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Важнейшая функция корня любого наземного растения — обеспечение минерального пи-
тания в гетерогенной среде с неравномерным распределением питательных веществ. Необходи-
мость компенсации этой неравномерности приводит к ветвлению корня и формированию корне-
вой системы. Типы корневых систем отражают различные стратегии выживания наземных сосу-
дистых растений (L. Kutschera с соавт., 1997). Исследования молекулярно-генетических и фи-
зиологических механизмов инициации бокового корня проводятся в основном на модельном объ-
екте Arabidopsis thaliana (J.G. Dubrovsky с соавт., 2001; B. Parizot с соавт., 2012; J.G. Dubrovsky 
с соавт., 2017). В последнее время в изучение ветвления корня вовлекаются важные сельскохо-
зяйственные культуры (злаки, крестоцветные, бахчевые культуры, гречиха и др.). Полученные 
результаты позволяют выявить хозяйственно значимые признаки корневых систем и использовать 
их в селекционном процессе. В нашем обзоре представлен анализ современных данных о клеточ-
ных, молекулярно-генетических и физиологических механизмах инициации и формирования бо-
ковых корней. Фитогормон ауксин выполняет множественные функции при инициации бокового 
корня (Y. Du с соавт., 2017). Он участвует в начальных этапах формирования компетенции клеток 
перицикла к первым делениям, в образовании примордия, а также обеспечивает его успешное про-
движение наружу через кору материнского корня. Образование бокового корня начинается с осцил-
ляции концентрации ауксина в базальной части меристемы материнского корня и формирования в 
некоторых клетках его центрального цилиндра максимума клеточного ответа на ауксин (I. De Smet 
с соавт., 2007; K.H. ten Tusscher с соавт., 2017). Следующий этап — специализация клеток-осно-
вательниц (founder cells) в перицикле и образование точки ветвления (prebranch site) (M.A. Mo-
reno-Risueno с соавт., 2010). Мы рассматриваем начальные этапы детерминации клеток перицикла, 
приводящие к образованию бокового корня, механизмы регуляции пролиферации клеток перицикла 
и окружающих тканей, положение места инициации боковых корней вдоль оси материнского корня, 
а также гормональные факторы и их мишени, осуществляющие последовательную программу раз-
вития бокового корня. Приводятся данные о роли ауксина в этом процессе, а также о механизмах 
передачи гормонального сигнала на молекулярные мишени, обеспечивающие закладку боковых 
корней. Ключевыми факторами, участвующими в образовании локальной компетенции клеток пери-
цикла к инициации примордия бокового корня, служат транскрипционный фактор GATA23 (B. De 
Rybel с соавт., 2010) и мембранно-ассоциированный киназный регулятор MAKR4 (W. Xuan с со-
авт., 2015). Особое внимание уделяется роли тканей корня, окружающих перицикл, в регуляции 
начальных этапов пролиферации клеток при инициации бокового корня. Однако среди цветковых 
растений имеются семейства, у которых инициация и развитие примордия бокового корня происхо-
дит непосредственно в меристеме родительского корня (И.Г. Дубровский, 1986, 1987; K.N. 
Demchenko с соавт., 2001; E.L. Ilina с соавт., 2012). Мы впервые приводим данные о ключевой 
роли ауксина на начальных этапах инициации бокового корня у таких растений, в частности у тык-
венных (Cucurbitаceae). Также обсуждаются механизмы, позволяющие некоторым видам создавать 
обширную корневую систему в кратчайшие сроки после прорастания. Рассматриваются возможные 
эволюционные механизмы определения места инициации бокового корня у цветковых растений. 

 

Ключевые слова: ауксин, ветвление корня, инициация бокового корня, меристема, про-
лиферация клеток, развитие корня, транскрипционные факторы. 

 

В многочисленных исследованиях показана связь между генетиче-
ски детерминированными признаками корня и продуктивностью сельско-
хозяйственных культур (1-3), в том числе в условиях засухи (4). Для се-
лекции на улучшение свойств корневых систем необходимо выявление тех 
особенностей корня, которые позволяют растению наиболее эффективно 
использовать воду и питательные вещества в различных условиях. Важно 
определить генетически детерминируемые признаки корня, обусловлива-
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ющие повышение урожайности и устойчивость к стрессам. Успех селек-
ционного изменения архитектуры корневой системы у культур зависит от 
конкретного признака и характера его наследования, а также от использо-
вания определенной системы земледелия и характеристик почвы (5). 

