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A unique feature of �lants is the �resence of two extra-
nuclear genomes�� chloro�lasts and mitochondria. 
The chloro�last genome is relatively small�� 100–120 
genes�� which encode less than 5 % of all �roteins 
required for �lastids to function. The c�DnA ex�res-
sion retains �ro�aryotic features�� cotranscri�tion 
in the o�eron�� bacteria-li�e rnA �olymerases and 
�romoters�� �0S ribosomes etc.�� also new characters 
a��ear such as uncou�ling of transcri�tion 
with translation�� �hage-ty�e rnA �olymerases�� 
rnA editing�� and s�licing of �rimary transcri�ts. 
The interaction of the nucleus (nuclear genomes� 
and cyto�lasm (�lastid and mitochondrial genes� 
during �lant develo�ment is necessary for �ro�er 
develo�ment and ada�tation to the environment. 
The aim of this review is to disclose the �eculiarities 
of �lastid genome ex�ression. The way the genetic 
information in chloro�lasts is used (transcri�tion�� 
editing�� s�licing�� �olyadenylation and translation� is 
consequently described. Furthermore�� the im�ortance 
of all ex�ression machinery com�onents in �lant life is 
discussed. Modern a��roaches for rnA �ool study are 
described and critical �oints of nuclear-cyto�lasmic 
interaction in the functions of chloro�lasts are 
revealed. The information about the most im�ortant 
factors of nuclear-cyto�lasmic signaling in higher 
�lants (sigma factors and PPr �roteins encoded 
by the nucleus� are reviewed. Thus�� the multilevelness 
and viability of �lastid genome ex�ression regulation 
in �lant cells and interde�endence of the �rocesses 
in different com�artments is �roved. A summary 
of the latest studies of the ex�ression of the �lastid 
genome using genetic chi�s (microarrays�� macro-
arrays� is �rovided. original results are �resented. 
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уникал��ным свойством растений является нали�ие�� кроме генома 
ядра�� двух внеядерных геномов в хлоропластах и митохондриях. 
Геном хлоропластов относител��но невелик – 100–120 генов�� 
которые кодиру�т менее 5 % всех нео�ходимых для функциони-
рования пластид �елков. Экспрессия генома пластид сохраняет 
�ерты прокариот�� котранскрипци� генов в составе оперона�� 
сходные c �актериями РН��-полимеразы и промоторы�� присутствие 
�0S ри�осом�� однако появля�тся и новые свойства�� транскрипция�� 
не сопряженная c трансляцией�� фагоподо�ные РН��-полимеразы�� 
РН�� эдитинг и сплайсинг транскриптов. Взаимодействие ядра 
(генома ядра� и цитоплазмы (генома пластид�� митохондрий� 
в процессе развития растител��ного организма а�сол�тно 
нео�ходимо для полноценного развития растения�� адаптации 
(пласти�ности� к факторам окружа�щей среды. В о�зоре 
о�о�щены современные представления о� осо�енностях 
экспрессии генома пластид в клетке. �оследовател��но показано�� 
�то происходит при реализации генети�еской информации генома 
пластид в хлоропластах (транскрипции�� эдитинге�� сплайсинге�� 
полиаденилировании�� трансляции� и как отсутствие каких-ли�о 
компонентов отражается на функционировании растител��ной 
клетки и растения в целом. Описаны современные подходы 
к изу�ени� пула транскриптов�� выявлены крити�еские то�ки 
ядерно-цитоплазмати�еского взаимодействия при реализации 
функции хлоропластов в онтогенезе�� воздействии факторов 
окружа�щей среды и др. �одро�но представлена информация 
о важнейших факторах ядерно-цитоплазмати�еского сигналинга 
у высших растений – сигма-факторах и PPr-�елках�� кодируемых 
ядром. таким о�разом�� показаны многоуровневост�� и целесо-
о�разност�� регуляции процессов экспрессии генома пластид 
в растител��ной клетке и взаимозависимост�� происходящих 
в разных компартментах клетки процессов. Составлена также 
сводка последних ра�от по изу�ени� экспрессии генома 
пластид с помощ��� генети�еских �ипов (микро- и макроэррей�. 
�риводятся резул��таты со�ственных исследований.

��л��евые слова�� хлоропласт; пластиды; экспрессия; 
транскрипция; РН��-полимеразы; эдитинг; сплайсинг; трансляция; 
микроэррей; макроэррей.
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Присутствие пластид в клетке – одно из уникальных 
свойств растений. Кроме выполнения функции 
фотосинтеза, пластиды участвуют в ряде других 

жизненно важных клеточных процессов: синтезе крах-
мала, жирных кислот, пигментов и аминокислот (Wicke 
et al., 2011). Геном хлоропластов растений представляет 
собой двухцепочечную ДНК, средний размер которой – 
130–180 т. п. н., а копийность варьирует в пределах 8–1 000 
копий на пластиду, до 50 пластид на клетку. У ячменя 
геном хлоропластов – 136 462 п. н., пшеницы – 134 545 п. н. 
В настоящее время в GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.
gov/genomes/GenomesGroup.cgi?taxid=2759&opt=plastid) 
имеется более 900 первичных нуклеотидных последова-
тельностей пластомов эукариот, из них около 700 – для 
группы Viridiplantae, к которой относятся и высшие на-
земные растения. Большинство пластомов секвенировано 
после 2006 г., когда появились методы широкомасштабно-
го секвенирования и стоимость анализа (сиквенса) значи-
тельно снизилась. Пластом фотосинтетических растений 
содержит от 70 (покрытосеменные) до 88 (мхи) генов, 
кодирующих белки, и 33 (большинство двудольных) – 34 
(однодольные) – 35 (мхи) генов структурных РНК, в целом 
это 100–120 генов (Wakasugi et al., 1994; �hyama, 1996; 
Bock, 2007). В табл. 1 на примере пшеницы (�gihara et al., 
2000) представлен типичный набор генов хлоропластной 
ДНК высших растений, число которых в различных так-
сонах высших растений примерно одинаково.

Предполагается, что для функционирования пластид 
высших растений требуется более 2100 белков (Leister, 
2003), только менее 5 % кодируется их собственным 
геномом (Shiina et al., 2005). Биогенез и дифференциа-
ция пластид – результат координированной экспрессии 
ядерных и пластидных генов (Gray et al., 2003). Регуляция 
экспрессии генома пластид может осуществляться на 
уровне ДНК за счет изменения копийности пластома на 
органеллу, но в большей степени она модулируется за счет 
различных процессов, происходящих во время и после 
транскрипции, во время трансляции и посттрансляционно 
(Zhelyazkova, 2012). 

Хлоропласты в клетке появились в результате эндо-
симбиоза примитивных эукариотических одноклеточных 
организмов с фотосинтезирующими прокариотами (Да-
ниленко, Давыденко 2003), поэтому неудивительно, что 
экспрессия генома пластид сохраняет черты прокариот: 
организацию в оперон (котранскрипцию генов), сходные 
c бактериями РНК-полимеразы и промоторы, структуру 
мРНК, присутствие 70S рибосом и др. Но у них появля-
ются и новые свойства: несопряженные транскрипция и 
трансляция, фагоподобные РНК-полимеразы, изменение 
первичных транскриптов в результате эдитинга и сплай-
синга (Barkan, 2011; Cardi et al., 2012). 

Транскрипция генома пластид – сложный процесс, 
важный для онтогенетической и адаптивной регуляции их 
работы. В транскрипционной регуляции пластид задейс-
твован ряд молекул: РНК-полимеразы, сигма-факторы, 
транскрипционные регуляторы, белки пластидного нук-
леоида и различные сигнальные молекулы (Shiina et al., 
2005). Транскрипция пластидного генома в значительной 
степени зависит от экспрессии генома ядра. 

Транскрипция генов пластид высших растений осу-
ществляется двумя разными типами полимераз: коди-
руемой пластидами РНК-полимеразой бактериального 
типа (PEP) и кодируемой ядром фагоподобной РНК-по-
лимеразой (NEP), которые распознают разные типы про-
моторов и отличаются транскрипционной активностью 
в разных типах пластид (Börner et al., 2015). Более 60 % 
пластидных генов считываются в виде мультицистронных 
(полицистронных) достаточно стабильных комплексов. 
У разных видов растений пластидные опероны консер-
вативны (Kapoor, Sugira, 1998). Встречаются моно-, ди- и 
полицистронные комплексы.

Так, из 113 генов хлоропластного генома ячменя 86 
входят в состав 20 оперонов (см. табл. 2), а 27 генов транс-
крибируются моноцистронно (Zhelyazkova et al., 2012). 

Гены, кодирующие субъединицы одного комплекса или 
белки с общими функциями, в ряде случаев считываются 
в составе одного оперона, что определяет их скоординиро-
ванную работу и стехиометрическую аккумуляцию. Такая 
организация способствует дифференциальной экспрессии 
генов транскрипционного/трансляционного аппарата от-
носительно генов, кодирующих фотосинтетические белки 
(Baumgartner et al., 1993). 

СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ

хпДН�� – хлоропластная ДН�� 
PEP – РН��-полимераза�� кодируемая геномом 
хлоропластов 
nEP – РН��-полимераза�� кодируемая геномом 
ядра
ФС1 – фотосистема 1
ФС2 – фотосистема 2
drnA-seq – дифференциал��ное РН�� секвени-
рование
σ-фактор – сигма-фактор
SiG1–SiG6 – сигма-факторы ара�идопсиса
c�cK2 – хлоропластная казеин киназа 2 
UTr (untranslated regions� – нетранслируемая 
о�ласт�� транскрипта
нкРН�� – некодиру�щая РН�� 
PnPase (�olynucleotide �hos�horylase� – поли-
нуклеотид фосфорилаза
rnase – ри�онуклеаза
ir – инвертированный повтор
PPr-�елки (�entatrico�e�tide re�eat �roteins� 
– �елки с пентатрикопептидными повторами
MorF (multi�le sites organellar rnA editing 
factors� – �елок-фактор эдитинга�� нео�ходимый 
для редактирования многих сайтов 
crM �елок (chloro�last rnA s�licing and 
ribosome maturation� – �елок РН�� сплайсинга 
хлоропластов и созревания ри�осом
SD – последовател��ност�� Шайн – Дал��гарно 
qrT-Pcr – �ЦР в режиме реал��ного времени
rT-Pcr – полимеразная цепная реакция после 
о�ратной транскрипции
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Большинство генов хлоропластной ДНК (хпДНК) мо-
гут транскрибироваться обоими типами полимераз, NEP 
и PEP, но с различных промоторов (Hajdukiewicz et al., 
1997; Liere, Börner, 2007; Barkan, 2011). На табаке методом 
макроэррей показано, что в мутантном растении с дефект-
ной полимеразой пластид (PEP) ядерная РНК-полимераза 
(NEP) транскрибирует весь пластидный геном, но по ха-
рактерному, отличному от нормального, профилю. В этом 
же исследовании обнаружено не только количественное, 
но и качественное отличие транскриптов нормальных и 
PEP-дефектных растений (Legen et al., 2002). По-видимо-
му, тип полимеразы, синтезирующей транскрипт, во мно-
гом определяет его дальнейшую судьбу: будет ли с него 
считываться нормальный белок? Наличие только одного 
какого-либо типа полимеразы, NEP или PEP, недостаточно 
для биогенеза фотосинтетически компетентных хлороп-
ластов, так как некоторые гены хлоропластов нуждаются 
в транскрипции конкретной полимеразой для соответству-
ющего уровня экспрессии, однако потеря активности PEP 
менее травматична для растения (Allison et al., 1996; Hess, 
Börner, 1999; Swiatecka-Hagenbruch et al., 2008).

NEP может быть представлена двумя типами РНК по-
лимераз: RpoTp (функционирует в пластидах) и RpoTmp 
(у двудольных функционирует и в митохондриях, и в 
пластидах). Показана функциональная значимость RpoTp 

как на ранней, так и на поздней стадиях вегетативного 
развития растений (арабидопсис). RpoTmp особенно 
важна на ранней стадии (арабидопсис), на которой она 
выполняет специфическую функцию транскрипции rrn 
оперона (Courtois et al., 2007).

Современное развитие молекулярной биологии поз-
воляет одновременно изучать особенности накопления 
транскриптов большого числа генов в различных объектах 
с помощью микроэррей (макроэррей). Имеется ряд иссле-
дований по геномике органелл, проводимых с помощью 
микроэррей (макроэррей) подходов, позволяющих глубже 
изучить особенности работы экспрессионного аппарата 
клетки растений. 

Комплексное исследование транскриптома плас-
тид томатов во время развития и созревания плодов 
при конверсии хлоропласт – хромопласт показало, что 
большинство пластидных генов ингибировано в большей 
степени в плодах, чем в листьях. Дифференциация хлоро- 
пласт – хромопласт (в плодах томатов) не вносит значи-
тельных изменений в уровень накопления пластидных 
транскриптов. Транскрипционное и трансляционное 
ингибирование (негативная регуляция) были более вы-
ражены для генов, имеющих отношение к фотосинтезу, 
по сравнению с генами, вовлеченными в экспрессию. 
accD – единственный пластидный ген (входит в цикл 

таблица 1. cостав хлоропластного генома пшеницы (по�� ogihara et al.�� 2000; 2002�

��оне�ный 
продукт

О�озна�ение генов Информация о кодируемом продукте

РН�� 23S rDNA, 16S rDNA, 5S rDNA, 4.5S rDNA Ри�осомал��ные гены

trn A, trnC, trnD, trnE, trnF, trnG, trnH, trnI, trnK, trnL, 
trnM (trnfM), trnN, trnP, trnQ, trnR, trnS, trnT, trV, trW, 
trnY

Гены тРН�� (30 типов�� соответству�щих 20 аминокислотам�

Белки фотосин-
тети�еского 
аппарата

PsaA, -B, -C, -I, -J Фотосистема 1

PsbA,-B,-C, -D, -E, -F, -H, -I, -J,-K, -L,-M, -N, -T Фотосистема 2

PetA, -B, -D, -G Цитохромы

AtpA, -B, -E, -F, -H, -I �тФ синтаза

rbcL Бол��шая су�ъединица  ри�улозо�ифосфаткар�оксилазы

Ри�осомал��ные 
�елки

rpl 2, rpl14, rpl16, rpl20, rpl22, rpl23, rpl32, rpl33, rpl36 Бол��шая су�ъединица ри�осом

rps 2, rps3, rps4, rps7, rps8, rps11, rps12, rps14, rps15, 
rps16, rps18, rps19

�алая су�ъединица ри�осом

Белки транс-
крипционного/
трансляционно-
го аппаратов

 rpoA, rpoB, rpoC1, rpoC2 Су�ъединицы РН�� полимеразы

infA трансляционный фактор

�ро�ие �елки ndhA, ndhB, ndhC, ndhD, ndhE, ndhF, ndhG, ndhH, ndhI, 
ndhJ, ndhK

Су�ъединицы Н�ДФ дегидрогеназы

clpP �ротеиназа

cemA Белок мем�раны хлоропластов

matK �атураза

ycf3, ycf4, ycf5, ycf6, ycf9 Открытые рамки с�итывания�� консервативные среди 
пластомов  злаков  



Экспрессия хлоропластного генома�� современные  
представления и экспериментал��ные пути изу�ения

�.Г. Синявская�� Н.Г. Даниленко�� Н.В. луханина�� 
�.�. Шимкеви��� О.Г. Давыденко 

514 Вавиловский журнал генетики и селекции • 19 • 5 • 2015

биосинтеза жирных кислот), который активно экспрес-
сировался. По-видимому, именно для его работы в хро-
мопластах поддерживалась экспрессионная активность 
(Kahlau, Bock, 2008).

При сравнении у картофеля уровня накопления 
транскриптов в клубнях и листьях получены аналогич-
ные результаты: большинство генов ингибировалось в 
амилопластах клубней по сравнению с листьями. Для 
транскрибируемых в хлоропластах и амилопластах генов 
идентифицировались общие (идентичные) сайты иници-
ации транскрипции, однако отмечено появление новых, 
уникальных для листьев или клубней. Также между 

двумя типами органелл наблюдались отличия в исполь-
зовании промоторов. В целом ассоциация транскриптов 
с рибосомами в амилопластах была низкая, однако для 
транскрипта гена accD наблюдалась достаточно высокая 
ассоциация с рибосомами. Результаты двух вышеопи-
санных исследований свидетельствуют о существовании 
общих регуляторных механизмов экспрессии органелл в 
амилопластах клубней и хромопластах плодов (Valkov 
et al., 2009).

Уровень транскриптов генов, кодирующих субъеди-
ницы фотосинтетических белков у растений Nicotiana 
tabacum, растущих на свету, был значительно выше, чем 
в темноте. Около 60 % зондов к фотосинтетически значи-
мым генам показали по крайней мере двойное увеличение 
количества транскриптов в растущих на свету тканях 
(Nakamura et al., 2003 а).

При изучении уровня «steady-state» транскриптов у 
пшеницы показано, что на начальной стадии развития 
(замачивание/прорастание) уровень транскриптов генов 
фотосистемы 1 (ФС1) был значительно ниже, чем таковой 
фотосистемы 2 (ФС2) (Siniauskaya et al., 2008). Это вполне 
объясняется и биологически, так как ФС2 развивается и 
начинает функционировать раньше, чем ФС1 .

Сопоставление пластидного транскриптома листьев и 
женских цветков у огурца выявило значительное увеличе-
ние количества транскриптов 13 генов рибосомных белков 
и rpoA, clpP, ycf1, ycf2, ycf15 в цветках при сильном реп-
рессировании фотосинтетических генов. Наиболее яркий 
пример – значительно сниженные уровни транскриптов 
8 генов psb (ФС2). У ndhH, единственного значимого 
для фотосинтеза гена, уровень экспрессии был повышен 
(Zmienko et al., 2011).

При изучении пула транскриптов в кончиках листа 
(апикальная часть) и у основания (базальная часть) у 
кукурузы показано, что РНК фотосинтетически важных 
генов занимают большую долю в кончике листа, тогда как 
в основании преобладают транскрипты генов энергети-
ческого обмена (Cahoon et al., 2008).

