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Представлены результаты изучения влияния взаимодействия генов SHR1, GPA1 и COB1 на 
признаки корневой системы у Arabidopsis thaliana. Установлено, что в F2 скрещиваний 
растений мутантных линий shr-1 × cob-1 и gpa1-3 × cob-1 расщепление по фенотипу 
соответствует формуле расщепления (3:1)2, или 9:3:3:1. При скрещивании растений мутантных 
линий shr-1 × gpa1-3 в поколении F2 происходит видоизменение дигенного расщепления по 
фенотипу в отношении 9:3:3. Причиной этого является элиминация при расщеплении класса 
гомозигот по обоим рецессивным генам. 
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1Как известно, у растений различают не-
сколько типов корневых систем: стержневую, 
мочковатую и смешанную. У модельного рас-
тительного объекта Arabidopsis thaliana образу-
ется корневая система смешанного типа, объе-
диняющая в себе систему главного корня и сис-
тему придаточных корней (Хаблак, Абдуллае-
ва, 2010). В настоящее время генетический кон-
троль развития корневой системы у растений 
A. thaliana остается практически неисследован-
ным. Очень мало известно о генетических ме-
ханизмах, регулирующих ее морфогенез.  

В последнее время молекулярно-
генетические и физиологические исследования 
мутантов у A. thaliana позволили изолировать и 
секвенировать ряд генов, участвующих в обра-
зовании корневой системы. К ним относятся 
гены SHORT-ROOT (SHR1) (Benfey et al., 1993), 
G PROTEIN ALPHA SUBUNIT1 (GPA1) (Ma et 
al., 1990), COBRA1 (COB1) (Roudier et al., 2001).  

Гены, которые детерминируют процессы 
роста и дифференцировки, часто называют ге-
нами-регуляторами (переключателями) разви-
тия. Они кодируют транскрипционные факто-
ры, контролирующие программы формирова-
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ния органов и тканей растения (Медведев, Ша-
рова, 2010). Ген SHR1 кодирует фактор транс-
крипции SHR1, контролирующий активность 
апикальной меристемы корня (Helariutta et al., 
2000). Мутация shr-1 по гену SHR1 вызывает у 
растений развитие мочковатой корневой систе-
мы, которая не имеет ясно выраженного глав-
ного корня и состоит преимущественно из 
большого количества придаточных корней 
(Хаблак, Абдуллаева, 2011).  

У растений обнаружены сигнальные сис-
темы, включающие в себя рецепторы серпан-
тинного типа и сопряженные с ними гетерот-
римерные G-белки, которые широко распро-
странены у животных и грибов (Weiss et al., 
1993). Эти системы участвуют в передаче сиг-
налов фитогормонов (Шпаков, 2009). В геноме 
A. thaliana обнаружены гены, которые кодиру-
ют субъединицы, формирующие молекулу ге-
теротримерного G-белка: одну Gα- (GPA1), од-
ну Gβ- (AGB1) и две Gγ-субъединицы (AGG1 и 
AGG1) (Wise et al., 1994). Ген GPA1 кодирует 
α-субъединицу гетеротримерных ГТФ-
связывающих белков (G-белки), ответственных 
за передачу гормонального сигнала от рецепто-
ров серпантинного типа к транскрипционным 
факторам (Okamoto et al., 2001). Мутация gpa1-3 
в этом гене обусловливает у растений форми-
рование стержневой корневой системы, имею-
щей ясно выраженный главный корень, кото-
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рый длиннее и толще боковых корней (Хаблак, 
Абдуллаева, 2011). 

У растений обнаружен широкий ряд бел-
ков клеточной стенки: гидроксипролин-
обогащенные гликопротеины, глицин-
обогащенные белки, пролин-обогащенные бел-
ки, лектины и арабиногалактановые белки. Все 
эти белки считаются эволюционно и функцио-
нально близкими по гидроксипролин-
обогащенным остаткам и подобные по нуклео-
тидной последовательности их генов 
(Showalted, 1993). Ген COB1 кодирует белок 
GPI, участвующий в организации углеводного 
каркаса клеточной оболочки (Roudier et al., 
2001). Мутация cob-1 в гене COB1 приводит у 
растений к образованию нетипичных корней в 
виде корневых шишек, которые развиваются 
вследствие метаморфоза боковых и придаточ-
ных корней.  

