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1

 

ÄÔËÍ‡Î¸Ì‡fl ÏÂËÒÚÂÏ‡ Û ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ
ÙÓÏËÛÂÚÒfl Ì‡ ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚ‡‰ËË Ë ‚ ‰‡Î¸-
ÌÂÈ¯ÂÏ ‰‡ÂÚ ‡Á‚ËÚËÂ Ì‡‰ÁÂÏÌÓÈ ˜‡ÒÚË ‡ÒÚÂÌËfl.
äÎ‡ÒÒ 

 

I

 

 „ÂÌÓ‚ 

 

KNOX

 

 Ë„‡ÂÚ ÍËÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÓÎ¸ ‚
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚, Â„ÛÎËÛfl
ÏÂËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ ÎËÒÚ‡. ÉÂ-
Ì˚ ˝ÚÓ„Ó ÍÎ‡ÒÒ‡ 

 

BP

 

 

 

(

 

KNAT

 

1

 

), 

 

KNAT

 

2

 

, 

 

KNAT

 

6

 

, 

 

STM

 

˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ‚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏÂ, ÌÓ ÌÂ ‚
ÔËÏÓ‰Ëflı ÎËÒÚ¸Â‚ (

 

Jackson

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1994; 

 

Long

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
1996; 

 

Tamaoki

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1997; 

 

Nishimura

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1999; 

 

Sen-
toku

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1999). èÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË ̋ ÚËı „ÂÌÓ‚
‚ ÔËÏÓ‰Ëflı Ë ‡Á‚Ë‚‡˛˘ËıÒfl ÎËÒÚ¸flı ‚‡ÊÌÓ ‰Îfl
ÔÂÂıÓ‰‡ ÓÚ ÌÂ‰ÂÏËÌËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ÓÒÚ‡ ‡ÔËÍ‡Î¸-
ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚ Í ‰ÂÚÂÏËÌËÓ‚‡ÌÌÓÏÛ ÚËÔÛ ÏÂË-
ÒÚÂÏ˚ ÎËÒÚ‡ (

 

Ori

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2000; 

 

Semiarti

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2001).
ùÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ÍÎ‡ÒÒ‡ 

 

I

 

 ÔË‚Ó‰ËÚ
Í ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ÙÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍËÏ ËÁÏÂÌÂÌËflÏ, ‚ ÚÓÏ
˜ËÒÎÂ Í ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÏÛ ‡Á‚ËÚË˛ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌ-
ÍË Ë ‚ ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Â ÒÎÛ˜‡flı Í ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ˝Í-
ÚÓÔË˜ÂÒÍËı ÏÂËÒÚÂÏ (ÒÏ. Ó·ÁÓ˚ ‚ ‹ 6, 2007:
ãÛÚÓ‚‡, ÑÓ‰ÛÂ‚‡. ë. 420–433; ÖÊÓ‚‡. ë. 434–445).
èÓÒÎÂ Ú‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËË ‡ÒÚÂÌËÈ 

 

A

 

. 

 

thaliana

 

 Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ „ÂÌ‡ 

 

35

 

S

 

::

 

BP

 

 ÔÓËÒıÓ‰ËÎÓ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÎË-
ÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË, ‡ÒÒÂ˜ÂÌÌÓÈ Ì‡ ‰ÓÎË; ‚ ÒËÌÛÒ‡ı
ÎËÒÚ¸Â‚ Ì‡·Î˛‰‡ÎÓÒ¸ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ˝ÍÚÓÔË˜Â-
ÒÍËı ÏÂËÒÚÂÏ (

 

Chuck

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1996). 

 

1

 

ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ êÓÒÒËÈÒÍËÏ ÙÓÌ‰ÓÏ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÔÓÂÍÚ ‹ 07-04-01515-‡), îÂ‰Â‡Î¸ÌÓÈ ˆÂ-
ÎÂ‚ÓÈ ÔÓ„‡ÏÏÓÈ “Ç˚Ò¯ËÂ Ì‡Û˜Ì˚Â ¯ÍÓÎ˚” (ÔÓÂÍÚ çò
4202.2006.4) Ë èÓ„‡ÏÏÓÈ èÂÁË‰ËÛÏ‡ êÄç “ÑËÌ‡ÏËÍ‡
„ÂÌÓÙÓÌ‰Ó‚ ‡ÒÚÂÌËÈ, ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ë ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡”. 

 

ÑÛ„ËÏ Ù‡ÍÚÓÓÏ, Ë„‡˛˘ËÏ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚
‡Á‚ËÚËË ÎËÒÚ‡, fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÛÍÒËÌ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ
ÔÓÎflÌ˚È Ú‡ÌÒÔÓÚ ‡ÛÍÒËÌ‡ Â„ÛÎËÛÂÚ ÔÓÎÓÊÂ-
ÌËÂ ÎËÒÚ¸Â‚ (

 

Reinhardt

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2003) Ë Ó·‡ÁÛÂÚ ÔÓÍ-
ÒËÏ‡Î¸ÌÓ-‰ËÒÚ‡Î¸Ì˚È „‡‰ËÂÌÚ ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ÔËÏÓ-
‰ËË ÎËÒÚ‡ Ò Ì‡Ë‚˚Ò¯ÂÈ Â„Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÂÈ ‚ ‚Â-
ıÛ¯ÍÂ ‡Á‚Ë‚‡˛˘Â„ÓÒfl ÔËÏÓ‰Ëfl (

 

Benková

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
2003). Ç ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ÔË ‡Á‚ËÚËË ‡ÛÍÒËÌ Ì‡Í‡Ô-
ÎË‚‡ÂÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË ÎËÒÚ‡, ÒÔÓÒÓ·-
ÒÚ‚Ûfl ‡Á‚ËÚË˛ ÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌÓÈ Ë ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÈ
ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÓÍ (

 

Mattsson

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1999, 2003; 

 

Sieburth

 

,
1999; 

 

Aloni

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2003; 

 

Steynen

 

, 

 

Schultz

 

, 2003). 

