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В данном обзоре представлена характеристика уникального для растений HD-Zip-семейства гомео-
бокс-содержащих генов и рассматривается их участие в молекулярных механизмах устойчивости к
отдельным неблагоприятным факторам внешней среды, таким как засуха, недостаток света, пато-
гены. Продемонстрировано важное значение генов HD-Zip в модуляции и объединении сигналов от
различных гормон-зависимых генетических каскадов, контролирующих адаптацию растений к тем
или иным внешним факторам.
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Гомеобокс-содержащие гены были впервые
обнаружены у дрозофилы [1] в результате анализа
гомеозисных мутаций, приводящих к трансфор-
мации одних частей тела в другие. Данные гены
кодируют транскрипционные факторы (ТФ),
управляющие процессами роста и дифференци-
ровки в организме. Отличительной особенностью
этих факторов является наличие гомеодомена HD –
последовательности из 60 аминокислот, которая
формирует трехспиральную третичную структу-
ру, обеспечивающую специфическое взаимодей-
ствие с промоторными районами генов-мишеней
[2]. Первым HD-содержащим геном, изолиро-
ванным из геномов растений, был ген Knotted1 ку-
курузы Zea mays, влияющий на дифференцировку
листовых тканей и получивший свое название
благодаря характерному фенотипу растений, не-
сущих этот ген (наличие узелков возле срединной
и боковых жилок листа) [3]. С момента открытия
этого гена в 1991 г. было установлено большое
число других сходных генов растений, различаю-
щихся по структуре и размеру гомеодомена, а так-
же наличию дополнительных доменов [4]. Одна-
ко, несмотря на то что эти генетические факторы
участвуют в процессе формирования и диффе-
ренцировки клеток, ни один из них не проявлял
гомеозисных эффектов, характерных для живот-
ных.

Среди гомеобокс-содержащих генов растений
выделяется особое семейство HD-Zip, для которо-

го характерна комбинация участка, кодирующего
гомеодомен HD, с участком так называемой
“лейциновой застежки” (leucinezipper, LZ). По-
следняя обеспечивает образование белковых ди-
мерных молекул и только в такой форме ТФ HD-
Zip способен связывать ДНК-мишень [5]. По от-
дельности каждый из двух указанных доменов
встречается у всех эукариот, однако их сочетание
в одном белке характерно только для растений,
включая как мхи и папоротники, так и покрыто-
семенные растения [6]. На основании структур-
ных особенностей гены HD-Zip подразделяются
на классы I–IV, из которых наиболее изучены в
функциональном плане классы III и IV. Последние
участвуют в процессах дифференцировки различ-
ных тканей, включая апикальную меристему, сосу-
дистые пучки, ткани эпидермиса различных орга-
нов (корней, стебля) [7–14]. HD-Zip-гены, относя-
щиеся к классам I–II, рано отделились от группы
генов III–IV, судя по особенностям их структуры
[15], тем не менее и для них было показано участие
в ряде формообразовательных процессов, таких
как развитие семядоли и листа [16, 17], определе-
ние срока колошения у озимой пшеницы [18]. От-
личительная черта всех классов HD-Zip-генов за-
ключается в изменчивости их паттернов экспрес-
сии в зависимости от внешних факторов (свет,
температура, увлажненность и др.), а также от дей-
ствия фитогормонов, что предполагает участие
этих генов в различных генетических каскадах,
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контролирующих адаптивные реакции растений
к меняющимся, в том числе стрессовым, факто-
рам внешней среды [19]. Цель настоящей статьи –
обзор накопленных данных, посвященных это-
му аспекту функционирования HD-Zip-семей-
ства регуляторных генов.

СТРУКТУРНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
ОСНОВНЫХ КЛАССОВ ГЕНОВ HD-Zip

HD-Zip-гены каждого класса представлены в от-
дельных геномах многочисленными паралогами,
которые могут различаться как по своей структуре,
так и по фенотипическому проявлению, связанно-
му с уровнем экспрессии в различных тканях. Тем
не менее гены одного класса, как правило, характе-
ризуются общим механизмом своей регуляции, а
также специфическим набором мишеней в составе
тех генетических каскадов, в которых они прини-
мают участие [20].

