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Гетерозис представляет собой сложное и 

весьма важное для эволюции и селекции явление 
увеличения мощности, жизнеспособности и про-
дуктивности гибридов первого поколения по срав-
нению с родительскими формами. В последние 
годы гетерозис установлен для многих растений, 
животных и микроорганизмов. Однако вопрос о 
механизме гетерозиса до сих пор остается нере-

шенной проблемой генетики. В настоящее время 
становится все более ясным, что по проблеме 
механизма гетерозиса нужно возвращаться к де-
тальному анализу генетики признаков. Сравни-
тельно недавно у растений A. thaliana получено 
несколько доминантных мутаций. К ним относятся 
мутации Etr1-1, Etr2-1 по генам ETR1, ETR2. Це-
лью работы было изучение наследования призна-
ков корневой системы арабидопсиса при взаимо-
действии генов ETR1 и ETR2. Проведенные иссле-
дования показали, что наследование длины боко-
вых корней у A. thaliana при взаимодействии двух 
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пар генов ETR1 и ETR2 происходит по типу поли-
мерного действия генов. В таком случае расщеп-
ление в F2 идет в отношении 9:6:1. У гибридов 
первого поколения наблюдался соматический ге-
терозис, который проявлялся в более мощном 
развитии боковых корней по сравнению с исход-
ными формами. Во втором поколении идет про-
цесс расщепления гибридов, и их превосходство 
по длине боковых корней над родительскими 
формами снижается. Это связано с уменьшением 
гетерозиготности растений в поколении F2. Для 
получения высокогетерозисных гибридов растений 
среди культурных форм и их сородичей нужно 
искать доминантные мутации (доминантные му-
тантные гены), приводящие к улучшению тех или 
иных признаков и свойств. 

 
Keywords: Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., 

root system, phytohormones, ethylene, gene, muta-
tion, receptor, heteroiosis. 

 
Heterosis is a complex phenomenon which being 

essential for evolution and selection and increasing 
the strength, viability and productivity of F1 hybrids 
as compared to the parent. In the recent years 
heterosis has been revealed for many plants, animals 
and microorganisms. However, the heterosis mecha-

nism issue still remains an unsolved problem of ge-
netics. It becomes clear that the heterosis mecha-
nism issue requires returning to the detailed analysis 
of character genetics. It was fairly recently that some 
dominant mutations were obtained in plants of A. 
thaliana. These were the mutations Etr1-1, Etr2-1 for 
the genes Etr1, Etr2. The goal this research was to 
study the inheritance of arabidopsis root system 
characters at the interaction of the genes Etr1 and 
Etr2. The conducted research has revealed that the 
inheritance of lateral root length in A. thaliana at the 
interaction of two factor-pairs Etr1 and Etr2 occurs 
by polymeric action type. In this case, the segrega-
tion in F2 proceeds in the ratio 9:6:1. Somatic 
heterosis was observed in F1 hybrids which exhibit-
ed by more powerful development of lateral roots as 
compared to the initial forms. The process of hybrid 
segregation occurs in the second generation, and 
the superiority by lateral root length compared to 
the parent decreases. It is related to the decreasing 
heterozygosity of plants in F2 generation. To obtain 
highly heterotic hybrids of plants among cultural 
forms and their relatives, dominant mutations (domi-
nant mutant genes) leading to the improvement of 
one or another characters signs and properties 
should be searched. 
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Введение 
Гетерозис представляет собой сложное и 

весьма важное для эволюции и селекции яв-
ление увеличения мощности, жизнеспособно-
сти и продуктивности гибридов первого поко-
ления (F1) по сравнению с родительскими 
формами [1]. Понятие о гетерозисе впервые 
вел в науку американский генетик В. Шелл в 
1914 г. [2]. 

В последние годы гетерозис установлен 
для многих растений, животных и микроорга-
низмов [3]. Однако вопрос о механизме ге-
терозиса до сих пор остается нерешенной 
проблемой генетики. 

В настоящее время объяснение причин ге-
терозиса сводится к двум основным гипоте-
зам — доминирования и сверхдоминирования. 
По гипотезе доминирования гетерозис связан 
с тремя эффектами действия доминантных 
генов: подавлением ими вредных рецессив-
ных аллелей, аддитивным эффектом и неал-
лельным комплементарным взаимодействием 
[2]. Гипотеза сверхдоминирования объясняет 
эффект гетерозиса взаимодействием между 
доминантными и рецессивными аллелями од-
ного гена [4].  