Ç ÍÓÎÎÂÍˆËË 

 

A. thaliana

 

 Í‡ÙÂ‰˚ „ÂÌÂÚËÍË åÉì
ËÏÂ˛ÚÒfl ‰‚‡ ÏÛÚ‡ÌÚ‡ 

 

as

 

 (

 

asymmetric

 

 

 

leaves

 

) Ë 

 

sa

 

 (

 

sag-
ittatus

 

) Ò ËÁÏÂÌÂÌÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛÓÈ ÎËÒÚ‡ Ë ‚˚ÓÒÚ‡ÏË
Ì‡ ˜ÂÂ¯Í‡ı, ˜ÚÓ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò Ì‡Û¯ÂÌË-
ÂÏ ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÈ
˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌÓ‚ 

 

KNAT

 

. á‡‰‡˜ÂÈ Ì‡¯ÂÈ ‡·ÓÚ˚ fl‚-
ÎflÎËÒ¸ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÈ Ë „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ
‰‚Ûı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ 

 

as

 

 Ë 

 

sa

 

, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‡Ì‡ÎËÁ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl
‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë Ô‡ÚÚÂÌ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
„ÂÌ‡ 

 

BP

 

 Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ, ÒÎËÚ˚ı
„ÂÌÓ‚ 

 

DR

 

5::

 

GUS

 

 (ÂÔÓÚÂÌ˚È „ÂÌ 

 

uidA

 

, ÍÓ‰ËÛ˛-
˘ËÈ 

 

β

 

-„Î˛ÍÛÓÌË‰‡ÁÛ (

 

GUS

 

), ÒÎËÚ˚È Ò ‡ÍÚË‚Ì˚Ï
ÔÓÏÓÚÓÓÏ Ë ËÒÍÛÒÒÚ‚ÂÌÌÓ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡ÌÌ˚Ï
˝ÎÂÏÂÌÚÓÏ, ÍÓÚÓ˚È ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎÂÌ Í ‡ÛÍÒËÌÛ Ë Ì‡-
Á‚‡Ì 

 

DR

 

5

 

 (

 

Ulmasov

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1997)) Ë 

 

BP

 

::

 

GUS

 

 (ÂÔÓ-
ÚÂÌ˚È „ÂÌ 

 

GUS

 

, ÒÎËÚ˚È Ò ÔÓÏÓÚÓÓÏ 

 

KNAT

 

1

 

). 

 

ÄÍÚÛ‡Î¸Ì˚Â ÔÓ·ÎÂÏ˚
·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl ‡ÒÚÂÌËÈ
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AS

 

1

 

 à 

 

AS

 

2

 

, 

äéçíêéãàêìûôàï åéêîéÉÖçÖá ãàëíÄ 

 

Arabidopsis

 

 

 

thaliana

 

1
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àÁÛ˜ÂÌ˚ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÏÓÙÓÎÓ„ËË Ë ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl ÓÁÂÚÓ˜Ì˚ı ÎËÒÚ¸Â‚ ‰‚Ûı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ 

 

as

 

 Ë

 

sa

 

 

 

Arabidopsis

 

 

 

thaliana

 

 

 

Ë ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÓÌË fl‚Îfl˛ÚÒfl ‡ÎÎÂÎflÏË „ÂÌÓ‚ 

 

AS

 

1

 

 Ë 

 

AS

 

2

 

 ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ. èÓ-
‚Â‰ÂÌ ‡Ì‡ÎËÁ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë Ô‡ÚÚÂÌ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ 

 

BP

 

Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÂÔÓÚÂÌÓ„Ó „ÂÌ‡ 

 

GUS

 

 (

 

DR

 

5::

 

GUS

 

 Ë 

 

BP

 

::

 

GUS

 

). Ç ÁÂÎ˚ı ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ‚˚fl‚-
ÎÂÌ‡ ̋ ÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ 

 

BP

 

, Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ
Â„Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‰ËÍËÏ ÚËÔÓÏ. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ ËÁÛ˜ÂÌË˛ ÌÓ‚˚ı ‡ÎÎÂÎÂÈ
„ÂÌÓ‚ 

 

AS

 

1

 

 Ë AS2 ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡˛Ú Ëı ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ KNOX ÍÎ‡ÒÒ‡ I Ë ÔÓ-
ÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡.

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡: ‡Á‚ËÚËÂ ÎËÒÚ‡, ÏÛÚ‡ÌÚ˚ Arabidopsis thaliana, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚, ‡ÛÍÒËÌ.
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åÄíÖêàÄã à åÖíéÑàäÄ

ê‡ÒÚËÚÂÎ¸Ì˚È Ï‡ÚÂË‡Î. Ç ‡·ÓÚÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ-
‚‡Ì˚ ÏÛÚ‡ÌÚ˚ as Ë sa ËÁ ÍÓÎÎÂÍˆËË Í‡ÙÂ‰˚ „ÂÌÂ-
ÚËÍË åÉì (ÎËÌËË ä-102 Ë ä-118, Ú‡·Î. 1). åÛÚ‡ˆËË
ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÔÛÚÂÏ ÏÛÚ‡„ÂÌÂÁ‡ (üÌÛ¯ÍÂ‚Ë˜, 1985) Ë
Ì‡ÒÎÂ‰Û˛ÚÒfl Í‡Í ÂˆÂÒÒË‚Ì˚Â. Ç ‡·ÓÚÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ-
‚‡Ì˚ Ú‡ÍÊÂ ÏÛÚ‡ÌÚ˚ Ë Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚Â ÎËÌËË ËÁ ÏË-
Ó‚˚ı ÍÓÎÎÂÍˆËÈ (Ú‡·Î. 1). ê‡ÒÚÂÌËfl ‚˚‡˘Ë‚‡ÎË
‚ ÚÂÔÎËˆÂ ‚ ÒÏÂÒË ÔÓ˜‚˚ Ë ÔÂÒÍ‡ (2:1) ÔË ÛÒÎÓ‚ËË:
‰ÂÌ¸ – 16 ˜, 25–27°ë; ÌÓ˜¸ – 8 ˜, 20–22°ë. ÑÎfl ‡Ì‡-
ÎËÁ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ BP::GUS Ë DR5::GUS ÒÍÂ-
˘Ë‚‡ÎË ÎËÌËË, „ÓÏÓÁË„ÓÚÌ˚Â ÔÓ ˝ÚËÏ „ÂÌ‡Ï, c ÏÛ-
Ú‡ÌÚ‡ÏË as Ë sa. Ç F2 Ë F3 ÓÚ·Ë‡ÎË ‡ÒÚÂÌËfl ÏÛ-
Ú‡ÌÚÓ‚, „ÓÏÓÁË„ÓÚÌ˚Â ÔÓ ÒÎËÚ˚Ï „ÂÌ‡Ï.