Корневая система растения обеспечивает поглощение воды и пита-
тельных веществ, необходимых для роста и развития, закрепление расте-
ния в почве, хранение запасных веществ. Помимо этого, она вступает в 
многочисленные взаимодействия с корнями других растений, почвенными 
микроорганизмами и грибами. Корневая система — это динамичное обра-
зование, которое подвержено влиянию факторов окружающей среды (6-8). 
Способность корня к адаптациям в ответ на изменение влажности и коли-
чества питательных веществ в почве позволяет изучать природную пластич-
ность корня для выяснения тех его особенностей, которые могут повысить 
урожайность (9-11). Интерес также представляет изучение молекулярных 
механизмов, которые управляют архитектурой корневой системы у сельско-
хозяйственных культур (5). Стратегии исследования развития корневой си-
стемы включают методы прямой и обратной генетики, использование му-
тантов Arabidopsis thaliana, Medicago truncatula и Brachypodium distachyon, а 
также идентификацию локусов количественных признаков, определяющих 
фенотипическую изменчивость корня в популяциях (12, 13).  

В настоящем обзоре изложены современные представления о моле-
кулярно-генетических механизмах и ключевых генах, вовлеченных в самые 
ранние этапы инициации примордия бокового корня. Мы впервые пред-
ставляем сравнительные данные о гормональных механизмах инициации 
бокового корня в различных корневых зонах. Особое внимание уделяется 
эволюционным механизмам определения места инициации бокового корня.  

Клеточные основы механизма инициации бокового кор-
ня. Корневая система состоит из главного корня и боковых корней раз-
ных порядков. У большинства видов цветковых растений (двудольных и 
однодольных) боковые корни закладываются эндогенно в перицикле и 
выходят на поверхность значительно выше зоны растяжения материнского 
корня (14, 15). В апикальной меристеме корня инициальные клетки проли-
ферируют, отделяя сестринские клетки, которые постоянно отодвигаются от 
кончика корня (возрастная организация клеток вдоль оси корня), переходят 
из апикальной меристемы в зону растяжения, достигая конечного размера, 
и приобретают функциональные особенности своего типа в зоне диффе-
ренциации (16-18). Изучение мутантов lhw, wol и ivad у Arabidopsis показало, 
что гетерогенность перицикла и организация проводящих тканей регули-
руются одним и тем же каскадом генов и детерминируются в меристеме на 
ранних этапах развития (19). Первые клеточные события в инициации бо-
кового корня, к которым относят миграцию ядер двух соседних в ряду кле-
ток перицикла и последующее неравное деление этих клеток, у Arabidopsis 
детектируются на расстоянии нескольких миллиметров от кончика корня 
(20, 21). Несмотря на это, группа клеток перицикла напротив ксилемного 
полюса, которая будет принимать участие в инициации, определяется еще 
в базальной части апикальной меристемы корня (22-24).  

Роль ауксина в регуляции начальных этапов инициации 
бокового корня. Ауксин играет ведущую роль в контроле развития бо-
кового корня (25-28). Семейство белков-репрессоров ауксинового сигна-
линга Aux/IAA подавляет работу группы транскрипционных факторов ARF 
(Auxin Response Factor) (29). При физиологически низком содержании аук-
сина белки Aux/IAA образуют димеры с транскрипционными факторами 
ARF, предотвращая их связывание с ДНК и транскрипцию ауксин-чув-
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ствительных генов. Ауксин регулирует морфогенетические процессы через 
быструю убиквитин-опосредованную деградацию белков Aux/IAA. При фи-
зиологически высоком количестве он связывается с рецепторным F-бокс-
белком TIR1 (Transport Inhibitor Response 1), который входит в олигомер-
ный комплекс SCFTIR1 с убиквитин-лигазной активностью (30), что приво-
дит к протеолитической деградации Aux/IAA в 26S-протеасоме и высвобож-
дению транскрипционных факторов ARF (31). У Arabidopsis белки Aux/IAA 
и ARF кодируются обширными генными семействами. Ростовые процессы 
регулируются через специфическое взаимодействие между сопряженно син-
тезирующимися белками ARF и Aux/IAA (32). 

