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Представлены результаты изучения влияния сигнальной системы регуляции развития растения 

на взаимодействие генов в процессе наследования признаков корневой системы у 

арабидопсиса. Установлено, что во втором поколении скрещивания растений мутантных 

линий rhd3-1 × sar-1 отмечается комплементарное взаимодействие генов RHD3 и SAR1. При 

скрещивании растений мутантных линий gpa1-3 × slr-1 в поколении F2 происходит 

рецессивный эпистаз (slr-1 slr-1 > GPA1_). В F2 скрещивания растений мутантных линий shy2-

2 x msg1-2 наблюдается полимерное взаимодействие генов SHY2 и MSG1. 
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1
В последние годы благодаря стреми-

тельно развивающимся исследованиям молеку-

лярных механизмов регуляции экспрессии ге-

нов становится все более ясным, что проявле-

ние большинства, а может быть и всех призна-

ков растений и животных, в онтогенезе являет-

ся результатом взаимодействия многих генов. 

При этом часто наблюдаемый так называемый 

плейотропный эффект генов, заключающийся 

во влиянии одного гена на развитие двух и 

большего числа признаков, определяется слож-

ным взаимодействием между генми (Генетика 

..., 2000).  

За последнее столетие удалось устано-

вить, что все разнообразие межгенных взаимо-

действий проявляется в четырех основных 

формах: комплементарности, эпистаза, полиме-

рии и модифицирующего действия генов. Каж-

дая из этих форм приводит к характерным из-

менениям известных числовых отношений при 
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расщеплении в дигибридном скрещивании (Ло-

башев, 1985).  

Однако механизм взаимодействия генов, 

который отражается на характере расщепления 

гибридов различных скрещиваний, изучен не-

достаточно. Без учета молекулярной генетики, 

биохимии и физиологии отдельно взятый гене-

тический анализ наследования признаков при 

взаимодействии генов не может раскрыть при-

роду этого взаимодействия. 

Известно, что активность эндогенных ре-

гуляторов роста тесно связана с функцией гене-

тического аппарата растительной клетки, с од-

ной стороны, и с процессами дифференцировки 

и ростом самих клеток – с другой (Кефели, 

1974; Демкив, 1981; Кулаева, 1998).  

Большую роль в раскрытии функций фи-

тогормонов сыграло изучение взаимодействия 

между генной и гормональной регуляцией рос-

та у карликовых мутантов различных видов 

растений (Муромцев, Агнистикова, 1973; Чай-

лахян и др., 1977). Показано, что возможность 

образования каждого из фитогормонов регули-

руется экспрессией определенных генов (Ку-

лаева, 1978; Шпаков, 2009).  
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К настоящему времени определены неко-

торые ключевые гены, содержащие промоторы, 

чувствительные и специфические к фитогормо-

нам, свету и другим факторам, и контроли-

рующие многие важные процессы и этапы жиз-

недеятельности растений (фотосинтез, фото-

морфогенез, формирование листьев, цветков, 

азотфиксация, эмбриогенез, старение и т.д.) 

(Шестаков, 1998; Инге-Вечтомов и др., 2000). 

Достигнуты успехи в изучении путей 

биосинтеза некоторых классов фитогормонов, 

механизма их действия на молекулярном уров-

не (McCourt, 1999; Kevin et al., 2002; Новикова 

и др., 2009; Романов, 2009). С помощью моле-

кулярно-генетических методов определены от-

дельные гены, контролирующие регуляторные 

белки-ферменты, участвующие в каскадном 

механизме регуляции этапов синтеза фитогор-

монов (Романов, Медведев, 2006; Шемарова, 

2006).  

Частично изучены пути передачи сигна-

лов от фитогормонов по цепи: рецепторы – 

вторичные мессенджеры – специфические ге-

ны. В общих чертах исследованы механизмы 

сигнальных взаимодействий между разными 

классами фитогормонов и установлена их фи-

зиологическая роль в регуляции онтогенетиче-

ских стадий развития растений (как эмбрио-

нальной, так и постэмбриональной). Раскрыто 

участие фитогормонов в фотоморфогенетиче-

ских процессах, в повышении устойчивости 

растений к неблагоприятным факторам окру-

жающей среды и к патогенам (Цыганкова и др., 

2005).  

