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Ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ 
ãåíîâ CTR1 è ALF3, NPH4 è IAR2 ïðè íàñëåäîâàíèè 
ïðèçíàêîâ êîðíåâîé ñèñòåìû àðàáèäîïñèñà. Óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî âî âòîðîì ïîêîëåíèè ñêðåùèâàíèÿ ðàñòåíèé 
ìóòàíòíûõ ëèíèé ctr1-1 × alf3-1 íàáëþäàåòñÿ ðåöåñ-
ñèâíûé ýïèñòàç (alf3-1 alf3-1 > CTR1_). Ïðè ñêðåùè-
âàíèè ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ ëèíèé nph4-1 × iar2-1 â 
ïîêîëåíèè F2 ïðîèñõîäèò ïîëèìåðíîå âçàèìîäåéñòâèå 
ãåíîâ NPH4 è IAR2. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., êîð-
íåâàÿ ñèñòåìà, ãåí, ìóòàöèÿ, âçàèìîäåéñòâèå ãåíîâ, 
ñèãíàëüíàÿ ñèñòåìà.

Ââåäåíèå. Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. – ðàñ-
òåíèå èç ñåìåéñòâà Brassicaceae (Êàïóñòíûå), 
êîòîðîå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñòàëî ïðèîðèòåò-
íûì îáúåêòîì äëÿ ãåíåòè÷åñêèõ, ìîëåêóëÿðíî-
áèîëîãè÷åñêèõ è äðóãèõ èññëåäîâàíèé [1].

Â 2000 ã. â ðàìêàõ ìíîãîíàöèîíàëüíîãî 
ïðîåêòà «Arabidopsis Genome Initiative» ãåíîì 
A. thaliana ðàñû Columbia áûë ïîëíîñòüþ ñåê-
âåíèðîâàí [2]. Ïî ðåçóëüòàòàì ðàáîòû ìåæäó-
íàðîäíîãî ïðîåêòà «Ãåíîì Arabidopsis thaliana» 
ñîçäàíà êîìïüþòåðíàÿ áàçà äàííûõ TAIR (The 
Arabidopsis Information Resources), ñîäåðæàùàÿ 
ìíîãî÷èñëåííóþ èíôîðìàöèþ ïî ãåíåòè÷åñ-
êîìó, ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîìó è ôèçèîëî-
ãè÷åñêîìó êàðòèðîâàíèþ ãåíîìà A. thaliana [3].

Â Âåëèêîáðèòàíèè, ÑØÀ è ßïîíèè ñîçäàíû 
êðóïíûå ìåæäóíàðîäíûå ãåíåòè÷åñêèå öåíò-
ðû êîëëåêöèé àðàáèäîïñèñà: NASC (Nottingham 
Arabidopsis Stock Centre), ABRC (Arabidopsis Bio-
logical Resource Centre) è SASSC (Sendai Ara-
bidopsis Seed Stock Cente), â êîòîðûõ ïîääåð-
æèâàþòñÿ òûñÿ÷è ìóòàíòîâ, à òàêæå êÄÍÊ áèá-
ëèîòåêè, èìåþòñÿ ãåíåòè÷åñêèå êàðòû [4].

Â îáëàñòè ôóíêöèîíàëüíîé ãåíîìèêè A. 
thaliana ðåøàåòñÿ çàäà÷à âûÿñíåíèÿ ôóíêöèé 
âñåõ åãî 25 498 ãåíîâ [5]. Ñîçäàí ìåæäóíàðîä-

íûé ïðîåêò «Arabidopsis TILLING Project» äëÿ 
ïîëó÷åíèÿ ýòèëìåòàíñóëüôîíàò-èíäóöèðîâàí-
íûõ è èíñåðöèîííûõ ìóòàöèé ïî âñåì ãåíàì ñ 
öåëüþ îïðåäåëåíèÿ èõ ôóíêöèé [6]. Óñòàíîâ-
ëåíû åäèíûå ïðàâèëà ãåíåòè÷åñêîé íîìåíêëà-
òóðû [7].

Ó A. thaliana èçó÷åíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî 
ìóòàöèé, âëèÿþùèõ íà ñòðóêòóðó ðàñòåíèÿ â 
öåëîì è åãî îòäåëüíûõ îðãàíîâ: ëèñòüÿ, ñòåá-
ëè, öâåòêè [8–10]. Èäåíòèôèöèðîâàíû ãåíû, 
êîíòðîëèðóþùèå ñòðîåíèå è ôóíêöèîíèðîâà-
íèå àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû ïîáåãà [11], ìîð-
ôîãåíåç ëèñòà [12], öâåòêà [13, 14] è ñîöâåòèÿ 
[15–17]. Ïîëó÷åíà ìíîãî÷èñëåííàÿ ãåíåòè÷åñ-
êàÿ èíôîðìàöèÿ ïî ýìáðèîãåíåçó [18, 19], ôëî-
ðàëüíîìó ìîðôîãåíåçó [20, 21], ãåíåòè÷åñêîìó 
êîíòðîëþ ñòðóêòóðû è àêòèâíîñòè âåðõóøå÷-
íîé ìåðèñòåìû ïîáåãà [22, 23]. Ñîòíè ãåíîâ 
ëîêàëèçîâàíû íà ãåíåòè÷åñêîé êàðòå [24]. Ïó-
òåì ïîëó÷åíèÿ íîâûõ èíäóöèðîâàííûõ ìóòà-
öèé ñïèñêè ãåíîâ àðàáèäîïñèñà ïîñòîÿííî 
ïîïîëíÿþòñÿ [25].

