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В работе обобщены анатомо-морфологические, молекулярно-генетические и физиологические характерис-
тики мха Physcomitrella patens, представляющего собой наиболее важный растительный модельный объект, не 
относящийся к покрытосеменным растениям. Приводятся данные о фундаментальных открытиях в эксперимен-
тальной биологии растений с использованием данного объекта за 80 лет с момента введения его в качестве лабо-
раторной модели. Детально проработаны вопросы изучения механизмов роста, развития, генетической стабиль-
ности, устойчивости растений к абиотическим и биотическим стрессам при помощи P. patens. Оценен потенциал 
и проанализированы примеры применения P. patens в качестве биотехнологического объекта. Рассмотрены перс-
пективы дальнейших работ на основе модельной системы P. patens.
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This paper summarizes the anatomical, morphological, molecular and physiological characteristics of moss Physco-
mitrella patens, which is the most important plant model object among the non-angiosperm species. During eighty year 
use of P. patens in plant experimental biology, a number of fundamental discoveries have been made. Studies carried 
out using this plant model demonstrated new mechanisms of plant cell growth, development, DNA stability, resistance 
to abiotic and biotic stresses. This paper also describes the potential of the P. patens-based applications in biotechnology 
and discusses examples of successful works with P. patens as a biotechnological object. The perspectives for further work 
based on the model system of P. patens are critically evaluated.
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Введение
В биологических исследованиях экспериментального характера широко используются модельные 

организмы, среди которых имеются представители наиболее важных и типичных групп живых систем. 
Это позволяет выявить характеристики и свойства, характерные для целой группы организмов. Прак-
тически все открытия в современной экспериментальной биологии сделаны на модельных системах. 
Модели должны отвечать определенным требованиям: воспроизводимость результатов, что обеспечи-
вается большим количеством образцов; возможность стандартизации физиологических параметров, 
анатомии и морфологии. Современные знания о генетике и физиологии позволяют проводить экстра-
поляцию данных, полученных для модельных систем, на другие близкие системы и виды. 

Открытия в области генетики стали основным толчком в появлении модельных организмов, использо-
вание которых ведется с начала прошлого века в связи с переходом от наблюдения к активным экспери-
ментам с живыми системами. В настоящее время в науке применяется большое количество модельных ор-
ганизмов, часть из которых уже стали классическими. Среди моделей можно выделить микроорганизмы, 
грибы, растения, животных, вирусы и даже клеточные культуры. Основными моделями являются Esche-
richia coli (Migula), Saccharomyces cerevisiae (Meyen), Drosophila melanogaster (Meigen), Neurospora crassa 
(Shear), Arabidopsis thaliana (L.), Caenorhabditis elegans (Maupas), Mus musculus (L.) и многие другие. 

Большое значение имеет эволюционное сравнение физиологических свойств организмов. Для этого 
важны исследования представителей эволюционно отдаленных групп. Для высших цветковых расте-
ний это мхи и водоросли. Изучение данных групп привело к интродукции новых модельных систем 
и организмов. Среди представителей мохообразных таковым стал зеленый мох Physcomitrella patens, 
отличающийся эволюционной отдаленностью от высших растений и рядом преимуществ в плане куль-
тивирования и физиологического анализа.

Ботаническая характеристика  
Physcomitrella patens и мохообразных

Мохообразные, или мхи, – группа фототрофных организмов, относящихся к высшим споровым рас-
тениям. Произошли от водорослей или риниофитов примерно 450 млн лет назад, являются одними из 
первых среди растений, появившихся на суше [1]. В настоящее время выделяют восемь классов в со-
ставе отдела мохообразных (Bryophyta), большая часть видов которых относится к трем классам: андре-
евые мхи (Andreaeopsida), листостебельные мхи (Bryopsida), сфагновые мхи (Sphagnopsida) [2]. Строе-
ние мохообразных разнообразно, встречаются виды с пластинчатыми талломами различной формы, 
листо стебельные мхи и др. У гаметофитов многих видов развиты ризоиды. Размер таллома современных 
представителей мохообразных, как правило, не превышает 5–10 см, исключение составляют виды ро-
дов Polytrichum и Dawsonia, которые могут достигать размеров до 70 см [2]. В жизненном цикле мхов 
доминирует гаметофит, у большинства представителей спорофит развит слабо [1]. Для оплодотворения 
необходима влажная среда. Распространены мохообразные по всему миру, в том числе и в засушливых 
регионах. Большинство видов растет на почве, но некоторые представители обитают на деревьях, камнях, 
скалах, в пресной воде. Мохообразные являются важными компонентами биоценозов, особенно тундры, 
где покрывают большую часть территорий [3]. Благодаря способности удерживать воду играют важную 
роль в установлении водного баланса в экосистемах, в то же время могут способствовать заболачива-
нию почвы. Мохообразные накапливают радиоактивные элементы и другие вредные вещества, что может 
быть использовано для биоремедиации почв [4]. Многие мохообразные служат индикаторами загрязне-
ния среды [3; 4]. Сфагнум и некоторые другие виды используются в медицине. Кроме того, сфагновые 
мхи участвуют в образовании торфа, который применяется в качестве топлива и естественного удобрения 
в сельском хозяйстве [4]. Также мхи представляют особый интерес для фундаментальной и прикладной 
науки. Благодаря тому что мхи обитают в различных условиях, они стали популярной моделью для изу-
чения адаптаций растений к стрессовым факторам как биотической, так и абиотической природы [5; 6]. 
Одним из наиболее хорошо изученных представителей мохообразных является P. patens. 

Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch & Schimp (род Physcomitrella, семейство Funariaceae, порядок 
Funariales, класс Bryopsida, отдел Bryophyta, царство Viridiplantae) – типичный представитель листосте-
бельных мхов (рис. 1) [2]. В течение последних 80 лет P. patens активно используется в исследова ниях 
клеточных механизмов роста и развития растений, генерации и физиологического анализа нокаутов по 
различным генам, среди которых наиболее важными являются гены ARPC4 и BRICK1, участвующие 
в процессе роста растяжения концевых клеток протонемы [7; 8], гены факторов транскрипции, участвую-
щие в процессах укоренения растений [9], а также гены важных сигнальных путей животных, например 
ген, кодирующий белок пресенилин – один из основных компонентов сигнального пути NOTCH, наруше-
ние работы которого может послужить причиной развития болезни Альцгеймера [10]. 
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Наряду с папоротниками и семенными растениями у мхов, таких как P. patens, наблюдается чередо-
вание поколений: гаплоидное поколение, представленное гаметофитом, сменяется диплоидным – спо-
рофитом. Однако, в отличие от папоротников и семенных растений, у мхов гаметофит является доми-
нирующим поколением. Жизненный цикл P. patens (фискомитреллы) можно представить в виде схемы, 
изображенной на рис. 2 [5].

Жизненный цикл P. patens, как и подавляющего большинства мхов, начинается с прорастания га-
плоидных спор. Из споры прорастает нитчатый гаметофит, представленный первичной протонемой, 
которая за счет деления апикальных клеток превращается в хлоронему. Хлоронемные нити состоят 
из клеток с плотноупакованными большими хлоропластами. Апикальные клетки хлоронемы каждый 
час увеличиваются в размере на 2–5 мкм, деление апикальных клеток хлоронемных нитей происходит 
каждые 22–26 ч [5]. Также было обнаружено, что к делению способны и субапикальные клетки, но не 
более 2 раз для увеличения разветвленности хлоронемы. Со временем некоторые апикальные клетки 
хлоронемы развиваются в клетки каулонемы. Примечательно, что этот процесс контролируется индол-
3-уксусной кислотой. В настоящее время это единственный ауксин, обнаруженный у данного мха [11]. 
Клетки каулонемы содержат меньшее количество хлоропластов, и по сравнению с клетками хлоронемы 
эти хлоропласты развиты гораздо хуже. Клетки каулонемы увеличиваются на 25– 40 мкм в час и делятся 

Рис. 1. Микрофотографии мха Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch & Schimp: 
а – хлоронема; б – развитие гаметофита из хлоронемы. Шкала: 0,5 мм

Fig. 1. Microphotographs of moss Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch & Schimp:
a – chloronemal cells; b – growth of gametophyte from chloronema. Scale: 0.5 mm

Рис. 2. Жизненный цикл мха Physcomitrella patens. 
Светло-серым цветом обозначены гаплоидные стадии,  

темно-серым – диплоидные (адаптировано из [5])
Fig. 2. Life cycle of moss Physcomitrella patens. 