К сожалению, к настоящему времени ни 
одна из этих двух гипотез не может полно 
объяснить природу явления гетерозиса. В по-

следние годы многие авторы склоняются к 
мнению о том, что более правильно рас-
сматривать гипотезы доминирования и сверх-
доминирования как составные части одной 
генетической теории гетерозиса [2]. Очевид-
но, что окончательный вывод в генетических 
механизмах гетерозиса можно будет сделать 
лишь после того, как раскроется картина 
взаимодействия генов в генетической системе 
на биохимическом и молекулярном уровнях 
[3]. 

В последние годы становится все более 
ясным, что по проблеме механизма гетеро-
зиса нужно возвращаться к детальному ана-
лизу генетики признаков. Сравнительно не-
давно у растений A. thaliana получено не-
сколько доминантных мутаций. К ним отно-
сятся мутации Etr1-1, Etr2-1 по генам ETR1, 
ETR2. 

Гены ETR1, ETR2 кодируют рецепторные 
гистидинкиназы ETR1, ETR2, ответственные за 
восприятие и передачу в растительную клетку 
сигнала, генерируемого этиленом [5]. Мута-
ции Etr1-1, Etr2-1 в этих генах вызывают по-
вреждения мембранных рецепторов ETR1, 
ETR2, через которые проявляется реакция 
растений на этилен [6]. 

Общеизвестно, что доминантные мутации 
характеризуются подавлением в гетерозигот-
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ном состоянии проявления генов дикого типа 
[4]. В случае если они обладают хозяйствен-
но-ценным преимуществом, то у гибридов 
первого поколения может наблюдаться гете-
розис. Учитывая неясность вопроса об уча-
стии доминантных мутаций в образовании ге-
терозиса, целью работы было изучение 
наследования признаков корневой системы 
арабидопсиса при взаимодействии генов ETR1 
и ETR2. 

 

Объекты и методы исследования 
Материалом для исследований служили 

растения Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. эко-
типа (расы) Columbia (Col-О) и мутантных ли-
ний Etr1-1, Etr2-1. 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 ага-
ризованной питательной среде Кнопа, обога-
щенной микроэлементами [7].  

Семена к посеву готовили путем яровиза-
ции в течение 5 сут. при температуре 4-60С и 
последующего односуточного проращивания 
при комнатной температуре. Пробирки для 
предохранения от нагревания и попадания 
света на корни растений обвертывали двумя 
слоями бумаги. Растения культивировали при 
температуре 18-200С, освещенность кругло-
суточная в пределах 4000-7000 лк.  

Кастрацию и принудительную гибридиза-
цию осуществляли под микроскопом типа 
МБС-9. Генетический анализ наследования 
признаков корневой системы у растений про-
водили в F1, F2. Объем выборки во втором 
поколении составлял 196 растений. При про-
ведении наблюдений за растениями руковод-
ствовались общепринятыми методиками веге-
тационных и сравнительно-морфологических 
исследований [8]. Математическую обработ-
ку результатов проводили по методам, опи-
санным Б.А. Доспеховым (1985) и Г.Ф. Лаки-
ным (1990) [8, 9]. 

 
Результаты и обсуждение 

У растений A. thaliana корни способны 
ветвиться. Ветвление обеспечивает им силь-
ное увеличение общей их поглощающей по-
верхности. Обычно растения арабидопсиса, 
распространенного в природе, образуют 
корневую систему с многочисленными и 
сильно разветвленными корнями. 

У A. thaliana растения некоторых мутант-
ных линий — Etr1-1 и Etr2-1, имеющих в сво-
ем генотипе доминантные мутации, обладают 
увеличенной по сравнению с диким типом 
степенью ветвления корней, которая опреде-
ляется несколькими различными генами. Так, 
типичная длина боковых корней главного кор-
ня, которая характерна для растений, рас-
пространенных в природе, обусловливается 

нормальными генами ETR1 и ETR2, тогда как 
увеличенная — мутантными генами Etr1-1 и 
Etr2-1, которые являются доминантными по 
отношению к генам дикого типа.  

Известно, что существенных различий 
между генами дикого типа и мутантными ге-
нами не существует. Гены, которые свой-
ственны диким формам растений, тоже были 
в свое время мутантными. В процессе эво-
люции они были отобраны естественным от-
бором, поскольку определяли развитие при-
знаков и свойств, наиболее выгодных для су-
ществования вида.  