Âìåñòå ñ òåì âîïðîñû ãåíåòèêè ìîðôîãåíåçà 
êîðíåâîé ñèñòåìû A. thaliana îñòàþòñÿ íåäîñòà-
òî÷íî èññëåäîâàííûìè. Ìàëî èçâåñòíî î ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìàõ ó àðàáè-
äîïñèñà, ðåãóëèðóþùèõ êîðíåîáðàçîâàíèå, ðîñò
êîðíåé â äëèíó, ñòèìóëèðóþùèõ èõ âåòâëåíèå, 
ôîðìèðîâàíèå è ðàçâèòèå êîðíåâûõ âîëîñêîâ 
[26]. Ýòî ñâÿçàíî ñ îïðåäåëåííûìè òåõíè÷åñ-
êèìè òðóäíîñòÿìè ïðè èçó÷åíèè êîðíåâûõ ñèñ-
òåì ðàñòåíèé âîîáùå.

Â òî æå âðåìÿ ñåé÷àñ êðàéíå íåîáõîäèìî 
àêòèâíîå ïîçíàíèå îñîáåííîñòåé ãåíåòè÷åñêî-
ãî êîíòðîëÿ ôîðìèðîâàíèÿ êîðíåâîé ñèñòåìû 
A. thaliana, èçó÷åíèå ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ 
ðàçâèòèå åå ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ, óñòàíîâëåíèå 
èõ õàðàêòåðà íàñëåäîâàíèÿ. Áîëüøîå çíà÷åíèå 
ïðèîáðåòàþò èññëåäîâàíèÿ îñíîâ ãåíåòèêè ïî-
ãëîùåíèÿ è óñâîåíèÿ ýëåìåíòîâ ïèòàíèÿ ó àðà-
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áèäîïñèñà, âûÿñíåíèÿ ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíè-
ðîâàííûõ ñâîéñòâ è ïðèçíàêîâ ñ òî÷êè çðåíèÿ 
÷óâñòâèòåëüíîñòè íà ýëåìåíòû ïèòàíèÿ ïî÷âû 
è óäîáðåíèé, óñòàíîâëåíèå ôèçèîëîãè÷åñêèõ è 
ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ, îïðåäåëÿþùèõ ãåíî-
òèïè÷åñêóþ ñïåöèôèêó îòçûâ÷èâîñòè ðàñòåíèé 
íà óðîâåíü êîðíåâîãî ïèòàíèÿ, èõ óñòîé÷èâîñòü 
ê íåáëàãîïðèÿòíûì ôàêòîðàì â çîíå êîðíåé.

Âñå ýòè èññëåäîâàíèÿ íàïðàâëåíû íà ñîâåð-
øåíñòâîâàíèå è ðàçðàáîòêó íîâûõ ñåëåêöèîí-
íûõ ïðîãðàìì äëÿ öåëåíàïðàâëåííîãî ñîçäà-
íèÿ ýôôåêòèâíûõ ñîðòîâ è ãèáðèäîâ êóëüòóð-
íûõ ðàñòåíèé ñ çàäàííûìè ïàðàìåòðàìè ìèíå-
ðàëüíîãî ïèòàíèÿ. Â ýòîì – îäèí èç ãëàâíûõ 
ïóòåé ïîâûøåíèÿ èñïîëüçîâàíèÿ ðàñòåíèÿìè 
ýëåìåíòîâ ïèòàíèÿ, ñíèæåíèÿ ñîäåðæàíèÿ íè-
òðàòîâ â õîçÿéñòâåííî öåííîé ÷àñòè óðîæàÿ, 
ïðàâèëüíîãî ïîñòðîåíèÿ ñèñòåì ïðèìåíåíèÿ 
óäîáðåíèé è óëó÷øåíèÿ ïðîäóêöèîííîé ñïî-
ñîáíîñòè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð ïðè 
ðàçðàáîòêå èíòåíñèâíûõ è ýíåðãîñáåðåãàþùèõ 
òåõíîëîãèé.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ìîëåêóëÿðíî-ãåíå-
òè÷åñêèå è ôèçèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ìó-
òàíòîâ A. thaliana ïîçâîëèëè èçîëèðîâàòü è ñåê-
âåíèðîâàòü ðÿä ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ îïðå-
äåëåííûå çâåíüÿ ñèãíàëüíîé öåïè è ó÷àñòâóþ-
ùèõ â ðàçâèòèè êîðíåâîé ñèñòåìû. Ê íèì îò-
íîñÿòñÿ ãåíû AGB1, AHK2, ERS1, GPA1, CTR1, 
ALF3, NPH4 è IAR2. 

Ãåíû AÍK2 è ERS1 êîäèðóþò ñåíñîðíûå 
ãèñòèäèíêèíàçû, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ìåìáðàí-