Light gray color indicates haploid stages, dark gray – diploid (adapted from [5])
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каждые 6 – 8 ч [5]. С увеличением количества делений эти клетки становятся полиплоидными. Большая 
часть субапикальных клеток каулонемы снова превращается в хлоронему, однако другая часть клеток 
каулонемы дает начало так называемым листовым побегам, или гаметофорам, на которых позже раз-
виваются гаметангии. В мужских гаметангиях (антеридиях) происходит развитие подвижных мужских 
гамет, т. е. сперматозоидов, в женских гаметангиях (архегониях) – женских гамет. Антеридии и архе-
гонии находятся на одном побеге, поэтому чаще всего наблюдается процесс самооплодотворения. При 
достаточной влажности подвижные сперматозоиды оплодотворяют яйцеклетку. Из зиготы развивается 
спорофит, состоящий из спорофора и спорангия, в котором происходит созревание около 4000 спор. 

В природе споры обычно прорастают в начале лета возле рек, озер или на заболоченных полях. 
Короткий световой день и температура ниже 18 °С индуцируют развитие гаметангиев и гаметогенез. 
Созревание спор происходит в конце лета или в начале осени. Созревшие споры зимуют в почве и при 
наступлении благоприятных условий прорастают. P. patens широко распространена в умеренных ши-
ротах от Северной Америки до Европы и Азии [11]. В лаборатории культивирование фискомитреллы 
осуществляется при температуре 25 °С и 16-часовом световом дне. Для индукции гаметогенеза темпе-
ратуру понижают до 15 °С и культивируют при 8-часовом световом дне [5].

У P. patens обнаружена высокая способность к регенерации. При механическом повреждении тка ней 
спорофита или гаметофита мха, например в тканевом гомогенизаторе, наблюдается процесс регенера-
ции, при котором из кусочков поврежденной ткани начинает развиваться протонема, как и при прораста-
нии спор. Эту протонему можно использовать для дальнейшего культивирования, что дает возможность 
иметь культуру гаметофита мха в виде протонемной стадии, минуя стадию спорофита. Более того, если 
в лабораторных условиях использовать ткань спорофита, то при ее регенерации получается диплоидный 
гаметофит, который развивается аналогично гаплоидному гаметофиту, но значительно медленнее. Очень 
редко образуются полиплоидные штаммы P. patens [5]. Получение дип лоидных гетерозиготных гамето-
фитов дает возможность определять доминантные и рецессивные гены. Также существуют различные 
методики создания протопластов из клеток фискомитреллы. Протопласты преимущественно исполь-
зуются для мутагенеза и соматической гибридизации, при этом наблюдается высокий про цент (50 – 90 %) 
восстановления [11].

Эволюционные и генетические особенности P. patens
P. patens зарекомендовала себя в качестве удачной модельной системы при изучении молекуляр-

ных и цитогенетических основ развития растений [11]. Эволюционное расстояние межу P. patens и по-
крытосеменными сопоставимо с эволюционным расстоянием между D. melanogaster и человеком, что 
дает возможность детально и глубоко изучить многие новые аспекты эволюции высших растений [11]. 
В 2008 г. P. patens стала первым представителем наземных растений, не относящихся к покрытосемен-
ным, для которых был полностью расшифрован геном [12]. Анализ количества ДНК в клетках фиско-
митреллы показал, что на одну клетку в среднем приходится 0,48– 0,56 пг ДНК, что соответствует 
500 –540 Mб [11]. В настоящее время обнаружено и аннотировано более 25 000 транскриптов. Также 
секвенирован геном хлоропластов и митохондрий P. patens [5; 11; 13]. Геном митохондрий оказался 
самым маленьким (105 340 пар оснований) среди всех секвенированных наземных растений [13]. Ана-
лиз генома и протеома митохондрий данного мха демонстрирует высокое родство с харовыми водо-
рослями [14]. Однако, в отличие от водорослей и цветковых растений, P. patens имеет крупные, хорошо 
заметные под микроскопом митохондрии, что делает данный мох интересным объектом для изучения 
растительных митохондрий [14]. 

Считается, что мохообразные и цветковые растения имели общего предка 200 – 400 млн лет назад [5]. 
Сравнительный анализ транскриптомов P. patens и A. thaliana показал, что как минимум 66 % генов 
A. thaliana имеют гомологи в P. patens [7]. По наиболее принятому в генетике мнению, фискомитрелла 
насчитывает 27 хромосом – это выше, чем у других хорошо изученных представителей мхов [5]. 

