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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 веãетационный, сравнительно-морфолоãический и статистический 
методы исследований. Результаты. Óстановлено, что мутации axr1-1, axr2-1, axr3-1 и 
aux1-7 в ãенах AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 обусловливают подавление образования во-
лосков эпиблемы. Мутации ctr1-2 и eto1-1 в ãенах CTR1 и ETO1 вызывают в корневой 
системе повышение формирования корневых волосков, а мутации etr1-1 и ein2-1 ãе-
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 иãрают важную роль в процессе развития корневых волосков. 

Ключевые слова: Arabidopsis thaliana, корневой волосок, ãен, мутантная линия, аук-
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Ввåдåíèå. Îдной из основных функций корня является активное всасыва-
ние воды, ионов ìинеральных солей, некоторых продуктов жизнедеятель-

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

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

Íесìотря на важную роль волосков эпиблеìы в поглощении воды и пита-
тельных веществ из почвы, генетический контроль их развития у растений 
остается практически неисследованныì. Îчень ìало известно о ìолекулярно-
генетических ìеханизìах, регулирующих ìорфогенез выростов клеток ко-
жицы корня.

Проблеìа генетического контроля развития корневых волосков у растений 
тесно связана с работой эндогенной регуляторной фитогорìональной систе-
ìы. Â последние годы становится все более понятныì, что процессы ìорфоге-
неза – результат функционирования ìногих генов, которые ìогут взаиìодей-
ствовать разныì образоì или действовать независиìо. Ðабота ìногих генов 
контролируется внешниìи и внутренниìи сигналаìи, среди которых важней-
шиìи являются фитогорìональные. Äействие фитогорìонов, их способность 
регулировать экспрессию генов опосредована функционированиеì сигналь-
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ных путей. Ãены, кодирующие коìпоненты 
сигнальных путей, также находятся под 
сложныì генетическиì контролеì расте-
ния в соответствии с внешниìи и внутрен-
ниìи условияìи. Ñинтез саìих фитогор-
ìонов, которые запускают сигнальные 
пути, также регулируется ìногиìи генаìи 
[4, 5]. 

Â настоящее вреìя одной из главных 
задач совреìенной физиологии, биохи-
ìии, ìолекулярной биологии и генетики 
растений является познание ìеханизìа 
действия фитогорìонов, который изучен 
крайне недостаточно [6, 7]. Èзучение ìе-
ханизìа действия горìонов заключается в 
исследовании их рецепторов и процессов, 
приводящих к проявлению специфическо-
го горìонального эффекта [8].

Àуксины – класс низкоìолекулярных 
соединений преиìущественно индольной 
природы (индолил-3 – уксусная кислота и 
ее производные), которые участвуют в 
различных биохиìических и физиологиче-
ских процессах растений, в тоì числе ре-
гулируют корнеобразование [9], рост кор-
ней в длину [10] и стиìулируют их ветвле-
ние [11].

Этилен (Ñ2Í4) является фитогорìо-
ноì-ингибитороì, который влияет на ìно-
гие аспекты жизни растений [12]. Îн тор-
ìозит 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 систеìе, но способствует образо-
ванию придаточных корней на стебле [13]. 
Â то же вреìя роль ауксинов и этилена 
в процессе форìирования на корнях кор-
невых волосков у растений до конца еще 
не определена. Âполне очевидно, что не-
обходиìо проведение специальных ис-
следований для выяснения действия аук-
синов и этилена на образование волосков 
эпиблеìы у растений.

Ê настоящеìу вреìени ìолекулярно-
генетические и физиологические иссле-
дования ìутантных растений у A. thaliana 
позволили изолировать и секвенировать 
ряд генов, участвующих в ìетаболизìе, 
сигнализации ауксина и этилена. Ê ниì 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].

Ãен ETO1 кодирует белок ETO1, инги-
бирующий ферìентативную активность 
ферìента биосинтеза этилена (ÀÖÊ-син-
таза) [18]. Ãен AUX1 контролирует ìеì-
бранный белок-транспортер, который пе-
реносит ауксин, образуеìый преиìущест-
венно в апикальной ìеристеìе побега, в 
основноì вниз по стеблю к конусу нара-
стания корня и к клеткаì зон растяжения и 
всасывания [14]. 

Ãен ETR1 кодирует рецепторную гисти-
динкиназу ETR1, ответственную за вос-
приятие и передачу в растительную клетку 
сигнала, генерируеìого этиленоì [19]. 
Ãен EIN2 контролирует ядерный ìеìбран-
ный белок EIN2, передающий сигнал 
внутрь клетки [20]. Ãен CTR1 кодирует бе-
лок CTR1, блокирующий передачу сигнала 
от рецепторных гистидинкиназ к ядру 
клетки. Этот белок является репрессороì 
передачи этиленового сигнала, который 
образует коìплекс из сенсорныìи гисти-
динкиназаìи [17]. 