íûìè ðåöåïòîðàìè [27–29]. Ãåíû GPA1 è AGP1
êîíòðîëèðóþò àëüôà- è áåòà-ñóáúåäèíèöû ãå-
òåðîòðèìåðíûõ ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùèõ áåëêîâ (G-
áåëêè), îòâåòñòâåííûõ çà ïåðåäà÷ó ãîðìîíàëü-
íîãî ñèãíàëà îò ðåöåïòîðîâ ñåðïàíòèííîãî òèïà 
ê òðàíñêðèïöèîííûì ôàêòîðàì [30, 31]. Ãåí 
CTR1 êîäèðóåò áåëîê CTR1 (ðåïðåññîð ïåðå-
äà÷è ñèãíàëà), êîòîðûé ïðèíàäëåæèò ê ñåìåé-
ñòâó øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ ó ýóêàðèîò 
ñåðèí/òðåîíèíîâûõ ïðîòåèíêèíàç, ó÷àñòâóþ-
ùèõ â òàê íàçûâàåìîì ÌÀÐ-êèíàçíîì êàñêàäå 
[32]. Ãåíû ALF3, NPH4 è IAR2 êîíòðîëèðó-
þò òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû, ðåãóëèðóþùèå
ýêñïðåññèþ ãåíîâ [33]. Â òî æå âðåìÿ èíôîð-
ìàöèÿ î âëèÿíèè ìóòàöèé â ýòèõ ãåíàõ íà 
âåòâëåíèå êîðíåé è íàñëåäîâàíèè ïðèçíàêîâ 
êîðíåâîé ñèñòåìû A. thaliana îòñóòñòâóåò, ÷òî è 
ïîñëóæèëî ïîâîäîì äëÿ íàøèõ èññëåäîâàíèé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëå-
äîâàíèé ñëóæèëè ðàñòåíèÿ Arabidopsis thaliana 
(L.) Heynh. ýêîòèïà (ðàñû) Columbia (Col-0) è 
ìóòàíòíûõ ëèíèé ahk2-5 (arabidopsis histidine 
kinase 2-5), agp1-2 (arabinogalactan-protein 1-2), 
ers1-2 (ethylene response sensor 1-2), gpa 1-3 (g 
protein alpha subunit 1-3), ctr1-1 (constitutive triple 
response 1-1), alf3-1 (aberrant lateral root formation 
3-1), nph4-1 (non-phototrophic hypocotyl 4-1), iar2-
1 (iaa-alanine resistant 2-1). Ñåìåíà ìóòàíòíûõ 
ëèíèé ïîëó÷åíû èç Íîòòèíãåìñêîãî öåíòðà 
îáðàçöîâ àðàáèäîïñèñà (Nottingham Arabidop-
sis Stock Centre (NASC), ÎK) è Öåíòðà áèîëî-
ãè÷åñêèõ ðåñóðñîâ Arabidopsis ïðè óíèâåðñèòå-

Ðèñ. 1. Âûðàùèâàíèå A. thaliana: à – ðàñòåíèÿ â àãàðèçîâàííîé âîäíîé êóëüòóðå, ôàçà áóòîíèçàöèè; á – ðàñ-
òåíèÿ â ïðîáèðêàõ ñ ïèòàòåëüíîé ñìåñüþ â øòàòèâå, ôàçà îáðàçîâàíèÿ ðîçåòî÷íûõ ëèñòüåâ



ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2017. Ò. 51. ¹ 1 43

Îñîáåííîñòè íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ êîðíåâîé ñèñòåìû Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 

òå øòàòà Îãàéî (Arabidopsis Biological Resource 
Centre, ÑØA). 

Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè â àñåïòè÷åñêîé ïðî-
áèðî÷íîé êóëüòóðå íà àãàðèçîâàííîé ïèòàòåëü-
íîé ñðåäå Êíîïà, îáîãàùåííîé ìèêðîýëåìåí-
òàìè (ðèñ. 1, à, á) [34]. 

Ñåìåíà ê ïîñåâó ãîòîâèëè ïóòåì ÿðîâèçàöèè 
â òå÷åíèå 5 ñóò ïðè òåìïåðàòóðå 4–6 ºÑ è ïî-
ñëåäóþùåãî îäíîñóòî÷íîãî ïðîðàùèâàíèÿ ïðè 
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå. Ïðîáèðêè äëÿ ïðåäî-
õðàíåíèÿ îò íàãðåâàíèÿ è ïîïàäàíèÿ ñâåòà íà 
êîðíè ðàñòåíèé îáåðòûâàëè äâóìÿ ñëîÿìè áó-
ìàãè. Ðàñòåíèÿ êóëüòèâèðîâàëè ïðè òåìïåðà-
òóðå 18–20 ºÑ, îñâåùåííîñòü êðóãëîñóòî÷íàÿ â 
ïðåäåëàõ 4000–7000 ëê. 

Ó÷åò êîëè÷åñòâà êîðíåé è èõ äëèíû â êîð-
íåâûõ ñèñòåìàõ ó ðàñòåíèé ýêîòèïà Ñîl-0 è 
èññëåäóåìûõ ìóòàíòíûõ ëèíèé îñóùåñòâëÿëè 
â ôàçå áóòîíèçàöèè. Äëèíó êîðíåé èçìåðÿëè ñ 
ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî øòàíãåíöèðêóëÿ òèïà 
ØÖÖ-1. Ðàçãðàíè÷åíèå ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé 
îò áîêîâûõ êîðíåé ãëàâíîãî êîðíÿ îïðåäåëÿëè 
ïî õàðàêòåðó ýïèäåðìèñà (ñ óñòüèöàìè íà ãèïî-
êîòèëå è áåç óñòüèö íà ãëàâíîì êîðíå). 

Êàñòðàöèþ è ïðèíóäèòåëüíóþ ãèáðèäèçàöèþ
îñóùåñòâëÿëè ïîä ìèêðîñêîïîì òèïà ÌÁÑ-9. 

Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ 
êîðíåâîé ñèñòåìû ó ðàñòåíèé ïðîâîäèëè â F1 
è F2. Îáúåì âûáîðêè âî âòîðîì ïîêîëåíèè ñî-
ñòàâëÿë 196 ðàñòåíèé. Ìàòåìàòè÷åñêóþ îáðà-
áîòêó ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèé âûïîëíÿëè ïî 
Ëàêèíó [35] è Áîðîâèêîâó [36] ñ èñïîëüçîâàíè-
åì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû «Statistica».