В последнее время молекулярно-

генетические и физиологические исследования 

мутантов у A. thaliana позволили изолировать и 

секвенировать целый ряд генов, контролирую-

щих определенные звенья сигнальной цепи. К 

ним относятся гены SLR1, SHY2, MSG1, SHR1, 

GPA1, RHD3 и SAR1. В то же время влияние 

сигнальной системы регуляции развития расте-

ния на взаимодействие этих генов при наследо-

вании признаков корневой системы у араби-

допсиса до сих пор не рассматривалось, что и 

послужило поводом для наших исследований.  

МЕТОДИКА  

Материалом для исследований служили 

растения Arabidopsis thaliana L. Heynh. экотипа 

(расы) Columbia (Col-О) и мутантних линий 

gpa1-3, rhd3-1, slr-1, shy2-2, shr-1, msg1-2 и sar-

1. Семена мутантных линий были получены из 

Ноттингемского центра образцов арабидопсиса 

(Nottingham Arabidopsis 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 пяти суток при температуре 4-

6°С и последующего односуточного проращи-

вания при комнатной температуре. Пробирки 

для предохранения от нагревания и попадания 

света на корни растений обвертывали двумя 

слоями бумаги. Растения культивировали при 

температуре 18-20°С, освещенность круглосу-

точная 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 Б.А. Доспе-

ховым (1985) и Г.Ф. Лакиным (1990), а также 

по В. Боровикову (2003) с использованием 

компьютерной программы «Statistica».  

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ  

В табл. 1 приведены некоторые гены ара-

бидопсиса, контролирующие сигнальную цепь 

передачи сигнала внутрь клетки и вызываемые 

под влиянием мутаций в этих генах нарушения 

в проявлении отдельных признаков.  

При наследовании таких признаков, как 

правило, наблюдается как аллельное, так и не-

аллельное взаимодействие генов. Простейшим 

примером аллельного взаимодействия генов 

является полное подавление доминантным ге-

ном проявления рецессивного гена одной ал-

лельной пары, которое наблюдается практиче-

ски во всех скрещиваниях у гибридов первого 

поколения.  

Так, например, у A. thaliana ген SHR1 ко-

дирует транскрипционный фактор, который 

контролируют экспрессию генов в ядре клетки 

(Abel et al., 1995; Helariutta et al., 2000). Мута-

ция shr-1 гена SHR1 приводит у растений к раз-

витию мочковатой корневой системы, которая 

характеризуется замиранием главного корня и 
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формированием многочисленных придаточных 

корней (Хаблак, 2013). Ген GPA1 участвует в 

передачи сигналов в двухкомпонентных хемо-

сигнальных системах растений и кодирует α-

субъединицу G-белков (Weiss et al., 1993). Му-

тация gpa1-3 по гену GPA1 обусловливает у 

растений подавление развития придаточных 

корней, что приводит к образованию стержне-

вой корневой системы (Хаблак, Абдуллаева, 

2011). При скрещивании растения мутантной 

линии shr-1 с мочковатой корневой системой с 

растением мутантной линии gpa1-3, имеющим 

стержневую корневую систему, у гибридов F1 

образуется корневая система смешанного типа, 

характерная для дикого типа, которая является 

результатом взаимодействия генов двух ал-

лельных пар (shr-1 < SHR1, gpa1-3 < GPA1) 

(Хаблак, Абдуллаева, 2012б).  

Примерами неаллельного взаимодействия 

при наследовании таких признаков являются 

эпистаз, полимерия, комплементарное и моди-

фицирующее действие генов. Комплементарное 

действие генов у A. thaliana наблюдается при 

наследовании формы корневых волосков при 

взаимодействии генов RHD3 и SAR1, когда оба 

дополнительных гена проявляются самостоя-

тельно.  

Ген RHD3 кодируют α-субъединицу G-

белков (ГТФ-связывающих белков), которые 

осуществляют передачу сигнала от рецептора к 

эффекторным белкам, что стимулирует транс-

крипцию генов и обусловливает конечный от-

вет клетки (Weiss et al., 1993). Мутация rhd3-1 

гена RHD3 обусловливает на корнях развитие 

волнистых волосков эпиблемы (Shan et al., 

2008). Ген SAR1 является геном, обеспечиваю-

щим реализацию ответа на сигнал, и кодирует 

белок (синаптобревин), участвующий в основ-

ном в соединении внутриклеточных везикул с 

внешней клеточной мембранной (Ono et al., 

2006). Мутация sar-1 в гене SAR1 приводит у 

растений к образованию расширенных в верх-

ней части (головчатых) выростов клеток кожи-

цы корня (Park et al., 2004).  

