4), относящийся
к семейству GRAS [21]. ТФ KNOX – центральные
регуляторы развития апикальной меристемы по-
бега, кроме того, ТФ SHOOT MERISTEMLESS
(STM) и KNOTTED-LIKE OF ARABIDOPSIS
THALIANA 1 (KNAT1), необходимы для диффе-
ренцировки сосудов и ксилемных волокон. Для
этой их функции важна KNOX-зависимая ре-
прессия транскрипции генов, кодирующих ТФ
BLADE-ON-PETIOLE1 и 2 (BOP1/2), которые
также известны как регуляторы границы листо-
вых примордиев [22]. ТФ HD-ZIPIII–PHABU-
LOSA (PHB), CORONA (CNA), REVOLUTA
(REV) и ARABIDOPSIS THALIANA HOMEO-
BOX 8 (ATHB8) необходимы для создания канала
полярного транспорта ИУК и ранних этапов диф-
ференцировки ксилемы [17, 23]. Кроме того, не-
давно была выявлена их функция в поддержании
организующего центра камбия – центральную
роль в этом процессе играет ТФ ATHB8. Актив-

Рис. 1. Генная сеть, регулирующая активность камбия и развитие проводящей системы растений (подробности в тексте).
Контроль деления клеток камбия: ТФ WOX4 [19] и WOX14 [20], с WOX4 взаимодействует ТФ НАМ4 [21]. Экспрессию
WOX4 регулируют пептиды TDIF и их рецептор TDR [52, 53]. ЦК, регулируют экспрессию генов CYCD, ANT и PEAR [24,
25]. Контроль дифференцировки ксилемы: Пептиды TDIF и их рецептор TDR через взаимодействие TDR/PXY с киназами
GSK3 [49] активируют ТФ ARF, в том числе ARF5/МР [50], который: а) регулирует экспрессию гена TMO5;ТФ TMO5 и
LHW обеспечивают спецификацию ксилемы [28], б) подавляет пролиферацию камбия, активируя экспрессию генов
ARR A-типа [50] и подавляя экспрессию WOX4 [27]. Пептид CLE10 подавляет дифференцировку сосудов, ингибируя экс-
прессию генов ARR А-типа [58]. Пептид CLE19 – предполагаемый активатор дифференцировки сосудов [59, 60].
ТФ HD-ZIP III регулируют полярный транспорт ИУК и дифференцировку ксилемы [23], подавляют экспрессию
PEAR [24]. ТФ KNOX стимулируют дифференцировку ксилемы, подавляя экспрессию BOP [22]. ТФ VND и SND ре-
гулируют поздние этапы дифференцировки сосудов [32, 33]. Контроль развития флоэмы: Пептиды CLE25 и CLE45
и их рецепторы CLERK-CLV2 и BAM3-SERK регулируют спецификацию флоэмы [57]. ТФ APL и LBD1 подавляют
дифференцировку клеток-предшественниц флоэмы по ксилемному пути [34, 35]. Также к регуляторам развития
проводящей системы относятся некоторые ТФ MADS [7, 29, 30] и рецепторные киназы MOL1 и RUL1 [56].
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ность HD-ZIPIII в организующем центре камбия
необходима также для поддержания центрально-
го домена камбиальной зоны и экспрессии его
маркеров – генов WOX4 и ANT (см. ниже) [17].

Антагонистами HD-ZIPIII являются мобильные
ТФ группы PHLOEM EARLY DOF 1 и 2 (PEAR1/2),
которые транспортируются из флоэмы и стиму-
лируют периклинальные деления клеток камбия:
ТФ HD-ZIPIII подавляют экспрессию генов
PEAR, тогда как ТФ PEAR являются прямыми ак-
тиваторами экспрессии генов, кодирующих ТФ
HD-ZIPIII [24]. Еще один регулятор активности
камбия – ТФ AINTEGUMENTA (ANT), относя-
щийся к семейству APETALA 2: его ген экспресси-
руется в стволовых клетках камбия и необходим
для их пролиферации [25]. В регуляции активности
камбия принимают участие некоторые ИУК-регу-
лируемые ТФ семейства AUXIN RESPONSE FAC-
TOR (ARF), в частности, ARF5/MONOPTEROS
(МР) – регулятор экспрессии генов PINFORMED
(PIN), кодирующих белки полярного транспорта
ИУК [26]. Было показано, что МР ограничивает
количество стволовых клеток камбия, напрямую
подавляя экспрессию гена WOX4; в тоже время,
ARF3 и 4 являются позитивными регуляторами
WOX4 и активаторами камбия [27]. Еще одна ми-
шень ТФ МР – ген, кодирующий ТФ TARGET
OF MONOPTEROS5 (TMO5), относящийся к се-
мейству basic helix-loop-helix (bHLH): при взаи-
модействии с другим ТФ bHLH, LONESOME
HIGHWAY (LHW), он обеспечивает специфика-
цию протоксилемы в эмбриогенезе и метаксиле-
мы в постэмбриональном развитии [28].

К числу регуляторов развития камбия и ксиле-
мы также относятся отдельные представители се-
мейства ТФ с MADS-боксом (от MCM1, AG,
DEFA, SRF). Наиболее известной функцией ТФ
этого семейства у растений является контроль гене-
ративного развития: переход к цветению, формиро-
вание флоральной меристемы, контроль идентич-
ности органов цветка и т.д. Вместе с тем, отдельные
представители MADS семейства ТФ участвуют так-
же в развитии корня у арабидопсис [29] и развитии
запасающих органов – клубня картофеля [30] и
корнеклубня батата [7, 31]. В частности, у батата
ген SRD1, кодирующий ТФ MADS, экспрессиру-
ется в клетках камбия и активируется ИУК, а его
сверхэкспрессия вызывает усиленную пролифе-
рацию клеток камбия и метаксилемы [7].

Важнейшим событием в дифференцировке
элементов ксилемы являются формирование лиг-
нифицированной вторичной клеточной стенки,
полное или частичное разрушение поперечных
стенок между члениками сосудов (образование
перфорации) и отмирание протопласта. Оба про-
цесса находятся под контролем ТФ с NAC-доменом
VASCULAR-RELATED NAC DOMAIN PROTEIN
(VND6, VND7) и SECONDARY WALL-ASSOCIAT-

ED NAC DOMAIN PROTEIN (SND1). В опытах
по сверхэкспрессии генов VND и SND установле-
но, что мишенями ТФ SND, вероятно, являются
гены, контролирующие синтез компонентов вто-
ричной клеточной стенки, таких как целлюлоза и
лигнин, тогда как мишенями ТФ VND – гены,
участвующие в контроле программируемой кле-
точной смерти при отмирании протопластов со-
судов [32, 33].

