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Расположенная в кончике корня апикальная меристема растения – один из удобных объектов 
исследования организации ниши стволовых клеток. В апикальной меристеме корня митотически 
слабо активные клетки покоящегося центра соседствуют с активно делящимися клетками, которые 
теряют эту способность на определенном расстоянии от покоящегося центра. Известно, что важ-
ную роль в регуляции формирования такой структуры играют фитогормоны ауксин и цитокинин, 
однако конкретные механизмы поддержания ее в динамике пока неизвестны. В работе предложена 
математическая модель, которая обобщает экспериментальные данные о распределении ауксина и 
цитокинина вдоль продольной оси корня и их роли в регуляции клеточного цикла. Минимальный 
механизм регуляции клеточного цикла ауксином и цитокинином, лежащий в основе модели, по-
зволил продемонстрировать in silico самоорганизацию меристематической зоны корня в градиентах 
концентраций этих веществ. 

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana, математическое моделирование, ауксин, цитокинин, кле-
точный цикл.
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ВВЕДЕНИЕ

Вдоль вертикальной оси от кончика корень 
растений подразделяется последовательно на 
колумеллу, меристематическую зону (МЗ), 
зоны элонгации и дифференцировки (Dolan et 
al., 1993) (рис. 1, а). В МЗ по продольной оси 
снизу вверх расположены пролиферационный 
и переходный (транзитный) домены (Ivanov, 
Dubrovsky, 2013). Внизу пролиферационного 
домена находится ниша стволовых клеток 
(НСК), а далее расположены митотически-
активные (транзитно-амплифицирующиеся, 
ТА) клетки. НСК состоит из стволовых клеток, 
окружающих митотически слабо активный по-
коящийся центр (ПЦ), у Arabidopsis thaliana L. 
состоящий из четырех клеток (Dolan et al., 
1993). В переходном домене TA клетки начина-
ют дифференцироваться, теряют способность к 
делению и выходят из клеточного цикла. Ауксин 
и цитокинин играют антагонистические роли в 

регуляции деления клеток растений: ауксин вы-
зывает деление клеток в МЗ, в то время как ци-
токинин способствует началу дифференцировки 
клеток в переходном домене (Dello Ioio et al., 
2008). Увеличение концентрации цитокинина в 
тканях за счет обработки экзогенным гормоном 
или усиления эндогенного синтеза приводит к 
ингибированию роста корней и уменьшению 
размеров пролиферационного домена в МЗ, 
в то время как снижение эндогенного уровня 
цитокинина имеет противоположный эффект 
(Kuderova et al., 2008). 

В корне градиент ауксина является осно-
вополагающим фактором в установлении 
местоположения НСК и поддержании ее раз-
меров (Sabatini et al., 1999). Распределение 
концентрации ауксина имеет максимум в ПЦ 
и колумелле (рис. 1, б), который формируется 
через активное перераспределение ауксина 
PIN транспортерами (Grieneisen et al., 2007). 
Ауксин, регулируя транскрипцию генов PIN (на 
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рис. 1, г представлен паттерн экспрессии гена 
PIN1), стабильность и поляризацию белков PIN, 
контролирует становление своего градиента 
(Mironova et al., 2010, 2012). Основываясь на 
данных об активности цитокинин-чувствитель-
ного репортера TCS (Zürcher et al., 2013), можно 
предполагать повышенную концентрацию ци-
токинина в клетках кончика корня и переходном 
домене (рис. 1, в). 

Приблизиться к изучению связи между рас-
пределением морфогенов в кончике корня и 
их ролью в регуляции роста и деления клеток 
удалось совсем недавно, с развитием методов 
математического моделирования. На данный 
момент опубликовано три работы, в которых с 
помощью математических моделей проанали-
зированы механизмы гормональной регуляции 
клеточной динамики в корне (Grieneisen et al., 
2007; Mironova et al., 2010; Barrio et al., 2013).

В работе Grieneisen с соавт. (2007) основ-

ным регулятором роста и деления клеток 
назван ауксин. Регуляция осуществляется по 
следующим правилам: (1) клетка не растет 
больше определенного размера; чтобы клетка 
могла поделиться, (2) ее размер должен быть 
больше минимального; (3) уровень ауксина 
должен быть выше порогового. Клеточный 
цикл в модели состоит из двух фаз: T1 – фазы 
медленного роста и T2 – фазы быстрого роста, 
время прохождения клеткой которых зависит от 
концентрации ауксина.

