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The formation and maintenance of plant stem cell 
populations are controlled by the WOX family of 
homeobox-containing transcription factors. The evolu-
tion of WOX genes is considered to be one of the main 
reasons for flower morphology and plant architec-
ture diversity. The stem cell regulation mechanism is 
considered to be conserved among flowering plants 
and most thoroughly studied in Arabidopsis thaliana 
as a model. The angiosperms morphological diver-
sity implies that there are species-specific features 
inherent to this mechanism, while the basic signaling 
is maintained. The unique flowering achlorophyllous 
mycoheterotrophic plant Monotropa hypopitys obtains 
nutrients from the tree roots through the mycorrhizal 
symbiosis. In inductive conditions, the reproductive 
stem with bracts and an inflorescence at the top is 
developed from an adventitious root bud. Like other 
plants, M. hypopitys forms the inflorescence, flower 
and root meristems, presumably using conserved 
mechanisms regulating stem cell niche. The study of 
M. hypopitys homeobox genes should contribute to 
the knowledge about the function of WOX transcrip-
tion factors and further understanding of the stem 
cells control mechanisms in mycoheterotrophic 
species. The aim of the present study was to analyze 
M. hypopitys root, bracts and flower transcriptomes 
obtained from two individual flowering plants. In total, 
five WOX genes have been identified and character-
ized by their structure, phylogeny, expression pattern, 
and possible functions. The assumption is that the 
MhyWUS1 and MhyWUS2 genes maintain the stem cell 
population in the inflorescence and flower meristems, 
MhyWOX13 has a role in the control of root stem cell 
niche, seed pod formation, flowering initiation, and 
basic cellular processes, MhyWOX4 functions in the 

Формирование и поддержание популяций стволовых клеток 
растения контролируются гомеодомен-содержащими факторами 
транскрипции семейства WOX. Эволюция гомеобоксных генов, 
кодирующих данные белки, считается одной из главных причин 
многообразия форм цветка и морфологии растения в целом. Меха-
низм регуляции ниш стволовых клеток в апикальных меристемах 
признан консервативным для цветковых растений разных видов 
и наиболее подробно исследован на модели Arabidopsis thaliana. 
Морфологическое разнообразие покрытосеменных подразумева-
ет наличие особенностей этого механизма, присущих отдельным 
видам, при сохранении основных сигнальных путей. Уникальный 
представитель покрытосеменных бесхлорофилльный микоге-
теротроф подъельник Monotropa hypopitys получает питатель-
ные вещества от корней деревьев через микоризный симбиоз. 
В индук тивных условиях адвентивные репродуктивные почки на 
корнях M. hypopitys выпускают цветонос с прицветниками и соцве-
тием на конце. M. hypopitys так же, как и другие растения, форми-
рует меристемы соцветия, цветка и корня, вероятно, используя 
консервативные пути регуляции ниш стволовых клеток. Изучение 
гомеобоксных генов такого растения расширит знания о важных 
эволюционных факторах транскрипции WOX и позволит лучше 
представлять механизмы контроля стволовых клеток в микогете-
ротрофных растениях. В данной работе проведен анализ транс-
криптомов корня, прицветников и цветков двух индивидуальных 
образцов подъельника, собранных на стадии цветения. Иденти-
фицированы мРНК пяти генов семейства WOX, охарактеризованы 
их структура, филогения, паттерн экспрессии, а также возможные 
функции. Совокупность полученных и литературных данных по-
зволила сделать предположения о функциональной роли данных 
генов в онтогенезе растения. Гены MhyWUS1 и MhyWUS2, возмож-
но, вовлечены в поддержание популяции стволовых клеток мери-
стем цветка и соцветия. Ген MhyWOX13, вероятно, участвует в конт-
роле корневой ниши стволовых клеток, формировании семенной 
коробочки, инициации цветения и базовых клеточных процессах. 
Область применения генов MhyWOX4 и MhyWOX2, видимо, ограни-
чена регуляцией стволовых клеток камбия и дифференцировкой 
яйцеклеток и зиготы соответственно.
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HOMEOBOX; транскрипционные факторы; гены WOX.
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control of cambium stem cells, and MhyWOX2 partici-
pates in the differentiation of egg cells and zygotes.  
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Апикальная меристема побега активна в течение всей 
жизни растения. При индуктивных условиях веге­
тативный апекс побега переходит в репродуктивное 