Дальнейший прогресс в изучении транскриптома 
высших растений (ячмень) достигнут благодаря иссле-
дованию Zhelyazkova с коллегами (2012). С использова-
нием метода дифференциального РНК секвенирования 
(dRNA-seq) при сравнении двух кДНК библиотек, полу-
ченных из нормальных зеленых пластид ячменя и белых 
пластид мутанта ячменя albostrians, изучены первичные 
транскрипты пластид. В эксперимент специально была 
включена РНК пластома белых листьев (мутант ячменя 
albostrians), чтобы выявить разделение функций NEP и 
PEP в пластидах. Выяснилось, что только 11 генов пластид 
ячменя, trnL-UAA, trnM-CAU, trnN-GUU, trnT, trnS-UGA, 
trnQ-UGG, psbE-F-L-J, petN, транскрибируются исключи-
тельно PEP. Показано, что PEP является доминирующей 
полимеразой пластид зрелых листьев ячменя и 88 % TSS 
(сайтов начала транскрипции) зеленых листьев ячменя 
приходятся на PEP. Результаты dRNA-seq показали, что 
в хпДНК намного больше промоторов, чем генов, поэто-
му наличие промоторов к обеим полимеразам является 
характерной чертой генов пластид. Возможно, это имеет 
адаптивную функцию. Таким образом, в растительных 
пластидах множественные промоторы запускают транс-

таблица 2. Возможные моно- и полицистронные 
транскрипционные комплексы (опероны� пластидных генов 
на примере  я�меня (по данным Zhelyaz�ova et al.�� 2012�

транскрипционные комплексы

Характеристика Состав

�оноцистронные ndhF�� psbA�� psbM�� rbcL�� rpl23�� rps16�� psaI�� 
psbN�� petN�� trnG-GGC�� trnT-GGU�� trnD-GUC�� 
trnS-GGA�� trnL-UAA�� trnF-GAA�� trnM-CAU�� 
trnH-GUG�� trnV-GAC�� ccsA�� trnN-GUU��  
trnL-CAA�� trnP-UGG�� trnW-CCA�� trnC-GCA�� 
trnS-UGA�� trnS-GCU�� trnQ-UGG 

Дицистронные  
и полицистронные

Состоит из генов с аналоги�ными  
или связанными функциями

psbE-psbF–psbL-psbJ

psbK-psbI-psbD–psbC-psbZ

trnG-UCC-trnfM-CAU

rpoB-rpoC1-rpoC2

trnE-UUC-trnY-GUA

Состоит из генов с гетерологи�ными 
функциями

clpP-rps12 5’ -rpl20

petL-petG-psaJ-rpl33-rps18

psaA-psaB-rps14-trnfM-CAU-trnR-UCU

psbB-psbT-psbH-petB–petD

atpB-atpE-trnV-UAC–ndhC-ndhK-ndhJ

rpl32-trnL-UAG

trnT-UGU-rps4-ycf3

ndhH-ndhA–ndhI- ndhG-ndhE-psaC-ndhD

rps2-atpI-atpH-atpF-atpA

ycf4-cemA–petA

trnK-UUU-matK

rps12 3’--rps7-ndhB

trnI-CAU-rpl23-rpl2-rps19-rpl22-rps3-rpl16- 
rpl14-rps8-infA-rpl36-rps11-rpoA

rrn16-trnI-GAU-trnA-UGC-rrn23-rrn4.5-rrn5- 
trnR-ACG-rps15–ndhH

�од�еркнуты (например�� psbK� гены�� с которых может инициироват��ся 
транскрипция в составе оперона. 
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крипцию индивидуальных генов и оперонов, в результате 
генерируются различные транскрипты одного и того же 
гена, что востребовано функционально, позволяя расте-
ниям максимально быстро адаптироваться к меняющимся 
внешним и внутренним условиям. Более того, иденти-
фикация множества сайтов инициации транскрипции в 
составе (внутри) оперонов (см. табл. 2) свидетельствует 
о потенциальной возможности транскрипционного 
разъединения генов в полицистронном генном кластере 
(Zhelyazkova et al., 2012). Это путь образования менее 
сложных транскриптов и увеличения количества индиви-
дуальных мРНК, транскрибируемых с одного и того же 
оперона, который ведет к дифференциальной экспрессии 
генов внутри одного оперона.

Интенсивность транскрипции индивидуальных генов 
в составе одного оперона очень консервативна, хотя раз-
личные участки одного и того же оперона могут транскри-
бироваться неравномерно (Алейникова и др., 2011). Как 
было показано на ячмене, гены оперонов rrn16, rps2, psaA 
и atpB, в состав которых входят функционально несвя-
занные белки или РНК, транскрибируются неравномерно 
(Алейникова, 2012). Оперон atpB-atpE-trnV-ndhC-ndhK-
ndhJ характеризовался значительно большей интенсив-
ностью транскрипции генов atpB и trnV в сравнении с 
другими генами (не менее чем в 3 раза). В опероне psaA 
первые два гена транскрибировались равномерно, а ген 
rps14, относящийся функционально к другой группе, 
транскрибировался значительно более интенсивно. Дан-
ными исследованиями подтверждена дифференциальная 
регуляция транскрипции индивидуальных генов в составе 
оперонов (Алейникова, 2012). 

Инициация транскрипции – один из важнейших эта-
пов в экспрессии генома во многих организмах. Ранее 
считалось, что транскрипция не играет значимую роль 
в регуляции экспрессии генов пластид, а более важными 
являются посттранскрипционные процессы. Эти пред-
ставления были пересмотрены после открытия и изучения 
σ-факторов (сигма-факторов). σ-факторы – белки ядер-
ного кодирования, придающие промоторную специфич-
ность PEP комплексу. В ферментативном комплексе PEP 
(прокариотического типа) σ-фактор функционирует как 
субъединица, распознающая промоторную область генов 
(Toyoshima et al., 2005). С РНК-полимеразой σ-факторы 
взаимодействуют в двух процессах, которые определяют 
успех и эффективность транскрипции – в распознавании 
промотора  и плавлении ДНК (Lerbs-Mache, 2011). 

Разные σ-факторы имеют конкретные функции в регу-
ляции экспрессии генома пластид и отвечают за транс-
крипцию определенного набора генов (Yagi, Shiina, 2014). 
Разнообразие σ-факторов и использование их растениями 
в зависимости от сигналов окружающей среды, стадий 
развития организма, типа пластид обеспечивает соответ-
ствующую регуляцию транскрипции (Allison, 2000; Toyo-
shima et al., 2005; Liere, Börner, 2007; Lerbs-Mache, 2011). 

Существуют предположения о том, что наличие мно-
жества промоторов и σ-факторов в хлоропластах необ-
ходимо для поддержания функционального состояния 
генетической системы хлоропластов при возникающих 
мутациях (Maier et al., 2008) или, что более вероятно, 
для обеспечения согласованной работы всего транскрип-

ционного аппарата в различных условиях (Lerbs-Mache, 
2011). Возможно, оба предположения о функциональном 
значении множественности промоторов и σ-факторов в 
хлоропластах отражают разные стороны процесса транс-
крипции, особенности которого еще далеко не изучены. 

Все известные σ-факторы растений относятся к группе 
σ70 (primary sigma factors). Большинство геномов высших 
растений кодируют шесть σ-факторов (Lyska et al., 2013). 
У Arabidopsis thaliana (A. thaliana) из шести σ-факторов из шести σ-факторовиз шести σ-факторов шести σ-факторовσ-факторовфакторов 
S��G1–S��G6 два (S��G2 и S��G6) жизненно необходимы для 
полноценного функционирования пластид (фотоавто-
трофного роста). Предполагаемая роль S��G1 – быстрая 
адаптация активности ФС1 к ежедневным изменениям 
в интенсивности освещения, возможна также его роль 
во взаимодействии хозяин – патоген (Lerbs-Mache, 2011). 
S��G2 участвует в распознавании промоторов и специфи-
ческой транскрипции некоторых генов тРНК и psaJ, psbD, 
psbA, rbcL (кДНК микрочипирование арабидопсиса). 
S��G3 осуществляет специфическую инициацию транс-
крипции в промоторе гена psbN и может также влиять на 
экспрессию оперона psbB через транскрипт psbT («анти-
смысловой», образующийся с другой цепи ДНК в другом 
направлении) (Zghidi et al., 2007). S��G4 особенно значим 
для транскрипции гена ndhF. S��G5 необходим для распоз-
навания светозависимого промотора (от голубого света) 
гена psbD, а также в циркадной регуляции транскрипции 
отдельных генов хлоропластов (Noordally et al., 2013). 
S��G6 играет «глобальную» роль во время ранней диффе-
ренциации пластид и развития растения (Lerbs-Mache, 
2011). Информация о σ-факторах и их роли в растении 
представлена в табл. 3.

Модификация σ-факторов через фосфорилирование 
влияет на экспрессию генома пластид. Важнейшим 
регулятором активности σ-факторов и, следовательно, 
транскрипции является кодируемая ядром хлоропластная 
казеин киназа 2 (cpCK2) (Schweer et al., 2010). 

Недавно было детально изучено взаимодействие генов 
комплекса АТФ-синтазы (важнейшего для фотосинтети-
ческих процессов и дыхания) и σ-факторов (Ghulam et al., 
2012). У высших растений гены АТФ-синтазного комп-
лекса разобщены и организованы в два оперона, большой 
(atpI/H/A) и малый (atpB/E). На арабидопсисе продемонс-
трировано, как в хлоропластах преодолевается физическая 
разобщенность кластера генов АТФ-синтазного комплекса 
(atp) и координируется его транскрипция. Оба промото-
ра atp оперонов PEP-зависимые и требуют σ-факторов 
для специфического распознавания. Транскрипция этих 
оперонов инициируется одним общим σ-фактором, S��G2, 
который определяет синтез базисного уровня мРНК генов 
atp, кодирующих различные субъединицы АТФ-синтазы. 
Далее в транскрипционной инициации большого и малого 
оперонов atp участвуют σ-факторы S��G3 и S��G6 соот-
ветственно, которые модулируют экспрессию генов atp в 
зависимости от физиологических и природных условий. 
Сочетание регуляции транскрипции atpH мРНК S��G3 фак-
тором и специфическая стабилизация этих транскриптов 
через взаимодействие с белком PPR10, возможно, является 
для хлоропластов механизмом контроля экспрессии гена 
atpH, кодирующего субъединицы С и размер С кольца у 
АТФ-синтазы. 
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таблица 3. Сигма-факторы растений и их функционал��ная рол�� в пластидах (на примере ара�идопсиса�. �о�� Lerbs-Mache�� 
2011 с дополнениями.