ÄÌ‡ÎËÁ ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl. ãËÒÚ¸fl ÙËÍÒËÓ-
‚‡ÎË ‚ 70%-ÌÓÏ ˝Ú‡ÌÓÎÂ Ë ÓÍ‡¯Ë‚‡ÎË 1%-Ì˚Ï
ÒÔËÚÓ‚˚Ï ‡ÒÚ‚ÓÓÏ Ò‡Ù‡ÌËÌ‡ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 24 ˜,
ÔÓÏ˚‚‡ÎË ‚ 70%-ÌÓÏ ˝Ú‡ÌÓÎÂ Ë ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË Ò
ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏËÍÓÒÍÓÔ‡. 

ÄÌ‡ÎËÁ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÂÔÓÚÂÌÓ„Ó „ÂÌ‡ GUS. Ç
Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ ‰Îfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË
20 Ïå ‡ÒÚ‚Ó X-gluc (5-bromo-4-chloro-3-indolyl-B-
D-glucuronide) ‚ ‰ËÏÂÚËÎÙÓÏ‡ÏË‰Â (å‡ÌË‡ÚËÒ Ë
‰., 1984). áÂÎ˚Â ÎËÒÚ¸fl ÓÁÂÚÍË (3–4-È ÎËÒÚ) ÔÓ-
ÏÂ˘‡ÎË ‚ ‡ÒÚ‚Ó, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ 1 Ïå X-gluc;
50 Ïå ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚È ·ÛÙÂ Na2HPO4 + NaH2PO4,
pH 7.0–7.2; 0.01 Ó·˙ÂÏÌ˚ı % Tween-20, Ë ËÌÍÛ·Ë-
Ó‚‡ÎË ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ‚ ÚÂÏÓÒÚ‡ÚÂ ÔË 37°ë ÓÚ 5 ‰Ó
48 ˜. é·‡Áˆ˚ ÔÓÏÂ˘‡ÎË ‚ 70%-Ì˚È ˝Ú‡ÌÓÎ ‰Îfl
Û‰‡ÎÂÌËfl ıÎÓÓÙËÎÎ‡, ÔÓÒÎÂ ˜Â„Ó ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË

Ëı Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÒÚÂÂÓÏËÍÓÒÍÓÔ‡ STEMI-2000
(“K. Zeiss”, ÉÂÏ‡ÌËfl).

êÖáìãúíÄíõ à éÅëìÜÑÖçàÖ

åÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍ‡fl ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚
as Ë sa, ÚÂÒÚ˚ Ì‡ ‡ÎÎÂÎËÁÏ. åÛÚ‡ÌÚ˚ as Ë sa ÔÓÍ‡-
Á˚‚‡˛Ú ÒıÓ‰Ì˚È ÙÂÌÓÚËÔ – ËÏÂ˛Ú ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì˚Â
Ì‡Û¯ÂÌËfl ÙÓÏ˚ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË. Ç ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ ‡ÒÚÂÌËÈ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ ÏÛÚ‡ÌÚ˚ ÙÓÏËÛ˛Ú ‡ÒËÏ-
ÏÂÚË˜Ì˚Â ÒÂ‰ˆÂ‚Ë‰Ì˚Â ÎËÒÚ¸fl Ò ‚ÓÎÌËÒÚÓÈ ÔÓ-
‚ÂıÌÓÒÚ¸˛ (ËÒ. 1). ç‡ ˜ÂÂ¯ÍÂ ÎËÒÚ‡ ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa
˜‡ÒÚÓ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl ÌÂ·ÓÎ¸¯ËÂ ÎËÒÚÓÔÓ‰Ó·Ì˚Â
ÒÚÛÍÚÛ˚ (ËÒ. 1, ‚). ì ÏÛÚ‡ÌÚ‡ as ˜ÂÂ¯ÍË ÎËÒÚ‡
ÛÍÓÓ˜ÂÌ˚ Ë ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÛÔÎÓ˘ÂÌÌ˚ı ˜ÂÂ¯ÍÓ‚

í‡·ÎËˆ‡ 1.  ãËÌËË A. thaliana, ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌÌ˚Â ‚ ‡·ÓÚÂ

ç‡Á‚‡ÌËÂ ÏÛÚ‡ÌÚ‡ 
Ë Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓÈ ÎËÌËË

çÓÏÂ 
ÎËÌËË àÒÚÓ˜ÌËÍ

as ä-102 åÉì, Í‡ÙÂ‰‡ „Â-
ÌÂÚËÍË

sa ä-118 íÓÚ ÊÂ
as1-1 mm2 àÌÒÚËÚÛÚ „ÂÌÂÚËÍË 

‡ÒÚÂÌËÈ (É‡ÚÂÒ-
ÎÂ·ÂÌ, ÉÂÏ‡ÌËfl)

as2-4 CS463 ABRC
DR5::GUS Col Ulmasov et al., 1997
KNAT1::GUS Col Ori et al., 2000

a · ‚

êËÒ. 1. åÓÙÓÎÓ„Ëfl ÎËÒÚ‡ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ Arabidopsis thaliana (a) Ë ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as (·) Ë sa (‚).
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‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ Ë ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa ‚ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸ÌÓÈ ̃ ‡ÒÚË ̃ ‡-
ÒÚÓ ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ‡‰Ë‡Î¸ÌÓ-ÒËÏÏÂÚË˜ÌÛ˛ (ˆËÎËÌ-
‰Ë˜ÂÒÍÛ˛) ÙÓÏÛ. àÌÓ„‰‡ ÏÛÚ‡ÌÚ as ÙÓÏËÛÂÚ
ÍÛ„Î˚Â ÎËÒÚ¸fl, ÔÓıÓÊËÂ Ì‡ ÎËÒÚ¸fl ÎÓÚÓÒ‡ (ËÒ. 1, ·).
í‡ÍËÂ ÎËÒÚ¸fl ÌÂ Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl Û ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa.