Наиболее важным в изучении морфогенеза корневой системы оста-
ется вопрос о том, какой генетический фактор или группа определяют про-
грамму развития клеток-основательниц (founder cells) бокового корня и ре-
гулируют пространственное распределение примордиев вдоль его продоль-
ной оси. I. De Smet с соавт. (23) показали, что клеточный ответ на ауксин 
осциллирует в базальной части меристемы корня с интервалами в 15 ч, 
что отражают пики активности ауксин-чувствительного промотора DR5. 
Считается, что именно эта осцилляция служит механизмом, определяю-
щим разметку инициальных клеток примордия бокового корня (33). 

Г е н е т и ч е с к и е  м и ш е н и  д л я  а у к с и н о в. Транскрипцион-
ный фактор GATA23 — одна из мишеней опосредованного ARF действия 
ауксинов в клетках-основательницах бокового корня у Arabidopsis (34-36). 
GATA23 относится к B-классу GATA белков и характеризуется дегенери-
рованным доменом LLM (лейцин-лейцин-метионин). Ген GATA23 специ-
фичен для Brassicaceae, его ортологи до сих пор не обнаружены в других 
семействах (37, 38). GATA23, выявленный в связи с инициацией бокового 
корня при метаанализе транскриптомных баз данных у Arabidopsis, —  
наиболее ранний индикатор развития бокового корня (36, 39). GATA23 
экспрессируется во всех клетках перицикла в конце зоны растяжения, а в 
перициклических клетках-основательницах — перед их первым асиммет-
ричным делением, инициирующим боковой корень. У RNAi растений c по-
давлением экспрессии GATA23 уменьшается число примордиев бокового 
корня (как вышедших из материнского корня, так и остановившихся в раз-
витии на более ранних стадиях). Повышенная экспрессия GATA23 приводит 
к увеличению частоты образования эктопических примордиев и предше-
ствующему увеличению числа клеток-основательниц бокового корня.  

В результате изучения последовательных временных точек экспрессии 
ауксин-чувствительных конструкций pDR5::GUS и pGATA23::GUS в корнях 
Arabidopsis была установлена взаимосвязь между экспрессией GATA23 и кле-
точным ответом на экзогенную обработку ауксином (36). В базальной части 
меристемы осциллирующие пики активности pDR5::GUS в клетках проток-
силемы и сопутствующая локальная экспрессия pGATA23::GUS в клетках 
перицикла ксилемного полюса начинаются через 10 ч после пика клеточно-
го ответа на ауксин, что примерно равно длительности митотического цик-
ла. Следовательно, экспрессия pGATA23::GUS зависит от TIR1-опосредо-
ванного пути передачи ауксинового сигнала в базальной части меристемы.  

Изучение экспрессии GATA23 у мутантов aux/iaa Arabidopsis показа-
ло, что и относительная степень экспрессии, и активность промотора гена 
GATA23 были снижены только у мутанта со сверхэкспрессией гена iaa28-1. 
У мутантов iaa28-1 число примордиев боковых корней уменьшалось, следо-
вательно, экспрессия гена IAA28 связана с механизмом формирования ком-
петенции клеток перицикла к образованию бокового корня. Эктопическая 
экспрессия GATA23 в клетках перицикла ксилемного полюса у iaa28-1 
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приводит к фенокопии дикого типа (34). То есть белок GATA23 как ком-
понент сигнальной системы TIR1–IAA28 работает после IAA28. Также об-
наружен ряд ARF факторов (ARF5, ARF6, ARF7, ARF8 и ARF19), взаимо-
действующих с белком IAA28 и синтезирующихся в базальной части мери-
стемы. Экспрессия GATA23 полностью отсутствовала у двойных мутантов 
arf7arf19, что указывает на участие ARF7 и ARF19 в активации GATA23 и 
инициации бокового корня. Так был выявлен первый молекулярный ком-
понент спецификации клетки перицикла, устанавливающий компетенцию 
клеток перицикла в базальной части меристемы к участию в инициации 
бокового корня. Экспрессия гена GATA23 считается наиболее ранним собы-
тием, связанным с инициацией примордия бокового корня. GATA23 кон-
тролирует начальный этап спецификации клеток-основательниц бокового 
корня, хотя его экспрессия и не локализована только в них. Представляет 
интерес механизм, посредством которого осцилляция максимумов концен-
трации ауксина и экспрессия GATA23 точно устанавливаются и соотносятся 
в меристеме и зоне растяжения (15). Необходима идентификация позици-
онных сигналов, благодаря которым происходит спецификация клеток пе-
рицикла и формируется компетенция к образованию бокового корня. 