Ген ара�идопсиса��  
кодиру�щий σ-фактор

σ-фактор Биохими�еский процесс Биологи�еская функция в пластидах

At1g64�60 SiG1 Фосфорилирование
Взаимодействие с SiB1*

Быстрая адаптация активности ФС1 к изменениям в интенсивности 
освещения. 
транскрипция psaA�� psbB�� psbE (Tozawa et al.�� 200��

At1g0�540 SiG2 Регуляция трансляции и �иосинтеза хлорофилла �ерез транскрип-
ци� тРН��. 
Ста�илизация ФС1 �ерез транскрипци� psaJ .
�реодоление физи�еской разо�щенности atp кластера в хпДН�� 
и координация его транскрипции (Ghulam et al.�� 2012�.
�ерекл��ение РН��-полимераз с nEP на PEP �ерез взаимодействие 
с rPoT�

At3g53920 SiG3 �ротеолити�еское  
расщепление?

Специфи�еская транскрипция psbN – регуляция экспрессии psbT 
�ерез продуцирование антисенс РН��. 
у�астие в транскрипционной инициации �ол��шого atp кластера�� 
atpI/H/F/A (Ghulam et al.�� 2012�

At5g13�30 SiG4 Специфи�еская транскрипция ndhF

At5g24120 SiG5 Специфи�еская транскрипция гена psbD с �увствител��ного к синему 
свету промотора. Циркадная регуляция транскрипции отдел��ных 
генов хлоропластов

At2g36990 SiG6 Фосфорилирование�� 
взаимодействие с DG l**

Важнейший σ-фактор на ранней стадии развития.
у�астие в транскрипционной инициации малого atp кластера�� atpB/
atpE�� на поздних стадиях развития растения (Ghulam et al.�� 2012�

* SiB1 – �елок�� взаимодейству�щий с SiG1�� играет рол�� в защитной реакции растений; ** DG1 – PPr-�елок�� взаимодейству�щий с SiG6�� выполняет 
регуляторну� функци�.

Известно, что в зависимости от вида количество С 
субъединиц в кольце АТФ-синтазы может варьировать от 
10 до 15 (Stock et al., 1999; Pogoryelov et al., 2005, 2007). 
Количество С субъединиц – крайне важный параметр 
для АТФ-синтазного комплекса, так как он определяет 
количество H+ (протонов), которые транслоцируются 
через мембрану для синтеза АТФ. Очень интересная 
гипотеза – увеличение размера С кольца, возможно, яв-
ляется той ценой, которую растению приходится платить 
за синтез АТФ в неблагоприятных условиях. Вероятно, 
в хлоропластах существует регуляторный механизм для 
увеличения эффективности работы АТФ-синтазы за счет 
изменения количества субъединиц в С кольце в результате 
воздействия различных стрессовых факторов (Ghulam et 
al., 2012). 

Экспрессия (транскрипция) генома пластид 
в онтогенезе
Изначально была предложена так называемая «каскадная 
модель активации плазмона через NEP» (Liere, Maliga, 
2001). Как полагали, активность NEP необходима для 
инициирования PEP на ранних стадиях развития хлороп-
ластов путем транскрипции оперона, содержащего гены 
rpoA и rpoB субъединиц PEP. Затем NEP в большей мере 
замещается на PEP, и последняя селективно транскриби-
рует гены фотосинтетических комплексов. По мере того 
как появляются фотосинтетически зрелые хлоропласты, 
активность PEP снижается до уровня «steady-state». Эта 
гипотеза достаточно хорошо объясняла регуляцию генов 

пластид в онтогенезе, однако результаты многих последу-
ющих исследований по транскрипции свидетельствовали 
об ином. 

В работе Cahoon с коллегами (2004) на кукурузе показа-
но, что по мере развития хлоропластов активность обоих 
типов полимераз увеличивается, но наблюдается разница 
в стабильности их транскриптов. Количество фермента 
NEP уменьшается по мере взросления растений, и на-
блюдается повышенная дестабилизация ее транскриптов, 
однако за счет повышения активности данной полимеразы 
в зрелых хлоропластах уровень мРНК, продуцируемых 
NEP, остается в клетке примерно тем же (Cahoon et al., 
2004). Транскрипционная активность PEP растет по мере 
развития хлоропластов при неизменном или даже увели-
чивающемся уровне стабильности ее транскриптов. По-
этому Cahoon с коллегами (2004) отметили характерную 
черту экспрессии генома пластид в онтогенезе – различие 
в накоплении транскриптов генов, продуцируемых двумя 
полимеразами, NEP и PEP. В процессе развития пластид 
количество транскриптов NEP практически не менялось, 
а количество транскриптов PEP увеличивалось. 

Далее на арабидопсисе и шпинате было показано, что 
NEP и PEP уже изначально представлены в семенах, а при-
менение Tagetina (специфического ингибитора активности 
PEP) подтвердило, что PEP необходима для эффективного 
прорастания семян, так как обеспечивает транскрипцию 
рибосомальных РНК (�emarsy et al., 2006). Этими же ис-
следователями обнаружено, что при прорастании семян 
арабидопсиса все три полимеразы NEP (RpoTp, RpoTmp и 
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PEP) активно синтезируют новые пластидные мРНК уже 
на этапе замачивания/стратификации семян (стадия 0+). 
RpoTp транскрибирует гены рибосомных белков и PEP 
субъединиц, а RpoTmp и PEP – оперон rRNA. Перенос на 
свет (стадия прорастания после 0+) запускает транскрип-
цию посредством PEP фотосинтетически значимых генов 
(rbcL транскрибируется первым). По мере дальнейшего 
развития проростков (стадия 1–2) PEP продолжает актив-
ную транскрипцию генов ФС1, ФС2 и электрон-транспор-
тной цепи (�emarsy et al., 2012). 

Число синтезированных NEP транскриптов генов субъ-
единиц PEP и белков рибосом со стадии 0+ резко перестает 
расти и идет на спад, а на стадии 1 (появление корешков) 
поддерживается на определенном стабильном уровне 
либо уменьшается. Фаза высокой активности NEP – са-
мые ранние этапы прорастания семени арабидопсиса 
– характеризуется высоким уровнем транскрипции всего 
пластидного генома, приводя к продукции (считыванию) 
антисмысловых РНК с генов, локализованных на проти-
воположной цепи ДНК. Отметим, что количественное 
соотношение смысловых и антисмысловых РНК для 
преобладающего большинства пластидных мРНК из-
менялось в зависимости от стадии развития растения и 
дифференциации пластид. Стадии стратификации и по-
явления корня (0–1) характеризовались высоким уровнем 
антисмысловых РНК при малом значении отношения 
количества смысловых РНК к антисмысловым (смысло-
вые/антисмысловые). В зеленых тканях (стадии 2–4 – рост 
корня, зеленение проростков, раскрытие семядолей) для 
большинства пластидных мРНК смысловых транскриптов 
значительно больше, чем антисмысловых, поэтому отно-
шение смысловые/антисмысловые РНК увеличивается 
(�emarsy et al., 2012). Неясно функциональное значение 
образования антисмысловых РНК, имеет ли оно регуля-
торную функцию переключения полимераз с NEP на PEP, 
или это сопутствующее данному процессу явление?

Характерной чертой экспрессии генов в хлоропластах 
наземных растений является сложность популяции (пула) 
молекул РНК, возникающих при транскрипции большинс-
тва генов (Barkan, 2011). Пул пластидных РНК содержит 
первичные и процессированные («зрелые») транскрипты. 
Разнообразие транскриптов в хлоропластах образуется 
при инициации транскрипции не с одного промотора, а с 
разных (для одних и тех же генов), далее – с последующим 
процессингом РНК по множеству различных возможных 
сайтов. Пример, показывающий возможность накопления 
различных транскриптов для генного кластера, – psbB 
оперон (Barkan, 1988; Westhoff, Hermann, 1988). Одна 
проба к данному кодирующему району позволяет иден-
тифицировать 15 и более типов транскриптов (Stern et 
al., 2010).

Происходящие после транскрипции РНК-процессинг и 
стабилизация – деградация транскриптов более значимы в 
регуляции экспрессии генома пластид (работе пластид), 
чем сама транскрипция (�el Campo, 2009).   

Процессинг РНК
Первичные транскрипты хлоропластных генов счи-

тываются в виде полицистронных молекул, которые 
разрезаются на отдельные фрагменты, а затем их 5′-, 3′-

концы подвергаются модификациям (созреванию). 5′-UTR 
(5′ untranslated regions) и 3′-UTR области транскриптов 
предотвращают быструю деградацию первичных транс-
криптов, обеспечивая их стабильность (�el Campo, 2009). 
Они необходимы для посттрансляционной регуляции 
экспрессии (Stern et al., 2010; Zhelyzkova et al., 2012). 

