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Представлены результаты исследования влияния взаимодействия генов CEN1 и SAR1 
на образование формы корневых волосков у Arabidopsis thaliana. Установлено, что наследо-
вание формы корневых волосков у арабидопсиса при взаимодействии генов CEN1 и SAR1 про-
исходит по типу комплементарного действия генов. 

введение. Корень – подземный ор-
ган растения [1]. У растений кончик корня 
снаружи покрыт однослойной эпиблемой 
(кожицей). Кожица корня всасывает воду, 
минеральные вещества из почвы и переда-
ет их в стебель и листья. Клетки эпиблемы 
способны образовывать корневые волоски. 
Они являются настоящими выростами вне-
шних стенок поверхностных клеток корня, 
которые не ограничиваются от них перего-
родками [2]. 

Несмотря на важную роль волосков 
эпиблемы в поглощении воды и питательных 
веществ из почвы, генетический контроль 
их развития у растений остается практичес-
ки неисследованным. Очень мало известно 
о молекулярно-генетических механизмах, 
регулирующих морфогенез выростов клеток 
кожицы корня. 

К настоящему времени генетичес-
кие исследования выявили ряд генов у A. 
thaliana, участвующих в процессе развития 
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корневых волосков. К ним относятся гены 
CENTIPEDE1 (CEN1) [3] и SYNAPTOBREVIN-
RELATED PROTEIN1 (SAR1) [4].

Как известно, мембрана является важ-
нейшим селективным барьером, отделяю-
щим содержимое клетки и ее органелл от 
окружающего раствора. Она играет ключе-
вую роль как в структурной организации, так 
и в функционировании клетки [5]. В клетке 
постоянно происходит обмен веществом с 
внешней средой и между различными орга-
неллами. Обычно роль переносчиков в этих 
процессах играют маленькие мембранные 
пузырьки. Они представляют собой 
внутриклеточные органоиды, в которых за-
пасаются или перемещаются вещества меж-
ду внутренними локациями клетки [6]. 

Везикулы образуются на поверхности 
органелл или плазматической мембраны 
клетки в процессе эндоцитоза либо 
экзоцитоза. В последние годы появились 
данные о специализированных белках, при-
нимающих участие в первоначальной инва-
гинации поверхности мембраны (эпсины), 
формировании самих везикул (клатрин, 
кавеолин, СОР-комплексы), их транспорти-
ровке (SEC1), а также сливании с наружной 
цитоплазматической мембраной (синапто-
бревин) [7]. В частности, ген SAR1 кодирует 
белок (синаптобревин), участвующий в со-
единении внутриклеточных везикул с вне-
шней клеточной мембранной [8]. Белковый 
продукт гена CEN1 до конца еще не установ-
лен [9].

Наследование формы волосков 
эпиблемы в корневой системе у A. thaliana 
является одним из мало изученных вопро-
сов генетики его морфогенеза. Этот факт 
заставляет решать вопрос об исследовании 
совместного влияния генов CEN1 и SAR1 на 
форму корневых волосков.

материалы и методы исследований.
Объектом исследований служили расте-
ния Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. экотипа 
(расы) Columbia (Col-0) и мутантных линий 
centipede-1 (cen-1), synaptobrevin-related 
protein-1 (sar-1). Семена мутантных линий 
были получены из Ноттингемского цен-
тра образцов арабидопсиса (Nottingham 
Arabidopsis Stock Centre (NASC), UK). Растения 

выращивали в 2008 г. в лаборатории охраны 
почв в асептической пробирочной культуре 
на агаризованной питательной среде Кнопа, 
обогащенной микроэлементами [10]. Пита-
тельную смесь разливали в химические про-
бирки размером 14х120 мм и закрывали их 
плотными ватными пробками. 

Семена к посеву готовили путем яро-
визации в течение 5 суток при температуре 
4–60 С и последующего односуточного про-
ращивания при комнатной температуре. 
Пробирки для предохранения от нагрева-
ния и попадания света на корни растений 
обертывали двумя слоями бумаги. После по-
садки пробирки накрывали полиэтиленовой 
пленкой. Снимали полиэтиленовую пленку 
по достижении семядольными листьями ее 
поверхности. Растения культивировали при 
температуре 18–200 С, освещенность кругло-
суточная в пределах 4000–7000 лк. 

Кастрацию и принудительную гибри-
дизацию проводили под микроскопом 
типа МБС-9 («Модуль Плюс», Украина). Ге-
нетический анализ наследования формы 
корневых волосков у растений проводили 
в F1, F2. Объем выборки в F2 составлял 196 
растений. Математическую обработку ре-
зультатов исследований проводили по Г.Ф. 
Лакину [11], а также по В. Боровикову [12] с 
использованием компьютерной программы 
«Statistica».