èÎÓ˘‡‰¸ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚
ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÏÂÌ¸¯Â (ÓÒÓ·ÂÌÌÓ Û ÏÛÚ‡ÌÚ‡ as) ÔÓ
Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‰ËÍËÏ ÚËÔÓÏ Á‡ Ò˜ÂÚ ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËfl
‰ÎËÌ˚ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËfl
¯ËËÌ˚ (Û ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa) (Ú‡·Î. 2). éÚÌÓ¯ÂÌËÂ ‰ÎË-
Ì˚ Ë ¯ËËÌ˚ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË ÏÛÚ‡ÌÚ‡ as ÁÌ‡-
˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚÒfl. 

å˚ ÔÓ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË ÒËÒÚÂÏÛ ÊËÎÓÍ ÓÁÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ÎËÒÚ¸Â‚ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ Í‡ÒËÚÂÎfl Ò‡Ù-
‡ÌËÌ‡, ÍÓÚÓ˚È ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ‚ËÁÛ‡ÎËÁËÓ‚‡Ú¸ ÎË„-
ÌËÌÓ‚˚Â ˝ÎÂÏÂÌÚ˚. ì ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ ‚ ˆÂÌÚÂ ÎËÒÚ‡
Ó·‡ÁÛÂÚÒfl ÚÓÎÒÚ‡fl ˆÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ÊËÎÍ‡, Ò ÍÓÚÓÓÈ

ÒÓÂ‰ËÌflÂÚÒfl Ï‡ÒÒ‡ ·ÓÎÂÂ ÚÓÌÍËı ‚ÚÓË˜Ì˚ı (ËÒ. 2,
a). ì ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÛ˛ ÊËÎÍÛ ˜‡ÒÚÓ ÚÛ‰ÌÓ
‚˚‰ÂÎËÚ¸ (ËÒ. 2, ·) ËÎË ÓÌ‡ ·ÓÎÂÂ ÚÓÌÍ‡fl, ̃ ÂÏ Û ‰Ë-
ÍÓ„Ó ÚËÔ‡ (ËÒ. 2, ‚). Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ‚ ˜ÂÂ¯ÍÂ ÏÛ-
Ú‡ÌÚÓ‚ Ì‡Ò˜ËÚ˚‚‡ÂÚÒfl ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ·ÓÎ¸¯Â ÊËÎÓÍ
Ó‰ÌÓÈ ÚÓÎ˘ËÌ˚, ˜ÂÏ Û ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ (Ú‡·Î. 2). 

ç‡fl‰Û Ò ‡ÌÓÏ‡ÎËflÏË ̂ ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÊËÎÍË ÓÚÏÂ-
˜ÂÌÓ, ˜ÚÓ ‚ ˆÂÎÓÏ ÒËÒÚÂÏ‡ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl ÎËÒÚÓ‚ÓÈ
ÔÎ‡ÒÚËÌÍË Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ì‡ÏÌÓ„Ó ÛÔÓ˘ÂÌ‡ ÔÓ Ò‡‚-
ÌÂÌË˛ Ò ‰ËÍËÏ ÚËÔÓÏ. ùÚÓ Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂÏ
ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ ‚ÚÓË˜Ì˚ı ÊËÎÓÍ (Ú‡·Î. 2) Ë Â‰ÍËÏ
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÚÂÚË˜Ì˚ı Ë ˜ÂÚ‚ÂË˜Ì˚ı ÊËÎÓÍ.
ÅÓÎÂÂ ÚÓ„Ó, Ì‡ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÂ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÊËÎ-
ÍË ÏÂÌÂÂ Ò‚flÁ‡Ì˚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ‰ËÍÓ„Ó
ÚËÔ‡, Û ÍÓÚÓÓ„Ó ÓÌË ÒÓÂ‰ËÌfl˛ÚÒfl ‰Û„ Ò ‰Û„ÓÏ,
Ó·‡ÁÛfl ÍÓÏÔÎÂÍÒÌÛ˛ ÒÚÛÍÚÛÛ ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÍÓ-
‚‡ÌËfl (ËÒ. 2).

í‡·ÎËˆ‡ 2.  åÓÙÓÎÓ„Ëfl ÎËÒÚ¸Â‚ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ Ë ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa A. thaliana

ãËÌËfl
ãËÒÚÓ‚‡fl ÔÎ‡ÒÚËÌÍ‡, ÏÏ

ÑÎËÌ‡/¯ËËÌ‡
óËÒÎÓ ÊËÎÓÍ èÎÓ˘‡‰¸ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ 

ÔÎ‡ÒÚËÌÍË, ÏÏ2
‰ÎËÌ‡ ¯ËËÌ‡ ·ÓÍÓ‚˚ı Ì‡ ˜ÂÂ¯ÍÂ

ÑËÍËÈ ÚËÔ 31.30 ± 2.06 10.43 ± 0.61 3.00 ± 0.30 11.26 ± 1.89 2.40 ± 1.28 205.90 ± 18.01

as 19.23 ± 1.832 11.71 ± 1.08 1.66 ± 0.151 6.03 ± 1.832 4.16 ± 1.742 133.68 ± 20.471

sa 21.49 ± 1.082 7.88 ± 0.781 2.77 ± 0.28 6.07 ± 1.072 4.23 ± 1.622 101.18 ± 11.661