Непроцессированные (первичные) 5′-концы хлороп-
ластных транскриптов несут 5′-ди- или трифосфаты, 
процессированные хлоропластные транскрипты имеют 
монофосфорилированные 5′-концы ( Zhelyzkova et al., 
2012). У «зрелых» мРНК они формируются двумя воз-
можными механизмами: 5′–3′ экзонуклеолитический путь 
и сайт-специфическое расщепление эндорибонуклеазами 
(Stern et al., 2010). 

Считается, что основным механизмом «созревания» 
5′-концов является эндонуклеолитический путь, однако 
появились факты и в пользу другого предположения. 
В этих процессах участвует RNase J, c меньшей вероятно-
стью – RNase E. RNase J является основной рибонукле-
азой, ответственной за «созревание» 5′-концевых участков 
хлоропластных транскриптов, на которых РНК-связыва-
ющиеся белки (кодируемые в ядре PPR-белки (pentatrico-pentatrico-
peptide repeat proteins)) функционируют как барьеры для)) функционируют как барьеры для 
ее активности (Luro et al., 2013). Таким образом, степень 
5′-процессинга транскрипта определяется PPR-белками, 
а также вторичной структурой самой молекулы РНК (Stern 
et al., 2010). 

Транскрипционная терминация в хлоропластах неэф-
фективна, поэтому большинство 3′-концов «зрелых» 
пластидных мРНК образуется в результате процессинга 
первичного транскрипта. При формировании 3′-концевых 
районов участвуют экзо-, эндонуклеазы и РНК-связы-
вающиеся белки. В хлоропластах растений достаточно 
хорошо изучены две экзорибонуклеазы – PNPase и RNR1 
(RNase R). 3′-концы формируются главным образом благо-
даря 3′–5′ экзорибонуклеазной активности полинуклеотид 
фосфорилазы (polynucleotide phosphorylase – PNPase). 
Данный фермент чувствителен к наличию вторичных 
структур РНК и терминальных ��R (инвертированных 
повторов), поэтому ингибируется на 3′«stem-loop» струк-
турах (Yehudai-Resheff et al., 2001). О значимости данного 
фермента говорит тот факт, что у растений с отсутствием 
PNPase формирование 3′-концов rbcL и psbA мРНК не 
завершено (Walter et al., 2002). 

Не у всех хлоропластных мРНК может образовываться 
3′«stem-loop» структура, и именно такие мРНК – канди-
даты для стабилизации с помощью малых некодирующих 
РНК (нкРНК). Они обнаружены в большом количестве 
в хлоропластах различных растений (Hotto et al., 2011; 
Zhelyzkova et al., 2012). нкРНК пластид синтезируются 
как с межгенных районов, так и в виде антисмысловых 
транскриптов (для примерно 35 % всех генов зеленых 
пластид). По данным Hotto с коллегами (2011), у араби-
допсиса обнаружено не менее 39 хлоропластных нкРНК, 
комплементарных 3′-концам смысловых хлоропластных 
мРНК. Для бактерий известно, что нкРНК, связывясь с 
3′-концами мРНК, стабилизируют данные мРНК, блоки-
руя работу 3′–5′-экзорибонуклеазы (�pdyke et al., 2004). 
Возможно, аналогичное происходит и в хлоропластах. 
Самый простой пример стабилизации РНК с помощью 
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нкРНК – антисмысловая РНК гена psbT, которая, об-
разуясь, стабилизирует комплементарную смысловую 
psbT мРНК через формирование двунитевых РНК/РНК 
гибридов, приводя к трансляционной инактивации psbT 
мРНК и защите ее от нуклеолитической деградации 
в условиях окислительного стресса (Zghidi-Abouzid  
et al., 2011). 

Предполагается, что каждая малая РНК соответствует 
месту связи с PPR- белком (является как бы «отпечат-
ком» PPR-белка), а одной из хорошо документирован-
ных функций этих белков является защита прилежащей 
РНК от деградации экзонуклеазами (Loiselay et al., 2008; 
Zhelyazkova et al., 2012). Таким образом, стабилизация 
транскрипта происходит через связывание с PPR белками. 
Это описано для PPR10, CRP1, HCF152 белков (Barkan 
et al., 1994; Meierhoff et al., 2003; Nakamura et al., 2003b; 
Pfalz et al., 2009), подобные функции предполагаются 
и для других PPR и TPR-подобных белков, специфич-
ных для различного набора транскриптов (Barkan, 2011; 
Lyska et al., 2013). В качестве примера можно привести 
PPR10 белок, который связывается с 5′- и 3′-районами 
хлоропластных транскриптов psaJ-rpl33 или atpI-atpH, 
защищая их от экзонуклеаз в обоих 5′- и 3′-направлениях. 
При связывании с 5′-концом atpH PPR10 активизирует 
трансляцию, высвобождая связывающийся с рибосомой 
район из РНК дуплекса (Prikryl et al., 2011). Потеря PPR-
белка ведет к потере соответствующей мРНК (Schmitz-
Linneweber et al., 2005). Этот механизм защиты мРНК 
(и, по-видимому, контроля их уровня) является уникаль-
ным для органелл растений,  и пока не ясно, встречается 
ли аналогичный в ядре.

Эдитинг – важнейший этап в посттранскрипционном 
контроле экспрессии генов органелл. Был открыт в ми-
тохондриях в 1989 г. (Covello, Gray, 1989; Gualberto et al., 
1989; Hiesel et al., 1989), затем в пластидах в 1991 г. (Hoch 
et al., 1991) как процесс модификации последовательности 
транскрипта в результате конверсии C нуклеотида в U, 
приводящий к возникновению последовательности, от-
личной от кодируемой ДНК. Эдитинг наблюдается у всех 
наземных растений, за исключением печеночных мхов 
(Rüdinger et al., 2008). В пластидах высших растений об-
наружен в основном C-U эдитинг (Takeneka et al., 2013).

Одно из предположений: эдитинг возник изначально 
для коррекции мутаций генома, которые появлялись в 
ходе заселения Земли растениями. Результатом такой 
«правки» было обеспечение синтеза нормального белка. 
Действительно, эдитинг часто изменяет (восстанавливает) 
ту аминокислоту, которая важна для функции протеина 
(Sugita et al., 2006). В результате эдитинга также может 
возникать новый инициирующий трансляцию кодон или, 
наоборот, стоп-кодон. Однако эдитинг происходит и в тех 
точках генома, где это непосредственно не отражается 
на функции кодируемого белка (�kuda et al., 2010) – в 
нетранслируемых районах РНК (5′, 3′ UTR), интронах. 
Частота эдитинга в некодирующих районах очень низка по 
сравнению с кодирующими. Существует предположение о 
необходимости эдитинга для эффективного последующего 
сплайсинга (Takenaka et al., 2013).

Обычно в различных мРНК пластид семенных растений 
имеется около 30–40 специфических сайтов эдитинга. У 

арабидопсиса их 43 в 18 генах, из них 36 – в кодирующих 
областях (Ruwe et al., 2013). Однодольные и двудольные 
растения отличаются друг от друга по более чем половине 
сайтов эдитинга (Barkan, 2011). 

В геноме митохондрий сайтов эдитинга значительно 
больше. Так, у арабидопсиса и риса найден 441 (Giege, 
Brennicke, 1999) и 491 (Notsu et al., 2002) сайт эдитинга 
соответственно.

Разные исследователи неоднократно пытались вы-
явить характерные черты последовательности РНК в 
области сайта эдитинга (cis-элементы) (Bock, Koop, 1997; 
Miyamoto et al., 2004). Отмечено, что последовательность 
РНК в 20–25 нуклеотидов, расположенная выше (5′) сай-
та эдитинга, содержит в себе специфические элементы, 
необходимые для его распознавания (Bock et al., 1996; 
Chateigner-Boutin et al., 2003; Verbitskiy et al., 2008). Да-
лее при детальном исследовании in vitro и in organello 
показано, что «критические нуклеотиды» для эдитинга 
расположены с 5-го по 15-й нуклеотид выше редактиру-
емого С (Тakenaka et al., 2013). 

Трансфакторами эдитинга растений, распознающи-
ми последовательность РНК, являются PPR-белки PLS 
группы. 

PPR-белки делятся на две большие группы белков, P 
и PLS белки (Shikanai, Fujii, 2013). «P» группа PPR-бел-
ков необходима на различных этапах созревания РНК 
транскрипта, и такие белки состоят из канонического 
35-аминокислотного повтора (PPR мотива), повторяюще-
гося тандемно до 30 раз (P-область). Однако в эдитинге  
участвует другая группа PPR-белков – «PLS» белки, ко-
торые характеризуются наличием трех типов повторов: 
канонического (P), чуть более длинного (L) (примерно из 
36 аминокислот) и короткого (S) (из 31–34 аминокислот) 
(Small, Peeters, 2000; Lurin et al, 2004; Schmitz-Linneweber, 
Small, 2008). На С конце этих белков расположен Е 
(extended domain) домен, который, как предполагают, 
непосредственно взаимодействует с ферментом эдитинга. 
У примерно половины PLS белков за E доменом распола-
гается �YW домен, названный так за наличие высококон-
сервативного трипептида аспартат-тирозин-триптофана 
(�YW) (см. рис. 1). Возможно, при эдитинге он обладает 
каталитической активностью (Manna, 2015).