Ãен AXR1 контролирует убиквитин-ак-
тивирующий ферìент (Å1), который явля-
ется одниì из 3 коìпонентов убиквитин-
протеин лигазного коìплекса [15]. Ãены 
AXR2 и AXR3 кодируют транскрипционные 
факторы IAA7, IAA17, принадлежащие к 
сеìейству регуляторных белков Aux/IAA, 
контролирующих экспрессию генов вто-
ричного ответа на ауксин [16]. 
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Öелью исследований работы было из-
учение влияния ìутантных 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.

Ìàòåðèàëы è мåòоды
Ìатериалоì для исследований служи-

ли растения A. thaliana экотипа (расы) 
Columbia (Col-Î) и растения ìутантных 
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). Ñеìена линий были получены из 
Íоттингеìского центра образцов араби-
допсиса (Nottingham Arabidopsis Stock 
Centre, UK). 

Ðастения выращивали в асептической 
пробирочной культуре на агаризованной 
питательной среде Êнопа, обогащенной 
ìикроэлеìентаìи [21]. Питательную сìесь 
разливали в хиìические пробирки разìе-
роì 14×120 ìì и закрывали их плотныìи 
ватныìи пробкаìи. 

Ñеìена к посеву готовили путеì ярови-
зации в течение 5 суток при теìпературе 
4–6 оÑ и последующего односуточного 
проращивания при коìнатной теìперату-
ре. Пробирки для предохранения от нагре-
вания и попадания света на корни расте-
ний обвертывали двуìя слояìи буìаги. 
Ðастения культивировали при теìперату-
ре 18–20 оÑ, освещенность круглосуточ-
ная в пределах 4000–7000 лк. 

Ìетоды исследований – вегетацион-
ный, сравнительно-ìорфологический и 
статистический. Óчет количества, длины и 
толщины корневых волосков на корнях у 
растений экотипа Ñоl-Î и растений иссле-
дуеìых ìутантных линий проводили в 
фазе второй пары настоящих листьев под 
ìикроскопоì типа ÌБÑ-9. Îбъеì выборки 

у ìутантных линий составлял по 30 расте-
ний. Ìатеìатическую обработку результа-
тов исследований проводили по ìетодаì, 
описанныì Б.À. Äоспеховыì [22] и 
Ã.Ф. Ëакиныì [23]. 

Рåзуëüòàòы è обñуждåíèå
Ñнаружи корни у растений A. thaliana 

дикого или норìального типа в зоне вса-
сывания покрыты покровной тканью – эпи-
блеìой, образованной одниì слоеì одно-
родных клеток. Поверх кожицы корня из 
клеток эпиблеìы вырастают корневые во-
лоски трубчатой форìы. Эта особенность 
тесно связана с функцией клеток повер-
хностной ткани корня поглощать из почвы 
воду с растворенныìи в ней ìинеральны-
ìи веществаìи. 

Êорневые волоски появляются в погло-
щающей зоне в виде небольших выростов 
клеток кожицы корня. Â процессе форìи-
рования волоска эпиблеìы внешняя стен-
ка клетки трихобласты выпячивается 
и образует его кончик. По ìере его роста 
растяжениеì происходит удлинение кор-
невого волоска. Äлина полностью закон-
чившего рост выроста поверхностной 
клетки корня достигает 998 ìикроìетров 
(ìкì). 

Ó растений ìутантных линий axr1-1, 
axr2-1, axr3-1 и aux1-7 корневые систеìы 
резко отличаются от экотипа Col-O по дли-
не и количеству корневых волосков 
(табл. 1). Äлина волосков эпиблеìы у ра-
стений данных ìутантных линий варьирует 
в широких пределах от 110,7 до 553,2 ìкì. 
Äостоверное понижение величины корне-
вых волосков по отношению к контролю 
(Col-O) выявлено у всех растений ìутан-
тных линий. Êороткие волоски эпиблеìы 
характерны для растений линий axr1-1 
(110,7 ìкì) и aux1-7 (119,7 ìкì). Более 
крупные волоски эпиблеìы иìеют расте-
ния ìутантных линий axr3-1 (414,1 ìкì) 
и axr2-1 (553,2 ìкì). Íаибольшей длиной 
корневых волосков обладают растения ли-
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Òàбëèцà 1. Ñредние значения биоìетрических параìетров (длины, толщины и количества) корневых 
волосков у растений экотипа Col-Î и растений ìутантных линий axr2-1, axr3-1, axr1-1 и aux1-7 в фазу 
второй пары настоящих листьев (на 10-й день после прорастания сеìян)

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

Òàбëèцà 2. Ñредние значения биоìетрических параìетров (длины, толщины и количества) корневых 
волосков у растений экотипа Col-Î и растений ìутантных линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 в фазу 
второй пары настоящих листьев (на 10-й день после прорастания сеìян)

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 наиìеньшей – растения ли-
нии axr1-1. 