К специфическим регуляторам дифференци-
ровки флоэмы относится ТФ ALTERED FLOEM
DEVELOPMENT (APL), принадлежащий к се-
мейству MYB. По всей видимости, программы
дифференцировки флоэмы и ксилемы конку-
рентно ингибируют друг друга, поскольку сверх-
экспрессия APL подавляет дифференцировку
ксилемы, а у мутанта apl происходит замещение
флоэмы на ксилемоподобные клетки [34]. ТФ
LATERAL ORGAN BOUNDARIES 1 (LBD1)
участвует в ранних этапах дифференцировки
флоэмы: экспрессия гена LBD1 наблюдается в ди-
стальном домене камбия, где сосредоточены
клетки-предшественницы флоэмы и негативно
регулируется ауксинами. У мутантов по LBD1
имеет место снижение количества флоэмы и ак-
тивация экспрессии генов KNOX, которые стиму-
лируют дифференцировку ксилемы [35].

Фитогормональная регуляция развития кам-
бия играет центральную роль в контроле деления
его клеток и дифференцировке проводящих тка-
ней. Так, для закладки прокамбия в эмбриогене-
зе, последующего формирования камбия и пере-
хода к вторичному росту важно антагонистиче-
ское взаимодействие ИУК и ЦК. Асимметричное
распределение этих гормонов имеет место в стеле
корня арабидопсис, начиная с ранних этапов ее раз-
вития в эмбриогенезе, при этом ИУК локализуется в
первичной ксилеме и прилегающих к ней клетках
перицикла, тогда как ЦК сосредоточены в прокам-
бии и первичной флоэме [36]. В целом, можно ска-
зать, что ИУК вносит основной вклад в развитие
ксилемы, а ЦК – флоэмы и камбия, но в дей-
ствительности все обстоит не так однозначно.
Действительно, ИУК необходима для специфи-
кации ксилемы: ИУК-регулируемый MP/ARF5
напрямую регулирует экспрессию генов TMO5 и
HD-ZIP III, которые контролируют этот процесс
[17, 27]. С другой стороны, ИУК вносит вклад в
поддержание камбия, поскольку активность вза-
имодействующих ИУК-регулируемых ТФ TMO5
и LHW необходима для периклинальных делений
клеток камбия [37], а активность ИУК-регулиру-
емых ТФ HD-ZIPIII – для позиционирования и
поддержания организующего центра камбия [17].
Высокий уровень ИУК в проксимальном домене
камбия поддерживается благодаря системе по-
лярного транспорта, которая обеспечивает бази-
петальный транспорт ИУК, синтезированной в
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побеге, по молодым сосудистым элементам и клет-
кам-предшественницам ксилемы [38].

Роль ЦК в развитии проводящей системы рас-
тений заключается в контроле спецификации
камбия и пролиферации его клеток: в частности,
множественные мутанты с нарушением биосин-
теза ЦК или их рецепции не формируют камбий
[36, 39]. В стеле корня арабидопсис ЦК сосредо-
точены в камбии и флоэме [36], где они активиру-
ют экспрессию генов, отвечающих за клеточные
деления: в центральном домене камбия – гена
ANT и гена CYCD3;1, кодирующего циклин клас-
са D [25], а во флоэме и дистальном домене кам-
бия – генов PEAR [24]. При этом в камбии, как и
в других меристемах, проявляется антагонистиче-
ское взаимодействие ЦК и ИУК: ЦК негативно ре-
гулируют экспрессию генов PIN1 и PIN7, контро-
лирующих полярный транспорт ИУК, тогда как
ИУК индуцирует экспрессию гена ARABIDOPSIS
HISTIDINE PHOSPHOTRANSFER PROTEIN 6
(AHP6), продуктом которого является негатив-
ный регулятор ответа на ЦК [36].

Помимо ИУК и ЦК свою роль в развитии кам-
бия играют и другие гормоны: гиббереллины, эти-
лен, брассиностероиды, стриголактоны; особое
место занимает пептидная регуляция активности
камбия с помощью CLAVATA-подобной системы.

Гиббереллины транспортируются в стелу кор-
ня и гипокотиля из стебля [40], накапливаются в
ксилемной зоне и стимулируют дифференциров-
ку одревесневающих элементов ксилемы – сосу-
дов и ксилемных волокон [41]. В этом функция
гиббереллинов совпадает с функцией ТФ KNOX,
тем не менее, ТФ KNOX известны как антагони-
сты гиббереллинов: гены биосинтеза этих гормо-
нов являются мишенями негативной регуляции
ТФ KNOX [42]. Предполагается, что биосинтез
гиббереллинов или их транспорт в стелу корня
находится под контролем ТФ WOX14: сверхэкс-
прессия гена WOX14 увеличивает уровень актив-
ных гиббереллинов в стеле, а дефекты развития у
мутанта wox14 компенсируются добавлением гиб-
береллинов [43].

Этилен стимулирует деление клеток камбия,
увеличивая площадь камбия и ксилемы. Ген ACО
(ACC OXIDASE), контролирующий лимитирую-
щую стадию биосинтеза этилена, экспрессирует-
ся исключительно в дифференцирующейся вто-
ричной ксилеме [44]. Мутанты арабидопсис со
сверхпродукцией этилена ethylene overproducing
(eto1, eto2) характеризуются повышенной часто-
той клеточных делений в камбии и увеличением
площади ксилемы, тогда как мутанты с наруше-
нием передачи сигнала этилена ethylene insensitive
(ein2, ein5) имеют противоположный фенотип.
Снижение количества клеток камбия и ксилемы
характерно также для мутантов с потерей функ-
ции этилен-регулируемого ТФ ERF1 (Ethylene

Response Factor); активация экспрессии гена
ERF1 у мутантов tdr/pxy свидетельствует о воз-
можном антагонистическом взаимодействии
TDR/PXY-зависимого и этилен-зависимого пу-
тей регуляции активности камбия [45].