состояние соцветия, которое вместо листьев генерирует 
цветки (Besnard et al., 2011). В центральной зоне меристем 
всех видов поддерживается стабильная группа медленно 
делящихся стволовых клеток, потомство которых идет 
как на пополнение популяции, так и на формирование 
органов в периферийной зоне посредством дифферен­
цировки. Механизм регуляции данного процесса при­
знан консервативным для цветковых растений разных 
видов. Наиболее подробно он исследован в модельном 
растении Arabidopsis thaliana (Somssich et al., 2016). Под 
центральной зоной располагается организующий центр. 
Он контролирует поддержание популяции стволовых 
клеток через саморегулирующуюся петлю обратной связи 
CLAVATA3 (CLV3)–WUSCHEL (WUS). В свою очередь, 
транскрипционный фактор WUS активирует экспрессию 
CLV3, который связывается с рецепторами CLV1 и CLV2 
и запускает сигнальный путь ограничения экспрессии 
WUS. Тем самым пептид CLV3 способствует дифферен­
цировке стволовых клеток (Schoof et al., 2000; Katsir et al., 
2011; Nimchuk et al., 2011; Yadav et al., 2011). В цветковой 
меристеме поддержание стволовых клеток носит вре­
менный характер до момента инициации всех цветковых 
органов (Prunet et al., 2009). Механизм терминации цвет­
ковой меристемы включает в себя регуляторную петлю 
WUS–AGAMOUS (AG) (Lenhard et al., 2001), которая 
начинается с активации транскрипции AG совместными 
усилиями WUS и LEAFY (LFY) (Lohmann et al., 2001) 
и заканчивается репрессией WUS в центре цветковой 
меристемы одновременно или сразу после инициации 
плодолистиков (Sun et al., 2009; Liu et al., 2011). В резуль ­ 
тате цветок с фиксированным количеством органов фор­
мируется при подавлении экспрессии WUS в момент ин­
дукции терминации цветковой меристемы, разный для 
каждого вида растений, что, предположительно, является 
одной из причин невероятного разнообразия цветковых 
форм (Somssich et al., 2016) среди более чем 350 000 видов 
покрытосеменных растений (Chapman, 2009). 

В настоящее время считается, что для формирования 
правильной морфологии растению необходимы гомео­
домен­содержащие факторы транскрипции, в частности 
продукты генов семейства WOX (Wuschel­related homeo­
bOX), гомологичных гену WUS (Bürglin, Affolter, 2016). 
Центральная роль гена WUS в регуляции идентичности и 
поддержании плюрипотентных стволовых клеток в апи­
кальной меристеме побега показана для растений разных 

видов (Salvini et al., 2016; Segatto et al., 2016). Экспрессия 
WUS ограничена группой клеток, составляющих органи­
зующий центр, к которому прилегают стволовые клетки 
(Besnard et al., 2011; Sun, Ito, 2015), а подавление его экс­
прессии приводит к появлению эктопических меристем, 
преждевременно прекращающих свое развитие (Laux et 
al., 1996). Помимо контроля популяции стволовых клеток 
в разных видах меристем, гены WOX участвуют также 
в эмбриональном и репродуктивном развитии растения 
(Haecker et al., 2004; Sarkar et al., 2007; Breuninger et al., 
2008; Ji et al., 2010; Lin et al., 2013). 

Филогенетические исследования разделили семейство 
WOX на древнюю «WOX13» (куда входят WOX10, WOX13,  
WOX14 и их гомологи), промежуточную «WOX9» (WOX8, 
9, 11, 12 и их гомологи) и современную «WUS» (WOX1–7, 
WUS и их гомологи) клады (Haecker et al., 2004; van der 
Graaff et al., 2009). Члены третьей клады отсутствуют у 
водорослей, мхов и папоротников (за исключением Lep­
tosporangiatae) (Nardmann, Werr, 2012). Эволюционная ди­
версификация генов WOX и последующее разделение их 
функций признаны одним из ключевых факторов влияния 
на сложность и разнообразие строения растений (Costanzo 
et al., 2014). Белки современной клады, WUS и WOX1–5, 
до сих пор сохраняют некоторые общие функции, даже 
имея разные паттерны экспрессии (Sarkar et al., 2007; Lin 
et al., 2013). За исключением WOX1, белки данной клады, 
предположительно, возникли до разделения голосемен­
ных и покрытосеменных растений (Hedman et al., 2013). 
Кроме WOX4 (а также членов клад WOX9 и WOX13), всем 
им свойственна способность поддерживать популяцию 
стволовых клеток вегетативной и цветковой меристем (Lin 
et al., 2013). Поддержание стволовых клеток требует как 
репрессирующей, так и активирующей транскрипционной 
активности WUS (Yadav et al., 2011). Первое свойство 
обеспечивают избирательно присутствующие на С­конце 
белков WOX консервативные мотивы WUS­box и EAR, 
второе – наличие кислотного домена (Vandenbussche et al., 
2009; Lin et al., 2013; Pi et al., 2015; Dolzblasz et al., 2016). 
Показано, что для поддержания популяции стволовых 
клеток в меристемах побега WUS­box незаменим, а EAR 
малозначим, в то время как кислотный домен необходим 
только для развития женских гаметофитов (Gross­Hardt et 
al., 2002; Lieber et al., 2011). Область между гомеодоменом 
и WUS­box определяет мобильность WUS (Yadav et al., 
2011; Daum et al., 2014). 