èËÏÂ˜‡ÌËÂ. 1, 2 éÚÎË˜Ëfl ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ‰‡ÌÌ˚ı ÓÚ ÚÂÓÂÚË˜ÂÒÍË ÓÊË‰‡ÂÏ˚ı ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌ˚ ÔË  > 0.99 Ë 0.999 ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ.

a · ‚

êËÒ. 2. ëËÒÚÂÏ‡ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl Ì‡ ÎËÒÚ¸flı ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ A. thaliana (a) Ë ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as (·) Ë sa (‚); ( ) – ‚˚ÓÒÚ Ì‡ ̃ ÂÂ¯ÍÂ
ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa. 
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éÔËÒ‡Ì˚ ÏÛÚ‡ˆËË Ò ÔÓÚÂÂÈ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ AS1
Ë AS2, Û ÍÓÚÓ˚ı Ú‡ÍÊÂ ÙÓÏËÓ‚‡ÎËÒ¸ ‡ÒËÏÏÂÚ-
Ë˜Ì˚Â ‚ÓÎÌËÒÚ˚Â ÎËÒÚ¸fl (Xu et al., 2003). äÓÏÂ
ÚÓ„Ó, Û ˝ÚËı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÓÚÏÂ˜ÂÌ˚ ÚÂ ÊÂ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË
Ì‡Û¯ÂÌËfl ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl (Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ˜ËÒÎ‡
ÊËÎÓÍ ‚ ˜ÂÂ¯Í‡ı Ë ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂ ˜ËÒÎ‡ ·ÓÍÓ‚˚ı
ÊËÎÓÍ), ˜ÚÓ Ë ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚ı Ì‡ÏË (Zgurski et al.,
2005). àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ „ÂÌ˚ AS1 Ë AS2 ÍÓ‰ËÛ˛Ú
åìÇ-‰ÓÏÂÌÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡Í-
ÚÓ˚ (Byrne et al., 2000). ùÚË „ÂÌ˚ Ë„‡˛Ú ÍÎ˛˜Â‚Û˛
ÓÎ¸ ‚ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËË ÌÂ‰ÂÚÂÏËÌËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ÏÂËÒÚÂ-
Ï‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÓÒÚÓflÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ËıÒfl
ÔËÏÓ‰Ëflı, ˜ÚÓ Ó·ÛÒÎÓ‚ÎË‚‡ÂÚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ
ÍÎÂÚÓÍ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚. ùÚÓ
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ „ÂÌÓ‚ KNAT
„ÂÌ‡ÏË AS1 Ë AS2, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÍÓÚÓ˚ı ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚÒfl
„ÂÌÓÏ STM ‚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏÂ (Traas, Vernouı,
2002). Ç Ò‚flÁË Ò ÚÂÏ, ˜ÚÓ Ì‡·Î˛‰‡ÎÓÒ¸ ÙÂÌÓÚËÔË˜Â-
ÒÍÓÂ ÒıÓ‰ÒÚ‚Ó ÏÂÊ‰Û Ì‡¯ËÏË ÏÛÚ‡ÌÚ‡Ï Ë ÏÛÚ‡ÌÚ‡ÏË
as1 Ë as2, ·˚Î ÔÓ‚Â‰ÂÌ ÚÂÒÚ Ì‡ ‡ÎÎÂÎËÁÏ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚
as Ë sa Ò ÏÛÚ‡ÌÚ‡ÏË as1-1 Ë as2-4. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÏÛ-
Ú‡ˆËfl as fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÎÎÂÎÂÏ „ÂÌ‡ AS1, ‡ ÏÛÚ‡ˆËfl sa –
„ÂÌ‡ AS2.

ÄÌ‡ÎËÁ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚
ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë sa. àÁÏÂÌÂÌËfl ‡Á‚ËÚËfl
ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÓÍ ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ Ì‡Û¯ÂÌËfl
ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡, ÍÓÚÓ˚È ÌÂÓ·ıÓ-
‰ËÏ ‰Îfl ËÌËˆË‡ˆËË ÔËÏÓ‰ËÂ‚ Ë ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó
‡Á‚ËÚËfl ÏÓÎÓ‰˚ı ÎËÒÚ¸Â‚ (Zgurski et al., 2005). ÑÎfl
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚
ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa ÔÓ‚ÂÎË ‡Ì‡ÎËÁ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË ÒÎËÚÓ„Ó „ÂÌ‡ DR5::GUS (Ulmasov et al., 1997). 

ç‡ ÎËÒÚ¸flı ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ ÏÓÊÌÓ Ì‡·Î˛‰‡Ú¸ ÚÓ-
˜Â˜Ì˚Â Ò‡ÈÚ˚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ÍÓÌ˜ËÍ‡ı ÁÛ·-
˜‡Ú˚ı ‚˚ÓÒÚÓ‚ ÎËÒÚ‡ (ËÒ. 3, a), „‰Â ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛Ú-