При скрещивании растений мутантных ли-
ний Etr1-1 и Etr2-1 все первое поколение ги-
бридов ETR1 Etr1-1 ETR2 Etr2-1 состояло из 
растений, имеющих большую длину боковых 
корней разных порядков ветвления, чем ро-
дительские формы (рис.). У них наблюдался 
соматический гетерозис, который проявлялся 
в более мощном развитии боковых корней 
по сравнению с исходными формами. У F1 по 
генам ETR1 и ETR2 в каждой паре аллелей 
происходило доминирование мутантного гена 
над геном дикого типа (ETR1 < Etr1-1 ETR2 < 
<Etr2-1). Кроме того, у гибридных растений 
первого поколения наблюдался аддитивный 
эффект неаллельных доминантных мутантных 
генов Etr1-1 и Etr2-1.  

Во втором поколении растений расщепле-
ние по фенотипу происходило в таком соот-
ношении: максимальная длина боковых кор-
ней — 103 растения, средняя величина боко-
вых корней — 75, короткая длина боковых 
корней — 8 растений (табл. 1, 2). 

В данном случае у гибридов второго поко-
ления длина боковых корней зависела от при-
сутствия сразу двух разных доминантных му-
тантных аллелей Etr1-1 и Etr2-1 либо одной — 
независимо Etr1-1 или Etr2-1. Таким образом, 
доминантные мутантные гены Etr1-1 и Etr2-1 
оказывали аддитивное действие на признак, 
то есть кумулятивный эффект. В таком слу-
чае расщепление в F2 проходило в отношении 
9:6:1. Эти результаты можно объяснить по-
лимерным действием генов ETR1 и ETR2 на 
развитие признака «длина боковых корней».  

Полученные результаты исследований поз-
воляют говорить о механизме гетерозиса к 
гипотезе доминирования, которую в первона-
чальном варианте выдвинул в 1908 г. Г. Давен-
порт, а наиболее полно и убедительно сфор-
мировал ее основные положения в 1917 г. 
американский генетик Д. Джонс. В основе этой 
гипотезы лежат преставления, по которым до-
минантность возникает в процессе эволюции; 
гены, благоприятно действующие на рост и 
развитие организма, становятся доминантными 
и полудоминантными, а гены, действующие 
неблагоприятно, — рецессивными. По данной 
гипотезе гетерозис связан с многосторонним 
действием доминантных генов [2].  
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Рис. Наследование длины боковых корней у A. thaliana при полимерном взаимодействии  

двух пар генов ETR1 и ETR2 (расщепление в отношении 9:6:1) 
 

В нашем случае анализ наследования в 
корневой системе арабидопсиса длины боко-
вых корней при взаимодействии генов ETR1 и 
ETR2 показал, что мутантные гены, которые 
улучшают те или иные полезные признаки и 
свойства, могут становиться доминантными 
аллелями. При этом они подавляют гены ди-
кого типа и в случае своего положительного 

влияния на одни и те же количественные при-
знаки действуют аддитивно на их проявление.  

Известно, что одним из важных моментов 
в изучении проблемы механизма гетерозиса 
является вопрос о том, какие гены обеспечи-
вают более мощное развитие гибридов пер-
вого поколения.  
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Таблица 1 
Расщепление в поколении F2 по генам ETR1 и ETR2 

 

Обозначение 

ETR1 Etr1-1 ETR2 Etr2-1, ETR1
Etr1-1 Etr2-1 Etr2-1, Etr1-1 
Etr1-1 ETR2 Etr2-1, Etr1-1 

Etr1-1 Etr2-1 Etr2-1 

ETR1 ETR1 ETR2 Etr2-1, ETR1
Etr1-1 ETR2 ETR2, ETR1 ETR1 
Etr2-1 Etr2-1, Etr1-1 Etr1-1 

ETR2 ETR2 

ETR1 ETR1 ETR2 
ETR2 Всего 

f 103 75 8 186 
f1 104 70 12 186 
d -1 5 -4  
d2 1 25 16  

χ2 0,01 0,36 1,33 1,7 
 

Таблица 2 
Средние значения биометрических параметров признаков коревых систем у экотипа Соl-О,  

родительских форм (Etr1-1, Etr2-1) и гибридов F1 и F2 в фазу бутонизации 
(на 30-й день после прорастания семян) 

 