Несмотря на расширяющийся видовой круг растений, 
у которых идентифицированы и охарактеризованы гены 
WOX (Nardmann et al., 2007; Salvini et al., 2016), практи­
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чески ничего не известно о генах WOX у Верескоцветных 
(Ericales). Единственный представитель Ericales, для 
которого известен ген WUS, – Rhododendron ovatum – дре­
весное, фотосинтезирующее растение. В данном иссле­  
довании идентифицировано семейство генов WOX пара­
зитического растения семейства Ericaceae, подъельника 
Monotropa hypopitys – бесхлорофилльного микогетеро­
трофа. Были охарактеризованы структура, филогения 
и паттерн экспрессии генов в различных тканях цвету­
щего подъельника. Мы предполагаем, что исследование 
гомеозисных генов такого уникального растения может 
расширить знания о важных для эволюции растений 
факторах транскрипции WOX и механизмах контроля 
стволовых клеток.

Материалы и методы
В работе использованы данные транскриптомов корней 
с адвентивными почками, прицветников и цветков двух 
индивидуальных растений подъельника M. hypopitys, со­
бранных в августе 2015 г. в хвойном лесу Калужской об­
ласти. Растения находились на стадии цветения. Соцветие 
представляло собой поникающую кисть, состоящую из 
полностью сформированных цветков. Растения вместе с 
дерном содержали в теплице в искусственных условиях 
затемнения и повышенной влажности в течение недели. 
Образцы ткани для выделения РНК замораживали в жид­
ком азоте. Суммарную РНК выделяли с помощью набора 
RNeasy Plant Mini Kit (QIAGEN, США). Образцы РНК 
секвенировали (RNA­seq) с помощью Illumina HiSeq2500 
согласно протоколу производителя (Illumina Inc., США). 
Для каждого из шести транскриптомов получили и собра­
ли в транскрипты 10–15 млн 100­нуклеотидных чтений 
(Beletsky et al., 2016; Ravin et al., 2016) с использованием 
программы Trinity v. 2.1.1 (Grabherr et al., 2011; Haas et 
al., 2013; https://github.com/trinityrnaseq/trinityrnaseq/wiki). 
Индивидуальные чтения собирали в контиги с помощью 
программы Bowtie 2 (Langmead, Salzberg, 2012). Кодиру­
ю щие белок последовательности идентифицировали по­
средством программы TransDecoder (https://transdecoder.
github.io/).

Идентификацию генов семейства WOX проводили по­
средством сравнения RNA­seq транскриптов с последо­
вательностями из банка данных NCBI (http://blast.ncbi.
nlm.nih.gov/). Относительный уровень экспрессии гена 
вычисляли для каждого транскриптома отдельно как чис­
ло транскриптов данного гена на миллион транскриптов 
в транскриптоме c нормализацией между образцами с 
помощью программного обеспечения RSEM (Li, Dewey, 
2011). Полученные данные усредняли для каждой пары 
транскриптомов одного вида (например, для транскрипто­
мов корней двух индивидуальных растений). Стандартное 
отклонение нормализованного числа транскриптов каж­
дого гена от среднего значения вычисляли с помощью 
программы Excel.