Исследование молекулярно-генетических процессов P. patens позволило сделать ее модельной сис-
темой при изучении репарации ДНК с помощью гомологичной рекомбинации. Данный тип репарации 
наиболее важен для стабильности генома растений и животных [15]. Исследование мутантов по генам, 
участвующим в репарации двухцепочечных разрывов, дало возможность детально изучить роль бел-
ков комплекса MRN (комплекс из трех белков, обеспечивающий репарацию двухцепочечных разрывов 
ДНК) в процессах репарации у наземных растений [16].

Мхи были одними из первых среди растений, которые вышли на сушу. Их предки – водоросли 
обитали в соленой воде и имели хорошо развитые механизмы борьбы с избытком NaCl. В процессе 
эволюции наземные растения утратили часть этих механизмов, однако многие мхи их сохранили [17]. 
P. patens способна выдерживать высокие концентрации соли, т. е. является галофитом [11]. Исследо-
вания генома этого мха подтвердили наличие одновременно ряда механизмов, помогающих бороться  
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с высокими концентрациями NaCl как водорослям, так и высшим растениям. В частности, обнару-
жена Na+-АТФаза [18–20], близкая по строению к аналогичным ферментам у морских водорослей, 
и Na+/Н +-антипортер (SOS-1), характерный для высших растений [19]. Эти ферменты напрямую участ-
вуют в выведении избытка Na+ из клеток. Высокие концентрации соли также способны вызвать осмо-
тический стресс. Для борьбы с таким стрессом в клетках мха присутствует белок дегидрин – продукт 
гена dhnA [18]. Получены данные, указывающие на то, что повышенные концентрации соли в среде 
стимулируют у фискомитреллы выработку стрессового гормона абсцизовой кислоты, индуцирующего 
экспрессию гена дегидрина и других генов, продукты которых помогают справиться растению с со-
левым и другими видами абиотических стрессов [18]. В зависимости от условий разными авторами 
показано, что P. patens способна выдерживать концентрации NaCl вплоть до 1 моль/л, что существенно 
выше аналогичных концентраций для большинства покрытосеменных растений [18; 20; 21]. Кроме 
соле устойчивости, P. patens показала хорошие результаты в экспериментах по выживанию растений 
в условиях недостатка влаги, высоких и низких температур. Установлено, что даже при потере 92 % 
свежей массы данный мох восстанавливался в нормальных условиях. В P. patens обнаружены и изуче-
ны гены, участвующие в адаптации к низким и высоким температурам [22]. 

Фискомитрелла широко представлена в работах по изучению взаимодействия патогенных грибов 
и бактерий с растительными клетками [23; 24]. За последние годы опубликованы результаты исследо-
ваний взаимодействия P. patens с более чем 20 фитопатогенными бактериями и грибами, в том числе 
Fusarium sp. Phytophthora capsici и Botrytis cinerea, которые являются одними из самых распространен-
ных патогенов растений [25–27]. Изучена роль фитогормонов, мембранных рецепторов и ферментов 
в ответ на заражение [28]. 

В последние годы активно изучаются ионные каналы в клеточных мембранах P. patens [29–31]. Об-
наружены и изучены каналы SV (Slowly activating vacuolar channel), FV (Fast activating vacuolar chan-
nel), TPC (Two-pore channel) и TPK (Two-pore K+ channel), участвующие в транспорте ионов K+, Na+, 
Ca2+ и др. [29]. Показано их участие в стрессовых реакциях у данного организма [30]. Кроме того, 
обнаружены каналы, участвующие в переносе нитратов и нитритов [31].

Использование P. patens в биотехнологии
Неоспоримым преимуществом культивирования P. patens в лабораторных условиях является спо-

собность этого мха расти на средах очень простого состава. Чаще всего используется среда Кнопа 
в различных модификациях с pH 6,5 [5]. При этом среда не содержит сахаров или каких-либо других 
органических соединений, а нитрат выступает в качестве единственного источника азота. Для уско-
рения роста иногда используют включение в среду тартрата аммония как дополнительного источника 
азота [11]. Кроме того, указанный мох легко культивируется в биореакторах (ферментерах) как откры-
того, так и закрытого типа с дополнительным продуванием воздухом или СО2. 