В работе Barrio с соавт. (2013) регуляторы 
клеточного цикла в меристеме корня пред-
ставлены CYCD, CYCA и CYCB циклинами, 
колебания концентрации которых определяют 
переходы между фазами G1/S и G2/M. Авторы 
предположили, что период клеточного цикла 
обратно пропорционален концентрации аукси-
на в клетке. Модель Лотки – Вольтерры была 
выбрана авторами в качестве модели осцил-

Рис. 1. Структура МЗ и распределение концентраций ауксина, цитокинина и белка-транспортера ауксина 
PIN1 в соответствии с зонированием: а – в кончике корня выделяют следующие подзоны сверху вниз (на 
рисунке слева направо): транзитный домен, пролиферационный домен с ПЦ в его составе и К (колумел-
лу); б – профиль распределения ауксина в корне, восстановленный по активности ауксин-чувствительного 
репортера DR5 (Sabatini et al., 1999); в – профиль распределения цитокинина в корне, восстановленный по 
активности цитокинин-чувствительного репортера TCS (Zürcher et al., 2013); г – паттерн экспрессии PIN1 
(Dello Ioio et al., 2008). 
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ляций CYCD и CYCB/CYCA в зависимости 
от концентрации ауксина (Lotka, Dublin, 1925, 
Вольтерра, 1976).

В опубликованной нами ранее работе (Miro-
nova et al., 2010) гормональная регуляция 
клеточного цикла осуществлялась с учетом 
дополнительного морфогена – фактора деле-
ния (Division Factor). Мы предположили, что 
скорость деления клетки нелинейно зависит 
от концентрации фактора деления: низкая (или 
нулевая) реализуется при недостатке или избыт-
ке фактора деления, а высокая – при средних 
значениях его концентрации. Распределение 
фактора деления, в свою очередь, регулируется 
ауксином. В данной работе математическая мо-
дель (Mironova et al., 2010) находит дальнейшее 
развитие. Мы заменили гипотетический фактор 
деления на реальные гормоны растений, аук-
син и цитокинин, и таким образом получили 
минимальный необходимый механизм форми-
рования структуры кончика корня (колумеллы, 
пролиферационного и транзитного доменов) 
в зависимости от градиентов ауксина и цито-
кинина. Непротиворечивость и достаточность 
предложенного механизма формирования 
меристемы вдоль продольной оси корня были 
протестированы с помощью математического 
моделирования. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

1. Основные допущения модели

Ниже перечислим основные допущения мо-
дели и их биологическое обоснование.

1. В ПЦ и колумелле имеется максимум 
концентрации ауксина (Sabatini et al., 1999). 
Формирование градиента концентрации аукси-
на в кончике корня в настоящей модели описано 
по механизму отраженной волны (рис. 1, а, б), 
аналогично (Mironova et al., 2010). 

2. В работе Мироновой с соавт. (Mironova 
et al., 2010) единственным источником ауксина 
в зоне моделирования является его приток из 
побега, которого недостаточно для сохранения 
максимума концентрации ауксина при увели-
чении клеточного ансамбля больше 100 клеток. 
Дальнейшее развитие корня требует учета син-
теза ауксина de novo, что соответствует экспери-
ментальным данным Bhalerao с соавт. (2002).

3. Согласно данным о цитокинин-чувстви-
тельном репортере TCS (Zürcher et al., 2013), 
повышенная концентрация цитокинина на-
блюдается в колумелле и переходном домене 
меристемы (рис. 1, в). Формирование градиента 
концентрации цитокинина в корне ранее нигде 
не исследовано, и в данной работе мы впервые 
предлагаем его механизм:

а) изменение концентрации цитокинина в 
клетках зависит от процессов синтеза, диффу-
зии и деградации;

б) так как в клетках с высоким уровнем 
экспрессии репортера TCS (Zürcher et al., 2013) 
наблюдается повышенная концентрация аукси-
на (рис. 1), в модели мы описали ауксин-чув-
ствительный синтез цитокинина (рис. 2, б); 

в) другим источником цитокинина, рассмот-
ренным в модели, служит поток цитокинина 
из побега, который идет по флоэме корня в его 
кончик (Bishopp et al., 2011). 