Стриголактоны стимулируют активность кам-
бия и вторичный рост: мутанты арабидопсис more
axillary branches (max), имеющие нарушения в
биосинтезе или пути передачи сигнала стриго-
лактонов, характеризуются снижением вторич-
ного роста стебля и корня [46]. Гены семейства
SUPPRESSOR OF MAX 2 (SMAX2)-LIKE (SMXL3,
SMXL4 и SMXL5) кодируют репрессоры передачи
сигнала стриголактонов, а также являются важ-
ными регуляторами образования флоэмы: у двой-
ных и тройных мутантов по этим генам нарушено
образование ситовидных элементов и снижен
уровень экспрессии генов, отвечающих за специ-
фикацию флоэмы [47].

Брассиностероиды позитивно регулируют
дифференцировку ксилемы: количество сосудов
зависит от уровня биосинтеза этих гормонов [48], а
мутации по генам, кодирующим брассиностеро-
ид-зависимые ТФ BRASSINAZOLE-RESISTANT1
(BZR1) и BRI1-EMS-SUPPRESSOR 1 (BES1), сни-
жают количество клеток камбия и ксилемы в про-
водящих пучках [49]. Особое место в брассино-
стероид-зависимой регуляции активности кам-
бия занимают белки семейства Glycogen Synthase
Kinase 3 (GSK3) – BRASSINOSTEROID INSEN-
SITIVE 2 (BIN2), BIN2-LIKE1 (BIL1) и BIL2. Они
являются негативными регуляторами передачи
сигнала брассиностероидов, осуществляя инги-
бирующее фосфорилирование ТФ BZR1 и BES1,
кроме того, они взаимодействуют с белком
TDR/PXY – рецептором CLE-пептидов TDIF и
компонентом CLAVATA-подобной системы, иг-
рающей центральную роль в балансе камбия и
ксилемы [49] (см. ниже). Кроме того, GSK3 могут
регулировать ответ на ИУК: фосфорилировать
ИУК-зависимые ТФ ARF, высвобождая их из ком-
плексов с транскрипционными репрессорами. Так,
мишенью киназы BIL1 является ТФ МР – ключе-
вой регулятор дифференцировки ксилемы [51].

К числу важнейших регуляторов активности
камбия и развития проводящей системы расте-
ний относятся гормоны пептидной природы
CLE (CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING
REGION-RELATED). Среди них основную роль
в процессах вторичного роста играют CLE-пеп-
тиды группы В, также называемые TRACHEARY
ELEMENT DIFFERENTIATION INHIBITORY
FACTOR (TDIF) [52]. У арабидопсис к этой груп-
пе относятся пептиды CLE41/44 и CLE42, кото-
рые синтезируются во флоэме и поступают в кам-
бий, где, взаимодействуя с рецептором TDR/PXY
(TDIF RECEPTOR/PHLOEM INTERCALATED
WITH XYLEM), регулируют экспрессию гена
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WOX4 [53]. Таким образом, активность камбия
регулируется c участием одной из систем “WOX-
CLAVATA”, включающей в себя пептиды CLE, их
рецептор и мишень – ТФ WOX; подобные систе-
мы, согласно многочисленным данным, являют-
ся консервативными регуляторными модулями,
действующими в разных типах меристем [54].
Пептиды TDIF в камбии выполняют две функ-
ции – контроль асимметричных делений клеток
камбия и подавление дифференцировки клеток
камбия в сосуды: обработка растений экзогенны-
ми TDIF или сверхэкспрессия их генов приводит к
усилению пролиферации клеток камбия, а также к
нарушению развития сосудов при нормальном
строении флоэмы. Для обеспечения правильной
ориентации деления клеток камбия важен гради-
ент концентрации пептидов TDIF, который в нор-
ме создается при поступлении TDIF из флоэмы;
изменение этого градиента (например, при сверх-
экспрессии гена CLE41) приводит к изменению
ориентации клеточных делений и нарушению
упорядоченной структуры стелы (“перемешива-
нию” зон ксилемы, флоэмы и камбия, измене-
нию направления роста проводящих элементов).
TDIF-зависимый контроль направления клеточ-
ных делений в камбии зависит от наличия функ-
ционально активного рецептора TDR/PXY (му-
тант tdr/pxy также характеризуется перекрыванием
ксилемы и флоэмы), но не зависит от активности
ТФ WOX4 [55]. Регуляция дифференцировки кам-
биальных клеток в клетки ксилемы происходит бла-
годаря взаимодействию рецептора TDR/PXY с бел-
ками семейства GSK3, участвующими в передаче
сигнала брассиностероидов (см. выше). При свя-
зывании пептидов TDIF с рецептором TDR/PXY
происходит диссоциация комплекса TDR/PXY с
GSK3, что приводит к инактивации GSK3–след-
ствием этого является подавление дифференци-
ровки ксилемы [49].

Антагонистом регуляторного модуля TDIF-
TDR, по-видимому, является близкая к TDR/PXY
рецепторная киназа MORE LATERAL GROWTH 1
(MOL1), потеря функции ее у мутантов вызывает
интенсификацию процессов вторичного роста. По-
видимому, MOL1 негативно регулирует пролифе-
рацию клеток камбия независимо от TDR/PXY.
Еще одна рецепторная киназа, играющая роль в ре-
гуляции активности камбия –REDUCED LATERAL
GROWTH 1 (RUL1): поскольку мутанты с поте-
рей ее функции имеют сниженную активность
камбия, предполагается, что RUL1 – еще один
активатор пролиферации камбия. Лиганды и ми-
шени этих рецепторных киназ неизвестны [56].

Помимо TDIF, в регуляции развития проводя-
щей системы растений могут участвовать и другие
пептиды CLE. Например, в развитии флоэмы в
корне арабидопсис участвуют пептиды CLE25 и
CLE45, связывающиеся с разными рецепторны-
ми комплексами [57]. Пептид CLE10 негативно

регулирует развитие сосудов, благодаря ингиби-
рованию экспрессии генов ARR типа А, ARR5 и
ARR6, кодирующих репрессоры передачи сигнала
ЦК [58]. Пептид CLE19, напротив, считается акти-
ватором развития ксилемы: сверхэкспрессия гена
CLE19 приводит к образованию ксилемных “ост-
ровков”, не связанных с проводящей системой
растения, в органах цветка арабидопсис и капу-
сты [59], а также повышает количество элементов
ксилемы – сосудов и одревесневшей ксилемной
паренхимы – в запасающем корне редиса [60].

