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Цель. Изучить особенности строения корневых волосков у растений мутантных линий 
axr1-1, axr2-1, axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 A. thaliana. Методы. Были 
использованы вегетационный, сравнительно-морфологический и статистический 
методы исследований. Результаты. Установлено, что мутации axr1-1, axr2-1, axr3-1 и 
aux1-7 в генах AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 обусловливают подавление образования во-
лосков эпиблемы. Мутации ctr1-2 и eto1-1 в генах CTR1 и ETO1 вызывают в корневой 
системе повышение формирования корневых волосков, а мутации etr1-1 и ein2-1 ге-
нов ETR1 и EIN2 обусловливают понижение образования выростов клеток кожицы кор-
ня. Выводы. Полученные данные свидетельствуют о том, что ауксин и этилен у расте-
ний A. thaliana играют важную роль в процессе развития корневых волосков. 

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana, корневой волосок, ген, мутантная линия, аук-
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Введение. Одной из основных функций корня является активное всасыва-
ние воды, ионов минеральных солей, некоторых продуктов жизнедеятель-

ности почвенных микроорганизмов и корневых выделений других растений 
[1].

Огромную роль в процессе всасывания играют корневые волоски, располо-
женные вблизи кончика корня [2]. Они представляют собой выросты клеток по-
верхностной ткани (эпиблемы) корня. Благодаря им всасывающая повер-
хность корня у растений увеличивается в 5–10 раз [3]. 

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

Проблема генетического контроля развития корневых волосков у растений 
тесно связана с работой эндогенной регуляторной фитогормональной систе-
мы. В последние годы становится все более понятным, что процессы морфоге-
неза – результат функционирования многих генов, которые могут взаимодей-
ствовать разным образом или действовать независимо. Работа многих генов 
контролируется внешними и внутренними сигналами, среди которых важней-
шими являются фитогормональные. Действие фитогормонов, их способность 
регулировать экспрессию генов опосредована функционированием сигналь-
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ных путей. Гены, кодирующие компоненты 
сигнальных путей, также находятся под 
сложным генетическим контролем расте-
ния в соответствии с внешними и внутрен-
ними условиями. Синтез самих фитогор-
монов, которые запускают сигнальные 
пути, также регулируется многими генами 
[4, 5]. 

В настоящее время одной из главных 
задач современной физиологии, биохи-
мии, молекулярной биологии и генетики 
растений является познание механизма 
действия фитогормонов, который изучен 
крайне недостаточно [6, 7]. Изучение ме-
ханизма действия гормонов заключается в 
исследовании их рецепторов и процессов, 
приводящих к проявлению специфическо-
го гормонального эффекта [8].

Ауксины – класс низкомолекулярных 
соединений преимущественно индольной 
природы (индолил-3 – уксусная кислота и 
ее производные), которые участвуют в 
различных биохимических и физиологиче-
ских процессах растений, в том числе ре-
гулируют корнеобразование [9], рост кор-
ней в длину [10] и стимулируют их ветвле-
ние [11].

Этилен (С2Н4) является фитогормо-
ном-ингибитором, который влияет на мно-
гие аспекты жизни растений [12]. Он тор-
мозит полярный транспорт ауксина, инги-
бирует деление клеток, ускоряет созрева-
ние и опадение плодов, вызывает старение 
листьев и цветков, участвует в ответе ра-
стений на различные стрессовые факто-
ры, а также подавляет рост корней в кор-
невой системе, но способствует образо-
ванию придаточных корней на стебле [13]. 
В то же время роль ауксинов и этилена 
в процессе формирования на корнях кор-
невых волосков у растений до конца еще 
не определена. Вполне очевидно, что не-
обходимо проведение специальных ис-
следований для выяснения действия аук-
синов и этилена на образование волосков 
эпиблемы у растений.

К настоящему времени молекулярно-
генетические и физиологические иссле-
дования мутантных растений у A. thaliana 
позволили изолировать и секвенировать 
ряд генов, участвующих в метаболизме, 
сигнализации ауксина и этилена. К ним от-
носятся гены AUXIN1 (AUX1) [14], AUXIN 
RESISTANT1 (AXR1) [15], AUXIN RESIST-
ANT2 (AXR2), AUXIN RESISTANT3 (AXR3) 
[16], CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE1 
(CTR1) [17], ETHYLENE OVERPRODUC-
ER1 (ETO1) [18], ETHYLENE-RESISTANT1 
(ETR1) [19] и ETHYLENE INSENSITIVE 2 
(EIN2) [20].