4. В модели мы рассмотрели упрощенную 
схему клеточного цикла, состоящего из двух фаз 
G1 и G2, и двух наиболее важных контрольных 
точек G1/S и G2/M. Согласно эксперименталь-
ным данным, для клеток, расположенных в 
различных подзонах МЗ, характерно преиму-
щественное нахождение в определенной фазе 
клеточного цикла (Breuer et al., 2014; рис. 3, 
а, б). Клетки колумеллы преимущественно на-
ходятся в фазе G1. Клетки пролиферационного 
домена активно делятся, поэтому могут быть в 
фазах G1 или G2. В переходном домене клетки 
все еще способны перейти контрольную точку 
G1/S, но не способны к делению и находятся в 
фазе G2.

5. Известно, что и ауксин и цитокинин 
необходимы для прохождения клеточного 
цикла. Зная информацию о распределении фаз 
клеточного цикла (рис. 3, б) относительно гра-
диентов концентрации ауксина и цитокинина 
(рис. 1, б, в), мы предложили упрощенную мо-
дель регуляции клеточного цикла в меристеме 
корня растений (рис. 2, в). Мы предположили, 
что вероятность прохождения контрольной 
точки G1/S зависит от двух параметров: размера 
клетки и концентрации ауксина в ней. Принимая 
во внимание данные о влиянии цитокинина 
на размер пролиферационного домена, полу-
ченные в работе (Dello Ioio et al., 2008), мы 
предположили, что вероятность прохождения 
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G2/M зависит от концентрации цитокинина в 
клетке.

6. Известно, что при выходе из МЗ клетки 
начинают расти более интенсивно (рис. 3, в), что 
было учтено в модели: скорость роста клеток в 
фазе G2 в три раза больше, чем в фазе G1. Вне 
зависимости от фазы клеточного цикла, сущест-
вует ограничение на предельный размер клетки 
(Sablowski, Dornelas, 2014), что было учтено в 
математической модели.

2. Переменные в математической модели

В модели рассмотрен ансамбль клеток, 
расположенных вдоль продольной оси корня, 
количество клеток N может меняться в течение 
численного расчета. Самая дистальная клетка, 
находящаяся на кончике корня, имеет номер 
1, последняя клетка в ансамбле N находится в 
переходном домене. Клетка с номером i имеет 
длину 2ri, (ri – радиус клетки), координаты цен-
тра xi, фазу клеточного цикла Gi, концентрации 
активных веществ ai, PIN1i и ci. В настоящей 
модели изменения концентрации ауксина (ai) 
и белка PIN1 (PIN1i) описаны в соответствии 
с предыдущей версией модели (Mironova et 

al., 2010). Гипотетический Division Factor 
исключен из модели, но введен гормон цито-
кинин (ci). Рассмотрим описание модели более 
подробно.

Транспортер ауксина PIN1

Как и в модели Мироновой с соавт. (Mironova 
et al., 2010), концентрация белка PIN1 зависит 
от концентрации ауксина в клетке (см. рис. 2, а) 
и описана кусочно-линейными функциями: 

; 
(1)

;
 (2)

 ,
  (3)

где ai, PIN1i – концентрации ауксина и белка 
PIN1 в клетке i; Ks, pin1 и Kd, pin1 – коэффициенты 
синтеза и деградации PIN1; fs, pin1(ai) и fd, pin1(ai) – 
кусочно-линейные функции управления скоро-
стями синтеза и деградации PIN1 соответствен-
но, в зависимости от концентрации ауксина в 

Рис. 2. Схема гормональной регуляции динамических процессов, рассмотренных в модели: а – влияние 
ауксина на синтез и деградацию белка PIN1 (Mironova et al., 2010); б – влияние ауксина на динамику кон-
центрации цитокинина в настоящей модели; в – схематичное представление гормональной регуляции кле-
точного цикла в модели; г – функции скоростей роста (r1(t), r2(t)) и вероятности прохождения контрольных 
точек клеточного цикла (PG1/S(t), PG2/M(t)), рассмотренные в модели.
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клетке; ,  – пороговые значения концен-
трации ауксина для переключения функций
fs, pin1(ai) и fd, pin1(ai).