Для характеристики последовательностей анализиро­
вали открытые рамки считывания и транслировали их с 
помощью программы Clone Manager 7.11 (http://clone­
manager­professional.software.informer.com/). Консерва­
тивные домены выявляли на сервере NCBI­CDD (http://
www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi) и вручную 

сравнивали с литературными данными. Выравнивание 
последовательностей генов и кодируемых ими белков 
проводили в программе ClustalX (Larkin et al., 2007). Для 
филогенетического исследования использовали програм­
мы NCBI BLAST (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/) и MEGA6 
(Tamura et al., 2013) с построением древа методом макси­
мального правдоподобия (Maximum Likelihood method), 
основанного на модели коррекции Пуассона (Poisson 
cor rection model) (Zuckerkandl, Pauling, 1965). 

Результаты
Пять мРНК гомеобоксных генов, MhyWUS1, MhyWUS2, 
MhyWOX2, MhyWOX4 и MhyWOX13, предположительно 
кодирующих факторы транскрипции семейства WOX, 
были идентифицированы в транскриптомах прицвет­
ников, цветков и корней, содержащих репродуктивные 
почки, и зарегистрированы в базе NCBI (таблица). 

Проведен филогенетический анализ последователь­
ностей кодируемых белков, благодаря чему они получили 
свое название. Гены MhyWUS1, MhyWUS2, MhyWOX2 и 
MhyWOX4 принадлежат к современной кладе WUS, а ген 
MhyWOX13 – древней кладе WOX13 (рис. 1). При этом 
гены MhyWUS1 и MhyWUS2 ортологичны гену WUS, а 
гены MhyWOX2, MhyWOX4 и MhyWOX13 – предположи­
тельные ортологи генов A. thaliana WOX2, WOX4 и WOX13 
соответственно.

Структурный анализ последовательностей генов 
MhyWOX и кодируемых ими аминокислотных последо­
вательностей показал, что гены MhyWOX13, MhyWOX4 и 
MhyWUS2 кодируют полноразмерный белок. Два остав­
шихся транскрипта собрать полностью не удалось, види­
мо, по причине недостаточного качества приготовленных 
библиотек или их последующего секвенирования. Данные 
неполные транскрипты были транслированы в белковые 
последовательности MhyWOX2 и MhyWUS1, в которых, 
исходя из сравнения с известными гомологами, могут от­
сутствовать около 18 и 122 N­концевых аминокислот со­
ответственно. Белки MhyWOX13, MhyWOX4, MhyWOX2 
и MhyWUS2 содержат полную последовательность 
гомеодомена, характерного для гомеодомен­содержащих 
факторов транскрипции семейства WOX. Поиск консер­
вативных последовательностей обнаружил канонический 
мотив WUS­box (Dolzblasz et al., 2016) на С­конце белков 
MhyWUS1, MhyWUS2, MhyWOX2 и MhyWOX4, а также 
мотив EAR (L[ED]L[RST]L) (Zhao et al., 2014) на С­конце 
MhyWUS1 и MhyWUS2. Кислотные участки, обогащен­
ные остатками аспарагиновой и глутаминовой кислот, 
были выявлены между гомеодоменом и мотивом WUS­box 
в белках MhyWUS1, MhyWUS2 и MhyWOX4, за мотивом 
WUS­box и ближе к С­концу белка MhyWOX2, а также 
за гомеодоменом в последовательности MhyWOX13. На 
рис. 2 суммированы результаты структурного анализа 
предполагаемых белков MhyWOX.

Биоинформатический анализ характера экспрессии вы­
деленных генов выявил наличие мРНК генов MhyWUS1 и 
MhyWUS2 в цветках, ее полное отсутствие в прицветниках 
и слабое присутствие мРНК MhyWUS1 в образце корней 
с репродуктивными почками. Транскрипты MhyWOX4 
были обнаружены преимущественно в корнях, содержа­
щих адвентивные почки, и на низком уровне – в цвет­

http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
http://clone-manager-professional.software.informer.com/
http://clone-manager-professional.software.informer.com/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi
http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
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Гомеобоксные гены факторов транскрипции WOX 
в Monotropa hypopitys на стадии цветения

Properties of MhyWOX genes of Monotropa hypopitys

Gene NCBI  
accession no.