Трубчатая (цилиндрическая) форма коре-

вых волосков определяется гомозиготным со-

стоянием аллеля RHD3, волнистая – аллеля 

rhd3-1. Другая аллельная пара в гомозиготном 

состоянии также определяет трубчатую форму 

корневых волосков SAR1 SAR1, тогда как ре-

цессивное гомозиготное состояние гена sar-1 

sar-1 приводит к образованию головчатой фор-

мы волосков эпиблемы. При скрещивании двух 

растений мутантных линий rhd3-1 и sar-1 ара-

бидопсиса, обладающих волнистыми и голов-

чатыми корневыми волосками, гибриды перво-

го поколения RHD3 rhd3-1 SAR1 sar-1 оказы-

ваются с цилиндрической формой восков эпи-

блемы. От самоопыления таких форм во втором 

поколении наблюдается расщепление растений 

по фенотипу в отношении 9 с цилиндрической 

формой корневых волосков : 3 с головчатой 

формой выростов клеток кожицы корня : 3 с 

волнистой формой волосков эпиблемы : 1 с 

волнистой, утолщенной на верхушке, формой 

выростов поверхностных клеток корня (табл. 

2).  

Несмотря на то, что в F2 данного дигиб-

ридного скрещивания характер расщепления по 

фенотипу не нарушается, однако у 1/16 расте-

ний наблюдается комплементарное действие 

генов. Появление у растений во втором поколе-

нии волнистых, расширенных в верней части, 

корневых волосков у A. thaliana обусловлено 

совместным действием в генотипе двух ком-

плементарных рецессивных генов rhd3-1 и sar-

Таблица 1. Гены A. thaliana, регулирующие определенные звенья сигнальной цепи  

Локус 

Продукт гена, 

ссылка на литера-

турный источник 

Функция про-

дукта гена 
Мутация 

Морфологическое 

изменение 

GPA1  

α-субъединица G-

белков (Weiss et al., 

1993) 

передача сигнала gpa1-3 подавление развития 

придаточных корней 

RHD3 

α-субъединица G-

белков (Shan et al., 

2008) 

передача сигнала rhd3-1 волнистые волоски 

эпиблемы 

SLR1, SHY2, 

MSG1, SHR1 

транскрипционный 

фактор (Abel et al., 

1995; Helariutta et al., 

2000) 

регуляция экс-

прессии генов 

slr-1, shy2-2, msg1-

1, shr-1 

нарушения в ветвле-

нии корней 

SAR1 
белок синаптобревин 

Ono et al., 2006) 

реализация ответа 

на сигнал 

sar-1 головчатые корневые 

волоски 
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1, каждый из которых в отдельности может 

проявляться самостоятельно. При отсутствии в 

генотипе любого из мутантных неаллельных 

генов развитие нового признака не происходит.  

Эпистатическое действие генов у араби-

допсиса наблюдается на примере наследования 

боковых и придаточных корней в корневой 

системе при взаимодействии генов GPA1 и 

SLR1. Ген SLR1 кодирует регуляторный белок, 

который контролируют экспрессию генов 

позднего ответа (Abel et al., 1995; Helariutta et 

al., 2000). Мутация slr-1 по гену SLR1 вызывает 

у растений образование только главного корня, 

который не разветвляется на боковые корни. 

Ген GPA1 кодирует α-субъединицу гетеротри-

мерных ГТФ-связывающих белков (G-белки), 

ответственных за передачу сигнала от рецепто-

ров серпантинового типа к транскрипционным 

факторам (Weiss et al., 1993). Мутация gpa1-3 в 

этом гене обусловливает у растений формиро-

вание стержневой корневой системы, имеющей 

ясно выраженный главный корень, который 

длиннее и толще боковых корней (Хаблак, Аб-

дуллаева, 2011). 