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Ëþáîé ôåíîòèïè÷åñêèé ïðèçíàê ðàñòåíèÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì ðàáîòû ñèãíàëüíîé ñèñòå-
ìû, îñíîâíûìè êîìïîíåíòàìè êîòîðîé îáû÷íî 
ñ÷èòàþòñÿ áåëêè-ðåöåïòîðû, âîñïðèíèìàþùèå 
ñèãíàë, à òàêæå âòîðè÷íûå ïîñðåäíèêè, îñó-
ùåñòâëÿþùèå ïåðåäà÷ó âîñïðèíÿòîãî ñèãíàëà 
â ÿäðî êëåòêè, è òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû, 
ðåãóëèðóþùèå ýêñïðåññèþ ãåíîâ è îòâåòíóþ 
ðåàêöèþ íà ñèãíàë.

Êàê ïðàâèëî, ìóòàöèè â ãåíàõ, êîäèðóþùèõ 
îïðåäåëåííûå çâåíüÿ ñèãíàëüíîé öåïè, âûçû-
âàþò èçìåíåíèÿ ïðèçíàêîâ ðàñòåíèÿ. Â òàáë. 1
ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé ñòðî-
åíèÿ êîðíåâûõ ñèñòåì ó ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ 
ëèíèé àðàáèäîïñèñà, íåñóùèõ ìóòàöèè ïî ãå-
íàì, êîíòðîëèðóþùèì ïóòü ïåðåäà÷è ñèãíàëà 
âíóòðü êëåòêè. Èç äàííûõ òàáë. 1 âèäíî, ÷òî 
ìóòàöèè â ýòèõ ãåíàõ ïî-ðàçíîìó âëèÿþò íà 

Òàáëèöà 1. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ áèîìåòðè÷åñêèõ ïàðàìåòðîâ ïðèçíàêîâ êîðíåâûõ ñèñòåì ó ýêîòèïà Ñîl-0 
è ìóòàíòíûõ ëèíèé, âëèÿþùèõ íà âåòâëåíèå êîðíåé, â ôàçå áóòîíèçàöèè (íà 30-é äåíü ïîñëå ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí)

Ïðèìå÷àíèå. ×Ê – ÷èñëî êîðíåé, ÄÊ – äëèíà êîðíåé.

Ëèíèÿ
Ãëàâíûé êîðåíü

Áîêîâûå êîðíè 
ãëàâíîãî êîðíÿ

Ïðèäàòî÷íûå 
êîðíè

Áîêîâûå êîðíè 
ïðèäàòî÷íûõ êîðíåé Âñåãî 

êîðíåé
×Ê, øò. ÄÊ, ìì ×Ê, øò. ÄÊ, ìì ×Ê, øò. ÄÊ, ìì ×Ê, øò. ÄÊ, ìì

WT (Col-0) 1 39,1 29,6 12,5 1,1 7,5 10,3 6,6 42

Ìóòàöèè â ãåíàõ, êîäèðóþùèõ áåëêè-ðåöåïòîðû

ahk2-5
ers1-2

1
1

47,0
50,4

45,0
55,2

22,4
36,4

2,4
2,7

10,1
11,9

19,6
23,3

13,9
20,4

68,0
82,2

Ìóòàöèè ïî ãåíàì, êîíòðîëèðóþùèì âòîðè÷íûå ïîñðåäíèêè

gpa1-3
agb1-2
ctr1-1

1
1
1

31,9
64,7
30,5

16,3
45,6
6,4

7,4
25,4
4,8

0
6,3
0,8

0
14,3
5,5

0
15,7
3,2

0
12,5
2,3

17,3
68,6
11,4

Ìóòàöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû

alf3-1
nph4-1
iar2-1

HCP05, øò/ìì

1
1
1

–

29,4
31,4
31,1

3,54

0
12,3
14,9

2,0

0
6,1
5,9

1,19

0
1,0
1,0

0,58

0
3,2
4,2

1,14

0
5,2
5,7

1,25

0
3,6
3,4

0,86

1
19,5
22,6

2,79
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êîëè÷åñòâî è äëèíó êîðíåé â êîðíåâîé ñèñòå-
ìå ó ðàñòåíèé. Ìóòàöèè agb1-2, ahk2-5, ers1-2 
ïî ãåíàì AGB1, AHK2, ERS1 âûçûâàþò â êîð-
íåâîé ñèñòåìå óâåëè÷åíèå ïîðÿäêîâ âåòâëåíèÿ 
êîðíåé. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ ó ðàñòåíèé ïîä âëèÿ-
íèåì ìóòàöèé agb1-2, ahk2-5, ers1-2 îáðàçóåòñÿ 
áîëüøåå ïî ñðàâíåíèþ ñ èñõîäíîé ðàñîé Col-0 
÷èñëî è äëèíà áîêîâûõ êîðíåé ïåðâîãî è ïî-
ñëåäóþùèõ ïîðÿäêîâ âåòâëåíèÿ. 

Â òî æå âðåìÿ ìóòàöèè gpa1-3, ctr1-1, alf3-1, 
nph4-1, iar2-1 â ãåíàõ GPA1, CTR1, ALF3, NPH4, 
IAR2 îáóñëîâëèâàþò â êîðíåâîé ñèñòåìå óìåíü-
øåíèå ñòåïåíè âåòâëåíèÿ êîðíåé. Â ýòèõ ñëó-
÷àÿõ ìóòàíòíûå ðàñòåíèÿ gpa1-3, ctr1-1, alf3-1, 
nph4-1, iar2-1 èìåþò ìåíüøåå ïî îòíîøåíèþ 
ê ýêîòèïó Col-0 êîëè÷åñòâî è äëèíó áîêîâûõ 
êîðíåé ðàçíûõ ïîðÿäêîâ âåòâëåíèÿ. 