Òfl „Ë‰‡ÚÓ‰˚ (ÏÂÒÚ‡ ‚˚‰ÂÎÂÌËfl ‚Ó‰˚ ËÁ ÎËÒÚ‡) (Alo-
ni, 2004). ç‡ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë sa ‡ÛÍÒËÌ
ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì ÌÂ ÔÓ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Ï ÚÓ˜Í‡Ï (Í‡Í Û ‰ËÍÓ-
„Ó ÚËÔ‡), ‡ ‡‚ÌÓÏÂÌÓ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌ ÔÓ ‚ÒÂÈ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ
ÔÎ‡ÒÚËÌÍÂ (ËÒ. 3, ·, ‚). ç‡·Î˛‰‡ÎË Ë ‰Û„ËÂ ÚËÔ˚
‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡ ÔÓ ÎËÒÚÛ: Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ÚÓÎ¸ÍÓ
ÔÓ Í‡˛ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË (ËÒ. 4, ‡) ËÎË ÒÎÛ˜‡ÈÌÓ
‡Á·ÓÒ‡ÌÌ˚Â ‰ËÙÙÛÁÌ˚Â Û˜‡ÒÚÍË (ËÒ. 4, ·). àÌÓ-
„‰‡ ‡ÛÍÒËÌ ÍÓÌˆÂÌÚËÓ‚‡ÎÒfl ‚ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı Û˜‡ÒÚ-
Í‡ı ·ÓÍÓ‚˚ı ÊËÎÓÍ (ËÒ. 4, ·), ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÊÂ
ÊËÎÍÂ ÓÌ Ó·˚˜ÌÓ ÌÂ ‚˚fl‚ÎflÎÒfl. àÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸
GUS-ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËfl ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚ‡ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ
‚˚¯Â, ˜ÂÏ Û ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡, ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ Ó Ì‡Û¯ÂÌËË ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡, ÌÓ Ë Ó
‡ÁÎË˜Ëflı ‚ Â„Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË.

a · ‚

êËÒ. 3. ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ DR5::GUS Ì‡ ÎËÒÚ¸flı ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ A. thaliana (a) Ë ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as (·) Ë sa (‚); ( ) – ÎÓÍ‡Î¸Ì˚Â
Û˜‡ÒÚÍË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ „Ë‰‡ÚÓ‰‡ı. 

êËÒ. 4. ÑË‡„‡ÏÏ‡ ‡ÁÌ˚ı ÚËÔÓ‚ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‡ÛÍ-
ÒËÌ‡ ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚ‡ sa: ‡ – ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ‡ÛÍÒËÌ‡
ÔÓ Í‡˛ ÎËÒÚ‡; · – ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËfl ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ‚Ë‰Â ÓÚ-
‰ÂÎ¸Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍÓ‚, ‡Á·ÓÒ‡ÌÌ˚ı ÔÓ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡-
ÒÚËÌÍÂ Ë ·ÓÍÓ‚˚Ï ÊËÎÍ‡Ï.

a b
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ä‡Í ·˚ÎÓ ÒÍ‡Á‡ÌÓ, ‡ÛÍÒËÌ Ë„‡ÂÚ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸
‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡ˆËË ÒËÒÚÂÏ ÊË-
ÎÓÍ. èË ‡Á‚ËÚËË ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË ËÁÏÂÌflÂÚÒfl
‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë Â„Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl. Ç ‡Á-
‚Ë‚‡˛˘ËıÒfl ÎËÒÚÓ‚˚ı ÔÎ‡ÒÚËÌÍ‡ı ‚ÂıÛ¯Í‡ ÎËÒÚ‡
Ë „Ë‰‡ÚÓ‰˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË Ò‡ÈÚ‡ÏË Ì‡ÍÓÔ-
ÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡, ‡ ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ‡ÛÍÒËÌ Ì‡Í‡ÔÎË‚‡-
ÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ ‚ ÚËıÓÏ‡ı Ë ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÂÁÓÙËÎÎ‡ (Aloni
et al., 2003). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‰Îfl ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËfl ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÊËÎÍË „Î‡‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ Ë„‡ÂÚ ‡ÛÍ-
ÒËÌ ËÁ ‚ÂıÛ¯ÍË ÎËÒÚ‡, ÍÓÚÓ˚È ÔÓÒÚÛÔ‡ÂÚ ÚÛ‰‡ ËÁ
Ì‡ÛÊÌ˚ı ËÒÚÓ˜ÌËÍÓ‚ (ÎËÒÚ¸Â‚, ‡Á‚Ë‚¯ËıÒfl ‡-
ÌÂÂ). îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‚ÚÓË˜Ì˚ı ÊËÎÓÍ ÒÚËÏÛÎËÛ-
ÂÚÒfl ‡ÛÍÒËÌÓÏ ËÁ „Ë‰‡ÚÓ‰, ‡ ‰Îfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÚÂ-
ÚË˜Ì˚ı Ë ˜ÂÚ‚ÂË˜Ì˚ı ÊËÎÓÍ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‡ÛÍÒËÌ
ËÁ ËÒÚÓ˜ÌËÍÓ‚, Ì‡ıÓ‰fl˘ËıÒfl ‚ÌÛÚË ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡-
ÒÚËÌÍË (Aloni, 2004). äÓÌˆÂÌÚËÛflÒ¸ ‚ ÎÓÍ‡Î¸Ì˚ı
Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÎËÒÚ‡, ‡ÛÍÒËÌ Â„ÛÎËÛÂÚ ÛÓ‚ÂÌ¸ Ë ‡Ò-
ÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚-Ú‡ÌÒÔÓÚÂÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÓÔÂ-
‰ÂÎfl˛Ú Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ ÔÓÚÓÍ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡, ‰ÂÚÂÏËÌË-
Û˛˘ÂÂ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÊËÎÓÍ ÎËÒÚ‡ (Scarpella et al.,
2006). 

åÓÊÌÓ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡Ú¸, ˜ÚÓ ÛÔÓ˘ÂÌËÂ ÒËÒÚÂÏ˚
ÊËÎÓÍ Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÚÂÏ, ̃ ÚÓ Û ÌËı ÌÂ
Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÎÓÍ‡Î¸Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍÓ‚ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË
‡ÛÍÒËÌ‡, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ı ‰Îfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl Ì‡Ô‡‚ÎÂ-
ÌËfl ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl
ÊËÎÓÍ. ÇÓÁÏÓÊÌÓ Ú‡ÍÊÂ, ˜ÚÓ ‰ËÙÙÛÁÌÓÂ ‡ÒÔÂ-
‰ÂÎÂÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ Ì‡Û¯ÂÌËfl
ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚. èÓÎÛ-
˜ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÒÓ„Î‡ÒÛ˛ÚÒfl Ò ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú‡ÏË ËÁÛ˜Â-
ÌËfl Ì‡˜‡Î¸Ì˚ı ˝Ú‡ÔÓ‚ ‡Á‚ËÚËfl ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌ-
ÍË ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë as2, ‚ ÍÓÚÓ˚ı Ú‡ÍÊÂ ‚˚fl‚ÎÂÌÓ
‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ Ò‡ÈÚÓ‚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl

‡ÛÍÒËÌ‡ Ë ‡ÒËÏÏÂÚËfl ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl (Zgurski et al.,
2005).