Ген ETO1 кодирует белок ETO1, инги-
бирующий ферментативную активность 
фермента биосинтеза этилена (АЦК-син-
таза) [18]. Ген AUX1 контролирует мем-
бранный белок-транспортер, который пе-
реносит ауксин, образуемый преимущест-
венно в апикальной меристеме побега, в 
основном вниз по стеблю к конусу нара-
стания корня и к клеткам зон растяжения и 
всасывания [14]. 

Ген ETR1 кодирует рецепторную гисти-
динкиназу ETR1, ответственную за вос
приятие и передачу в растительную клетку 
сигнала, генерируемого этиленом [19]. 
Ген EIN2 контролирует ядерный мембран-
ный белок EIN2, передающий сигнал 
внутрь клетки [20]. Ген CTR1 кодирует бе-
лок CTR1, блокирующий передачу сигнала 
от рецепторных гистидинкиназ к ядру 
клетки. Этот белок является репрессором 
передачи этиленового сигнала, который 
образует комплекс из сенсорными гисти-
динкиназами [17]. 

Ген AXR1 контролирует убиквитин-ак-
тивирующий фермент (Е1), который явля-
ется одним из 3 компонентов убиквитин-
протеин лигазного комплекса [15]. Гены 
AXR2 и AXR3 кодируют транскрипционные 
факторы IAA7, IAA17, принадлежащие к 
семейству регуляторных белков Aux/IAA, 
контролирующих экспрессию генов вто-
ричного ответа на ауксин [16]. 
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Целью исследований работы было из-
учение влияния мутантных аллелей axr1-1, 
axr2-1, axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, 
ein2-1 и eto1-1 генов AXR1, AXR2, AXR3, 
AUX1, CTR1, ETO1, ETR1 и EIN2 на строе-
ние корневых волосков.

Материалы и методы
Материалом для исследований служи-

ли растения A. thaliana экотипа (расы) 
Columbia (Col-О) и растения мутантных 
линий constitutive triple response1-1 
(ctr1‑2), ethylene overproducer 1-1 (eto1-
1), ethylene-resistant 1-1 (etr1-1), ethy
lene insensitive 2-1 (ein2-1), auxin1-7 
(aux1-7), auxin resistant1-1 (axr1-1), auxin 
resistant 2-1 (axr2-1) и auxin resistant 3-1 
(axr3-1). Семена линий были получены из 
Ноттингемского центра образцов араби-
допсиса (Nottingham Arabidopsis Stock 
Centre, UK). 

Растения выращивали в асептической 
пробирочной культуре на агаризованной 
питательной среде Кнопа, обогащенной 
микроэлементами [21]. Питательную смесь 
разливали в химические пробирки разме-
ром 14×120 мм и закрывали их плотными 
ватными пробками. 

Семена к посеву готовили путем ярови-
зации в течение 5 суток при температуре 
4–6  оС и последующего односуточного 
проращивания при комнатной температу-
ре. Пробирки для предохранения от нагре-
вания и попадания света на корни расте-
ний обвертывали двумя слоями бумаги. 
Растения культивировали при температу-
ре 18–20  оС, освещенность круглосуточ-
ная в пределах 4000–7000 лк. 

Методы исследований – вегетацион-
ный, сравнительно-морфологический и 
статистический. Учет количества, длины и 
толщины корневых волосков на корнях у 
растений экотипа Соl-О и растений иссле-
дуемых мутантных линий проводили в 
фазе второй пары настоящих листьев под 
микроскопом типа МБС-9. Объем выборки 

у мутантных линий составлял по 30 расте-
ний. Математическую обработку результа-
тов исследований проводили по методам, 
описанным Б.А. Доспеховым [22] и 
Г.Ф. Лакиным [23]. 

Результаты и обсуждение
Снаружи корни у растений A. thaliana 

дикого или нормального типа в зоне вса-
сывания покрыты покровной тканью – эпи-
блемой, образованной одним слоем одно-
родных клеток. Поверх кожицы корня из 
клеток эпиблемы вырастают корневые во-
лоски трубчатой формы. Эта особенность 
тесно связана с функцией клеток повер-
хностной ткани корня поглощать из почвы 
воду с растворенными в ней минеральны-
ми веществами. 