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìóòàöèè alf3-1, gpa1-3 
ãåíîâ ALF3, GPA1 ïðèâîäÿò ó ðàñòåíèé ê èçìå-
íåíèþ òèïà êîðíåâîé ñèñòåìû. Èçâåñòíî, ÷òî ó 
àðàáèäîïñèñà äèêîãî òèïà, ðàñïðîñòðàíåííîãî 
â ïðèðîäå, ðàçâèâàåòñÿ êîðíåâàÿ ñèñòåìà ñìå-
øàííîãî òèïà (ðèñ. 2, à) [37]. Ìóòàöèÿ gpa1-3 
ïî ãåíó GPA1 âûçûâàåò ó ðàñòåíèé îáðàçîâà-
íèå ñòåðæíåâîé êîðíåâîé ñèñòåìû. Ìóòàöèÿ 
alf3-1 â ãåíå ALF3 îáóñëîâëèâàåò ó ðàñòåíèé 
ôîðìèðîâàíèå òîëüêî ãëàâíîãî êîðíÿ, êîòî-
ðûé îáû÷íî íå ðàçâåòâëÿåòñÿ íà áîêîâûå êîð-
íè. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïîíÿòèÿ êîðåíü è êîðíåâàÿ 
ñèñòåìà ñîâïàäàþò. 

Ó÷èòûâàÿ, ÷òî âîïðîñ î âçàèìîñâÿçè ñèã-
íàëüíîé ñèñòåìû ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ ðàñòå-
íèÿ è âçàèìîäåéñòâèÿ ãåíîâ ïðè íàñëåäîâàíèè 
ïðèçíàêîâ íå ñîâñåì ÿñåí, íàìè ïðîâåäåí ðÿä 
ñêðåùèâàíèé ìåæäó ðàñòåíèÿìè ìóòàíòíûõ ëè-
íèé àðàáèäîïñèñà, èìåþùèõ â ñâîåì ãåíîòèïå 
ìóòàöèè ãåíîâ, êîòîðûå êîäèðóþò îñíîâíûå 
çâåíüÿ ñèãíàëüíîé öåïè.

Ó àðàáèäîïñèñà ðàñòåíèÿ ìóòàíòíîé ëèíèè 
ctr1-1 îáëàäàþò óìåíüøåííîé ñòåïåíüþ âåòâëå-
íèÿ êîðíåé, à ðàñòåíèÿ ìóòàíòíîé ëèíèè alf3-1 
íå èìåþò ïðèäàòî÷íûõ è áîêîâûõ êîðíåé ãëàâ-
íîãî êîðíÿ, ò.å. ôîðìèðóþò òîëüêî ãëàâíûé 
êîðåíü. Äîìèíàíòíûé àëëåëü CTR1, îáóñëîâ-
ëèâàþùèé íîðìàëüíóþ äëèíó áîêîâûõ êîð-
íåé, äîìèíèðóåò íàä àëëåëåì ctr1-1, êîòîðûé 
îïðåäåëÿåò óêîðî÷åííóþ èõ âåëè÷èíó. Äðóãàÿ 
àëëåëüíàÿ ïàðà, íàõîäÿùàÿñÿ â èíîé ïàðå ãîìî-
ëîãè÷íûõ õðîìîñîì, îïðåäåëÿåò íàëè÷èå ïðè-
äàòî÷íûõ è áîêîâûõ êîðíåé ãëàâíîãî êîðíÿ. 
Ýòî îñîáåííîñòü ðåãóëèðóåòñÿ äîìèíàíòíûì 
àëëåëåì ALF3. Ðåöåññèâíûé àëëåëü alf3-1 îïðå-
äåëÿåò èõ îòñóòñòâèå.

Ïðè ñêðåùèâàíèè ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ 
ëèíèé ctr1-1 è alf3-1 ó ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïî-
êîëåíèÿ CTR1 ctr1-1 ALF3 alf3-1 ðàçâèâàþòñÿ 
íîðìàëüíûå áîêîâûå êîðíè ãëàâíîãî êîðíÿ è 
ïðèäàòî÷íûå êîðíè (ðèñ. 3). Âî âòîðîì ïîêî-
ëåíèè îò ñàìîîïûëåíèÿ òàêèõ ðàñòåíèé ïðî-
èñõîäèò ðàñùåïëåíèå íà òðè ôåíîòèïè÷åñêèõ 
êëàññà â ñîîòíîøåíèè 105 ñ òèïè÷íûìè ïðèäà-
òî÷íûìè è áîêîâûìè êîðíÿìè ãëàâíîãî êîðíÿ, 
31 ñ óêîðî÷åííîé èõ äëèíîé, 44 áåç ïðèäàòî÷-
íûõ è áîêîâûõ êîðíåé ãëàâíîãî êîðíÿ.