Информация о наследовании признаков 
корневой системы у A. thaliana при взаимодей-
ствии генов SHR1, GPA1 и COB1 отсутствует. 
Между тем, такого рода исследования важны 
для выяснения принципов, лежащих в основе 
образования разных типов корневых систем у 
растений, что является одной из наиболее тру-
дных и еще мало изученных проблем генетики 
развития. В этой связи целью настоящей рабо-
ты было изучение влияния взаимодействия ге-
нов SHR1, GPA1 и COB1 на строение корневой 
системы.  

МЕТОДИКА  

Материалом для исследований служили 
растения Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. экоти-
па (расы) Columbia (Col-О) и мутантних линий 
short-root-1 (shr-1), g protein alpha subunit1-3 
(gpa1-3), cobra-1 (cob-1). Семена мутантных 
линий были получены из Ноттингемского цен-
тра образцов арабидопсиса (Nottingham Ara-
bidopsis Stock Centre (NASC), UK).  

Растения выращивали в лаборатории в 
асептической пробирочной культуре на агари-
зованной питательной среде Кнопа, обогащен-
ной микроэлементами (Чернавина и др., 1978).  

Семена к посеву готовили путем ярови-
зации в течение 5 суток при температуре 4-6°С 
и последующего односуточного проращивания 
при комнатной температуре. Пробирки для 
предохранения от нагревания и попадания све-
та на корни растений обвертывали двумя слоя-
ми бумаги. Растения культивировали при тем-
пературе 18–20°С, освещенность круглосуточ-
ная в пределах 4000–7000 лк.  

Кастрацию и принудительную гибриди-
зацию проводили с помощью бинокулярного 
микроскопа. Генетический анализ наследова-
ния признаков корневой у растений проводили 
в F1 и F2. Объем выборки в каждом опыте со-
ставлял 196 растений. При проведении наблю-
дений за растениями руководствовались обще-
принятыми методиками вегетационных и срав-
нительно-морфологических исследований 
(Доспехов, 1985). Математическую обработку 
результатов проводили по методам, описанным 
в руководствах Б.А. Доспехова (1985) и Г.Ф. 
Лакина (1990).  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  

У арабидопсиса нормального или дикого 
типа, распространенного в природе, образуется 
корневая система смешанного типа. Растения 
мутантной линии shr-1 обладают мочковатой 
корневой системой, а растения мутантной ли-
нии gpa1-3 имеют стержневую корневую сис-
тему. Для растений мутантной линии cob-1 ха-
рактерны нетипичные корни в виде корневых 
шишек.  

Нормальный аллель SHR1, обусловли-
вающий корневую систему смешанного типа, 
доминирует над аллелем shr-1, определяющим 
корневую систему мочковатого типа. Другая 
аллельная пара, находящаяся в иной паре гомо-
логичных хромосом, определяет типичное 
строение корней. Это строение корней контро-
лируется доминантным аллелем COB1. Рецес-
сивный аллель cob-1 определяет не характерное 
для A. thaliana строение корней в виде корне-
вых шишек.  

При скрещивании растения мутантной 
линии shr-1 с мочковатой корневой системой и 
типичными корнями shr-1 shr-1 COB1 COB1 с 
растением мутантной линии cob-1, обладаю-
щим смешанной корневой системой и видоиз-
мененными корнями SHR1 SHR1 cob-1 cob-1, у 
гибридных растений первого поколения SHR1 
shr-1 COB1 cob-1 проявляется смешанная кор-
невая система и типичные корни (рис. 1). В F1 
по генам SHR1 и COB1 по каждой паре аллелей 
наблюдается полное доминирование типичного 
типа корневой системы и нормального строе-
ния корней (shr-1 < SHR1, cob-1 < COB1). Во 
втором поколении от самоопыления таких рас-
тений происходит расщепление на четыре фе-
нотипических класса в соотношении 107 с кор-
невой системой смешанного типа и типичными 
корнями, 34 с корневой системой смешанного 
типа и видоизмененными корнями, 35 с корне-
вой системой мочковатого типа и типичными 
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корнями, 12 с корневой системой мочковатого 
типа и видоизмененными корнями. 