У A. thaliana рецессивный аллель gpa1-3 

гена GPA1 в гомозиготном состоянии блокиру-

ет в корневой системе развитие придаточных 

корней, а рецессивный аллель slr-1 другого ге-

на – SLR1 также в гомозиготном состоянии по-

давляет образование придаточных и боковых 

корней главного корня. От скрещивания расте-

ний мутантных линий gpa1-3 x slr-1 все гибри-

ды первого поколения оказываются дикого ти-

па, то есть имеют боковые корни главного кор-

ня и придаточные корни. Во втором поколении 

от самоопыления гибридов F1 наблюдается 

расщепление растений на три фенотипических 

класса в отношении 9/16 с боковыми корнями 

главного корня и придаточными корнями 

(GPA1_ SLR1_) : 3/16 с боковыми корнями 

главного корня, но без придаточных корней 

(gpa1-3 gpa1-3 SLR1_) : 4/16 без боковых кор-

ней главного корня и придаточных корней 

(GPA1_ slr-1 slr-1, gpa1-3 gpa1-3 slr-1 slr-1) 

(табл. 3).  

Такое поведение признаков в наследова-

нии можно объяснить рецессивным эпистазом 

типа slr-1 slr-1 > GPA1_, когда рецессивная ал-

лель одного гена – SLR1 в гомозиготном со-

стоянии подавляет действие доминантной ал-

лели другого гена – GPA1 в гомо- или гетерози-

готном состоянии. Причем растения генотипа 

slr-1 slr-1 GPA1 _ оказываются без боковых 

корней главного корня и придаточных корней, 

как и двойной гомозиготный рецессив slr-1 slr-

1 gpa1-3 gpa1-3, поскольку рецессивный ген 

slr-1 в гомозиготном состоянии вызывает фор-

Таблица 2. Результаты гибридологического анализа гибридов F1 и F2  

по форме корневых волосков  

Комбинация 

скрещивания 

Форма корне-

вых волосков в 

F1 

Число растений в F2, шт 

О
ж

и
д

а
ем

о
е 

о
т
-

н
о

ш
ен

и
е
 

χ
2

 
χ

2
st, 

Р<0,95 

всего в том числе 

rhd3-1 x sar-1 Цилиндрическая 187 

108 с цилиндрической формой кор-

невых волосков, 33 с расширенными 

в верхней части корневыми волос-

ками, 36 с волнистыми корневыми 

волосками, 10 с волнистыми, рас-

ширенными в верхней части, корне-

выми волосками  

9:3:3:1 0,56 7,81 

 
Таблица 3. Расщепление в поколении F2 по генам GPA1 и SLR1  

Обозначение GPA1_ SLR1_ gpa1-3 gpa1-3 SLR1 _ 
GPA1_ slr-1 slr-1;  

gpa1-3 gpa1-3 slr-1 slr-1 
Всего 

f 107 30 45 182 

 f
1 

102 34 46 182 

d 5 -4 -1  

d
2
 25 16 1  

χ
2
 0,25 0,47 0,02 0,74 
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мирование только главного корня, который не 

разветвляется на боковые корни, тем самым не 

дает возможности проявиться доминантному 

гену GPA1 в гомо- или гетерозиготном состоя-

нии, обусловливающему развитие в корневой 

системе придаточных и боковых корней глав-

ного корня.  

Полимерное действие генов у A. thaliana 

наблюдается в процессе наследования в корне-

вой системе длины боковых корней главного 

корня при взаимодействии генов SHY2 и MSG1. 

Гены SHY2 и MSG1 кодируют транскрипцион-

ные факторы, которые контролируют экспрес-

сию генов в ядре клетки (Abel et al., 1995; He-

lariutta et al., 2000). Мутации shy2-2, msg1-1 в 

генах SHY2, MSG1 обусловливают в корневой 

системе нарушения в ветвлении корней (Хаб-

лак, Абдуллаева, 2012а).  

У арабидопсиса растения некоторых му-

тантных линий – msg1-2, shy2-2 и других имеют 

уменьшенную степень ветвления корней, кото-

рая определяется несколькими различными ге-

нами. Так, например, нормальная длина боко-

вых корней главного корня определяется доми-

нантными генами SHY2 и MSG1, а укороченная 

– рецессивными генами shy2-2 и msg1-2. При 

скрещивании двух растений мутантных линий 

shy2-2 и msg1-2, обладающих уменьшенной по 

сравнению с диким типом величиной боковых 

корней разных порядков ветвления главного 

корня, все гибриды F1 (SHY2 shy2-2 MSG1 msg1-

2) имеют нормальную длину боковых корней. 