Ïðîâåäåííàÿ ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ ñîîòâåò-
ñòâèÿ �2 ñòàòèñòè÷åñêàÿ îöåíêà ðàçëè÷èé ìåæäó 
ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîëó÷åííûìè è òåîðåòè÷å-

Ðèñ. 2. Ñòðîåíèå êîðíåâûõ ñèñòåì ó ðàñòåíèé ðàñû 
Col-0 è íåêîòîðûõ ìóòàíòíûõ ëèíèé A. thaliana, âëè-
ÿþùèõ íà âåòâëåíèå êîðíåé: à – Wild type (Col-0) 
(ñòðåëêîé íà ðèñóíêå îáîçíà÷åíû äîïîëíèòåëüíûå 
êîðíè); á – ôðàãìåíò ðèñ. 2, à – êîðíåâîé ñèñòåìû 
Col-0 ïðè óâåëè÷åíèè; â – ìóòàíòíàÿ ëèíèÿ gpa1-3; 
ã – ìóòàíòíàÿ ëèíèÿ alf3-1. Ìàñøòàá – 1:4
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Îñîáåííîñòè íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ êîðíåâîé ñèñòåìû Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 

Ðèñ. 3. Íàñëåäîâàíèå äëèíû áîêîâûõ è äîïîëíèòåëüíûõ êîðíåé ó À. thaliana ïðè ýïèñòàòè÷åñêîì âçàèìî-
äåéñòâèè äâóõ ïàð ãåíîâ CTR1 è ALF3 (ðàñùåïëåíèå â îòíîøåíèè 9:3:4): CTR1 – íîðìàëüíûå áîêîâûå è 
ïðèäàòî÷íûå êîðíè, ctr1-1 – óêîðî÷åííûå áîêîâûå è ïðèäàòî÷íûå êîðíè, ALF3 – íîðìàëüíûå áîêîâûå è 
ïðèäàòî÷íûå êîðíè, alf3-1 – ðåäóöèðîâàííûå áîêîâûå è ïðèäàòî÷íûå êîðíè
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Ðèñ. 4. Íàñëåäîâàíèå äëèíû áîêîâûõ êîðíåé ãëàâíîãî êîðíÿ ó À. thaliana ïðè ïîëèìåðíîì âçàèìîäåéñòâèè 
äâóõ ïàð ãåíîâ NPH4 è IAR2 (ðàñùåïëåíèå â îòíîøåíèè 15:1): NPH4 – íîðìàëüíàÿ äëèíà áîêîâûõ êîðíåé; 
nph4-1 – óêîðî÷åííàÿ äëèíà áîêîâûõ êîðíåé; IAR2 – íîðìàëüíàÿ äëèíà áîêîâûõ êîðíåé; iar2-1 – óêîðî-
÷åííàÿ äëèíà áîêîâûõ êîðíåé
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Îñîáåííîñòè íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ êîðíåâîé ñèñòåìû Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 

ñêè îæèäàåìûìè ðåçóëüòàòàìè ðàñùåïëåíèÿ â 
ïîêîëåíèè F2 ïîêàçàëà, ÷òî ãèïîòåçà î ðàñùå-
ïëåíèè ïî ñõåìå 9:3:4 ïîäòâåðæäàåòñÿ (òàáë. 2).

Ýòè ðåçóëüòàòû ìîæíî îáúÿñíèòü ðåöåñ-
ñèâíûì ýïèñòàçîì òèïà alf3-1 alf3-1 > CTR1_, 
êîãäà ðåöåññèâíûé àëëåëü îäíîãî ãåíà (ALF3) 
â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè ïîäàâëÿåò âëèÿíèå 
äîìèíàíòíîãî àëëåëÿ äðóãîãî ãåíà (CTR1) â 
ãîìî- èëè ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè. 

Ñî çíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèåì ðàñùåïëå-
íèÿ â F2 ïðîèñõîäèò íàñëåäîâàíèå ïðèçíàêîâ 
êîðíåâîé ñèñòåìû ïðè ñëåäóþùåì ñêðåùè-
âàíèè ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ ëèíèé nph4-1 è 
iar2-1 (ðèñ. 4).

Ó àðàáèäîïñèñà ðàçâèòèå íîðìàëüíîé äëè-
íû áîêîâûõ êîðíåé ãëàâíîãî êîðíÿ îïðåäåëÿ-
åòñÿ íåñêîëüêèìè äîìèíàíòíûìè ãåíàìè – 
NPH4, IAR2 è äð., à ðàçâèòèå óêîðî÷åííîé äëè-
íû – ðåöåññèâíûìè ãåíàìè nph4-1, iar2-1 è ò.ä. 
Ïðè ñêðåùèâàíèè ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ ëèíèé 
nph4-1 è iar2-1 ñ óìåíüøåííîé ñòåïåíüþ âåò-
âëåíèÿ êîðíåé ïîëó÷àþòñÿ ãèáðèäû F1 ñ íîð-
ìàëüíîé äëèíîé áîêîâûõ êîðíåé ðàçíûõ ïî-
ðÿäêîâ âåòâëåíèÿ. Âî âòîðîì ïîêîëåíèè òàêîãî 
ñêðåùèâàíèÿ 15/16 âñåõ ðàñòåíèé îêàçûâàþòñÿ 
ñ âàðüèðóþùåé äëèíîé áîêîâûõ êîðíåé è 1/16 
áåç áîêîâûõ êîðíåé (òàáë. 3). Îáúÿñíèòü äàííûé 
ôàêò ìîæíî ïîëèìåðíûì âçàèìîäåéñòâèåì ãå-
íîâ NPH4 è IAR2 è åãî âëèÿíèåì íà ðàçâèòèå 
ïðèçíàêà «äëèíà áîêîâûõ êîðíåé». 

Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü íåäîñòàòî÷íî èçó÷åí-
íûì ÿâëÿåòñÿ âîïðîñ î íàñëåäîâàíèè ïðèçíà-
êîâ êîðíåâîé ñèñòåìû è âîçìîæíîñòè èõ èñ-
ïîëüçîâàíèÿ â ïîâûøåíèè óðîæàéíîñòè ðàñ-
òåíèé ÷åðåç íàïðàâëåííûé îòáîð.