Ауксин

Изменение концентрации ауксина в настоя-
щей модели описано аналогично (Mironova et 
al., 2010): рассмотрены процессы диффузии, 
деградации и активного транспорта. Аук-
син поступает из побега через сосудистую 
систему корня в клетку N с интенсивностью 
α(t), которая растет линейно по времени t (4): 

.
Нерегулируемый (пассивный) транспорт 

ауксина между клетками осуществляется за 
счет диффузии с коэффициентом Da. Скорость 
деградации ауксина в клетке описана линейно 
с коэффициентом Kd, a. Концентрация ауксина в 
клетке уменьшается за счет ее удлинения, что 
учтено функцией скорости разбавления fd(ri): 

 
.

Ауксин активно переносится из клетки с 
номером i в клетку с номером i – 1 со скоростью 
ft(PIN1i), определяемой концентрацией PIN1 
транспортера в клетке i:

 . 
Все эти процессы подробно описаны в моде-

ли (Mironova et al., 2010). В настоящую модель 
введено дополнение – нерегулируемый синтез 
ауксина в каждой клетке с интенсивностью 
σ0. Общая система уравнений, описывающая 
изменения концентрации ауксина в клетках, 
представлена ниже:

 (4)

 

 
 (5)

,
 (6)

где N – клетка, ближайшая к побегу, ai и PINi – 
концентрации ауксина и белка PIN1 в клетке i; 
ri – размер i-й клетки; α(t) – поток ауксина из 

побега; α0 – базальный уровень интенсивности 
потока ауксина, поступающего в N-ю клетку, 
k – константа прироста интенсивности потока 
ауксина по времени; Da и Kd, a – коэффициенты 
диффузии и деградации ауксина соответс-
твенно; Kat, a – константа скорости активного 
транспорта; σ0 – константа нерегулируемого 
синтеза ауксина в клетке; fd(ri) – функция ско-
рости разбавления концентрации вещества в 
клетке i, представляющая отношение скорости 
прироста радиуса клетки r´i к ее текущему ра-
диусу ri; r´i – скорость прироста радиуса клетки 
за время dt. 

Цитокинин

Изменение концентрации цитокинина описа-
но процессами диффузии, деградации и синтеза. 
Один из источников цитокинина – его поток в 
клетку N с интенсивностью β(t), которая растет 
линейно по времени t: .

Нерегулируемый (пассивный) транспорт ци-
токинина между клетками осуществляется за 
счет диффузии с коэффициентом Dc. Скорость 
деградации цитокинина в клетке описана линей-
ной функцией с коэффициентом Kd, c. Уменьше-
ние концентрации цитокинина в клетке за счет 
ее удлинения учтено с использованием функции 
скорости разбавления fd(ri) (см. Ауксин). Регу-
лируемый синтез цитокинина описан кусочно-
линейной функцией fs, c(ai). При концентрации 
ауксина ниже пороговой ( ) рассматривается 
базальная (невысокая) скорость синтеза цито-
кинина, при концентрации ауксина выше  
скорость синтеза цитокинина увеличивается на 
порядок (рис. 2, б): 

Изменение концентрации цитокинина в 
клетках описано уравнениями:

 (7)

    (8)
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,  (9)

где ai, ci – концентрации ауксина и цитокинина в 
клетке i; ri – размер i-й клетки; Dc и Kd, c – коэф-
фициенты диффузии и деградации цитокинина в 
клетке соответственно; fs, c(ai) – кусочно-линей-
ная функция скорости синтеза цитокинина, где

 – пороговое значение концентрации ауксина 
для регуляции скорости синтеза цитокинина, 
Ks, c – константа скорости синтеза цитокинина, 
β(t) – скорость потока цитокинина из сосудис-
той системы корня с параметрами β0 и l.