Классы I–II
HD-Zip-гены, относящиеся к классам I и II,

кодируют подобные по структуре ТФ, имеющие не-
большой размер (170–250 а. о.) относительно бел-
ков двух других классов (см. ниже) и состоящие из
высококонсервативного HD, менее консерватив-
ного домена LZ и вариабельных N- и C-концевых
районов (рис. 1). Основные функциональные до-
мены HD и LZ содержат характерные наборы
аминокислот, которые внутри отдельных классов
не различаются даже у отдаленных видов расте-
ний [21, 22]. Однако, несмотря на большое струк-
турное сходство генов обоих классов, между ними
имеются следующие характерные различия:

1. Гены класса HD-Zip II содержат три экзона и
два интрона, расположенных в участках HD, ко-
дирующих α-спирали 2 и 3. У класса HD-Zip I
имеются гены с одним интроном: либо в составе
домена LZ, либо в составе α-спирали 1, а также
гены с комбинацией того и другого интрона [21].

2. Гены HD-Zip II кодируют дополнительный
CPSCE-мотив (получивший название от после-
довательности аминокислот Cys, Pro, Ser, Cys,

Glu в буквенном коде) в составе С-концевого
района. Этот мотив отвечает за образование муль-
тимерных белковых молекул за счет межмолекуляр-
ных Cys–Cys-связей. Такие молекулы не способны
проходить через ядерную оболочку, поэтому актив-
ность ТФ может регулироваться скоростью образо-
вания мультимерных форм в зависимости от
окислительно-восстановительного (редокс) по-
тенциала цитоплазмы клетки [23].

3. Продукты генов HD-Zip I и HD-Zip II имеют
различную специфичность сайтов-мишеней, в ка-
честве которых выступают псевдопалиндромные
последовательности CAATNATTG с различаю-
щимся центральным нуклеотидом: А/Т – в случае
HD-Zip I и C/G – в случае HD-Zip II. Эта специ-
фичность, по-видимому, обусловлена различными
аминокислотами в позициях 46 и 56 α-спирали 3: Ala
и Trp у HD-Zip I; Glu и Thr у HD-Zip II, наряду с
различной пространственной ориентацией у обо-
их белков аминокислотного остатка Arg55, кото-
рый выполняет центральную роль во взаимодей-
ствии с молекулой ДНК [24].

HD-Zip-белки обоих классов способны взаи-
модействовать с ДНК только в форме димеров,
при этом большое значение для детерминации
силы взаимодействия (но не специфичности)
имеет структура N-концевого района и петли
между первой и второй α-спиралями [25, 26].

Классы III–IV
Продукты генов HD-Zip III–IV относятся к од-

ним из наиболее крупных ТФ растений и содер-
жат дополнительные структурные домены, отсут-
ствующие у предыдущей группы генов: START
(Steroidogenic Acute Regulatory protein-related lipid
Transfer) и консервативный SAD (START-associat-
ed domain). HD-Zip III-факторы, кроме указан-
ных двух доменов, имеют еще один дополнитель-
ный С-концевой домен MEKHLA [20] (рис. 1).

Функция START-домена (~200 а. о.) до сих пор
точно не установлена. У животных данный домен
был обнаружен в различных белках, связанных с
транспортом липидов или стеролов, но ни в одном
из случаев он не был ассоциирован с ДНК-связыва-