Каждый такой белок может участвовать в эдитинге от 
1 до 10 сайтов. Возможно даже перекрывание «специ-
фичности» PPR-белков, при котором в одном и том же 
сайте эдитинга функционируют несколько PPR-белков. 
PPR-белки, участвующие в эдитинге, связываются с РНК 
обратимо, так как зрелые мРНК должны быть доступны 
для синтеза белка в рибосомах. Связывание РНК с PPR-
белками документировано пока только для нескольких 
участвующих в эдитинге РНК PPR-белков, однако более 
интенсивно изучено и подтверждено для PPR-белков 
процессинга РНК (�kuda et al., 2006; Williams-Carrier et 
al., 2008).

Не так давно был найден новый класс белков, функци-
онирующих в растительной «эдитосоме» и необходимых 
для эдитинга в органеллах, это M�RF (multiple sites 
organellar RNA editing factors) белки. Каждый такой бе-
лок задействован в редактировании не одного, а многих 
сайтов эдитинга. Так, у арабидопсиса в ядре кодируются 
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10 членов этого семейства: два из них работают только 
в пластидах, пять – только в митохондриях и два – как в 
хлоропластах, так и в митохондриях. Обнаружено, что 
для большинства точек эдитинга хлоропластных транс-
криптов требуется одновременное функционирование 
обоих M�RF белков хлоропластов (ориентированных 
для работы исключительно в данной органелле), так как 
дефекты в любом из них влияют на успешность прохож-
дения данного процесса (Takenaka et al.,2012; Bentolila 
et al., 2013). Два M�RF белка формируют функциональ-
ный гетеродимер, который только в некоторых случаях 
может замещаться гомодимером. Кроме того, около 20 
% эдитинга в пластидах контролируется работой M�RF 
белка, функционирующего как в хлоропластах, так и в 
митохондриях (Bentolila et al., 2013). Предполагаемая 
функция M�RF белков в гипотетической «эдитосоме» 
пока еще не определена. Возможно, они являются связу-
ющим звеном между PPR-белками и ферментом эдитинга 
(Takenaka et al., 2013).

В основе процесса эдитинга в хлоропластах лежит 
дезаминирование цитидина. Реакция, происходящая с С 
основанием, аналогична конверсии единичного нуклеоти-
да (single nucleotid conversion) в пути биосинтеза уридина, 
осуществляемого цитидин дезаминазой, при котором са-
харо-фосфатный «скелет» РНК в точке эдитинга остается 
интактным, а С нуклеотид модифицируется. Фермент, 
катализирующий реакцию РНК эдитинга в хлоропластах, 
до сих пор экспериментально не выявлен, однако пред-
полагают, что это может быть: 1) классическая цитидин 
дезаминаза; 2) PPR-белок с �YW доменом (содержит 
аминокислотный мотив классической цитидин дезамина-
зы), обеспечивающий цитидин дезаминазную активность; 
3) фермент с модифицированной трансаминазной актив-
ностью (Salone et al., 2007; Takenaka et al., 2013). 

Эдитинг РНК необходим для функционирования расти-
тельных органелл (пластид) и выживания растений. Явля-
ется ли эдитинг регуляторным процессом для адаптации 
растений к меняющимся условиям окружающей среды, 
все еще предстоит выяснить (Takenaka et al., 2013).

Считается, что эдитинг – самый ранний процесс мо-

дификации мРНК, предшествующий сплайсингу и ре-
стрикции полицистронных транскриптов (Freyer et al. 
1993; Schmitz-Linneweber, Regel, 2002; �el Campo, 2009). 
Однако сплайсинг интронов, формирование «зрелых» 
концов мРНК, эдитинг могут происходить в разной оче-
редности, некоторые сайты на границе экзонов редакти-
руются только после сплайсинга прилежащих интронов 
(Li-Pook-Than, Bonen, 2006).

Сплайсинг – необходимый процесс в созревании РНК 
в органеллах, в результате которого удаляются интроны, 
прерывающие рамку считывания генов, ответственных 
за фотосинтез и экспрессию пластома. Растительные 
органеллы содержат два основных типа интронов: инт-
роны групп �� и ����, которые различаются по структуре и 
механизмам сплайсинга. Двадцать из двадцати одного 
пластидного интрона наземных растений принадлежат 
к группе ����, а один в trnL–UAA гене – к группе �� (Cardi 
et al., 2012). В сплайсинге каждого интрона участвует 
множество ядерно кодируемых белков (de Longevialle et 
al., 2010). Значительный прогресс достигнут в иденти-
фикации этих белков, и обнаружено 16 ядерных генов, 
продукты которых требуются для сплайсинга одного или 
нескольких хлоропластных интронов группы ���� (Germain 
et al., 2013, см. рис. 2). 

Белки, участвующие в сплайсинге в хлоропластах, 
не родственны белкам сплайсинга транскриптов ядра. 
У большинства хлоропластных сплайсинг-факторов име-
ются связывающиеся с РНК домены типа CRM, P�RR, 
AP�, PPR, �PR, характерные для белков, функциониру-
ющих в органеллах. Наиболее широко представлены два 
семейства белков: CRM белки (Chloroplast RNA splicing 
and ribosome maturation), функционирующие в нескольких 
разных сайтах сплайсинга, и PPR белки, специфичные 
только для одного транскрипта (Schmitz-Linneweber, 
Small, 2008; Stern et al., 2010). Кроме того, в сплайсинге 
ряда интронов группы ���� участвует хлоропластно коди-
руемая матураза (ген matK расположен в интроне гена 
trnK), жизненно необходимая для нормального развития 
растений (Rogalski et al., 2006; Legen et al., 2007). 

В хлоропластах нет «сплайсеосом», аналогичных 

P подсемейство PPr �елков

PGr3

PLS подсемейство PPr �елков

��ласс E

crr4

��ласс DYw

crr22

DYw домен

E домен

S повтор

L повтор

P повтор

�ластид-направленный сигнал
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PPr �елки
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рис. 1. Схема организации PPr �елков (по�� Shi�anai�� 2015�.
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ядерным. Сплайсинг интронов – сложный процесс, вов-
лекающий в себя огромное количество факторов (белков). 
Хлоропластные факторы сплайсинга взаимодействуют в 
различных комбинациях, образуя комплексы с интрон-
ными РНК, каждый для обеспечения сплайсинга набора 
определенных интронов (Germain et al., 2013). Сплайсинг 
катализируется самой РНК, и сплайсинг-факторы играют 
«добавочную» роль. Эти факторы, связываясь с РНК, 
способствуют ее соответствующей укладке для форми-
рования каталитически компетентной структуры. 

Несомненно, сплайсинг играет регуляторную роль в 
онтогенезе растения. Он также может приводить к изме-
нению относительных количеств зрелых мРНК в пуле РНК 
в зависимости от условий окружающей среды, выполняя 
адаптивную функцию (Stern et al., 2010). 

Уровень транскриптов генов хлоропластов также за-
висит от скорости их деградации. В деградацию РНК в 
пластидах вовлечено полиаденилирование, которое в ядре 
обеспечивает стабилизацию мРНК, но у прокариот (и в 
пластидах) является сигналом нестабильности (разруше-
ния) (Cardi et al., 2012).

На основании исследований in vitro и in vivo ясно по-
казано, что полиаденилирование может способствовать 
деградации РНК в хлоропластах, так как сродство поли-
нуклеотид фосфорилазы к полиаденилированным РНК 
повышается. Данный фермент является основным в «гло-
бальном» процессе деградации РНК в клетке. Однако пока 
до конца не выяснено, насколько полиаденилирование 

важно для метаболизма РНК в пластидах (RNA turnover) 
(Germain et al., 2013). 

В хлоропластах в промежуточном продукте деградации 
3′-концов найдены полиА-последовательности (poly(A) 
tails), которые состоят не только из аденозина, но и из 
небольшого количества других остатков, в основном 
из гуанозина. Показано, что полиаденилированные 
транскрипты деградируют быстрее, чем неаденилиро-
ванные. Молекулярные механизмы деградации РНК 
в хлоропластах напоминают таковые у бактерий – после 
эндонуклеолитического расщепления РНК происходит 
полиаденилирование. Полиаденилированный продукт 
расщепления затем подвергается быстрой экзонуклеоли-
тической деградации полинуклеотид фосфорилазами и, 
возможно, другими экзонуклеазами (�el Campo, 2009). 
Не ясно, является ли полинуклеотид фосфорилаза един-
ственным ферментом полиаденилирования в хлороп-
ластах, но это пока единственный фермент, функция 
которого в полиаденилировании подтверждена (Stern  
et al., 2010). 

Детектируемое количество полиаденилированных 
транскриптов пластид крайне мало, для обнаружения их 
требуется около 50 циклов ПЦР (Kudla et al., 1996). В EST 
базах полиаденилированных РНК они встречаются только 
эпизодически. Вероятно, их низкая встречаемость отра-
жает их быструю деградацию, однако это может быть и 
следствием незначительной роли полиаденилирования в 
метаболизме хлоропластной РНК, что предстоит выяснить 
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в будущем (Germain et al., 2013).
Процессы транскрипции и трансляции в хлоропластах 

не сопряжены жестко, поэтому существует дополнитель-
ный уровень регуляции для предотвращения инициации 
конститутивной трансляции мРНК через взаимодействия 
последовательности Шайн – Дальгарно (S�) и 16S рибо-
сомальной РНК (S�–16S взаимодействия). 