Статистическую оценку различий между 
экспериментально полученными и теоретиче-
ски ожидаемыми результатами расщепления в 
F2 проводили с помощью критерия соответст-
вия χ2 (хи-квадрат). Результаты представлены в 
табл. 1. 

Полученную величину χ2 = 0,009 +0,03 = 
0,039 сравнивали с табличной χ2

st. Табличное 
значение χ2

st в нашем случае при степени сво-
боды (df), равной 3, составляет χ2

st = {7,8-11,34-
16,27}. Установили, что χ2 < χ2

st, т.е. вычислен-
ная величина χ2 (0,039) меньше табличной χ2

st 
(7,81) (χ2<χ2

st), Р<0,95. Следовательно, данные, 
полученные в эксперименте, соответствуют 
схеме расщепления 9:3:3:1. Таким образом, ги-
потеза о расщеплении по дигибридной схеме 
9:3:3:1 подтверждается. 

Следует подчеркнуть, что в рассмотрен-
ной схеме также наблюдается комплементарное 
взаимодействие генов SHR1 и COB1 в F1, когда 
доминантные аллели обоих указанных генов в 
гетерозиготном состоянии обусловливают нор-
мальный фенотип. В результате этого растения 
имеют корневую систему смешанного типа и 
типичное строение корней. 

Подобным образом происходит наследо-
вание типа корневой системы и характера 
строения корней у A. thaliana при взаимодейст-
вии двух пар генов GPA1 и COB1. На рис. 2 по-
казаны результаты скрещивания растения му-
тантной линии gpa1-3 со стержневой корневой 
системой и типичными корнями gpa1-3 gpa1-3 
COB1 COB1 с растением мутантной линии cob-
1, обладающим смешанной корневой системой 
и видоизмененными корнями GPA1 GPA1 cob-1 
cob-1.  

 
Рис. 1. Наследование типа корневой системы и характера строения корней у A. thaliana 
при взаимодействии двух пар генов SHR1 и COB1.  
SHR1 – смешанная корневая система, shr-1 – мочковатая корневая система, COB1 – типичные 
корни, cob-1 – видоизмененные корни.  

Таблица 1. Расщепление в поколении F2 по генам SHR1 и COB1 

Обозначение SHR1 __ 
COB1 __ 

SHR1 __ 
cob-1 cob-1 

shr-1 shr-1 
COB1 __ 

shr-1 shr-1 cob-1 
cob-1 Всего 

f 107 34 35 12 188 
f1 106 35 35 12 188 
d 1 -1 0 0  
d2 1 1 0 0  

/

2
2

f
d

=χ  0,009 0,03 0 0 0,039 
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Смешанная корневая система у A. thali-
ana определяется доминантным аллелем GPA1 
с доминированием его над рецессивным алле-
лем gpa1-3, обусловливающим стержневую 
корневую систему. Другая пара признаков свя-
зана с особенностями строения корней в корне-
вой системе. Доминантный аллель гена COB1 в 
гомозиготном состоянии определяет типичное 
строение корней, а рецессивный аллель этого 
гена (также в гомозиготном состоянии) обу-
словливает развитие видоизмененных корней.  

Первое поколение гибридов все состоит 
из растений с корневой системой смешанного 
типа и типичными корнями. Этот тип корневой 
системы и такое строение корней развивается у 
растений обычно только в том случае, когда 
два доминантных гена GPA1 и COB1 в гетеро-
зиготном состоянии взаимодействуют. Их ге-
нотип характеризуется дигетерозиготностью – 

GPA1 gpa1-3 COB1 cob-1. Во втором поколении 
этого дигибридного скрещивания расщепление 
по фенотипу наблюдается в таком соотноше-
нии: смешанная корневая система, типичные 
корни GPA1_COB1_ – 108 растений, смешанная 
корневая система, видоизмененные корни 
GPA1_ cob-1 cob-1 – 32 растения, стержневая 
корневая система, типичные корни gpa1-3 
gpa1-3 COB1_ – 32 растения, стержневая кор-
невая система, видоизмененные корни gpa1-3 
gpa1-3 cob-1 cob-1 – 12 растений. 