Рис. 1. Схема основных классов белков HD-Zip (модифицирована из [20]). HD – гомеодомен; LZ – лейциновый зип-
пер; START – домен (см. расшифровку в тексте); SAD – домен, прилегающий к START-домену; MEKHLA – домен,
содержащий высококонсервативные аминокислотные остатки: Met, Glu, Lys, His, Leu, Ala.
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ющим доменом [27]. Предполагается, что у расте-
ний аффинность белков, содержащих этот домен, к
специфическим ДНК-сайтам может регулировать-
ся взаимодействиями белок-липид/cтерол как пря-
мыми, так и через другой белок-посредник [28].
Данная гипотеза подтверждается работой [29], в
которой было показано участие одного из ТФ
HD-Zip IV в фосфолипидной сигнальной системе
клеток корня у арабидопсиса. По аналогии с меха-
низмом транспорта рецепторов глюкокортикои-
дов у млекопитающих [30] предполагается также,
что взаимодействие липидов со START-доменом
необходимо для транспорта ТФ HD-Zip III–IV в
ядро клетки. Функция SAD-домена пока неиз-
вестна, но в одном случае установлено, что при-
сутствие этого домена необходимо для осуществ-
ления регуляторной функции белка HD-Zip IV у
хлопчатника [31].

MEKHLA-домен ТФ HD-Zip III имеет высо-
кую степень гомологии к PAS-домену, присутству-
ющему во многих белках всех видов организмов
[32]. Последний является внутриклеточным сен-
сором, способным воспринимать такие сигналы
как свет, концентрация кислорода, редокс-потен-
циал цитоплазмы. Факт присутствия сходного до-
мена у белков HD-Zip III указывает на их вовле-
ченность в новую потенциальную сигнальную си-
стему, которую еще предстоит изучить.

Взаимодействие ТФ HD-Zip III–IV с ДНК ме-
нее изучено, чем в случае двух предыдущих клас-
сов, поскольку сайты-мишени для этих белков
более полиморфны. Общая особенность этих
сайтов – наличие последовательности TAAA [20].

Далее будет рассмотрено участие генов HD-Zip
различных классов в формировании устойчиво-
сти к некоторым неблагоприятным факторам
внешней среды.

УСТОЙЧИВОСТЬ К ЗАСУХЕ

Ограниченный доступ воды для растений при-
водит к изменению ряда морфофизиологических
признаков, а именно к уменьшению скорости ис-
парения, замедлению роста и развития растения,
раннему цветению и др. [33]. Эти процессы контро-
лируются рядом растительных гормонов, включая
абсцизовую кислоту (АБК), этилен, ауксин, а также
генетической системой, опосредующей действие
указанных гормонов на метаболические процессы,
связанные с пролиферацией и дифференциацией
клеток различных тканей [34]. Особую роль в этой
системе выполняют гены HD-Zip-семейства, в осо-
бенности относящиеся к классу HD-Zip I. На раз-
личных растительных объектах, таких как рис,
арабидопсис, подсолнечник, мягкая пшеница,
был установлен всплеск транскрипционной ак-
тивности генов этого класса в условиях засухи [21,
22, 35, 36]. Аналогичный эффект происходит под