Трансляция пластидных транскриптов происходит 
на 70S рибосомах бактериального типа. Хлоропластные 
гомологи бактериальных факторов инициации и элон-
гации идентифицированы, и некоторые из них охарак-
теризованы (Lin et al., 1996; Albrecht et al., 2006; Shen et 
al., 2013). Существует определенная степень сходства 
между факторами трансляции и рибосомальными белками 
пластид и бактерий, однако наблюдаются и значитель-
ные отличия (Beligni et al., 2004). Обе (большая и малая) 
субъединицы рибосом наряду с белками, аналогичными 
бактериальным, включают в свой состав ядерно кодиру-
емые пластид-специфические белки (PSRP) (Yamaguchi 
et al., 2002, 2003; Tiller et al., 2012).

Хлоропластная рибосома состоит из двух субъединиц, 
50S и 30S. Обе субъединицы представляют собой ком-
плексы, состоящие из одной или более специфических 
рибосомных РНК и множества белков. 30S субъединица 
несет 16S рРНК, а 50S субъединица – 23S, 5S, 4.5S (по-
следней субъединицы нет у бактерий, но, вероятно, она 
образовалась из 23S рРНК фрагментацией (Tiller, Bock, 
2014). 30S субъединица хлоропластных рибосом состоит 
из 24 белков, из которых 3 специфичны для хлоропластов 
(PSRP), а 21 белок – ортологи E. coli 30S рибосомных 
белков. В 50S субъединице содержатся 33 белка: 31 ор-
толог бактериальным белкам и 2 белка, специфичных для 
хлоропластов (PSRP) (Tiller, Bock, 2014). Специфические 
для пластид рибосомные белки (PSRP), вероятно, игра-
ют структурную роль в пластидной рибосоме (Sharma 
et al., 2007).

Инициация трансляции – важнейший этап в пластидной 
трансляции. Критическая ступень в инициации транс-
ляции – выбор корректного старт-кодона из нескольких 
возможных. Инициирующий кодон у цветковых расте-
ний – AUG, реже – GUG (Sugiura et al., 2014). Цис-элемен-
ты в 5’UTR являются важнейшими детерминантами для 
корректной инициации и регуляции трансляции (Staub, 
Maliga, 1993; Sugiura et al., 2014).

Организация цис-элементов. Особенностью транс-
ляции в хлоропластах является изобилие цис-элементов 
(элементов последовательности РНК) в 5′UTR хлоропла-
стных мРНК. В 5′-районах UTR пластидных транскриптов 
найдены S� (Shine-�algarno)-подобные последователь-
ности (Sugiura et al., 1998), функция которых состоит 
в инициации трансляции через обозначение корректной 
позиции для ассоциации транскриптов с рибосомами. 
S� элементы в консенсусной позиции имеются, пример-
но, у 1/3 хлоропластных генов наземных растений, и для 
некоторых из них действительно подтверждено, что они 
инициируют трансляцию. Однако у большинства хлороп-
ластных генов отсутствует характерно расположенная S� 
последовательность, и связыванию и/или расположению 
инициирующего трансляцию комплекса вдоль мРНК 
способствуют альтернативные цис-элементы и транс-

действующие факторы (Sugiura et al., 1998; Barkan, 2011; 
Sugiura, 2014). Так, у табака трансляция транскриптов 
rbcL, atpE, rps14 зависима, rps12, petB – частично зависи-
ма, а psbA, atpB – независима от S� последовательностей 
(Lyska et al., 2013).

Показано, что области инициации трансляции без S� 
районов менее структурированы, чем имеющие S� по-
следовательности, отсюда предположено, что доступность 
старт-кодона особенно критична при отсутствии S� взаи-
модействий (Tiller, Bock, 2014). Отсутствие формирования 
вторичной структуры вокруг старт-кодона, по-видимому, 
способствует распознаванию точки начала трансляции 
и связыванию 30S субъединицы рибосом. После того как 
выбран старт-кодон, в процесс вовлекается 50S субъеди-
ница, что способствует превращению преинициирующего 
комплекса в активный инициирующий, который далее 
переходит на стадию элонгации.

Механизмы регуляции (настройки) трансляции с помо-
щью цис-элементов в значительной степени варьируют. 
Так, ряд альтернативных цис-элементов в 5′UTR пластид-
ных транскриптах участвует в инициации трансляции для 
мРНК, которые не используют S� последовательности. Но 
существует другой вариант, при котором они дополняют 
S� последовательности или обеспечивают специфичес-
кую регуляцию трансляции в ответ на сигналы этапов 
развития организма или окружающей среды (Peled-Zehavi, 
�anon, 2007). S� последовательность гена rps2 функцио-
нирует как негативный регулятор трансляции, с которым 
также взаимодействуют транс-действующие факторы 
(Plader, Sugiura, 2003).

Регуляторные цис-элементы были обнаружены в 5′UTR 
генов psbC, petD и rps7 Chlamydomonas (Zerges et al., 1997, 
2003; Fargo et al., 1999) и гена atpB мРНК табака (Hirose, 
Suigura, 2004) в составе мишеней для транс-действующих 
факторов. 

Транс-факторы трансляции кодируются в ядре и в ос-
новном специфичны для индивидуальных транскриптов. 
Они участвуют в инициации трансляции через связывание 
с их 5′UTR, высвобождая сайты связывания с рибосомами 
(Barkan, 2011; Prikryl et al., 2011). Эти функции выполняют 
PPR-белки, такие как PPR10, HCF152, CRP1, PPR38 (atpI-
atpH, psbH-petB, petB-petD и clpP-rps12 транскриптов 
соответственно), которые ранее были идентифицирова-
ны  у арабидопсиса, кукурузы, мха Physcomitrella patens 
(Meierhof et al., 2003; Schmitz-Linneweber et al., 2005; 
Hattori, Sugita, 2009; Pfalz et al., 2009; Barkan, 2011; PrikrylPrikryl 
et al., 2011). Еще один PPR-белок, HCF107, найденный 
у арабидопсиса и кукурузы, регулирует стабильность 
и трансляцию psbH транскрипта (Stoppel, Meurer, 2013). 
Описывается большое количество новых транс-факторов, 
но как они взаимодействуют с цис-элементами – пока 
не ясно.

В хлоропластах по сравнению с прокариотами пре-
обладает позитивная регуляция трансляции, в то время 
как у прокариот вторичная структура цис-элементов или 
белка, связывающегося с мРНК, выступает в качестве 
ингибирующего трансляцию фактора, блокируя доступ 
к сайту инициации (Gold, 1988; Kozak, 2005).

Скорость трансляции индивидуальных мРНК регулиру-
ется несколькими предполагаемыми механизмами: 1) из-
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таблица 4. Сводка опу�ликованных статей по экспрессии геномов органелл у растений с помощ��� микроэррей 
(макроэррей� за период 2002–2014 гг.

Организм тип на�ора генов Эксперимент литературный  
исто�ник

та�ак �акроэррей на мем�ране – �ЦР продукт 
к 11� генам и 11 orf хлоропластов

транспластомный та�ак с отсутствием 
PEP�� сравнение экспрессии с диким типом 
растений 

Legen et al.�� 2002

кДН�� микроэррей из 220 �ЦР зондов 
(�1–2 3�3 п. н.��� соответству�щих отдел��-
ным генам�� межгенным у�асткам

�роростки�� выращенные на свету/темноте�� 
riP-chi� анализ MatK-связыва�щихся РН��

na�amura et al.�� 
2003a; Zosch�e et 
al.�� 2010

Physcomitrella 
patens

кДН�� микроэррей�� 10� фрагментов ДН�� 
для детекции всех генов пластид

Изу�ение трансформантов �ез гена тРН�� 
аргинина

na�amura et al.�� 
2005

Aра�идопсис кДН�� микроэррей�� �9 �ЦР зондов 
(��–1 646 п. н.��� соответству�щих протеин-
кодиру�щим генам

Изу�ен эффект потери гена Sig2 на «гло�ал��-
ну�» экспресси� генов пластид 

nagashima et al.�� 
2004

��укуруза (я�мен�� 
как пример кросс-
видовой ги�риди-
зации� 

кДН�� микроэррей�� 24� перекрыва�щихся 
�ЦР продуктов (�3–1 653 п. н.��� составля�-
щих вес�� геном пластид

Идентификация РН���� ассоциированных 
с PPr �елками у кукурузы (crP1�� PPr4�� PPr5� 
или whirly у я�меня (riP-chi��

Schmitz-Linneweber 
et al.�� 2005; Melone� 
et al.�� 2010

Chamydomonas
reinhardtii 

кДН�� микроэррей�� �ЦР продукты 
(150–1 500 п. н.� для 4� генов пластид��  
9 митохондриал��ных и 15 ядерных генов

Изу�ение нефотосинтети�еских мутантов�� 
несущих мутации в ядерном гене Mcd1

Eri�son et al.�� 2005

Cyanidioschyzon 
merolae

кДН�� микроэррей�� 193 �ЦР зондов 
для протеин-кодиру�щих про� и orf

Рол�� кодируемых ядром сигма-факторов 
в изменении транскриптома пластид при 
сдвиге темнота – свет

Minoda et al.�� 2005

Олигонуклеотидный микроэррей из зон-
дов к генам митохондрий�� ядра и хлоро-
пластов

��оординация экспрессии генов 
пластиды – митохондрии динами�но 
модулируется светом и клето�ным циклом 
у C. merolae

Kanesa�i et al.�� 2012

�шеница �акроэррей�� 6� �ЦР зондов  
(200–1 259 п. н.� к 60 генам пластид (�ез 
тРН����� � ядерным генам�� нео�ходимым 
для ра�оты пластид 