Достоверность расщепления по критерию 
χ2 представлена в табл. 2. Сравнивая χ2 и χ2

st, 
установили, что χ2<χ2

st (P<0,95). Следовательно, 
гипотеза о расщеплении в отношении 9:3:3:1 
подтверждается. 

Cо значительным видоизменением рас-
щепления в F2 при дигибридном скрещивании 
осуществляется наследование типа корневой 

 
Рис. 2. Наследование типа корневой системы и характера строения корней у A. thaliana 
при взаимодействии двух пар генов GPA1 и COB1.  
GPA1 – смешанная корневая система, gpa1-3 – стержневая корневая система, COB1 – типич-
ные корни, cob-1 – видоизмененные корни.  
 

Таблица 2. Расщепление в поколении F2 по генам GPA1 и COB1 

Обозначение GPA1 __ 
COB1 __ 

GPA1 __ 
cob-1 cob-1 

gpa1-3 gpa1-3 
COB1 __ 

gpa1-3 gpa1-3 cob-
1 cob-1 Всего 

f 108 32 32 12 184 
 f1 104 34 34 12 184 
d 4 -2 -2 0  
d2 16 4 4 0  

/

2
2

f
d

=χ  0,15 0,12 0,12 0 0,39 
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системы у A. thaliana при взаимодействии двух 
пар генов SHR1 и GPA1. Результаты скрещива-
ния растения мутантной линии shr-1 с мочкова-
той корневой системой shr-1 shr-1 GPA1 GPA1 
с растением мутантной линии gpa1-3, имею-
щим стержневую корневую систему SHR1 
SHR1 gpa1-3 gpa1-3, представлены на рис. 3.  

Смешанная корневая система определя-
ется гомозиготным состоянием аллеля SHR1, а 
мочковатая – аллеля shr-1. Другая аллельная 
пара в гомозиготном состоянии также опреде-
ляет смешанную корневую систему GPA1 
GPA1, а рецессивное гомозиготное состояние 
гена gpa1-3 gpa1-3 приводит к образованию 
стержневой корневой системы. Гибридные рас-
тения первого поколения SHR1 shr-1 GPA1 
gpa1-3 имеют корневую систему смешанного 
типа. Нормальный тип корневой системы обу-
словлен взаимодействием двух доминантных 

аллелей SHR1 и GPA1 в гетерозиготном со-
стоянии. От самоопыления таких форм во вто-
ром поколении появляются растения с тремя 
типами корневых систем в отношении 9/16 со 
смешанной корневой системой : 3/16 со стерж-
невой корневой системой : 3/16 с мочковатой 
корневой системой, то есть расщепление ока-
зывается не типичным для дигибридного скре-
щивания.  

В табл. 3 приведены результаты расщеп-
ления в поколении F2 по указанным признакам. 
Из данных табл. 3 видно, что статистически не 
подтверждается совпадение теоретически ожи-
даемого расщепления по фенотипу с наблюда-
емым в опыте: χ2>χ2

st, P<0,95. 

Во втором поколении такого скрещива-
ния имеет место расщепление в необычном от-
ношении 9:3:3. Однако при самоопылении гиб-

 
Рис. 3. Наследование типа корневой системы у A. thaliana при гибели проростков, гомози-
готных по рецессивным аллелям двух генов SHR1 и GPA1.  
SHR1 – смешанная корневая система, shr-1 – мочковатая корневая система, GPA1 – смешанная 
корневая система, gpa1-3 – стержневая корневая система.  