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ ЗАПАСАНИЯ 
ПИТАТЕЛЬНЫХ ВЕЩЕСТВ В КОРНЕ

Запасающие корни выполняют функцию на-
копления углеводов (в основном в виде крахмала)
как источников питания для многолетних или
двулетних видов растений. Генетический кон-
троль отложения запасающих веществ в корне яв-
ляется сложным, многогранным и не полностью
изученным процессом. На основании получен-
ных в последние годы данных [11, 13, 61] можно
сказать, что ведущими “трендами” в развитии за-
пасающего корня у разных видов растений явля-
ется, во-первых, увеличение содержания крахма-
ла и сахаров и, во-вторых, снижение уровня био-
синтеза лигнина в корне.

Крахмал, представляющий собой смесь поли-
меров альфа-глюкозы – линейного (амилозы) и
разветвленного (амилопектина), является основ-
ной формой углеводов, откладывающейся в запа-
сающих корнях: например, в корнеплоде кассавы
массовая доля крахмала составляет 70–80% [62].
В запасающих тканях растений крахмал образует
гранулы разной формы и размеров (диаметром
0.1–200 мкм), имеющие полукристаллическую
структуру. Основное место синтеза и накопления
крахмала в корне – пластиды (амилопласты). Уг-
леводы, служащие сырьем для его синтеза, посту-
пают в корень из надземной части растения по
флоэме в виде сахарозы и затем распределяются в
тканях корня как по плазмодесмам, так и при по-
мощи мембранных транспортеров [63]. В даль-
нейшем поступившая в корень сахароза расщеп-
ляется до гексоз, которые могут использоваться
для биосинтеза крахмала или снова превращаться
в сахарозу и накапливаться в вакуолях (например,
в корне сахарной свеклы). Синтез крахмала катали-
зируют несколько групп ферментов, которые высо-
ко консервативны у разных видов растений [64]. На
первом этапе осуществляется фосфорилирование
aльфа-глюкозы с образованием аденозиндифос-
фат глюкозы (АДФ-глюкозы) под действием фер-
мента АДФГ-пирофосфорилазы. Затем с участи-
ем АДФ-глюкозы под действием фермента глю-
козилтрансферазы синтезируется олигосахарид,
состоящий из 2–4 остатков глюкозы, который да-
лее служит акцептором для присоединения глю-
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козных остатков от АДФ-глюкозы при синтезе
полимера. Образование неразветвленных цепо-
чек амилозы катализируют ферменты группы
АДФГ-крахмалглюкозилтрансфераз: с помощью
этого фермента остаток глюкозы от АДФ-глюко-
зы переносится на четвертый атом углерода моле-
кулы глюкозы в составе первичного акцептора, в
результате чего образуется альфа-1,4 связь и глю-
козная цепь удлиняется на один остаток. В англо-
язычной литературе эти ферменты также называ-
ют крахмал-синтазами (Starch Synthase, SS). Син-
тез разветвленных молекул амилопектина
осуществляется с участием ферментов, принадле-
жащих к семейству глюкозид-гидролаз: они рас-
щепляют альфа-1,4-глюкановые цепочки и пере-
носят их на ОН-группу шестого углеродного ато-
ма одного из глюкозных остатков другой цепи,
образуя альфа-1,6 связи. В англоязычной литера-
туре ферменты, участвующие в разветвлении
крахмала, называют “ферменты ветвления”
(Branching Enzymes, BE). Наряду с ВЕ, выделяют
также Debranching Еnzymes (DBE) – изоамилазы
и декстриназы, которые гидролизуют α-1,6-связи
и высвобождают линейные цепочки.

Накопление соответствующих ферментов или
активация экспрессии генов, их кодирующих,
были выявлены в протеомных и транскриптом-
ных исследованиях запасающих корней у разных
видов культурных растений [11, 13, 61]. В то же
время, корни близких видов растений, не образу-
ющих корнеплодов или корнеклубней, содержат
мало паренхимных клеток и накапливают мало
крахмала [11], а также характеризуются низким
уровнем экспрессии генов, отвечающих за био-
синтез крахмала [13].

Виды семейства сложноцветных в качестве ос-
новного резервного вещества также откладывают
фруктаны – полимеры фруктозы: например, у то-
пинамбура фруктаны составляют до 80% массы
клубня. Обычно в запасающих органах сложно-
цветных накапливаются фруктаны инулинового
типа, которые состоят из множества связанных
молекул β-D-фруктозы и одной молекулы α-D-
глюкозы. Синтез инулиновых фруктанов прохо-
дит в два этапа. На первом этапе, который катали-
зируется ферментом сахароза-сахароза-фрукто-
зилтрансферазой (SST), из двух молекул сахарозы
образуются глюкоза и трисахарид 1-кестоза; при
этом сахароза является и донором, и акцептором
фруктозильных остатков. Далее происходит по-
лимеризация фруктана под действием фермента
фруктан-фруктан-фруктозилтрансферазы (FFT),
который переносит новые фруктозильные едини-
цы на акцепторную молекулу фруктана [65].

Интересным исключением среди растений с
запасающим корнем является сахарная свекла
(Beta vulgaris), которая накапливает сахарозу вме-
сто полисахаридов. Примечательно, что такая

особенность выявлена не только у культурных
форм свеклы, но и у их дикого предка – свеклы
морской (B. vulgaris ssp. maritima): предполагается,
что эта стратегия появилась у нее как результат
адаптации к условиям засоления. При этом гены,
кодирующие ферменты биосинтеза крахмала,
присутствуют в геноме сахарной свеклы и экс-
прессируются на высоком уровне при образова-
нии корнеплода. Предположение о повышенной
активности амилаз, расщепляющих крахмал, в
корнеплоде свеклы не подтвердилось – то есть
способность сахарной свеклы к аккумуляции в
корне сахарозы вместо крахмала до настоящего
времени является загадкой [66].

Лигнин, представляющий собой смесь арома-
тических полимеров – производных фенилпро-
пана, входит в состав одревесневших клеточных
стенок растительных клеток (в особенности –
стенок проводящих элементов). Биосинтез лиг-
нина – сложный процесс, который включает в себя
биосинтез мономеров лигнина и их полимериза-
цию. Роль в регуляции содержания лигнина в
клетке играют как ферменты, катализирующие
биосинтез монолигнолов, так и ферменты лакка-
зы, катализирующие синтез полимеров лигнина
[67]. Одной из особенностей запасающих корней
является снижение накопления лигнина по срав-
нению с незапасающими [13, 68]. Отчасти это
связано с особенностями анатомии запасающих
корней, а именно – с образованием большого ко-
личества запасающей паренхимы со слабо лигни-
фицированными клеточными стенками. С другой
стороны, по крайней мере, у батата установлена
взаимосвязь между метаболизмом фенилпропа-
ноидов и крахмала в процессе развития запасаю-
щего корня: у трансгенных растений с повышен-
ным уровнем биосинтеза лигнина наблюдалось
снижение количества сахарозы и гексоз в листьях
и, соответственно, уровня крахмала в корне, а
также существенно снижалось утолщение запаса-
ющих корней. У этих растений также был выяв-
лен высокий уровень деградации крахмала как в
листьях, так и в корне, что позволяет предполо-
жить перераспределение фотоассимилятов в сто-
рону накопления лигнина [13].