результаты исследований. У A. thali-
ana дикого типа на корнях развиваются 
корневые волоски трубчатой (цилиндри-
ческой) формы. Растения мутантной линии 
cen1-1 образуют крючкообразные корневые 
волоски. Для растений мутантной линии sar-
1 характерны расширенные в верхней части 
(головчатые) выросты клеток кожицы корня.

Результаты скрещивания растения 
мутантной линии cen1-1, обладающего 
крючкообразными корневыми волосками 
cen1-1 cen1-1 SAR1 SAR1, с растением мутант-
ной линии sar-1, имеющим расширенные в 
верхней части (головчатые) корневые во-
лоски CEN1 CEN1 sar-1 sar-1, приведены на 
рисунке 1. 

У гибридных растений F1 волоски 
эпиблемы оказываются цилиндрической 
формы. Это объясняется комплементарным 
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взаимодействием у гетерозигот CEN1 cen1-
1 SAR1 sar-1 доминантных аллелей двух 
разных генов CEN1 и SAR1. 

При самоопылении растений F1 в F2 на-
блюдается расщепление по форме корневых 
волосков в отношении 9/16 CEN1 _ SAR1 _ : 
3/16 CEN1 _ sar-1 sar-1 : 3/16 cen1-1 cen1-1 
SAR1 _ : 1/16 cen1-1 cen1-1 sar-1 sar-1. 

Первый фенотипический класс (9/16) 
имеет такие же корневые волоски, как и у ги-
бридов первого поколения, второй (3/16) – 
расширенные в верхней части (головчатые) 

волоски эпиблемы, сходные с материнской 
формой, третий (3/16) – крючкообразные 
выросты клеток кожицы корня, подобные 
отцовской форме, а четвертый (1/16) – 
крючкообразные, утолщенные на верхуш-
ке, корневые волоски, которые отсутствуют 
у родительских растений. Эти результаты 
указывают на то, что взаимно дополняю-
щее влияние двух рецессивных генов cen1-1 
и sar-1 в генотипе в гомозиготном состоя-
нии (cen1-1 cen1-1 sar-1 sar-1) обусловли-
вает у растений развитие нового признака 

рис. 1 – наследование формы корневых волосков у a. thaliana при комплементарном 
взаимодействии двух пар генов cEN1 и Sar1: cEN1 – цилиндрическая форма корневых волос-
ков, cen1-1 – крючкообразные корневые волоски, Sar1 – цилиндрическая форма корневых 
волосков, sar-1 – расширенные в верхней части корневые волоски.

таблица 1
расщепление в поколении F2 по генам cEN1 и Sar1

Обозначение CEN1 __ 
SAR1 __

 CEN1 __ 
sar-1 sar-1

cen1-1 cen1-1 
 SAR1 __

cen1-1 cen1-1 
sar-1 sar-1 Всего

f 109 35 34 8 186
 f1 104 35 35 12 186
d 5 0 -1 -4
d2 25 0 1 16

/

2
2

f
d

=χ 0,24 0 0,03 1,33 1,6
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(крючкообразных, расширенных в верхней 
части, волосков эпиблемы).

Достоверность расщепления по 
критерию χ2 представлена в таблице 1. 
Для данного скрещивания между фак-
тически полученными и теоретически 
вычисленными данными нет достоверных 
различий.

Таким образом, появление у растений 
в F2 крючкообразных, утолщенных на вер-
хушке, корневых волосков является резуль-
татом комплементарного взаимодействия 
двух рецессивных аллелей cen1-1 и sar-1 в 
гомозиготном состоянии.

Необходимо отметить, что подобные 
примеры наследования встречаются и у 
других растений, животных и насекомых. В 
этих случаях комплементарное взаимодей-
ствие рецессивных аллелей обусловливает 
развитие пластинчатого, или листовидного, 
гребня у кур, белых глаз у дрозофилы, жел-
то-оранжевой окраски плодов у томатов 
[13]. 

выводы. 1. Наследование формы 
корневых волосков у A. thaliana при взаимо-
действии генов CEN1 и SAR1 происходит по 
типу комплементарного действия генов, при 
котором каждый из генов характеризуется 
собственным специфическим эффектом. 

2. Комплементарное взаимодействие 
рецессивных генов cen1-1 и sar-1 обусловли-
вает развитие у растений крючкообразных, 
утолщенных на верхушке, волосков 
эпиблемы. 
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