Моделирование роста и деления клеток

Для создания модели с клеточными деле-
ниями была использована Динамическая грам-
матика, реализованная в пакете Plenum для 
Mathematica® (Yosiphon, Mjolsness, 2007), ана-
логично (Mironova et al., 2010). Рост и переме-
щение клеток вдоль оси, активный транспорт 
и диффузия сигнальных веществ между клет-
ками, а также диссипация веществ описаны 
непрерывными функциями. Переходы между 
дискретными событиями описаны стохастичес-
кими правилами. На рис. 2, в представлена схе-
ма клеточного цикла, моделируемого в данной 
работе. Время нахождения клетки в фазе G1 и 
G2 – τ, определяется в соответствии с функци-
ями распределения вероятностей прохождения 
контрольных точек PG1/S(τ) и PG2/M(τ):

           (10)

 (11)

Для индивидуальной клетки PG1/S(τ) зависит 
от ее размера

 
и текущей концентрации ауксина

 
.

PG2/M(τ), в свою очередь, зависит от концентра-
ции цитокинина: 

,
 (12)

где PG1/S(τ), PG2/M(τ) – функции распределе-
ния вероятности прохождения G1/S и G2/M; 
ai, ci – концентрации ауксина, цитокинина в 
клетке i; ri – размер клетки i; rmin = 1,5 – мини-
мальный размер клетки способной к делению; 
T = 0,01 – параметр оценки вклада размера 
клетки в вероятность перехода G1/S; 
– пороговое значение концентрации ауксина 
для перехода G1/S;  – пороговое значение 
концентрации цитокинина для перехода G2/M;

 – функция вероятности положения 
центров дочерних клеток (x1 и x2) после деления 
клетки с координатой центра x. 

Скорости роста клеток в фазах G1 и G2 раз-
личаются – r1(t) и r2(t): 

 (13)

,
 (14)

где Kgrowth = 1/104 – константа роста; rmax = 5 – 
максимальный радиус, которого может достичь 
клетка.

3. Численный расчет модели

В работе проведены численный расчет и ана-
лиз двух типов решений модели: статического и 
динамического. При решении дифференциаль-
ных уравнений модели использован численный 
метод интегрирования, встроенный в пакет 
Mathematica©, NDSolve с предусмотренными 
по умолчанию параметрами. При реализации 
статического решения модели клетки (N = 20) 
не росли и не делились, интенсивности потоков 
ауксина и цитокинина оставались постоянными 
(значения параметров модели k и l = 0).

В качестве начальных данных использованы 
равномерные распределения концентраций в 
клетках: ai = 1,0, ci = 0,001 и PIN1i = 0, i = 1, 
…, N. Размер клеток в начальный этап времени 
вычислен как два радиуса клетки (ri). Радиус 
выбран случайным образом из интервала от 
0,3 до 0,65 условных единиц размера. Исходя 
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из радиуса клетки рассчитано положение ее 
центра (xi) на координатной оси x. Численный 
расчет велся до t = 30 000.

При реализации динамического решения в 
модель включались правила динамики клеточ-
ного цикла (10)–(14), а также были использова-
ны ненулевые коэффициенты k и l для описания 
возрастания потоков ауксина и цитокинина во 
времени. Расчет для динамического решения 
модели начинали с 15 клеток с распределениями 
концентраций как для стационарного решения 
модели: ai = 1,0, ci = 0,001 и PIN1i = 0. В этот 
момент все клетки находились в фазе G1 кле-
точного цикла.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В данной работе проведено дальнейшее раз-
витие модели Мироновой и соавт. (Mironova et 
al., 2010) для описания механизма формирова-
ния структуры меристемы корня (колумеллы, 
пролиферационного и переходного доменов) 
с учетом гормональной регуляции клеточного 
цикла. Нами был предложен минимальный 
регуляторный контур (рис. 2, в), включающий 
в себя регуляцию контрольных точек G1/S и 
G2/M ауксином и цитокинином. Выбранный 
контур не противоречит экспериментальным 
данным и, как показано ниже методами матема-
тического моделирования, объясняет механизм 
самоорганизации МЗ корня в соответствии с 
градиентами концентраций морфогенов. 

Решение модели для постоянного
числа клеток N

В системе Mathematica© были описаны про-
цессы изменения концентрации ауксина (4)–(6), 
белка PIN1 (1)–(3) и цитокинина (7)–(9). Для 
анализа паттернов распределений морфогенов 
использовано стационарное решение модели 
с N = 20, которое реализовано при начальном 
равномерном распределении концентраций 
ауксина, цитокинина и PIN1 белка.