РОЛЬ КОММУНИКАЦИИ НАДЗЕМНОЙ
И ПОДЗЕМНОЙ ЧАСТЕЙ РАСТЕНИЯ

В РАЗВИТИИ ЗАПАСАЮЩЕГО КОРНЯ
Развитие запасающего корня, очевидно, зависит

от надземной части, которая является источником
метаболитов и регуляторов роста. Во-первых, фо-
тосинтезирующие листья поставляют углеводы
для построения тканей корня, но не стоит забы-
вать и о том, что, помимо построения клеточных
стенок и запасания в виде крахмала, сахара, по-
ступающие в корень из надземной части расте-
ния, также могут выполнять функцию сигналь-
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ных молекул и регуляторов роста. Так, известно,
что от уровня сахарозы зависит уровень экспрес-
сии генов CYCD, определяющих переход клетки к
делению [69]. Удлинение и вторичный рост кор-
ней разных видов растений зависит от уровня саха-
розы, транспортируемой из листьев: на проростках
арабидопсис было показано, что поступающая из
семядолей сахароза является необходимым и до-
статочным сигналом, регулирующим рост корня
независимо от фитогормонов [70]. Из надземной
части в корень поступают также гормоны, регули-
рующие его развитие, в первую очередь – ИУК, а
также и другие сигналы “дальнего действия”, на-
пример, белки и РНК, определяющие модифика-
цию программы развития корня по типу запасаю-
щего органа.

К регуляторным пептидам, которые транс-
портируются из листьев в нижележащие органы
растений, относятся продукты генов семейства
FLOWERING LOCUS T (FT). У арабидопсис ко-
роткий белок FT выполняет функцию флоригена –
мобильного сигнала в фотопериодическом кон-
троле цветения, который синтезируется в ли-
стьях и транспортируется в апикальную мери-
стему побега [71]. В дальнейшем была выявлена
роль FT-подобных белков в развитии запасающих
органов: впервые это их свойство было продемон-
стрировано на примере клубня картофеля, форми-
рование которого связано с интенсивным вторич-
ным ростом и зависит от длины дня [72]. Участие
белков семейства FT в развитии луковиц у лилей-
ных [73, 74] позволяет предположить их роль как
универсальных регуляторов развития запасаю-
щих органов растений. У сахарной свеклы [75] и
кассавы [76] выявлены по два белка FT, регулиру-
ющих переход к цветению, но их функции в раз-
витии запасающих корней не изучены. Возмож-
но, белки FT могут регулировать формирование
запасающего корня: по крайней мере, для ряда
растений показана зависимость утолщения корня
от длины дня [77].

По флоэме осуществляется также базипеталь-
ный транспорт определенных мРНК и малых
РНК, в том числе принимающих участие в регу-
ляции вторичного роста. К таким регуляторам от-
носятся, в частности, мРНК, кодирующие гоме-
одомен-содержащие ТФ семейства BEL. Извест-
но, что эти ТФ могут образовывать гетеродимеры
с ТФ KNOX, регулируя развитие листьев и других
органов растений [78]. У картофеля при выращи-
вании в условиях короткого дня имеет место пере-
мещение ТФ StBEL5, StBEL11 и StBEL29 по фло-
эме из листьев в столоны, при этом StBEL5 взаимо-
действует в столоне с ТФ POTATO HOMEOBOX 1
(POTH1) из семейства KNOX [79]. Cверхэспрес-
сия StBEL5 у картофеля приводит к активации ге-
нов метаболизма ИУК (YUCCA) и ЦК (IPT, LOG),
что позволяет предположить роль ТФ StBEL5 в ре-
гуляции их экспрессии при развитии клубня [80].

Ортологи StBEL5 и POTH1 выявлены у кассавы,
батата, редиса, моркови и свеклы. Предполагает-
ся, что они могут быть регуляторами вторичного
роста корня и стимулировать формирование кор-
неплода через регуляцию фитогормонального ба-
ланса: по крайней мере, у свеклы в промоторных
областях генов YUCCA, IPT, ARF8 и GA20Ox выяв-
лены консервативные мотивы для связывания
димеров BEL5-POTH1 [15, 81]. Известно, что в
стабилизации мРНК при их транспорте по фло-
эме участвуют белки-шапероны консервативного
для растений и животных семейства PTB (Рolypy-
rimidine Тract binding Рrotein): у картофеля в транс-
порте мРНК BEL5 принимают участие белки
StPTB1 и StPTB6; их ортологи выявлены у многих
корнеплодных растений [81].

Помимо мРНК, в развитии запасающих орга-
нов растений также участвуют малые РНК, транс-
портируемые по флоэме, в частности miR156 и
miR172, играющие противоположные роли в кон-
троле перехода от ювенильной к взрослой фазе
развития растений: была выявлена их роль в раз-
витии клубней картофеля, и их ортологи выявле-
ны у других корнеплодных растений [15].

Таким образом, данные о сигналах, поступаю-
щих из стебля и регулирующих развитие запасаю-
щих органов растений, получены главным образом
на клубнях картофеля, тогда как у корнеплодных
растений их изучение находится на начальном
этапе. Вероятно, данные о таких сигналах в раз-
витии запасающего корня будут получены в бли-
жайшее время.

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ
РАЗВИТИЯ ЗАПАСАЮЩЕГО КОРНЯ

У РАЗНЫХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ

К настоящему времени на разных видах растений
были получены данные о генетическом контроле
развития запасающего корня: в частности, проведе-
ны широкомасштабные транскриптомные исследо-
вания, выявившие основные гены, экспрессия ко-
торых значительно повышается или снижается в
запасающих корнях.