действием экзогенного гормона АБК, что свиде-
тельствует об участии генов HD-Zip I в АБК-опо-
средованном ответе на данный вид стресса. Кон-
ститутивная экспрессия этих генов в трансгенных
растениях сопровождается замедлением процес-
сов, связанных со старением, что способствует
повышению устойчивости к засухе [37]. Это поз-
волило предположить, что фактор HD-Zip I
участвует в регуляции сигнальной системы “гор-
мона старения” – этилена. В дальнейшем это
предположение подтвердилось при изучении ТФ
Hahb4 подсолнечника [35]. В целом роль гена
HD-Zip I в интегрированной системе, определяю-
щей устойчивость к дефициту воды, можно описать
в рамках схемы на рис. 2. Под действием засухи в
различных тканях растения происходит накопле-
ние “гормона стресса” АБК, который через гены-
посредники вызывает индукцию гена HD-Zip I в ре-
зультате связывания белкового фактора EmBP с
сайтами АBRE (ABscisic acid Responsive Elements)
в составе промотора данного гена. Активация HD-
Zip I приводит к репрессии этиленового пути в ре-
зультате подавления активности основных генов,
контролирующих биосинтез этилена: SAM (S-аде-
нозилметионинсинтетазы) и АЦК-оксидазы. По-
следний фермент катализирует реакцию окисле-
ния 1-аминоциклопропан-1-карбоновой кислоты
(АЦК) с образованием этилена [38]. Дополнитель-
но этиленовый путь негативно регулируется в ре-
зультате супрессии EIN3 и EIL1 факторов, служа-
щих трансдукторами этиленового сигнала [39].
Кроме репрессии этиленового пути, активация
HD-Zip I сопровождается активацией предпола-
гаемых генов-мишеней, не связанных непосред-
ственно с этим каскадом, в том числе генов, коди-
рующих бетаин-альдегиддегидрогеназу и арги-
ниндекарбоксилазу [35]. Первый фермент
контролирует биосинтез известного осмопротек-
тора бетаина [40], второй вовлечен в биосинтез
полиаминов – регуляторов ответа на осмотиче-
ский стресс [41]. Таким образом, устойчивость к
недостатку воды обеспечивается ингибировани-
ем этилен-индуцируемого процесса старения,
что приводит, в частности, к поддержанию актив-
ного фотосинтеза в течение более длительного
периода, позволяя растению синтезировать раз-
личные метаболиты для защиты от стресса, в том
числе осмопротекторы. Ген HD-Zip I при этом
выполняет роль посредника между сигнальными
системами, контролируемыми гормонами АБК и
этиленом.

Интересно, что помимо генов HD-Zip I в де-
терминации устойчивости к недостатку воды мо-
гут принимать участие гены, относящиеся к клас-
су HD-Zip IV. Было показано, что у мутантов ара-
бидопсиса с повышенной экспрессией гена
HDG11 данного класса возрастала устойчивость к
засухе [42]. Мутантный фенотип характеризовался
более развитой корневой системой и редуцирован-
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ным числом устьиц. В биохимическом плане на-
блюдался повышенный уровень АБК, а также не-
которых ферментов, отвечающих за детоксикацию
активных форм кислорода и поддержание осмо-
тического давления. На основании повышения
уровня АБК авторы предполагали в данном случае
наличие механизма устойчивости, аналогичного
вышеописанному для генов HD-Zip I. Однако, по-
скольку нет данных, подтверждающих участие
HD-Zip IV в регуляции этиленового каскада, этот
механизм может быть иным. Нельзя также полно-
стью исключить наличие различных механизмов
регуляции и в случае генов, относящихся к одно-
му классу. Так, под влиянием водного дефицита у
части генов HD-Zip I арабидопсиса уровень экс-
прессии повышается, тогда как у другой части,
наоборот, понижается [21].

СИНДРОМ “ИЗБЕГАНИЯ ТЕНИ”
Синдром “избегания тени” (SAS, Shade Avoid-

ance Syndrome) широко распространен среди по-
крытосеменных растений. Понижение соотноше-
ния красного света к дальнему красному (R/FR)
является сигналом затененности растения, воз-
никающей из-за высокой плотности посевов.
Данный сигнал воспринимается системой бел-
ков-сенсоров, в качестве которых выступают фи-
тохромы А и В [43]. В ответ на этот сигнал проис-
ходят быстрые морфологические изменения, свя-
занные с удлинением стебля за счет торможения
роста листовых пластинок. Эти изменения пол-
ностью обратимы как только растение перераста-
ет своих соседей и увеличивается доля красного
света, необходимого для фотосинтеза. Соответ-
ствующие изменения экспрессии генов, сопро-
вождающие данный морфологический синдром,