Нами были подобраны значения параметров 
(см. таблицу) так, чтобы в процессе расчета 
модели происходила самоорганизация макси-
мума концентрации ауксина в 4-й клетке от 
кончика корня и двух максимумов концентра-
ции цитокинина  в основании и кончике корня 
(рис. 3, г). Эти максимумы сохраняли свое по-
ложение сколь угодно долго в течение расчета, 
что позволяет нам говорить о формировании 
стационарного решения в соответствии с экспе-
риментальными данными (рис. 1, в, г и 3, г).

Решение модели для динамического
числа клеток N

На основе предложенных правил регуляции 
клеточного цикла (10)–(14) получено решение 
модели с динамическим числом клеток. Расчет 
велся начиная с N = 15 клеток при растущих 
во времени потоках ауксина и цитокинина. 
Расчеты проведены со значениями параметров, 

Значение некоторых параметров модели, влияющих на распределение концентраций 
морфогенов, белка PIN1 и регуляцию клеточного цикла

Параметры для описания динамики веществ в модели
ауксин цитокинин PIN1

α0 0,06 cu/tu β0 0,08 cu/tu Sp 0,001 1/tu
k 0,0001 cu/tu2 l 0,01 cu/tu2 Dp 0,001 1/tu
σ0 0,002 cu Ks, c 0,01 1/tu 0,1 cu

Kd, a 0,0055 1/tu Kd, c 0,008 1/tu 0,9 cu

Da 0,06 1/tu Dc 0,08 1/tu
Kat, a 0,26 1/tu 4 tu

Параметры для описания прохождения контрольных точек
1,2 cu 0,5 cu rmin 1,5 dl

Примечание . Единицы: cu – концентрации, tu – времени, dl – длины.
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указанными в таблице. Кроме того, были подоб-
раны значения параметров k и l, отвечающих за 
увеличение потоков ауксина и цитокинина во 
времени соответственно. Подбор осуществлял-
ся так, что распределение ауксина с дистальным 
максимумом концентрации и распределение 
цитокинина с дистальным и проксимальным 
максимумами не менялись качественно при 
росте клеточного ансамбля.

В процессе расчета максимум концентрации 
ауксина достаточно быстро формировался в 4-й 
клетке и сохранялся на протяжении численного 
эксперимента, что полностью соответствует 
работе (Mironova et al., 2010) и эксперимен-
тальным данным (рис. 1, б). Распределение 
концентрации цитокинина, а именно наличие 
двух максимумов концентрации, качественно 
соответствует стационарному решению модели 
(рис. 3, г, д) и экспериментальными данными 
(рис. 1, в, г, 3, б). Самоорганизация и поддер-
жание распределения цитокинина в корне во 
времени с учетом клеточной динамики пока-
заны впервые.

В решении модели мы наблюдали форми-
рование трех областей, различающихся по 
статусу клетки в клеточном цикле. На рис. 3, е 
видно, что клетки колумеллы находятся в фазе 

G1; клетки переходного домена расположены 
в фазе G2; клетки пролиферационного домена 
присутствуют как в фазе G1, так и в фазе G2.

Такое распределение клеток по принципу 
фазовой принадлежности хорошо соотносится 
с экспериментальными данными (рис. 3, б). Эти 
три подзоны кончика корня сохранялись при 
расчете сколь угодно продолжительное время, 
что свидетельствует о непротиворечивости 
предложенного нами механизма гормональной 
регуляции клеточного цикла (см. рис. 2, в) и его 
роли в формировании устойчивых в развитии 
подразделений кончика корня. 