Виды семейства Brassicacea – редис (Raphanus
sativus) и репа (Brassica rapa) формируют моно-
камбиальный корнеплод ксилемного типа. Со-
гласно анатомическим исследованиям, большая
часть их корнеплода занята клетками вторичной
ксилемы, среди которых преобладают тонкостен-
ные паренхимные клетки, в них происходит отло-
жение и хранение запасных веществ. Накопление
крахмала в корнеплодах капустных также происхо-
дит в широких паренхимных лучах, разделяющих
тяжи из сосудов и мелких паренхимных клеток.
Именно сильное развитие ксилемной паренхимы
отличает культурные виды капустных от дикорасту-
щих и зависит от активности камбия (рис. 2) [5].
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В результате транскриптомного анализа раз-
ных стадий развития корнеплода редиса (R. sati-
vus) [82–84], были выделены несколько групп
транскриптов, уровни которых наиболее суще-
ственно возрастают в процессе роста и развития
корнеплода. Среди них наиболее широко пред-
ставлены гены, регулирующие деление (некото-
рые гены циклинов и циклин-зависимых киназ)
и растяжение клеток (гены, кодирующие фер-
менты дестабилизации клеточной стенки – экс-
пансины и ксилоглюкан-эндотрансгликозилазы)
[84], регуляторы различных метаболических пу-
тей и сигналинга (например, гены, кодирующие
ТФ разных семейств и компоненты МАР-ки-
назного каскада), а также гены-регуляторы био-
синтеза и метаболизма крахмала и сахарозы и
биосинтеза вторичных метаболитов [82, 84]. Так-
же при развитии корнеплода редиса было отмече-
но повышение уровней экспрессии некоторых ге-
нов, регулирующих метаболизм и/или передачу
сигнала фитогормонов – ИУК (гены GH3, регули-
рующие синтез коньюгатов ИУК, гены тран-
скрипционных репрессоров AUX/IAA и малых
ауксин-регулируемых РНК SAUR), ЦК (гены ARR
А-типа), этилена (гены, кодирующие ТФ ERF) и
АБК (гены, кодирующие рецептор PYR1 и проте-
инфосфатазу PP2C58, участвующую в передаче
сигнала АБК) [84].

С помощью транскриптомного анализа также
было показано, что при росте корнеплода редиса
имеет место накопление большого количества раз-
нообразных микроРНК – среди них представлены
как ранее не идентифицированные микроРНК, так
и те, мишенями которых являются выявленные
регуляторы вторичного роста корня, такие, как
гены экспансинов и гены, кодирующие ТФ се-
мейств NF-YA и bHLH [83].

Два кандидата на роль регуляторов развития
корнеплодов были выявлены среди многочис-
ленных генов СLE редиса – это СLE41, гомологи
которого у арабидопсис и других растений вы-
полняют функции регулятора деления клеток
камбия и репрессора дифференцировки ксилемы
[52, 53] и CLE19, для которого предполагается
роль как стимулятора дифференцировки сосудов
[59]: для этих генов было показано многократное
возрастание уровней экспрессии при росте кор-
неплода редиса и локализация экспрессии в стро-
го определенных тканях корнеплода (CLE41 во
флоэме и камбии, CLE19 в ксилеме). В опытах по
сверхэкспрессии CLE41 и CLE19 у редиса посев-
ного R. sativus и его дикого предка R. raphanistrum
было показано, что CLE41 вызывает разрастание
проводящих пучков, увеличение количества кле-
ток камбия и тонкостенной ксилемной паренхи-
мы, тогда как CLE19 повышает количество одре-
весневающих элементов ксилемы, в особенности
толстостенной паренхимы с механическими
функциями [60, 85].

У репы (B. rapa) (рис. 2) с помощью методов
маркер-опосредованной селекции были выявле-
ны локусы количественных признаков, ассоции-
рованные с признаками “увеличенный диаметр
корня”, “увеличенная длина корня”, “увеличен-
ная масса корня”. Транскриптомный анализ трех
стадий развития корнеплода репы, как и в случае
редиса, выявил повышение экспрессии ряда ге-
нов, кодирующих экспансины, а также генов, во-
влеченных в метаболизм сахарозы и крахмала –
таких, как ген SuSy, продуктом которого является
сахарозосинтаза. Также при росте корнеплода ре-
пы было показано повышение экспрессии ряда
генов, кодирующих ТФ разных групп. Среди них
регуляторы активности камбия (HB8) и диффе-
ренцировки коры и эндодермы (SCARECROW), а
также 4 гена, кодирующие ТФ семейства MADS.
Также в растущем корнеплоде репы было выявле-
но повышение уровня некоторых микроРНК, та-
ких, как miR156a, miR172a и miR157, функции ко-
торых предположительно связаны с развитием
ксилемы [86].

Hearn с соавт. [6] провели сравнительный
транскриптомный анализ гипокотилей и корней
у форм Brassica, различающихся по способности к
запасанию: пекинской капусты и кале, не форми-
рующих запасающего корня и стебля, репы, фор-
мирующей корнеплод, и кольраби, формирую-
щей запасающий стебель. В результате были вы-
явлены дифференциально экспрессирующиеся
гены, предположительно участвующие в разви-
тии запасающих органов. Среди генов, повыша-
ющих уровни экспрессии в запасающих корне и
стебле, следует отметить гены-регуляторы разви-
тия камбия (HB8 и REVOLUTA из семейства
HD-ZIP III; компоненты систем WOX-CLAVATA –
ген ТФ WOX4, камбий-специфичные рецепторы
пептидов CLE PXY/TDR, RUL1 и MOL1, а также
рецептор CLV1, действующий в апикальных мери-
стемах), гены, кодирующие ТФ других семейств
(например, регулятора эндодермы SCARECROW),
гены экспансинов; у кольраби также показана ак-
тивация экспрессии генов ARF5 и ARF17, кодиру-
ющих ИУК-зависимые ТФ.

Транскриптомный анализ трех стадий разви-
тия запасающего корня был проведен также для
южноамериканской корнеплодной культуры из
семейства капустных под названием мака перуан-
ская (она же клоповник Мейена, Lepidium mey-
enii). Среди генов, экспрессия которых повыша-
ется в растущем корнеплоде маки, наиболее ши-
роко были представлены гены, участвующие в
метаболизме сахарозы и крахмала, а также гены
гормонального сигналинга и регуляторы биосин-
теза вторичных метаболитов [87].