Обозначение 
линии 

Тип корней 
Боковые корни главного корня 

число корней длина корней, мм 
WT (Col-0) 29,6 12,5 

Материнская форма Etr1-1 45,0 22,4 
Отцовская форма Etr2-1 46,0 23,3 

Гибриды F1 66,1 35,7 
гибриды F2 

ETR1 Etr1-1 ETR2 Etr2-1, ETR1 Etr1-1 Etr2-1 Etr2-1, 
Etr1-1 Etr1-1 ETR2 Etr2-1, Etr1-1 Etr1-1 Etr2-1 Etr2-1 65,6 35,4 

ETR1 ETR1 ETR2 Etr2-1, ETR1 Etr1-1 ETR2 ETR2, ETR1
ETR1 Etr2-1 Etr2-1, Etr1-1 Etr1-1 ETR2 ETR2 43,2 22,2 

ETR1 ETR1 ETR2 ETR2 28,7 12,8 
HCP05 3,0 2,6 

 
Далеко не при всяком скрещивании у рас-

тений F1 проявляется гетерозис, а также не 
всегда его проявление носит дискретный ха-
рактер: по одному элементу продуктивности 
он может проявляться, по другому — нет 
[10]. Если бы гетерозис обусловливался про-
стым набором доминантных аллелей, имею-
щихся в популяции, то этот набор было бы 
легко составить путем ряда скрещиваний и 
получить гетерозисные сочетания [3]. 

Глубокий научный анализ явления гетеро-
зиса во второй половине ХХ в. показал, что у 
гороха, кукурузы, сахарной и кормовой 
свеклы, сорго и других культур источников на 
высокую комбинационную способность не 
так много. В частности, результаты крупно-
масштабной селекции на комбинационную 
способность, затронувшую, например, у ку-
курузы тысячи линий и длящиеся более  
50 лет, позволяют предположить, что источ-
ников, несущих гены с высокой комбинаци-
онной способности, в пределах десятков, ес-
ли не менее. Анализ родословных линий, 
определяющих высокую комбинационную 
способность, показывает, что в их основе 
лежат не более десяти первоисточников. Это 
заставляет несколько переосмыслить приро-
ду гетерозиса [11].  

К сожалению, вопрос о том, какие гены в 
гетерозиготном состоянии вызывают превос-

ходство гибридов F1 по ряду признаков над 
родительскими формами, так и остается до 
сих пор не выясненным. Зависимость между 
урожайностью самоопыленных линий и ги-
бридов, получаемых от их скрещивания, изу-
чали многие ученые. В то же время четкой 
связи между продуктивностью гибридов и 
составляющих их линий не установлено [2]. В 
этой связи селекционерам приходится вести 
сложную работу по созданию инбредных ли-
ний и оценке их комбинационной ценности. 

Однако сейчас из проведенных нами ис-
следований вполне становится понятным, что 
среди культурных форм и их сородичей нуж-
но искать доминантные мутации (доминант-
ные мутантные гены), приводящие к улучше-
нию тех или иных признаков и свойств. Весь-
ма возможно, что часть гибридов, сортов 
растений и пород животных выводились 
именно путем скрещивания линий, обладаю-
щих набором благоприятных доминантных 
мутантных аллелей.  

По-видимому, очень редкое возникнове-
ние доминантных мутаций, по сравнению с 
рецессивными мутациями, не дает возмож-
ности ученым найти у растений большое чис-
ло источников, имеющих в своем генотипе 
гены с высокой комбинационной способно-
стью, которые позволяют при скрещивании 
получать высокогетерозисные гибриды.  
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Выводы 
1. Наследование длины боковых корней у 

A. thaliana при взаимодействии двух пар ге-
нов ETR1 и ETR2 происходит по типу поли-
мерного действия генов. В таком случае 
расщепление в F2 идет в отношении 9:6:1. 

2. У гибридов первого поколения наблю-
дается соматический гетерозис, который 
проявляется в более мощном развитии боко-
вых корней по сравнению с исходными фор-
мами. Во втором поколении идет процесс 
расщепления гибридов, и их превосходство 
по длине боковых корней над родительскими 
формами снижается. Это связано с умень-
шением гетерозиготности растений в поколе-
нии F2.  

3. Для получения высокогетерозисных ги-
бридов растений среди культурных форм и 
их диких сородичей нужно искать доминант-
ные мутации (доминантные мутантные гены), 
приводящие к улучшению тех или иных при-
знаков и свойств. 
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