Êоличество корневых волосков у ра-
стений изучаеìых ìутантных линий также 
сильно варьирует. Äостоверное их пони-
жение на 1 ìì2 поглощающей зоны корня 
по сравнению с исходной расой Col-O вы-
явлено у всех растений ìутантных линий. 
Ðастения линий axr2-1 и axr3-1 практиче-
ски вовсе не форìируют волоски эпибле-
ìы в этой зоне, а растения линий axr1-1 и 
aux1-7 их образуют, но в ìеньшеì количе-
стве, чеì у контроля (Col-O). Íаибольшее 
количество корневых волосков на 1 ìì2 

зоны всасывания выявлено у растений ìу-
тантной линии axr1-1 (42,7 шт/1 ìì2), тог-
да как наиìеньшее – у растений ìутантной 
линии axr3-1 (1,1 шт/1 ìì2).

Òакиì образоì, полученные результа-
ты указывают о существовании различий у 

растений ìутантных линий axr2-1, axr3-1, 
axr1-1 и aux1-7 по числу и длине корневых 
волосков. Причеì ìутации 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 эпиблеìы. 

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

Ó растений данных ìутантных линий 
корневые систеìы также резко отличают-
ся от экотипа Col-O по длине и количеству 
корневых волосков. Âеличина волосков 
эпиблеìы на корнях у растений ìутантных 
линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 коле-



ISSN 1810-7834. Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2013, том 11, № 1 141

Генетическая и ãормональная реãуляция развития корневоãо волоска у Arabidopsis ...

блется в широких пределах от 102,0 до 
1479,2 ìкì. Êороткие корневые волоски 
иìеют растения линий etr1-1 (116,3 ìкì) 
и ein2-1 (102,0 ìкì). Êрупные волоски 
эпиблеìы характерны для растений ìу-
тантных линий ctr1-2 (1479,2 ìкì) и eto1-
1 (1458,8 ìкì).

Ñравнивая соотношения длины корне-
вых волосков на корнях у растений исход-
ной расы Col-O и растений ìутантных ли-
ний ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 в фазу 
второй пары настоящих листьев, ìожно 
заìетить, что в составе их корневых си-
стеì наибольшая длина среди волосков 
эпиблеìы отìечается у растений линии 
ctr1-2, а наиìеньшая – у растений линии 
ein2-1.

Êоличество корневых волосков у ра-
стений исследуеìых линий варьирует в 
ìеньшей степени, чеì их длина. Èсследо-
вания показали, что на 1 ìì2 поглощаю-
щей зоны у дикого типа Cоl-O приходится 
51,0 корневой волосок. Ðастения ìутант-
ных линий ctr1-2 и eto1-1 по сравнению с 
исходной расой Cоl-O иìеют большее ко-
личество выростов клеток кожицы корня. 
Îднако растения ìутантных линий etr1-1 и 
ein2-1 образуют ìеньшее количество во-
лосков эпиблеìы, чеì у контроля (Cоl-O).

Ñледует подчеркнуть, что наибольшее 
количество корневых волосков на 1 ìì2 

зоны всасывания выявлено у растений ìу-
тантной линии ctr1-2 (90,0 шт/1 ìì2), тог-
да как наиìеньшее – у растений ìутантной 
линии etr1-1 (41,1 шт/1 ìì2).

Â общеì, полученные результаты ука-
зывают на наличие различий у растений 
ìутантных линий ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и 
eto1-1 по числу и длине корневых воло-
сков. Это позволило разделить данные ìу-
тации по характеру влияния на строение 
волосков эпиблеìы на две группы: ìута-
ции, подавляющие образование выростов 
клеток кожицы корня, и ìутации, вызыва-
ющие форìирование корневых волосков. 

Ê первой группе относятся ìутации, 
подавляющие развитие волосков эпибле-
ìы. Â этих случаях ìутантные растения 
иìеют уìеньшенное по отношению к эко-
типу Col-O количество и длину выростов 
клеток кожицы корня. Òакиìи ìутацияìи 
являются etr1-1 и ein2-1.

Ìутации etr1-1 и ein2-1 в генах ETR1 и 
EIN2 вызывают у растений нарушения в 
ìеìбранных рецепторах ETR1 и EIN2, вос-
приниìающих и передающих этиленовый 
сигнал к транскрипционныì фактораì, от-
ветственныì за экспрессию чувствитель-
ных генов, контролирующих образование 
из клеток поверхностной ткани корня кор-
невых волосков [19, 20]. Это обусловлива-
ет в корневой систеìе понижение форìи-
рования волосков эпиблеìы. 