Свекла (Beta vulgaris) формирует поликамби-
альный корнеплод, в развитии которого цен-
тральное место занимает аномальный вторичный
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рост – закладка дополнительных колец камбия к
периферии от центрального цилиндра (рис. 3).
Накопление сахарозы – основного запасаемого
вещества в корнеплоде свеклы – имеет место

главным образом в паренхимных клетках, возни-
кающих при делении дополнительных колец кам-
бия. Именно в этих клетках имеет место экспрес-
сия генов сахарозосинтазы, причем внутри па-

Рис. 2. Фрагменты поперечных срезов корней двух форм Brassica napus, брюквы (B. napus subsp. rapifera) и рапса (B. na-
pus L.), различающихся по способности к развитию запасающей паренхимы: а, в–д – срезы запасающих корней брюк-
вы возрастом 20 (а), 40 (в) и 60 (г, д) дней; б – поперечный срез незапасающего корня рапса, возраст растения 20 дней.
п – перидерма, к – кора, ф – вторичная флоэма, кз – камбиальная зона, вк – вторичная ксилема, мк – метаксилема,
рл – радиальные лучи, с – сосуд, кк – крахмальные зерна в амилопластах запасающей паренхимы.
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ренхимных клеток сахарозосинтаза локализуется
вблизи тонопласта, что, вероятно, имеет значе-
ние для запасания сахарозы внутри вакуолей [88].

Zhang с соавт. [89] провели транскриптомный
анализ запасающего корня свеклы на пяти стади-
ях: начальная стадия роста, стадия перехода к
быстрому росту, стадия быстрого роста, стадия
перехода к накоплению сахарозы и стадия замед-
ленного роста с активным накоплением сахарозы.
Наибольшее количество дифференциально экс-
прессирующихся генов было выявлено на второй и
третьей стадиях. Так, при росте запасающего кор-
ня свеклы был выявлен повышенный уровень экс-
прессии гена CYCD3, а также генов пектиназ, бета-
глюкозидаз, динеинов и кинезинов, которые веро-
ятно, участвуют в процессах деления клеток и растя-
жения клеточных стенок при росте корнеплода.
Транскриптомный анализ корнеплода свеклы также
выявил повышение уровней экспрессии большо-
го количества генов, задействованных в регуля-
ции биосинтеза и метаболизма фитогормонов –
брассиностероидов (2 из 4 генов стероидгидролаз
CYP90B1), ИУК (5 из 16 генов семейства YUCCA и
4 из 5 генов GH3), ЦК (5 из 13 генов IPT), гибберел-
линов (6 из 13 генов GA3-ox и 5 из 11 генов GA20-ox) –
при росте запасающего корня. Гены, регулирующие
передачу сигнала этих гормонов, также повышают
уровни экспрессии при развитии корнеплода свек-
лы: это гены, задействованные в передаче сигнала

брассиностероидов (2 из 5 генов BZR), ИУК (7 из
17 генов ARF и 7 из 16 генов AUX/IAA;17 из 38 генов
SAUR), ЦК (20 из 38 генов ARR В-типа и 6 из 9 ге-
нов ARR А-типа). Повышение уровней экспрес-
сии при росте корнеплода отмечено для генов SS
(Sucrose Synthase), SPS (Sucrose Phosphate Synthase)
и SI (Sucrose Invertase), продуктами которых явля-
ются ферменты метаболизма сахарозы, а также
генов, кодирующих ТФ разных семейств, в част-
ности обширного семейства WRKY, представите-
ли которого у растений задействованы в разнооб-
разных процессах – от эмбриогенеза и развития
корня до ответа на стресс [89].

Морковь (Daucus carota subsp. sativus L.) фор-
мирует корнеплод флоэмного типа. Основным
отличием корня культурной моркови от корня ее
дикого предка (D. carota subsp. commutatus) являет-
ся снижение содержания лигнина, значительное
увеличение содержания флоэмной паренхимы, за-
пасающей сахара, накопление каротиноидов, а
также сниженное количество боковых корней
[90, 91]. Сравнительный транскриптомный анализ
разных стадий развития корня у дикой и посевной
моркови выявил в зрелом корне последней измене-
ние уровней экспрессии большого количества ге-
нов. Так, наиболее значимое повышение уровней
экспрессии было показано для генов, участвую-
щих в регуляции пост-трансляционных модифи-
каций белков (в частности, убиквитинирования),

Рис. 3. Фрагменты поперечных срезов корнеплодов двух форм Beta vulgaris, сахарной свеклы B. vulgaris subsp. vulgaris
var. altissima (а) и мангольда B. vulgaris subsp. vulgaris var. cicla (б), демонстрирующих разную степень развития запаса-
ющей паренхимы (возраст растений 60 дней): дк – добавочный камбий, дп – добавочный проводящий пучок, зп – за-
пасающая паренхима (вторичная межпучковая ткань), вк – вторичная ксилема, ф – вторичная флоэма.
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а наибольшее снижение экспрессии – для генов,
регулирующих редокс-сигналинг. Среди генов,
потенциально имеющих отношение к развитию
запасающего корня, у посевной моркови было
выявлено повышение уровней экспрессии ряда
генов-регуляторов клеточного цикла, развития
проводящей системы и метаболизма сахаров и ка-
ротиноидов, а также генов, кодирующих ТФ раз-
ных семейств [91, 92], в то же время, наблюдалось
снижение уровней экспрессии генов, действую-
щих в пути биосинтеза лигнина [90].

В ксилемной паренхиме растущего корнепло-
да другого вида семейства зонтичных – пастерна-
ка (Pastinaca sativa), было выявлено накопление
крахмала и активация экспрессии генов его био-
синтеза: APS (ADP-glucose Pyrophosphorylase Small
Subunit), APL (ADP-glucose Pyrophosphorylase Large
Subunit), SS (Soluble Starch Synthase), GBSS (Gran-
ule Bound Starch Synthase), SBE (Starch Branching
Enzyme), ISA (Isoamylase) и т.д. [66].