 
Таблица 3. Расщепление в поколении F2 по генам SHR1 и GPA1 

Обозначение SHR1 __ 
GPA1 __ 

SHR1 __ 
gpa1-3 gpa1-3 

shr-1 shr-1 
GPA1 __ 

shr-1 shr-1 gpa1-3 
gpa1-3 Всего 

f 108 37 35 0 180 
f1 101 34 34 11 180 
d 7 3 1 -11  
d2 49 9 1 121  

/

2
2

f
d

=χ  0,49 0,26 0,03 11 11,78 
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ридных растений первого поколения в потом-
стве должно было бы получаться расщепление, 
типичное для дигибридного скрещивания 9 
SHR1 _GPA1 _ : 3 SHR1 _ gpa1-3 gpa1-3 : 3 shr-
1 shr-1 GPA1 _ : 1 shr-1 shr-1 gpa1-3 gpa1-3, а 
получилось 9 SHR1 _GPA1 _ : 3 SHR1 _ gpa1-3 
gpa1-3 : 3 shr-1 shr-1 GPA1 _, и растения, гомо-
зиготные по обоим рецессивным генам shr-1 
shr-1 gpa1-3 gpa1-3, не обнаруживались.  

Причиной, изменяющей расщепление в 
отношении 9:3:3:1, является разная жизнеспо-
собность растений в поколении F2. Растения, у 
которых рецессивные аллели двух генов SHR1 
и GPA1 находятся в гомозиготном состоянии 
(shr-1 shr-1 gpa1-3 gpa1-3), не выживают и гиб-
нут на стадии проростка от прекращения разви-
тия корневой системы. У таких растений на-
блюдается сильная редукция главного и прида-
точных корней, что приводит к снижению жиз-
неспособности и скорости их роста. Это связа-
но с тем, что мутация shr-1 по гену SHR1 вызы-
вает в корневой системе прекращение роста 
главного корня, а мутация gpa1-3 в гене GPA1 
обусловливает подавление образования прида-
точных корней.  

Следовательно, гомозиготное состояние 
по обоим рецессивным генам shr-1 shr-1 gpa1-3 
gpa1-3 вызывает у растений их гибель. В ре-
зультате целый класс расщепления выпадает, 
давая отношение 9:3:3 вместо 9:3:3:1.  

В целом, результаты гибридологического 
анализа гибридов F1 и F2 всех проведенных 
комбинаций скрещиваний позволяют сделать 
вывод о независимом наследовании признаков 
корневой системы при взаимодействии генов 
SHR1, GPA1 и COB1. Это свидетельствует о 
том, что гены SHR1, GPA1 и COB1 участвуют в 
несвязанных процессах формирования призна-
ков корневой системы.  
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INHERITANCE OF THE ROOT SYSTEM IN ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. 
AT THE INTERACTION OF GENES SHR1, GPA1 AND COB1 

S. G. Hablak, J. A. Abdullaevа 

Lugansk National Agrarian University  
(Lugansk, Ukraine) 

The results of study of interaction of the genes SHR1, GPA1 and COB1 impact on the traits of the 
root system in Arabidopsis thaliana are presented. There is found that in F2 of crosses between 
mutant lines shr-1 × cob-1 and gpa1-3 × cob-1, the segregation by phenotype corresponds to the 
segregation formula (3:1)2, or 9:3:3:1. In F2 of the crosses between mutant lines shr-1 × gpa1-3, the 
segregation by phenotype is modified to 9:3:3. The reason for this is elimination of the segregation 
class homozygous for the both recessive genes. 

Key words: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., root system, gene mutation, gene interactions 

УСПАДКУВАННЯ ОЗНАК КОРЕНЕВОЇ СИСТЕМИ  
У ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. ПРИ ВЗАЄМОДІЇ ГЕНІВ  

SHR1, GPA1 І COB1 

С. Г. Хаблак, Я. А. Абдуллаєва 

Луганський національний аграрний університет  
(Луганськ, Україна) 

Представлені результати вивчення впливу взаємодії генів SHR1, GPA1 і COB1 на ознаки ко-
реневої системи у Arabidopsis thaliana. Встановлено, що в F2 схрещуваннь рослин мутантних 
ліній shr-1 × cob-1 і gpa1-3 × cob-1 розщеплення за фенотипом відповідає формулі розщеп-
лення (3:1)2, або 9:3:3:1. При схрещуванні рослин мутантних ліній shr-1 × gpa1-3 в поколінні 
F2 відбувається видозміна розщеплення за фенотипом у відношенні 9:3:3. Причиною цього є 
елімінація при розщепленні класу гомозигот за обома рецесивними генами. 

Ключові слова: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., коренева система, ген, мутація, взаємодія 
генів 
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