Рис. 2. Участие ТФ HD-Zip I в регуляции ответа на стресс засухи. Объяснение в тексте. Непрерывные линии со стрел-
ками и ограничителями на концах обозначают индуцирующие и супрессирующие влияния, соответственно. Преры-
вистые линии и стрелки обозначают пути передачи сигнала, представленные упрощенно. SAM – S-аденозилметио-
нин; AЦК – 1-амино-циклопропан-1-карбоновая кислота; ABRE – элементы промотора, контролирующие реакцию
на АБК. Г-образная линия со стрелкой обозначает старт трансляции.
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также характеризуются быстротой и обратимо-
стью [44]. К числу генов, реагирующих на изме-
нение соотношения R/FR подобным образом, а
именно резким увеличением уровня экспрессии
при низком соотношении и столь же быстрым
снижением этого уровня при высоком соотноше-
нии, относятся гены арабидопсиса ATHB2 (класс
HD-Zip II) и PIL1, который принадлежит к классу
ТФ с основным доменом типа спираль–петля–
спираль (Basic–helix–loop–helix, bHLH) [44, 45].
Помимо указанных генов в регуляции ответа на
затененность принимает участие ген HFR1, вы-
ступающий в качестве негативного регулятора
[46]. В целом эти данные наряду с другими рас-
крывают генетический механизм ответа, базиру-
ющийся на динамическом балансе позитивных и
негативных регуляторов (рис. 3).

Одним из основных сенсоров в этом ответе яв-
ляется фитохром В [47]. В результате снижения
соотношения R/FR до критического уровня дан-
ный белок меняет свою конформацию, переходя
из формы, воспринимающей дальний красный
свет (PfrB), в форму, воспринимающую красный
свет (PrB). Это приводит к снижению ингибитор-
ного эффекта PfrB на активность белков PIF
(Phytochrome Interacting Factors), которые по сво-
ей структуре относятся к bHLH-типу ТФ. В свою
очередь, PIF-белки индуцируют гены YUCs, кон-
тролирующие биосинтез гормона ауксина из
предшественника триптофана (Trp) в листьях
[47]. Этот гормон затем транспортируется в клет-
ки стебля, где стимулирует процесс элонгации.
Ауксин модулирует экспрессию огромного коли-
чества ТФ, в числе которых вышеуказанные гены
ATHB2 и PIL1 [48]. Последние могут участвовать
в объединении сигнальных каскадов, контроли-
руемых различными гормонами, и формирова-
нии комплексного адаптивного ответа на стресс,
однако детали этого процесса пока не изучены.
Одновременно с активацией генов – позитивных
регуляторов ответа происходит индукция нега-
тивного регулятора HFR1, продукт которого свя-
зывается с белками PIF, инактивируя их [49]. В
условиях освещенности этот продукт подвергается
деградации в результате убиквитин-лигазной ак-
тивности белка, кодируемого геном COP1 (Consti-
tutive Photomorphogenic 1) [50]. В условиях тени, под
действием дальнего красного света, указанная ак-
тивность COP1 уменьшается, что и приводит к
увеличению активных форм HFR1 [51] (рис. 3).
Постепенное их накопление обеспечивает пере-
ход из стадии позитивной регуляции SAS в ста-
дию негативной регуляции в том случае, когда
этот синдром не привел к положительному ре-
зультату.

Таким образом, как в случае ответа на засуху,
так и в реакции на недостаток света продемон-
стрирована важная роль генов HD-Zip I–II в каче-
стве потенциальных модуляторов адаптивных ре-

акций растений на эти виды стресса. Наряду с
представленными работами была показана кор-
реляция уровней экспрессии указанных генов с
другими видами абиотических стрессовых воз-
действий, такими как засоленность, низкая тем-
пература [21, 52, 53], однако в этих случаях меха-
низмы регуляции пока не ясны. Пока неизвестны
примеры участия генов HD-Zip I–II в реакции на
биотические факторы. Все известные примеры
такого участия ограничиваются классом генов
HD-Zip IV (см. далее).