Корневые волоски появляются в погло-
щающей зоне в виде небольших выростов 
клеток кожицы корня. В процессе форми-
рования волоска эпиблемы внешняя стен-
ка клетки трихобласты выпячивается 
и образует его кончик. По мере его роста 
растяжением происходит удлинение кор-
невого волоска. Длина полностью закон-
чившего рост выроста поверхностной 
клетки корня достигает 998 микрометров 
(мкм). 

У растений мутантных линий axr1-1, 
axr2-1, axr3-1 и aux1-7 корневые системы 
резко отличаются от экотипа Col-O по дли-
не и количеству корневых волосков 
(табл. 1). Длина волосков эпиблемы у ра-
стений данных мутантных линий варьирует 
в широких пределах от 110,7 до 553,2 мкм. 
Достоверное понижение величины корне-
вых волосков по отношению к контролю 
(Col-O) выявлено у всех растений мутан-
тных линий. Короткие волоски эпиблемы 
характерны для растений линий axr1-1 
(110,7 мкм) и aux1-7 (119,7 мкм). Более 
крупные волоски эпиблемы имеют расте-
ния мутантных линий axr3-1 (414,1 мкм) 
и axr2-1 (553,2 мкм). Наибольшей длиной 
корневых волосков обладают растения ли-
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Таблица 1. Средние значения биометрических параметров (длины, толщины и количества) корневых 
волосков у растений экотипа Col-О и растений мутантных линий axr2-1, axr3-1, axr1-1 и aux1-7 в фазу 
второй пары настоящих листьев (на 10-й день после прорастания семян)

Название линии
Корневые волоски

длина, мкм диаметр в основа-
нии, мкм

диаметр в средней 
части, мкм

количество, 
шт/1мм2

WT (Col-O) 997,8 21,3 9,8 50,7
axr2-1 553,2 19,2 9,8 1,5
axr3-1 414,1 16,8 8,8 1,1
axr1-1 110,7 21,6 10,1 42,7
aux1-7 119,7 21,5 10,5 40,1
HCP05 4,84 0,99 0,94 1,91

Таблица 2. Средние значения биометрических параметров (длины, толщины и количества) корневых 
волосков у растений экотипа Col-О и растений мутантных линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 в фазу 
второй пары настоящих листьев (на 10-й день после прорастания семян)

Название линии
Корневые волоски

длина, мкм диаметр в основа-
нии, мкм

диаметр в средней 
части, мкм

количество, 
шт/1мм2

WT (Col-O) 997,8 21,3 9,8 50,7
etr1-1 116,3 21,8 10,1 41,1
ein2-1 102,0 21,3 9,8 42,0
ctr1-2 1479,2 21,1 9,1 90,2
eto1-1 1458,8 21,4 9,4 83,8
HCP05 4,84 0,99 0,94 1,91

нии axr2-1, а наименьшей – растения ли-
нии axr1-1. 

Количество корневых волосков у ра-
стений изучаемых мутантных линий также 
сильно варьирует. Достоверное их пони-
жение на 1 мм2 поглощающей зоны корня 
по сравнению с исходной расой Col-O вы-
явлено у всех растений мутантных линий. 
Растения линий axr2-1 и axr3-1 практиче-
ски вовсе не формируют волоски эпибле-
мы в этой зоне, а растения линий axr1-1 и 
aux1-7 их образуют, но в меньшем количе-
стве, чем у контроля (Col-O). Наибольшее 
количество корневых волосков на 1 мм2 

зоны всасывания выявлено у растений му-
тантной линии axr1-1 (42,7 шт/1 мм2), тог-
да как наименьшее – у растений мутантной 
линии axr3-1 (1,1 шт/1 мм2).

Таким образом, полученные результа-
ты указывают о существовании различий у 

растений мутантных линий axr2-1, axr3-1, 
axr1-1 и aux1-7 по числу и длине корневых 
волосков. Причем мутации axr1-1, axr2-1, 
axr3-1 и aux1-7 в генах сигнализации аук-
сина AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 вызывают 
у растений подавление образования воло-
сков эпиблемы. 