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной работе предложен минимальный 
механизм регуляции фитогормонами клеточ-
ного цикла в меристематической зоне корня 
растений, согласно которому ауксин регулирует 
прохождение контольной точки G1/S, а цитоки-
нин – контрольной точки G2/M. Биологическую 
основу предложенного механизма составляют 
следующие данные:

1. У Arabidopsis рецептор ауксина ABP1 необ-
ходим для регуляции G1/S перехода через CYCD/
RBR путь (Tromas et al., 2009). Инактивация 

Рис. 3. In vivo и in silico распределение клеток по фазам клеточного цикла и размерам вдоль центральной 
оси кончика корня: а – расположение подзон кончика корня вдоль центральной оси корня; б – распределение 
клеток по фазам клеточного цикла вдоль центральной оси корня; в – распределение клеток по скоростям 
роста; г – стационарное решение модели для N = 20; д – динамическое решение модели в момент времени 
t = 27 916; е – результат динамического распределения клеток по фазам и скоростям роста.
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ABP1 ведет к прекращению делений в меристеме 
корня, и эти деления не восстанавливаются даже 
при больших дозах ауксина (Tromas et al., 2009). 
Через рецепторы TIR1 и SKP2A ауксин вызывает 
протеолизную деградацию белков E2FC/DPB 
и Aux/IAA соответственно (Jurado et al., 2010; 
Del Pozo, Manzano, 2014). E2FC/DPB являются 
репрессорами клеточного цикла, а Aux/IAA подав-
ляет клеточный ответ на ауксин. Таким образом, 
ауксин, связываясь с тремя типами своих рецеп-
торов (ABP1, TIR1 и SKP2A), приводит к снятию 
блокировки с перехода G1/S.

2. В корне Arabidopsis цитокинин контро-
лирует переход G2/M, индуцируя экспрессию 
гена CDC2 (Hemerly et al., 1993). У ahk2, ahk3, 
ahk4 – мутантов по генам рецепторов цитокини-
на – укорочен корень в результате уменьшения 
клеточных делений в МЗ (Higuchi et al., 2004). 
В клетках кончика корня этих мутантов значимо 
уменьшено число диплоидных клеток и увеличе-
но число тетраплоидных, что также указывает на 
то, что цитокинин регулирует переход G2/M. 

С помощью математического моделирования 
мы протестировали, является ли этот механизм 
достаточным для объяснения формирования 
структуры меристемы корня.

На первом этапе мы провели моделирование 
самоорганизации распределений ауксина и 
цитокинина вдоль нерастущего корня, имею-
щего постоянное число клеток, и подобрали 
значения параметров, при которых наблюда-
ется распределение ауксина в корне (рис. 3, г), 
аналогичное описанному ранее (Grieneisen et 
al., 2007; Mironova et al., 2010), а также экс-
периментально наблюдаемое распределение 
цитокинина (Zürcher et al., 2013). На втором 
этапе мы исследовали достаточность механиз-
ма гормональной регуляции клеточного цикла 
для зонирования меристематической зоны в 
соответствии с экспериментальными данными. 
В численном расчете модели растущего корня 
мы наблюдали формирование в градиентах 
концентрации ауксина и цитокинина трех до-
менов клеток с принципиально различающейся 
клеточной динамикой (рис. 3, б, е).

Из расчетов модели следует, что пролифе-
рационный домен формируется и сохраняется 
на всем протяжении моделирования между 
максимумом концентрации ауксина, с одной 
стороны, и максимумом концентрации цитоки-

нина, с другой. Такой механизм формирования 
пролиферационного домена во времени показан 
нами впервые.

Однако стоит отметить, что в настоящей 
модели нам не удалось получить пролифера-
ционного домена фиксированного размера – он 
рос с ростом «корня», а значит, для понимания 
механизмов организации ниши стволовых 
клеток в кончике корня необходимо дальней-
шее исследование дополнительных факторов 
регуляции клеточной динамики. 
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Summary

The apical meristem located at the root tip of a plant is one of the most convenient objects to study the 
organization of the stem cell niche. In the root apical meristem, mitotically inactive cells of the quiescent 
center coexist with intensely dividing cells, which lose this ability at a certain distance from the quiescent 
center. It is known that plant hormones auxin and cytokinin play an important role in the regulation of this 
structure formation, but the mechanisms maintaining the dynamics of this structure remain unknown. We 
propose a mathematical model that summarizes experimental data on the distribution of auxin and cytokinin 
along the root longitudinal axis and their role in cell cycle regulation. 

Key words: Arabidopsis thaliana, mathematical modelling, auxin, cytokinin, cell cycle.
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