mRNA size, nt Protein size, aa Homologue  
in A. thaliana

Homeodomain location, aa

MhyWUS1 KY114938 477 158 WUS –

MhyWUS2 KY114939 870 289 WUS 31–90 

MhyWOX2 KY114940 717 238 WOX2 3–61 

MhyWOX4 KY114941 660 216 WOX4 81–139 

MhyWOX13 KY114942 831 276 WOX13 94–156

PhyWOX2 ACA64094 Petunia hybrida

MhyWOX2 Monotropa hypopitys

TcaWOX2 XP 007016457 Theobroma cacao

WOX2 NP 200742 Arabidopsis thaliana

PcoWOX2 ADR10436 Pinus contorta

WOX5 NP 187735 Arabidopsis thaliana

WOX7 NP 196196 Arabidopsis thaliana

WOX1 NP 188428 Arabidopsis thaliana

WOX6 AAP37137 Arabidopsis thaliana

WOX3 AAP37135 Arabidopsis thaliana

MhyWOX4 Monotropa hypopitys

WOX4 NP 175145 Arabidopsis thaliana

WUS CAA09986 Arabidopsis thaliana

HanWUS CEP20208 Helianthus annuus

WUS AFY06668 Nicotiana tabacum

TER Q8LL11 Petunia hybrida

StuWUS XP 006340731 Solanum tuberosum

ROSULATA Q6YBV1 Antirrhinum majus

WUS AGY96985 Rhododendron ovatum

MhyWUS1 Monotropa hypopitys

MhyWUS2 Monotropa hypopitys

WOX11 NP 001118563 Arabidopsis thaliana

WOX12 NP 001190327 Arabidopsis thaliana

WOX8 NP 199410 Arabidopsis thaliana

WOX9 AAP37139 Arabidopsis thaliana

WOX13 NP 195280 Arabidopsis thaliana

MhyWOX13 Monotropa hypopitys

WOX10 NP 173494 Arabidopsis thaliana

WOX14 NP 173493 Arabidopsis thaliana
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Fig. 1. Phylogenetic tree constructed on the base of evolutionary analysis of 29 amino acid 
sequences of WOX transcription factors. 
The lengths of the branches are estimated as genetic distances (number of substitutions per site). 
Significant bootstrap values (the percentage of trees in which the associated taxa are clustered together) 
for 1000 replicates are shown at the bases of the branches. The names of proteins available from the 
NCBI database are followed by GenBank accession numbers. Names of proteins identified in this study 
are given in boldface.

ках. Экспрессия генов MhyWOX2 и 
MhyWOX13 найдена во всех тканях 
с почти 15­кратным преобладанием 
числа транскриптов MhyWOX13 по 
сравнению с MhyWOX2 (рис. 3). 

Обсуждение
Уникальный представитель семей­
ства цветущих семенных растений 
Ericaceae (Верескоцветные в составе 
базальной группы астеридов) подъ­
ельник Monotropa hypopitys является 
бесхлорофилльным микогетеротро­
фом, который получает питательные 
вещества от корней деревьев посред­
ством симбиотического взаимодей­
ствия с микроскопическими грибами 
(Leake, 1994). Корневая система M. hy- 
 popitys состоит из микоризных кор­
ней и корней с адвентивными репро­
дуктивными почками, из которых в 
индуктивных условиях развивается 
надземная часть растения – цвето­
нос с прицветниками и соцветием на 
конце (Wallace, 1975; Mycoheterotro­
phy…, 2013). 

Подъельник так же, как и  другие 
выс шие растения, формирует апи­
кальные меристемы соцветия, цветка 
и корня, предположительно исполь­
зуя консервативные механизмы 
ре гу ляции ниш стволовых клеток. 
Идентификация мРНК пяти генов 
семейства WOX в транскриптомах 
подъельника – первое подтвержде­
ние такого предположения. Согласно 
структурному анализу кодируемых 
генами бел ков, все они относятся к 
семейству WOX гомеодомен­содер­
жащих факторов транскрипции. При 
этом наличие мо тивов WUS­box и 
EAR свидетельст вует о репрессиру­
ющих транскрип ционных свойствах 
MhyWUS1, MhyWUS2, MhyWOX2 и 
MhyWOX4. Присутствие же последо­
вательностей, насыщенных остатка­
ми кислых аминокислот, – признак 
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способности всех пяти белков активировать транскрип­
цию генов­ми ше ней. Белок MhyWOX13, подобно своему 
ортологу WOX13, содержит только гомео­ и кислотный 
домены (Dolzblasz et al., 2016).