Результаты исследований по сравне-
нию корневых систем по числу корневых 
волосков и их длине у растений исходной 
расы Col-O и растений мутантных линий 
ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 в фазу вто-
рой пары настоящих листьев обобщены в 
табл. 2. 

У растений данных мутантных линий 
корневые системы также резко отличают-
ся от экотипа Col-O по длине и количеству 
корневых волосков. Величина волосков 
эпиблемы на корнях у растений мутантных 
линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 коле-
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блется в широких пределах от 102,0 до 
1479,2 мкм. Короткие корневые волоски 
имеют растения линий etr1-1 (116,3 мкм) 
и ein2-1 (102,0 мкм). Крупные волоски 
эпиблемы характерны для растений му-
тантных линий ctr1-2 (1479,2 мкм) и eto1-
1 (1458,8 мкм).

Сравнивая соотношения длины корне-
вых волосков на корнях у растений исход-
ной расы Col-O и растений мутантных ли-
ний ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 в фазу 
второй пары настоящих листьев, можно 
заметить, что в составе их корневых си-
стем наибольшая длина среди волосков 
эпиблемы отмечается у растений линии 
ctr1-2, а наименьшая – у растений линии 
ein2-1.

Количество корневых волосков у ра-
стений исследуемых линий варьирует в 
меньшей степени, чем их длина. Исследо-
вания показали, что на 1 мм2 поглощаю-
щей зоны у дикого типа Cоl-O приходится 
51,0 корневой волосок. Растения мутант
ных линий ctr1-2 и eto1-1 по сравнению с 
исходной расой Cоl-O имеют большее ко-
личество выростов клеток кожицы корня. 
Однако растения мутантных линий etr1-1 и 
ein2-1 образуют меньшее количество во-
лосков эпиблемы, чем у контроля (Cоl-O).

Следует подчеркнуть, что наибольшее 
количество корневых волосков на 1 мм2 

зоны всасывания выявлено у растений му-
тантной линии ctr1-2 (90,0 шт/1 мм2), тог-
да как наименьшее – у растений мутантной 
линии etr1-1 (41,1 шт/1 мм2).

В общем, полученные результаты ука-
зывают на наличие различий у растений 
мутантных линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и 
eto1-1 по числу и длине корневых воло-
сков. Это позволило разделить данные му-
тации по характеру влияния на строение 
волосков эпиблемы на две группы: мута-
ции, подавляющие образование выростов 
клеток кожицы корня, и мутации, вызыва-
ющие формирование корневых волосков. 

К первой группе относятся мутации, 
подавляющие развитие волосков эпибле-
мы. В этих случаях мутантные растения 
имеют уменьшенное по отношению к эко-
типу Col-O количество и длину выростов 
клеток кожицы корня. Такими мутациями 
являются etr1-1 и ein2-1.

Мутации etr1-1 и ein2-1 в генах ETR1 и 
EIN2 вызывают у растений нарушения в 
мембранных рецепторах ETR1 и EIN2, вос-
принимающих и передающих этиленовый 
сигнал к транскрипционным факторам, от-
ветственным за экспрессию чувствитель-
ных генов, контролирующих образование 
из клеток поверхностной ткани корня кор-
невых волосков [19, 20]. Это обусловлива-
ет в корневой системе понижение форми-
рования волосков эпиблемы. 

Во вторую группу входят мутации, ко-
торые вызывают образование выростов 
клеток кожицы корня. К ним относятся му-
тации ctr1-2 и eto1-1. В таких случаях у ра-
стений под влиянием мутации развивает-
ся большее по сравнению с исходной 
расой Col-O число и длина корневых воло-
сков.

Мутации ctr1-2 и eto1-1 по генам CTR1 
и ETO1 приводят у растений к дефектам в 
белках CTR1 (блокаторе этиленового сиг-
нала) и ETO1 (ингибиторе ферментатив-
ной активности фермента биосинтеза эти-
лена АЦК-синтазы), что влечет за собой 
транскрипцию компетентных генов, участ-
вующих в процессе формирования корне-
вых волосков [17, 18]. В результате в кор-
невой системе повышается образование 
волосков эпиблемы. 