ç‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë sa
ÏÓÊÂÚ Ó·˙flÒÌflÚ¸ Ë ‡Á‚ËÚËÂ Û ÌËı ‚ÓÎÌËÒÚ˚ı ·Û-
„Ó˜‡Ú˚ı ÎËÒÚ¸Â‚. ê‡ÌÂÂ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚˚ÒÓÍËÂ
ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ˝ÍÁÓ„ÂÌÌÓ„Ó ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚˚Á˚‚‡˛Ú ‡Í-
ÚË‚ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÎËÒÚ¸flı Ú‡·‡Í‡, ‡ ÌËÁÍËÂ –
Û‰ÎËÌÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ (Chen et al., 2001). åÛÚ‡ÌÚ axr1 Ò
Ì‡Û¯ÂÌËÂÏ ‡ÛÍÒËÌÓ‚Ó„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ËÏÂÂÚ Ï‡ÎÂÌ¸ÍËÂ
ÎËÒÚ¸fl Á‡ Ò˜ÂÚ ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËfl ˜ËÒÎ‡ ‰ÂÎÂÌËÈ ÍÎÂÚÓÍ
(Lincoln et al., 1990), ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ‡ÛÍÒËÌ Â„ÛÎË-
ÛÂÚ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ÎËÒÚ‡. åÓÊÌÓ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡Ú¸,
˜ÚÓ Ì‡·Î˛‰‡ÂÏ‡fl ÌÂÓ·˚˜ÌÓ ‚˚ÒÓÍ‡fl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl
‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‰ËÍËÏ
ÚËÔÓÏ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‡ÍÚË‚ËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ,
ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Û˛˘ÂÈ ‡Á‚ËÚË˛ ·Û„ËÒÚÓÒÚË ÎËÒÚ¸Â‚.
ç‡Û¯ÂÌËÂ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl, Ò‚flÁ‡ÌÌÓÂ Ò ‡ÌÓÏ‡ÎËflÏË
Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡, fl‚ÎflÂÚÒfl ÔË˜ËÌÓÈ ‡ÒËÏÏÂÚ-
ËË ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË. 

ÄÌ‡ÎËÁ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Çê Ì‡ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ as1 Ë sa. í‡Í Í‡Í ÔÓ ÏÓÙÓÎÓ„ËË ÎËÒÚ¸fl ÏÛ-
Ú‡ÌÚÓ‚ as Ë sa Ì‡ÔÓÏËÌ‡˛Ú Ú‡ÍÓ‚˚Â Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı
‡ÒÚÂÌËÈ A. thaliana Ò ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ
„ÓÏÂÓ·ÓÍÒÌÓ„Ó „ÂÌ‡ BP, Ï˚ ÔÓ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa. ÑÎfl
˝ÚÓÈ ˆÂÎË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË ÍÓÌÒÚÛÍˆË˛ BP::GUS.
èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Û ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ Ó˜ÂÌ¸ ÒÎ‡·‡fl ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl BP::GUS Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ ˜ÂÂ¯ÍÂ Ë Ì‡
ÁÛ·ˆ‡ı ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË, ÌÓ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ‰Û-
„Ëı ÚÍ‡Ìflı ÎËÒÚ‡ (ËÒ. 5, a). ì ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa „ÂÌ
BP ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÚÂı ÊÂ Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÎËÒÚ‡, ˜ÚÓ
Ë Û ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ (‚ ˜ÂÂ¯ÍÂ, Ì‡ ÁÛ·ˆ‡ı Ë ÒËÌÛÒ‡ı).
äÓÏÂ ÚÓ„Ó, Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‚ ˆÂÌ-
Ú‡Î¸Ì˚ı Ë ·ÓÍÓ‚˚ı ÊËÎÍ‡ı (ËÒ. 5, ·, ‚). ìÓ-

a · ‚

êËÒ. 5. ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ BP ‚ ÎËÒÚ¸flı ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ A. thaliana (a) Ë ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 (·) Ë as2 (‚); ( ) – ÏÂÒÚ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
„ÂÌ‡ Çê::GUS.
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‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË BP::GUS ‚ ÎËÒÚ¸flı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÒÛ-
˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚˚¯Â, ˜ÂÏ ‚ ‰ËÍÓÏ ÚËÔÂ. ç‡·Î˛‰‡Â-
Ï˚È Ô‡ÚÚÂÌ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ BP Ë Â„Ó ÛÓ‚ÂÌ¸ ÌÂ
ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl ÓÚ ‰‡ÌÌ˚ı, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÔË ‡Ì‡ÎËÁÂ
‰Û„Ëı ‡ÎÎÂÎÂÈ „ÂÌÓ‚ AS1 Ë AS2 (Ori et al., 2000).

èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ıÓÓ¯Ó ÒÓ„Î‡ÒÛ˛ÚÒfl
Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË „ÂÌ‡ BP „ÂÌ‡ÏË
AS1 Ë AS2 Ë Ó ·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ BP Û
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë as2 (Byrne et al., 2000; Iwakawa et al.,
2002; Xu et al., 2003). çÂ‰‡‚ÌËÂ ‡·ÓÚ˚ ÔÓÍ‡Á‡ÎË,
˜ÚÓ Ô‡‚ËÎ¸Ì‡fl Â„ÛÎflˆËfl Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏ‡ ‰Îfl ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË Çê, Ë ˝Ú‡ Â-
„ÛÎflˆËfl ÌÂ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ‰Û„Ëı „ÂÌÓ‚, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛-
˘ËıÒfl ‚ ÏÂËÒÚÂÏÂ, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ë AS1 (Hay et al.,
2006). ì ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as Ë sa Ì‡·Î˛‰‡ÎË ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂ-
ÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡ „Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÔÓ Í‡˛ ÎËÒÚÓ‚ÓÈ
ÔÎ‡ÒÚËÌÍË ‚ Ú‡ÍËı Û˜‡ÒÚÍ‡ı, „‰Â ÌÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
Çê, Ë Ì‡Ó·ÓÓÚ. ùÚÓ ÒÓ„Î‡ÒÛÂÚÒfl Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó ÔÓ-
‰‡‚ÎÂÌËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Çê ‡ÛÍÒËÌÓÏ Ë ÔÓ‰Ú‚Â-
Ê‰‡ÂÚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË
Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ „ÂÌÓÏ BP (Hay et al., 2006). ÇÓÁ-
ÏÓÊÌÓ, ˜ÚÓ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl Ë ÔÓ‚˚¯Â-
ÌËÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‡ÛÍÒËÌ‡ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ
˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Çê ÔË Ì‡Û¯ÂÌËË
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË „ÂÌÓ‚ AS1 Ë AS2. é· ˝ÚÓÏ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸-
ÒÚ‚ÛÂÚ ‚˚fl‚ÎÂÌÌÓÂ ‡ÌÂÂ Ì‡Û¯ÂÌËÂ Ô‡ÚÚÂÌ‡ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ PIN1, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Â„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ
‡ÛÍÒËÌ‡, Ë ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ‡ÛÍÒËÌ‡ ‚ ÎËÒÚÂ ‚ ‡ÒÚÂ-
ÌËflı 35S::BP (Hay et al., 2006).

ê‡ÌÂÂ Ú‡ÍÊÂ ËÁÛ˜‡ÎÓÒ¸ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡
‚ ÔËÏÓ‰Ëflı ÎËÒÚ¸Â‚ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ as1 Ë as2 Ë ·˚ÎÓ
ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Û ÌËı ÔÂ‚Ë˜Ì˚Â Ò‡ÈÚ˚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl
‡ÛÍÒËÌ‡ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ˚ ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ (Zgurski et al., 2005). Ç Ì‡¯ÂÈ ‡·Ó-
ÚÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÎË ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ì‡ ·ÓÎÂÂ
ÁÂÎÓÈ ÒÚ‡‰ËË ‡Á‚ËÚËfl ÎËÒÚ‡ Ë Ì‡·Î˛‰‡ÎË ·ÓÎÂÂ
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì˚Â ‡ÁÎË˜Ëfl Í‡Í ÔÓ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌË˛,
Ú‡Í Ë ÔÓ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË Ò‚Ó·Ó‰ÌÓ„Ó ‡ÛÍÒËÌ‡ ÏÂÊ‰Û
ÏÛÚ‡ÌÚ‡ÏË Ë ‰ËÍËÏ ÚËÔÓÏ. ùÚË ÓÚÎË˜Ëfl ÏÓ„ÛÚ
·˚Ú¸ Ò‚flÁ‡Ì˚ Í‡Í Ò ‡ÁÎË˜ËÂÏ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ‚
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ‡ÎÎÂÎÂÈ „ÂÌÓ‚ AS1 Ë AS2, Ú‡Í Ë Ò ÓÚ-
ÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ ‰‡ÌÌ˚ı Ì‡ ·ÓÎÂÂ ÔÓÁ‰ÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚Ë-
ÚËfl ÎËÒÚ‡. å˚ Ú‡ÍÊÂ ÔÓ‚ÂÎË ‡Ì‡ÎËÁ Ô‡ÚÚÂÌ‡ ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ BP, ˜ÚÓ·˚ ËÁÛ˜ËÚ¸ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ
ÏÂÊ‰Û ‰‚ÛÏfl Ò‡ÏËÏË ‚‡ÊÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË, Ë„‡˛-
˘ËÏË ÍËÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ËÌËˆË‡ˆËË Ë ‡Á‚ËÚËË
Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚, – ‡ÛÍÒËÌ‡ÏË Ë „ÂÌ‡ÏË KNOX
ÍÎ‡ÒÒ‡ I. ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÛÍÒËÌ Ë Ú‡ÌÒÍËÔÚ˚
„ÂÌ‡ BP ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ ‚ ‡ÁÌ˚ı Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÎËÒÚ‡,
˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËË ‡ÛÍÒËÌÓÏ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ BP ‚ ÎËÒÚ¸flı Ë ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓ, ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ „ÂÌÓÏ BP.
ç‡Û¯ÂÌËÂ ÔÓÎflÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë ˝ÍÚÓ-
ÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ BP Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ó·˙flÒÌfl-
˛Ú ÔË˜ËÌ˚ ‡Á‚ËÚËfl Û ÌËı ‡ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÈ ÙÓÏ˚
ÎËÒÚÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË Ë ÒËÒÚÂÏ˚ ÊËÎÍÓ‚‡ÌËfl. 
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Expression of New Mutant Alleles of AS1 and AS2 Genes Controlling Leaf 

Morphogenesis in Arabidopsis thaliana
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Abstract—We have studied the morphology and vein branching of rosette leaves in Arabidopsis thaliana mu-
tants as and sa, which proved to be alleles of the A.thaliana AS1 and AS2 genes, respectively. We have also
analyzed the localization of bioactive auxin, as measured by the expression of the DR5::GUS transgene, as well
as the expression patterns of BP, as measured by the expression of the BP::GUS transgene in leaves of the mu-
tants. In mature leaves of the mutants, BP was expressed ectopically. Furthermore, the mutants showed some
defects in the localization and concentration of free auxin compared to the wild type. Our results of studying
new alleles of AS1 and AS2 support their role in control of class I KNOX genes and auxin transport.

Key words: leaf development, Arabidopsis thaliana, gene expression, auxin
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