Из 14 возможных генов семейства WOX, характерных 
для A. thaliana, мы обнаружили экспрессию четырех ге­
нов, представителей двух из трех существующих клад –  
древней и современной. Количество генов WOX может 
зависеть от систематического положения растения. К при ­ 
меру, согласно данным NCBI, ортологи WOX14 (A. thali-

ana) найдены только у представителей семейства Bras­
sicaceae (Capsella rubella, Camelina sativa, Brassica spp. 
и др.). Полная гетеротрофия подъельника, связанная с 
деградацией и/или модификацией вегетативных струк­
тур растения (Bidartondo, 2005), объясняет отсутствие 
мРНК генов, ортологичных WOX1 и WOX3, совместно 
участвующих в регуляции развития листовой пластинки 
и края листа (Nakata et al., 2012). Отсутствие транскрипта 
гена, подобного WOX5, – одного из основных регуляторов 
структуры и поддержания функции стволовых клеток в 
корневой меристеме (Sarkar et al., 2007; Ощепкова и др., 
2016), может быть следствием низкого уровня экспрессии 
ортологичного гена в корневой системе подъельника. Воз­
можно также, что в транскриптомах корней подъельника 
слишком мала доля, приходящаяся на кончики корней, 
поэтому транскрипты WOX5 не найдены. В то же время 
в корнях был обнаружен высокий уровень экспрессии 
гена MhyWOX13, который может участвовать в развитии 
корневой ниши стволовых клеток (Deveaux et al., 2008) в 
подъельнике в качестве основного исполнителя, несмотря 
на отсутствие мотива WUS­box. На столь же высоком 
уровне ген MhyWOX13 транскрибируется в прицветниках 
и цветках, возможно, подобно WOX13, участвуя в развитии 
перегородки плода и фертильности (Romera­Branchat et 
al., 2013), инициации цветения (экспрессия в корнях рас­
пространяется, предположительно, и на многочисленные 
адвентивные почки) и других базовых процессах развития 
(Sakakibara et al., 2014). Отсутствие транскриптов генов, 
ортологичных WOX8 и WOX9, которые функционируют во 
время раннего эмбриогенеза (Haecker et al., 2004; Breun­

MhyWUS1  :
MhyWUS2  :
MhyWOX2  :
MhyWOX4  :
MhyWOX13 :

MhyWUS1  :
MhyWUS2  :
MhyWOX2  :
MhyWOX4  :
MhyWOX13 :

MhyWUS1  :
MhyWUS2  :
MhyWOX2  :
MhyWOX4  :
MhyWOX13 :

MhyWUS1  :
MhyWUS2  :
MhyWOX2  :
MhyWOX4  :
MhyWOX13 :

MhyWUS1  :
MhyWUS2  :
MhyWOX2  :
MhyWOX4  :
MhyWOX13 :

: 158
: 289
: 238
: 216
: 276

: 136
: 267
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: 238

:  84
: 199
: 160
: 145
: 168

:  21
: 139
: 103
:  89
: 103

:   –
:  70
:  41
:  26
:  39

Fig. 2. Conserved sequences characteristic of M. hypopitys MhyWOX transcription factors.
Homeobox sequences are highlighted by open boxes. WUS-box motifs are indicated with call-out bars. EAR motifs are highlighted  
with double underlining. Acid domains are highlighted with solid lines.

Fig. 3. Expression pattern of MhyWOX genes in M. hypopitys tissues.
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Гомеобоксные гены факторов транскрипции WOX 
в Monotropa hypopitys на стадии цветения

inger et al., 2008), может объясняться приготовлением 
библиотек мРНК из материала на более ранней стадии 
цветения. На это указывает и отсутствие транскриптов, 
подобных WOX6, участвующему в регуляции развития 
семязачатков (Park et al., 2005). 

Кроме MhyWOX2, современная клада в подъельнике 
представлена двумя WUS­подобными генами с ограни­
ченной цветком экспрессией, которые, предположительно, 
контролируют популяцию стволовых клеток в меристемах 
соцветия и цветка (Haecker et al., 2004), и геном MhyWOX4 
с высоким уровнем транскрипции в корнях, который 
может отвечать за стволовые клетки камбия (Suer et al., 
2011). Наличие следовых количеств мРНК MhyWUS1 в 
транскриптоме корня говорит о его вероятной активности 
в меристемах адвентивных почек. 

Таким образом, идентифицировано семейство гомео­
боксных генов WOX в паразитическом высшем растении 
M. hypopitys. Охарактеризованы структура, филогения, 
паттерн экспрессии, а также возможные функции генов. 
Полученные результаты свидетельствуют о консерватив­
ности механизмов контроля стволовых клеток покрыто­
семенных растений с участием генов WOX. 
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