От самоопыления таких форм в F2 15/16 всех 

растений оказываются с варьирующей длиной 

боковых корней главного корня и 1/16 без бо-

ковых корней (табл. 4).  

В данном случае у гибридов второго по-

коления самую большую длину боковых кор-

ней обусловливают две доминантные аллели 

SHY2 и MSG1 в гомо- или гетерозиготном со-

стоянии, тогда как объединение рецессивных 

аллелей shy2-2 и msg1-2 в гомозиготном со-

стоянии определяет полное их отсутствие. При 

этом величина боковых корней зависит от чис-

ла доминантных и рецессивных генов в геноти-

пе. Наличие доминантных аллелей двух разных 

генов SHY2 и MSG1 в гомо- или гетерозиготном 

состоянии (SHY2_ MSG1_) обусловливает у 

9/16 растений максимальную длину боковых 

корней. Присутствие только одного рецессив-

ного аллеля msg1-2 в гомозиготном состоянии 

(SHY2_ msg1-2 msg1-2) или только другого ре-

цессивного аллеля shy2-2 также в гомозиготном 

состоянии (shy2-2 shy2-2 MSG1_) определяет у 

6/16 растений различную промежуточную ве-

личину боковых корней. Гомозиготное состоя-

ние по обоим рецессивным генам shy2-2 shy2-2 

msg1-2 msg1-2 приводит к редукции у 1/16 рас-

тений боковых корней. Эти результаты можно 

объяснить полимерным действием двух разных 

генов SHY2 и MSG1 на развитие одного и того 

же признака «длина боковых корней главного 

корня».  

В общем, полученные результаты указы-

вают на то, что проявление признаков корневой 

системы у A. thaliana при взаимодействии ге-

нов регулируется сигнальной системой. Насле-

дование боковых и придаточных корней в кор-

невой системе при взаимодействии генов GPA1 

и SLR1 происходит по типу рецессивного эпис-

таза (slr-1 slr-1 > GPA1_). При наследовании в 

корневой системе длины боковых корней в 

процессе взаимодействия генов SHY2 и MSG1 

наблюдается полимерное действие генов. Ком-

плементарное действие генов прослеживается 

при наследовании формы корневых волосков в 

процессе взаимодействия генов RHD3 и SAR1. 
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LINK ALARM SYSTEM REGULATION OF PLANTS  

AND INTERACTION OF GENES IN INHERITANCE OF THE ROOT SYSTEM  

IN ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. 
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The results of the study of the influence of the signaling system of regulation of plant development 

on the interaction of genes in the inheritance of the root system in Arabidopsis. Found that the sec-

ond generation of mutant lines crossing plants rhd3-1 х sar-1 notes complementary interaction of 

genes RHD3 and SAR1. When crossed plants mutant lines gpa1-3 x slr-1 in F2 generation is reces-

sive epistasis (slr-1 slr-1 > GPA1_). In the F2 mutant lines crossing plants shy2-2 x msg1-2 there is a 

polymer interaction of genes SHY2 and MSG1. 

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

system 
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І ВЗАЄМОДІЇ ГЕНІВ ПРИ УСПАДКУВАННІ ОЗНАК КОРЕНЕВОЇ СИСТЕМИ  

У ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH. 
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Представлені результати вивчення впливу сигнальної системи регуляції розвитку рослини на 

взаємодію генів в процесі успадкування ознак кореневої системи у арабідопсиса. Встановле-

но, що в другому поколінні схрещування рослин мутантних ліній rhd3-1 х sar-1 відзначається 

комплементарна взаємодія генів RHD3 і SAR1. При схрещуванні рослин мутантних ліній 

gpa1-3 x slr-1 в поколінні F2 відбувається рецесивний епістаз (slr-1 slr-1 > GPA1_). У F2 схре-

щування рослин мутантних ліній shy2-2 x msg1-2 спостерігається полімерна взаємодія генів 

SHY2 і MSG1. 

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

сигнальна система 