ЗАЩИТА РАСТЕНИЙ ОТ ПАТОГЕНОВ

Как известно, кутикула растений, или некле-
точный слой, покрывающий поверхностный эпи-
телий и состоящий из воскоподобного вещества
кутина, выполняет важную защитную функцию

Рис. 3. Генетическая регуляция ответа на затенен-
ность. Характеристика генов (белковых факторов)
дана в тексте. Ген, относящийся к классу HD-Zip II,
выделен рамкой. Отношения супрессии и индукции,
а также до конца не исследованные пути регуляции
обозначены линиями как на рис. 2.
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не только от абиотических воздействий, но и от
патогенов [54]. Регуляция активности генов, во-
влеченных в биосинтез кутикулы, пока недоста-
точно изучена. У арабидопсиса было обнаружено
несколько путей биосинтеза, один из которых
включает ген CFL1 (Curly Flag Leaf1) [55]. При
этом было показано, что белок HDG1, относя-
щийся к классу HD-Zip IV, взаимодействует с
этим геном, негативно влияя на его активность.
Кроме этого, был исследован ген ZmOCL1 того же
класса у кукурузы и показано его участие в регуля-
ции ряда генов, которые отвечают за транспорт и
метаболизм липидов и могут участвовать в форми-
ровании кутикулы и определении ее структурных
и физических свойств [56]. В числе этих генов-ми-
шеней белка ZmOCL1: nsLTPII (белок переноса
липидов типа 2), AtCXE-18 (карбоксилэстераза),
WBC11/ABCG11 (переносчики АВС-типа), SEC14
(фосфатидил-инозитол-транспортный белок).
Белок LTPII, кодируемый первым геном, играет
существенную роль в транспорте липидов кутику-

лы через клеточную стенку [57]. Было установле-
но, что некоторые LTP-белки принимают участие
в защите от грибных инфекций и насекомых [58,
59]. Кроме того, было показано, что сверхэкс-
прессия гена HvLTP2 у ячменя повышает устой-
чивость к бактерии Pseudomonas syringae [60], то-
гда как мутация в гене LPTG1 арабидопсиса при-
водит к чувствительности к грибным инфекциям
[61]. К субсемейству LTP белков с выраженным
антигрибным и антибактериальным действием от-
носятся дефензины растений (γ-тионины) [62]. У
пшеницы группа этих генов специфически экс-
прессируется во внешнем клеточном слое развива-
ющегося зерна [63]. Как было показано в трансген-
ных экспериментах, ген HD-Zip IV, индуцируемый в
ответ на поранение, может активировать промо-
торы нескольких генов, кодирующих дефензины.

Таким образом, ТФ HD-Zip IV могут быть задей-
ствованы в системах защиты от патогенов либо пря-
мо, активируя белки, имеющие антипатогенное
действие, либо непрямым способом – через регуля-

Рис. 4. Участие ТФ HD-Zip IV в биотическом стрессе. Прямое антипатогенное действие дефензинов обозначено дугой
с ограничителем на конце. Две параллельные линии со стрелкой и ограничителем указывают на разное влияние (как
супрессирующее, так и индуцирующее) белковых факторов HD-Zip IV на гены, связанные с транспортом и метабо-
лизмом липидов.
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цию белков, участвующих в формировании за-
щитного слоя растений (рис. 4).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Участие HD-Zip-генов в адаптивных реакциях

растений реализуется через разнообразные меха-
низмы, связанные со специфическими для каждого
внешнего фактора сигнальными генетическими си-
стемами. При этом данные гены являются проме-
жуточным звеном, объединяющим различные
каскады и направляющим сигналы внешней среды
на гены-эффекторы устойчивости. Это и опреде-
ляет важное значение генов HD-Zip в селекции в
качестве модуляторов целого комплекса адаптив-
ных реакций растений к отдельным внешним, в
том числе неблагоприятным, факторам.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского научного фонда (проект № 14-14-
00161).
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HD-Zip Genes and Their Role in Plant Adaptation to Environmental Factors
А. B. Shcherban*

The Federal Research Center Institute of Cytology and Genetics of Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Novosibirsk, 630090 Russia
*e-mail: atos@bionet.nsc.ru

This review presents a characteristic of a unique for plants HD-Zip family of homeobox-containing genes and
considers their participation in molecular mechanisms of resistance to certain unfavorable environmental
factors, such as, drought, deficiency of light, pathogens. The importance of HD-Zip genes in the modulation
and integration of signals from various hormone-dependent genetic cascades controlling the adaptation of
plants to various external factors is demonstrated.
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