�рораста�щие семена и проростки на 3 
разных стадиях развития

Siniaus�aya et al.�� 
200�

�акроэррей пшеницы – �ЦР продукт 2� 
генов митохондрий и 5 генов ядра�� функ-
ционал��но важных для ра�оты митохонд-
рий�� нанесен на мем�рану

Исследован «steady-state» уровен�� ми-
тохондриал��ных и некоторых ядерных 
транскриптов на ранних стадиях разви-
тия проростков пшеницы в нормал��ных 
и стрессовых условиях

Khanam et al.�� 200�

��укуруза кДН�� микроэррей�� �ЦР зонды к ��� ядер-
ным�� 62 хлоропластным и 2� митохондри-
ал��ным генам и orf

Сравнение экспрессии генов хлоропластов 
и этиопластов у растений кукурузы на ста-
дии 2 листовых проростков 

cahoon et al.�� 200�

та�ак�� картофел���� 
томаты 

Олигонуклеотидный микроэррей�� 12� 
зондов (6�–�1 нуклеотид��� гены хлоро-
пластов та�ака�� ycf и orf

Созревание плодов томатов�� конверсия 
хлоропласт – хромопласт

Kahlau et al.�� 200�; 
Val�ov et al.�� 2009; 

Euglena gracilis �акроэррей�� 96 �ЦР зондов (�5–400 п. н.� 
ко всем генам�� псевдогенам и orf эвглены

12 разли�ных стадий развития и воздей-
ствие стресса

Geimer et al.�� 2009

�ра�идопсис �акроэррей�� 94 �ЦР про� к генам плас-
тидных протеинов�� тРН�� и рРН�� 

Ядерные мутанты ара�идопсиса с наруше-
ниями функционирования хлоропластов 
в разли�ных условиях произрастания 
и под воздействием разли�ных стрессовых 
факторов�� данные сопоставлены с опу�ли-
кованными резул��татами экспериментов 
с Affymetrix 22K ATH1 �ипом я�меня

cho et al.�� 2009
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менением окислительно-восстановительного потенциала 
(redox regulation), через которое сопрягаются трансляция 
и фотосинтетический перенос электронов; 2) механизмом 
авторегуляции, соединяющим трансляцию и сборку белко-
вых комплексов хлоропластов (CES – control by epistasy of 
synthesis). CES механизм подобен негативной регуляции 
у прокариот (Kozak, 2005). Компоненты мембраны, не 
вошедшие в комплексы (т. е. если компоненты мембраны 
присутствуют в избытке), подавляют  инициацию своей 
собственной трансляции через 5′UTR. Такая авторегуля-
ция – основная черта пластид у хламидомонад, подобный 
тип регуляции уже описан для гена rbcL табака (Wostrikoff, 
Stern, 2007). 

Трансляция хлоропластных транскриптов происходит 
по типу транскрипт-специфической регуляции (т. е. более 
специализирована) по сравнению с прокариотами.

Установлено, что трансляционный аппарат пластид 
тонко реагирует на абиотический стресс, особенно 
температурный (Xu et al., 2013). Уровень большинства 
пластидных мРНК остается относительно неизменным 
в условиях свет – темнота, но скорость трансляции резко 
возрастает при изменении освещения, стадии развития 
или при влиянии иных факторов, например созревании. 
Это обеспечивается через существование и функциони-
рование множества транс-факторов трансляции, которые 
участвуют в адаптивном видоизменении процесса, а имен-
но в пластичности трансляционной системы хлоропластов 
в ответ на различные воздействия (Sugiura, 2014). 

По всей видимости, трансляционная активность плас-
тид генерирует ретроградный сигнал, влияющий на специ-
фические аспекты растительной анатомии и морфологии, 
но как этот сигнал включается (где он входит) в крайне 
сложный пейзаж взаимоотношений пластиды – ядро – не-
обходимо еще установить (Tiller, Bock, 2014).

Последние десятилетия знаменательны для развития 
высокоразрешающих методов в биологии. Эти методы  

позволили исследователям сфокусироваться на изучении 
целостных систем (геномов, транскриптомов или проте-
омов) вместо исследования индивидуальных генов или 
путей. Примерно за десятилетие использование ДНК мик-
роэррей (microarray) стало лидирующей методологией для 
изучения общей (глобальной) экспрессии генов в растени-
ях и животных. ДНК микроэррей – мультиплексная техно-
логия, используемая в молекулярной биологии и медицине 
(Schena et al., 1995; Kehoe et al., 1999; Stoughton, 2005).

Применение генетических чипов (микроэррей) для 
изучения экспрессии геномов клеточных органелл и 
взаимодействия их с ядром – закономерная ступень в 
развитии исследований в данной области. В настоящее 
время имеется достаточно большое количество работ 
по исследованию экспрессии генома органелл, краткая 
сводка по этому вопросу приведена ниже. Как видно из 
табл. 4, это макро- и микроэррей эксперименты с самыми 
различными задачами, решая которые исследователи пы-
таются выйти на конкретные гены с оценкой их функции 
в системе взаимодействия ядро–цитоплазма и влияния 
этих взаимодействий на различных этапах реализации 
генетической информации хлоропластов и митохондрий, 
от транскрипции до трансляции.

Ранее в лаборатории нехромосомной наследственности 
ИГиЦ НАНБ была создана модельная коллекция алло-
плазматических линий ячменя (Hordeum vulgare L. ssp. 
spontaneum) с маркированными геномами хлоропластов и 
митохондрий. На основании изучения данной коллекции 
показано, что замещение ядра на различных цитоплазмати-
ческих фонах приводит к изменению ряда характеристик 
фотосинтетического аппарата: содержания хлорофиллов и 
каротиноидов, количества Qв-невосстанавливающих цент-
ров ФС2, нефотохимического тушения хлорофиллов и др. 
(Шимкевич и др., 2006). Для исследования последствий 
замещения на молекулярно-генетическом уровне (уровне 
пула транскриптов) был разработан набор ДНК зондов к 

Окон�ание та�лицы 4

Организм тип на�ора генов Эксперимент литературный  
исто�ник

Огурец (кросс- 
видовая ги�риди-
зация на 9 видах 
из самых разли�-
ных таксонов�

Олигонуклеотидный микроэррей�� 1 629 
олигонуклеотидных зондов�� как о�ы�-
ных�� так и «тиллинг» зондов�� равномерно 
распределенных между кодиру�щими 
и некодиру�щими у�астками 

�риводится дизайн микроэррей�� детал��-
ный протокол ме�ения РН�� и последу�щей 
ги�ридизации. �роведен про�ный экспе-
римент на РН�� огурца и РН�� др. таксонов�� 
ара�идопсиса�� та�ака�� томата�� шпината�� са-
лата�� л�церны�� лотоса�� тополя�� я�меня. Этот 
микроэррей – отли�ное многостороннее 
приспосо�ление для гло�ал��ных функцио-
нал��ных исследований геномов пластид

Zmien�o et al.�� 2011

�ра�идопсис Олигонуклеотидный микроэррей  
(60 п. н. зонды��� сенс-�� антисенс зонды�� 
вес�� пластидный транскриптом 

Исследование изменений в пластидном 
транскриптоме и в ра�оте транскрипцион-
ного аппарата у растений на уровне мРН�� 
и �елка во время трех стадий формирования 
семян. Резул��таты свидетел��ству�т о том�� как 
�ыстро может происходит�� восстановление 
ра�оты транскрипционного аппарата плас-
тид при зама�ивании (прорастании семян�.

Allorent et al.�� 2013
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геномам хлоропластов и митохондрий, который сначала 
нанесли на мембрану, получив макроэррей (Siniauskaya et 
al., 2008; Синявская и др., 2012), на стекло – микроэррей 
(66 зондов к генам органелл, а также ядерным генам, ори-
ентированным функционально в хлоропласты). Проведен 
эксперимент по микроэррей гибридизации данных проб 
с флюоресцентно меченой кДНК ячменя. Таким образом, 
начато изучение профилей экспрессии генов митохондрий 
и хлоропластов у линий аллоплазматического ячменя и их 
эуплазматических аналогов в нормальных условиях и при 
периодическом температурном стрессе. Обнаружено, что 
уровень транскриптов одного и того же гена может значи-
тельно изменяться в зависимости от конкретной ядерно-
цитоплазматической комбинации как в норме, так и при 
стрессе. Температурный стресс в общем влияет негативно 
на пул транскриптов, уменьшая их количество.

Выявлены неоднозначные различия в уровне транс-
криптов отдельных генов ФС2 (хлоропласты) и комплекса 
��,V (митохондрий) между аллоплазматическими линиями 
и сортом ячменя-донора ядра. Для одних генов наиболь-
ший уровень транскрипта был у исходного сорта, а по 
другим генам – у аллоплазматических линий. По-видимо-
му, это проявление того, что ядерно-цитоплазматические 
отношения видоизменяют возможный ответ растения 
на стресс (температуру), т. е. определяют адаптивность. 
В настоящее время полученные результаты верифициру-
ются методами qRT-PCR, RT-PCR и, конечно, нуждаются 
в дальнейшей проверке. 

Таким образом, в данном обзоре предпринята попыт-
ка собрать и проанализировать информацию об этапах 
экспрессии генома пластид, показать многоуровневость 
и целесообразность регуляции и взаимозависимость про-
исходящих в разных компартментах клетки процессов.
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