До настоящего времени считалось, что 
ауксины являются фитогормонами, стиму-
лирующими рост клеток. Так, рост клеток 
растяжением многих незрелых тканей (в 
интактном растении и в культуре) усилива-
ется при добавлении ИУК в 6 и даже в 8 раз 
[24]. Однако результаты исследований по 
влиянию мутаций axr1-1, axr2-1, axr3-1 и 
aux1-7 в генах AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 
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на строение корневых волосков показали, 
что ауксины участвуют и в инициировании 
процесса развития волосков эпиблемы. 
Кроме того, проведенные нами исследо-
вания по действию мутаций ctr1-2, etr1-1, 
ein2-1 и eto1-1 в генах CTR1, ETR1, EIN2 и 
ETO1 на строение корневых волосков сви-
детельствуют в пользу того, что наряду с 
ауксинами важную роль в образовании вы-
ростов клеток кожицы корня играет и эти-
лен. 

Выводы
У мутантных линий axr1-1, axr2-1, 

axr3‑1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и 
eto1-1 корневые системы значительно от-
личаются от исходной расы Col-O по коли-
честву корневых волосков и их длине. Му-
тации axr1-1, axr2-1, axr3-1 и aux1-7 по 
генам AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 обуслов-
ливают в корневой системе понижение об-
разования выростов клеток кожицы корня. 
Мутации ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 ге-
нов CTR1, ETO1, ETR1 и EIN2 по-разному 
действуют на количество и длину волосков 
эпиблемы. Мутации ctr1-2 и eto1-1 обус
ловливают в корневой системе повыше-
ние образования выростов клеток кожицы 
корня, а мутации etr1-1 и ein2-1 вызывают 
понижение формирования корневых 
волосков.
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ГЕНЕТИЧНА ТА ГОРМОНАЛЬНА РЕГУЛЯЦІЯ 
РОЗВИТКУ КОРЕНЕВОГО ВОЛОСКА  
У ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH.

С.Г. Хаблак

Луганський національний аграрний університет 
Україна, 91008, Луганськ, ЛНАУ 
e-mail: serhab_211981@rambler.ru

Мета. Вивчити особливості будови корене-
вих волосків у рослин мутантних ліній axr1-1, 
axr2‑1, axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2-1 
і eto1-1 A. thaliana. Методи. Були використа-
ні вегетаційний, порівняльно-морфологічний і 
статистичний методи досліджень. Результати. 
Встановлено, що мутації axr1-1, axr2-1, axr3-1 
і aux1-7 в генах AXR1, AXR2, AXR3 і AUX1 обу-
мовлюють пригнічення утворення волосків епі-
блеми. Мутації ctr1-2 і eto1-1 в генах CTR1 і 
ETO1 спричиняють у кореневій системі підви-

щення формування кореневих волосків, а мута-
ції etr1-1 і ein2-1 генів ETR1 і EIN2 обумовлю-
ють зниження утворення виростів клітин шкірки 
кореня. Висновки. Отримані дані свідчать про 
те, що ауксин і етилен у рослин A. thaliana віді-
грають важливу роль у процесі розвитку коре-
невих волосків.

Ключові слова: Arabidopsis thaliana, корене-
вий волос, ген, мутантна лінія, ауксин, етилен.

GENETIC AND HORMONAL REGULATION OF 
THE DEVELOPMENT OF ROOT HAIRS  
IN ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH.

S.G. Hablak

Lugansky National Agricultural University 
Ukraine, 91008, Lugansk, LNAU 
e-mail: serhab_211981@rambler.ru

Aim. Aim is to study the structural features 
of the root hairs in plant mutant lines axr1-1, 
axr2‑1, axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2‑1 
and eto1‑1 A. thaliana. Methods. We used 
the vegetation, comparative morphological 
and statistical research methods. Results. 
Found that mutations axr1-1, axr2-1, axr3-1 
and aux1‑7 in genes AXR1, AXR2, AXR3 and 
AUX1 cause suppression of hairs epiblemy. 
Mutations ctr1-2 and eto1-1 in genes CTR1 
and ETO1 cause in the root system increased 
formation of root hairs while mutations etr1‑1 
and ein2-1 in genes ETR1 and EIN2 lead to 
decreased formation of outgrowths in root skin 
cells. Conclusions. Our findings suggest that 
auxin and ethylene in A. thaliana plants play an 
important role in the development of root hairs.

Key words: Arabidopsis thaliana, root hair, 
gene, mutant line, auxin, ethylene.