Âо вторую группу входят ìутации, ко-
торые вызывают образование выростов 
клеток кожицы корня. Ê ниì относятся ìу-
тации ctr1-2 и eto1-1. Â таких случаях у ра-
стений под влияниеì ìутации развивает-
ся большее по сравнению с исходной 
расой Col-O число и длина корневых воло-
сков.

Ìутации ctr1-2 и eto1-1 по генаì CTR1 
и ETO1 приводят у растений к дефектаì в 
белках CTR1 (блокаторе этиленового сиг-
нала) и ETO1 (ингибиторе ферìентатив-
ной активности ферìента биосинтеза эти-
лена ÀÖÊ-синтазы), что влечет за собой 
транскрипцию коìпетентных генов, участ-
вующих в процессе форìирования корне-
вых волосков [17, 18]. Â результате в кор-
невой систеìе повышается образование 
волосков эпиблеìы. 

Äо настоящего вреìени считалось, что 
ауксины являются фитогорìонаìи, стиìу-
лирующиìи рост клеток. Òак, рост клеток 
растяжениеì ìногих незрелых тканей (в 
интактноì растении и в культуре) усилива-
ется при добавлении ÈÓÊ в 6 и даже в 8 раз 
[24]. Îднако результаты исследований по 
влиянию ìутаций 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 эпиблеìы. 
Êроìе того, проведенные наìи исследо-
вания по действию ìутаций 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 
ауксинаìи важную роль в образовании вы-
ростов клеток кожицы корня играет и эти-
лен. 

Выводы
Ó ìутантных линий axr1-1, axr2-1, 

axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и 
eto1-1 корневые систеìы значительно от-
личаются от исходной расы Col-O по коли-
честву корневых волосков и их длине. Ìу-
тации axr1-1, axr2-1, axr3-1 и aux1-7 по 
генаì AXR1, AXR2, AXR3 и AUX1 обуслов-
ливают в корневой систеìе понижение об-
разования выростов клеток кожицы корня. 
Ìутации ctr1-2, etr1-1, ein2-1 и eto1-1 ге-
нов CTR1, ETO1, ETR1 и EIN2 по-разноìу 
действуют на количество и длину волосков 
эпиблеìы. Ìутации ctr1-2 и eto1-1 обус-
ловливают в корневой систеìе повыше-
ние образования выростов клеток кожицы 
корня, а ìутации etr1-1 и ein2-1 вызывают 
понижение форìирования корневых 
волос ков.
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ÃÅÍÅÒÈ×ÍÀ ÒÀ ÃÎÐÌÎÍÀËÜÍÀ ÐÅÃÓËЯÖІЯ 
ÐÎЗÂÈÒÊÓ ÊÎÐÅÍÅÂÎÃÎ ÂÎËÎÑÊÀ  
Ó ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HEYNH.

С.Г. Хаблак

Ëуганський нац³ональний аграрний ун³верситет 
Óкраїна, 91008, Ëуганськ, ËÍÀÓ 
e-mail: serhab_211981@rambler.ru

Ìåòà. Âивчити особливост³ будови корене-
вих волоск³в у рослин ìутантних л³н³й axr1-1, 
axr2-1, axr3-1, aux1-7, ctr1-2, etr1-1, ein2-1 
³ eto1-1 A. thaliana. Ìåòодè. Були використа-
н³ вегетац³йний, пор³вняльно-ìорфолог³чний ³ 
статистичний ìетоди досл³джень. Рåзуëüòàòè. 
Âстановлено, що ìутац³ї axr1-1, axr2-1, axr3-1 
³ aux1-7 в генах AXR1, AXR2, AXR3 ³ AUX1 обу-
ìовлюють пригн³чення утворення волоск³в еп³-
блеìи. Ìутац³ї ctr1-2 ³ eto1-1 в генах CTR1 ³ 
ETO1 спричиняють у коренев³й систеì³ п³дви-

щення форìування кореневих волоск³в, а ìута-
ц³ї etr1-1 ³ ein2-1 ген³в ETR1 ³ EIN2 обуìовлю-
ють зниження утворення вирост³в кл³тин шк³рки 
кореня. Вèñíовкè. Îтриìан³ дан³ св³дчать про 
те, що ауксин ³ етилен у рослин A. thaliana в³д³-
грають важливу роль у процес³ розвитку коре-
невих волоск³в.

Кëючов³ ñëовà: Arabidopsis thaliana, корене-
вий волос, ген, ìутантна л³н³я, 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.