Запасающие корни батата (Ipomoea batatas) от-
носятся к типу корнеклубней, где интенсивный
вторичный рост и накопление крахмала происхо-
дят в боковых и придаточных корнях мочковатой
корневой системы. Морфологически процесс
развития корня батата включает в себя три ста-
дии: образование волокнистых корней (fibrous
root) диаметром до 2 мм, стадию молодых запаса-
ющих корней диаметром 2–5 мм и стадию зрелых
запасающих корней диаметром более 5 мм. При
инициации запасающих корней батата имеет ме-
сто активная пролиферация клеток камбия и
формирование обширной зоны ксилемы, а также
аномальный вторичный рост, связанный с зало-
жением дополнительного камбия вокруг отдель-
ных сосудов или их групп [61, 93]. Развитие запа-
сающих, но не волокнистых корней батата связа-
но с запасанием большого количества крахмала,
тогда как лигнификация проводящих элементов
наблюдается преимущественно на стадии волок-
нистых корней, но препятствует росту корне-
клубней батата на более поздних стадиях [93].
Изучение молекулярных механизмов развития кор-
неклубней батата начато довольно давно: в 2003 г.
You с соавт. [94] получили библиотеку кДНК моло-
дых запасающих корней, в которой среди диффе-
ренциально экспрессирующихся были выявлены
гены, кодирующие ТФ с MADS-боксом и ТФ се-
мейства NAС. Сравнение библиотек кДНК во-
локнистых и запасающих корней, проведенное
Tanaka с соавт. [95], также выявило в запасающем
корне повышенную экспрессию гена IBKN1 се-
мейства KNOX1 и гена, кодирующего рецептор-
подобную киназу.

В дальнейшем секвенирование транскрипто-
мов разных стадий развития корней батата с по-
мощью технологий NGS позволило выявить мно-
го потенциальных регуляторов этого процесса.

Так, Firon с соавт. [61] при сравнении транскрип-
томных профилей волокнистых и молодых запа-
сающих корней батата выявили в последних по-
вышение экспрессии генов, участвующих в на-
коплении крахмала и углеводном метаболизме, а
также генов, задействованных в контроле деле-
ния клеток и поддержания меристем (гены, коди-
рующие ТФ KNOX классов I и II, циклины клас-
сов А и D, гены циклин-зависимой киназы А и ее
активаторов).

Ponniah с соавт. [96] провели сравнение тран-
скриптомов растущих корней Ipomoea batatas и
его дикого предка Ipomoea trifida. Среди генов,
экспрессия которых повышается при развитии
корня только у культурного батата, были отмече-
ны гены метаболизма крахмала, а также ген ион-
ного транспортера KEA5 (K+efflux antiporter), и
ген рецепторной киназы ERECTA, участвующей
в сигналинге фитогормонов и регуляции развития
камбия. В то же время, в корне I. trifida отмечено
усиление экспрессии генов биосинтеза лигнина.

Eserman с соавт. [11] провели сравнительный
транскриптомный анализ разных стадий развития
корней у четырех видов семейства вьюнковых, отно-
сящихся к трибам Ipomoeeae и Merremieae и разли-
чающихся по способности к формированию запаса-
ющего корня. Основные отличия видов с запасаю-
щим корнем заключались в повышении уровней
экспрессии генов, регулирующих метаболизм саха-
розы и синтез крахмала, а также некоторых генов,
кодирующих ТФ (например, ортологов WOX4).

Кассава (Manihot esculenta) имеет мочковатую
корневую систему, состоящую из корней двух ти-
пов – волокнистых и запасающих, которые различа-
ются по составу ксилемы: в волокнистых корнях
она, помимо сосудов, содержит много ксилемных
волокон, тогда как у запасающих большую часть
ксилемы занимают тонкостенные паренхимные
клетки, накапливающие крахмал. Было показа-
но, что в волокнистых корнях кассавы по сравне-
нию с запасающими корнями значительно повы-
шены уровни экспрессии некоторых генов груп-
пы VND [97]. В то же время, при росте запасающего
корня имеет место повышение уровня ЦК, а также
активация экспрессии генов KNOX класса I и ге-
на MADS MeAGL20 [98].

Итак, транскриптомный анализ запасающих
корней у разных видов растений позволил вы-
явить ряд сходных черт, таких, как активация
экспрессии генов клеточного цикла и генов, регу-
лирующих растяжение клеток, меристем-специ-
фичных генов (в том числе генов, кодирующих
компоненты систем WOX-CLAVATA), генов,
участвующих в биосинтезе, метаболизме и пере-
даче сигнала различных фитогормонов, а также
генов различных ТФ – например, MADS и
WRKY. Эти данные позволяют предположить су-
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ществование общих механизмов развития запаса-
ющих корней у растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В связи с широким распространением и боль-

шим значением корнеплодных культур, развитие
запасающего корня – один из наиболее важных
экономически значимых признаков сельскохозяй-
ственных растений. Способность к формирова-
нию запасающего корня возникла в эволюции не-
которых двулетних и многолетних растений как
механизм адаптации к переживанию длительных
неблагоприятных условий, и была использована и
закреплена человеком при доместикации [6, 11].
Запасающий корень – комплексный признак,
который включает в себя как минимум две со-
ставляющих: контроль разрастания корня в ради-
альном направлении (вторичный рост) и накоп-
ление сахаров (крахмала, фруктанов, сахарозы). В
последние годы с привлечением транскриптом-
ных, протеомных и метаболомных исследований
были получены данные о генетическом контроле
этих процессов у многих видов сельскохозяй-
ственных растений с запасающими корнями [82–
98]. Вместе с тем, для большого количества видов
сельскохозяйственных корнеплодных культур
исследования генетического контроля развития
запасающего корня не проводились или находятся
на самом начальном этапе [99, 100]. Интересно,
что в сравнительных исследованиях транскрипто-
мов культурных растений с корнеплодами и их
бескорнеплодных диких предков был получен
ряд данных, свидетельствующих о существова-
нии консервативных механизмов регуляции раз-
вития запасающих корней у разных видов [6, 11,
92], которые, по-видимому, были многократно
“использованы” в эволюции при независимом
возникновении способности к формированию
запасающих корней в разных семействах.

Пожалуй, одной из наиболее перспективных
(и наименее изученных на генетическом уровне)
тем исследований в этом направлении является
зависимость развития запасающих корней от
факторов окружающей среды (длины дня, до-
ступности воды, уровня азотного питания), а так-
же от сигналов, поступающих из надземной части
растений. В настоящее время роль средовых фак-
торов и коммуникации разных частей растения в
функции запасания были изучены на молекуляр-
но-генетическом уровне на примере развития
клубней картофеля; впрочем, исследования, про-
веденные в последние годы на запасающих орга-
нах разных видов растений, позволили выявить
ряд аналогичных механизмов, действующих и в
запасающем корне [15]. Таким образом, дальней-
шее изучение механизмов развития запасающих
корней является перспективным направлением
генетики развития растений, которое открывает

новые возможности для научно обоснованной се-
лекции корнеплодных форм.
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