Âîïðîñû ñåëåêöèè ðàñòåíèé ïî êîðíÿì íå 
ÿâëÿþòñÿ íîâûìè. Ïîëîæåíèå îá èñïîëüçîâà-
íèè ìîùíîñòè, õàðàêòåðà ðàçâèòèÿ êîðíåâîé 
ñèñòåìû è äðóãèõ åå ïðèçíàêîâ ïðè ïîäáîðå 
ðàñòåíèé è äðóãèõ ñìåæíûõ âîïðîñàõ (ãåíåòè-
êè, ôèçèîëîãèè, àãðîõèìèè) âûñêàçàíî åùå â 
íà÷àëå XIX âåêà â ïåðèîä ñòàíîâëåíèÿ ñåëåê-
öèè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð íà íàó÷íóþ 
îñíîâó. Îäíàêî ýòè ïîæåëàíèÿ îñòàëèñü ïî÷òè 
íåçàìå÷åííûìè ñåëåêöèîíåðàìè, è â íàñòîÿùåå 
âðåìÿ òàêàÿ ñåëåêöèÿ ïðàêòè÷åñêè íå âåäåòñÿ. 
Ïðè÷èíû ýòîãî ñâÿçàíû ñ ðÿäîì òðóäíîñòåé: 
âî-ïåðâûõ, ñ íåäîîöåíêîé êîðíåâîé ñèñòåìû â 
ôîðìèðîâàíèè óðîæàÿ ðàñòåíèé; âî-âòîðûõ, ñ 
òðóäíîñòÿìè ïîçíàíèÿ íàñëåäîâàíèÿ è èçìåí-

÷èâîñòè ïðèçíàêîâ êîðíåé è, â-òðåòüèõ, ñ íå-
çíàíèåì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèç-
ìîâ ó ðàñòåíèé, ðåãóëèðóþùèõ îáðàçîâàíèå è 
âåòâëåíèå êîðíåé.

Âåòâëåíèå êîðíåé ñ÷èòàåòñÿ îäíèì èç âàæ-
íûõ áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ó ðàñòåíèé, êî-
òîðûé â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáóñëîâëèâàåò 
èõ ïðîäóêòèâíîñòü. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçó-
÷åíèå ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ôîðìèðîâàíèÿ 
áîêîâûõ êîðíåé â êîðíåâîé ñèñòåìå ñòàëî ïî-
ïóëÿðíûì è îáåùàþùèì êîììåð÷åñêèé óñïåõ 
íàïðàâëåíèåì â ãåíåòèêå è ñåëåêöèè ðàñòåíèé 
[26]. Ó÷åíûå ïûòàþòñÿ èñêàòü íîâûå ñòðàòåãèè 
è ïóòè óïðàâëåíèÿ âåòâëåíèåì êîðíåé ñåëüñêî-
õîçÿéñòâåííûõ ðàñòåíèé. Âûÿñíåíèå ìîëåêó-
ëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ, âûçûâàþùèõ 
ó ðàñòåíèé óâåëè÷åíèå ñòåïåíè ðàçâåòâëåíèÿ 
êîðíåé, èìååò ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå â ïî-
âûøåíèè ÷óâñòâèòåëüíîñòè ïîëåâûõ êóëüòóð ê 
ýëåìåíòàì ïèòàíèÿ è ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè äëÿ 

Òàáëèöà 2. Ðàñùåïëåíèå â ïîêîëåíèè F2 
ïî ãåíàì CTR1 è ALF3

Îáîçíà-
÷åíèå

CTR1_
ALFA3_

ctr1-1 
ctr1-1 

ALFA3_

CTR1_alfa3-1 
alfa3-1; ctr1-1 
ctr1-1 alfa3-1 

alfa3-1

Âñåãî

f
f1

d
d2

�2

105
101
4
16

0,16

31
34
–3
9

0,26

44
45
–1
1

0,02

180
180

0,44

Òàáëèöà 3. Ðàñùåïëåíèå â ïîêîëåíèè F2 
ïî ãåíàì NPH4 è IAR2

Îáîçíà÷å-
íèå

NPH4_
IAR2_; 

NPH4_iar2-1 
iar2-1; nph4-

1 nph4-1 
IAR2_

nph4-1 nph4-
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óëó÷øåíèÿ ñîðòîâ è ãèáðèäîâ ïî ïðèçíàêàì 
ïðèìåíåíèÿ óäîáðåíèé è àäàïòàöèè ê ñòðåññàì 
ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ.

Ê ñîæàëåíèþ, âîïðîñ îá èñïîëüçîâàíèè âåò-
âëåíèÿ êîðíåé â ñåëåêöèè ðàñòåíèé òàê è îñòà-
åòñÿ äî ñèõ ïîð íåâûÿñíåííûì. Â ëèòåðàòóðå 
ìàëî äàííûõ î íàñëåäîâàíèè ýòîãî ïðèçíàêà 
ó ðàñòåíèé. Èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå ýêñïå-
ðèìåíòàëüíûå äàííûå î ñîïðÿæåííîñòè êîëè-
÷åñòâà, ìîùíîñòè êîðíåé ñ ïðîäóêòèâíîñòüþ 
ðàñòåíèé äîñòàòî÷íî ïðîòèâîðå÷èâû. Îäíè àâ-
òîðû îòìå÷àþò, ÷òî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ âûñîêî-
ãî óðîæàÿ âàæíî ðàçâèòèå ìîùíîé êîðíåâîé 
ñèñòåìû, äðóãèå ïîêàçûâàþò, ÷òî ìåæäó ìîù-
íîñòüþ íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèé ðàçíûõ ñîð-
òîâ, èõ êîðíåâîé ñèñòåìîé è ïðîäóêòèâíîñòüþ 
ñâÿçü íå âñåãäà ïðÿìàÿ, òðåòüè óòâåðæäàþò, ÷òî 
â ôîðìèðîâàíèè óðîæàÿ âàæíóþ ðîëü èãðàåò íå 
ìîùíîñòü, à àêòèâíîñòü êîðíåé [38].