Простота культивирования вместе с уникальным метаболизмом позволяет использовать P. patens 
для получения веществ различной природы в промышленных масштабах. Из этого мха выделяют поли-
ненасыщенные жирные кислоты, в том числе арахидоновую кислоту, которая является незаменимой 
для человека. Кроме того, с помощью мутантных и трансгенных линий этого мха производят различ-
ные терпены, фенолы, флавоноиды и другие сложные органические вещества, которые применяются 
в медицине [32]. Ряд экспериментов показывает, что P. patens может использоваться для получения 
гетеро логичных белков. Например, налажено производство сильно гликозилированного пептидного 
гормона эритропоэтина [33], а также фактора H системы комплемента человека [34]. Получен трансген-
ный мох P. patens, продуцирующий артемизинин – быстродействующее вещество против малярии [35]. 
В настоя щее время P. patens рассматривается как перспективный объект для получения вакцин [33]. 

Наиболее важные открытия,  
сделанные с использованием P. patens

Благодаря P. patens сделан ряд открытий в современной биологии растений. Показано, что Ca2+ играет 
ключевую роль в процессе роста растяжения клеток [36]. В экспериментах по устойчивости растений 
к радиации было обнаружено, что данный мох является резистентным к высоким дозам γ-излучения бла-
годаря уникальной системе, ингибирующей образование двухцепочечных разрывов ДНК и способствую-
щей их быстрой репарации [37]. Кроме того, P. patens имеет уникальный механизм биотрансформации 
мышьяка, что позволяет использовать ее в биоремедиации сред, загрязненных As [38]. P. patens сыграла 
немаловажную роль в открытиях в области эволюции растений. В частности, сравнительный анализ ге-
номов и транскриптомов арабидопсиса и фискомитреллы не только подтвердил гипотезу о монофилети-
ческом происхождении всех наземных растений, но и позволил выявить группы генов, которые в ходе 



44

Журнал Белорусского государственного университета. Биология. 2018;2:39 –47
Journal of the Belarusian State University. Biology. 2018;2:39 –47 

эволюции наземных растений были утеряны [39]. Благодаря секвенированию хлоропластов P. patens 
была доказана гипотеза о миграции генов из хлоропластов в ядро [40]. После того как была выявлена 
высокая толерантность данного растения к засухе, засолению и осмотическому стрессу, фискомитрелла 
стала активно использоваться для изучения стресса у растений. Выявлены гены, изменения в которых 
были необходимым условием для выхода растений на сушу [41]. Благодаря исследованиям, выполнен-
ным именно на P. patens, удалось раскрыть фундаментальные механизмы фоторегуляции и проследить 
эволюцию фото протекции у наземных растений [42; 43]. Также с помощью исследований на P. patens 
удалось выявить эволюционный путь возникновения устьиц у высших растений [44].

Заключение
Проведенный анализ литературных данных показал, что P. patens активно используется в качестве 

модельной системы при разработке различных проблем экспериментальной биологии растений и био-
технологии. Мох P. patens стал первым видом, не относящимся к покрытосеменным, для которого 
среди растительных объектов был полностью расшифрован геном. Анализ генома и физиологических 
процессов у P. patens показал его сходство с харовыми водорослями и покрытосеменными расте ниями. 
Это позволяет использовать P. patens в ряде уникальных исследований в области эволюционной физио-
логии растений. Доминирование стадии гаметофита и хорошо детектируемый рост растяжением про-
тонемы позволяют проводить тестирование процессов роста растяжением на уровне одиночной клетки. 
Таким образом, удалось установить ряд центральных механизмов роста и развития растений, показать 
роль отдельных генетических программ в данных процессах. Мох P. patens обладает крупными, хоро-
шо различимыми под микроскопом митохондриями, что позволяет проводить исследования раститель-
ных митохондрий, их организации и функциональных особенностей. Уникальные свойства данного 
мха, хорошая изученность генетических и физиологических основ вместе с простотой культивирова-
ния позволили сделать ряд фундаментальных открытий в области физиологии и эволюции растений. 
Подтверждена гипотеза о монофилетическом происхождении всех наземных растений, показан эволю-
ционный путь возникновения устьиц у высших растений и др. Открыты фундаментальные механиз-
мы устойчивости растений к абиотическим и биотическим стресс-факторам. Уникальный метаболизм 
и способность расти на простых средах позволяют использовать P. patens в качестве биотехнологиче-
ского объекта. С помощью данной системы получен ряд сложных органических веществ белковой и не-
белковой природы, среди которых наиболее важны гормоны и незаменимые жирные кислоты. Дальней-
шее изучение P. patens является одним из ключевых направлений для расшифровки закономерностей 
эволюции наземных растений, расширяет возможности использования данного растительного организ-
ма в качестве высокоэффективного «биореактора» в биотехнологических производствах. 
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