Ïîëó÷åííûå â ðàáîòå ðåçóëüòàòû èññëåäîâà-
íèé ïðåäñòàâëÿþò èíòåðåñ äëÿ ïðàêòè÷åñêîãî 
èñïîëüçîâàíèÿ õîçÿéñòâåííî öåííîãî ïðèçíà-
êà «âåòâëåíèå êîðíåé», êîòîðîå îáåñïå÷èâàåò 
ïëàñòè÷íîñòü êîðíåâîé ñèñòåìû â îòâåò íà èç-
ìåíåíèå óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû, â ñåëåê-
öèè ðàñòåíèé äëÿ ñîçäàíèÿ ñîðòîâ è ãèáðèäîâ ñ 
çàäàííûìè ñâîéñòâàìè ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ. 
Íàøè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ñïî-
ñîáíîñòü ðàñòåíèé óâåëè÷èâàòü ñòåïåíü âåòâëå-
íèÿ êîðíåé çàâèñèò îò îòäåëüíûõ ãåíîâ è ìî-
æåò íàñëåäîâàòüñÿ êàê ðåöåññèâíûé ïðèçíàê ïî 
òèïó ïîëèìåðíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ãåíîâ. Çíàÿ 
çàêîíîìåðíîñòè íàñëåäîâàíèÿ â êîðíåâîé ñè-
ñòåìå äëèíû áîêîâûõ êîðíåé ïðè âçàèìîäåé-
ñòâèè ãåíîâ, ìîæíî ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ ïðè 
ïðàâèëüíîì ïîäáîðå èñõîäíûõ ðîäèòåëüñêèõ 
ïàð â ðåçóëüòàòå ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè 
ïîëó÷àòü ðàñòåíèÿ ñ ïîëîæèòåëüíûì òðàíñ-
ãðåññèâíûì ñî÷åòàíèåì â îäíîì ãåíîòèïå ïî-
ëèìåðíûõ ãåíîâ àääèòèâíîãî äåéñòâèÿ, îïðå-
äåëÿþùèõ áîëåå ñèëüíóþ ñòåïåíü âåòâëåíèÿ 
êîðíåé ïî ñðàâíåíèþ ñ îáåèìè ðîäèòåëüñêèìè 
ôîðìàìè. Ýòè ðàñòåíèÿ áóäóò öåííûì ìàòåðè-
àëîì â ñåëåêöèîííûõ ïðîãðàììàõ ïî ñîçäàíèþ 
ñîðòîâ è ãèáðèäîâ àãðîõèìè÷åñêè ýôôåêòèâ-
íîãî òèïà.

Âûâîäû. Ïðè ñêðåùèâàíèè ðàñòåíèé ìó-
òàíòíûõ ëèíèé ctr1-1 × alf3-1 â ïîêîëåíèè 
F2 ïðîèñõîäèò ðåöåññèâíûé ýïèñòàç ((alf3-1 
alf3-1> CTR1_). Â òàêîì ñëó÷àå ðàñùåïëåíèå 

ïî ôåíîòèïó â F2 èäåò â îòíîøåíèè 9:3:4. Â 
F2 ñêðåùèâàíèÿ ðàñòåíèé ìóòàíòíûõ ëèíèé 
nph4-1 × iar2-1 íàáëþäàåòñÿ ïîëèìåðíîå âçàè-
ìîäåéñòâèå ãåíîâ NPH4 è IAR2. Ïðè ýòîì ðàñ-
ùåïëåíèå ïî ôåíîòèïó â ïîêîëåíèè F2 ïðîèñ-
õîäèò â îòíîøåíèè 15:1.
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The results of study interaction of genes CTR1, ALF3 
and NPH4, IAR2 inheritance attributes of the root 
system Arabidopsis. It is set that there is a recession 
epistasis in the second generation of crossing of plants 
mutant lines ctr1-1 × alf3-1 (alf3-1 alf3-1 > CTR1_). At 
crossing of plants mutant lines nph4-1 × iar2-1 there is 
polymeric co-operation of genes NPH4 and IAR2 in the 
generation of F2. 
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ÃÅÍ²Â CTR1 ² ALF3, NPH4 ² IAR2

Ñ.Ã. Õàáëàê

Ïðåäñòàâëåíî ðåçóëüòàòè âèâ÷åííÿ âçàºìîä³¿ ãåí³â 
CTR1 ³ ALF3, NPH4 ³ IAR2 ïðè óñïàäêóâàíí³ îçíàê 
êîðåíåâî¿ ñèñòåìè àðàá³äîïñèñó. Âñòàíîâëåíî, ùî ó 
äðóãîìó ïîêîë³íí³ ñõðåùóâàííÿ ðîñëèí ìóòàíòíèõ 
ë³í³é ctr1-1 × alf3-1 ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ðåöåñèâíèé 
åï³ñòàç (alf3-1 alf3-1 > Ctr1_). Ïðè ñõðåùóâàíí³ 
ðîñëèí ìóòàíòíèõ ë³í³é nph4-1 × iar2-1 â ïîêîë³íí³ 
F2 â³äáóâàºòüñÿ ïîë³ìåðíà âçàºìîä³ÿ ãåí³â NPH4 ³ 
IAR2. 
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