Также показано, что индолилуксусная кислота (ИУК), образующая-
ся в корневом чехлике из индол-3-масляной кислоты (ИМК), модулирует 
амплитуду осцилляции концентрации ИУК в меристеме корня (40, 41). Эта 
осцилляция, в свою очередь, определяет, будет ли создана зона компетент-
ности для образования бокового корня (так называемый prebranch site) (42). 
Исследования транскриптома Arabidopsis позволили идентифицировать но-
вый, регулируемый ИМК компонент разметки корня — MEMBRANE-
ASSOCIATED KINASE REGULATOR4 (MAKR4) (41). Он превращает 
компетентные клетки в инициальные клетки будущего примордия боково-
го корня. По мнению авторов, пространственно-временная разметка кор-
ня определяется превращением ИМК в ИУК в чехлике и последующим 
запуском экспрессии MAKR4 (41). Кроме того, AtMYB93 из подсемейства 
R2R3 MYB (MYELOBLASTOSIS), экспрессия которого индуцируется эк-
зогенным ауксином в базальной меристеме, может быть потенциально во-
влечен в формирование осцилляции эндогенного ауксина и специфика-
цию инициальных клеток примордия (43). Эти исследования позволили 
предложить концепцию prebranch sites, появление которых регулируется 
циклическим апоптозом клеток чехлика корня (44). 

Контроль возобновления клеточного цикла. Асимметрич-
ные деления клеток перицикла, которые в будущем дадут начало примор-
дию бокового корня, контролируются активностью клеточного цикла (45-
50). У Arabidopsis и других цветковых, у которых примордии образуются 
выше зоны растяжения, для реализации программы инициации бокового 
корня необходимо, чтобы в конце меристемы клетки перицикла вышли из 
клеточного цикла в фазе G1 (46, 51, 52). Однако перед асимметричным 
делением они должны быть готовы к возобновлению пролиферации (51, 
53). Предполагается, что для определения способности клеток перицикла 
к продолжению пролиферации важен ген ABERRANT LATERAL ROOT 
FORMATION 4 (ALF4), кодирующий малоизученный белок с ядерной ло-
кализацией (47). У мутантов alf4 нарушена инициация бокового корня (27, 
45, 47). Функциональная роль ALF4 остается все еще слабо изученной. У 
мутантов alf4 также нарушено образование каллусов (54). Вероятно, ALF4 
необходим для обеспечения компетенции клеток перицикла к возобновле-
нию пролиферации при закладке бокового корня выше зоны растяжения. 
Наличие продукта этого гена позволяет клеткам находиться в состоянии 
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временного покоя перед первым делением, инициирующим примордий бо-
кового корня.  

Переход части клеток перицикла на ксилемном полюсе выше зоны 
растяжения из стадии G1 в стадию S (возобновление пролиферации) и их 
последующее деление стимулируются ауксином. Эти клетки возобновляют 
митотический цикл, только достигнув зону инициации боковых корней (51, 
55). Вероятнее всего, гены-переключатели, активирующие митотический 
цикл, не способны запустить процесс закладки бокового корня без допол-
нительной стимуляции ауксином (48). 

SKP2A (S-Phase Kinase-Associated Protein 2A) — F-box-белок Arabi-
dopsis, который регулирует протеолиз транскрипционных факторов, влия-
ющих на митотический цикл. Ауксин активирует убиквитин-зависимую 
деградацию белка SKP2A, напрямую связываясь с ним. SKP2A стимулиру-
ет деградацию E2FC/DPB и индуцирует пролиферацию клеток меристемы 
корня. Также ауксин усиливает взаимодействие между SKP2A и DPB. То 
есть SKP2A — это ауксин-связывающий белок, который согласовывает 
передачу ауксинового сигнала с пролиферацией клеток (56).  

Транскрипционный фактор E2F стимулирует переход к асиммет-
ричным клеточным делениям в процессе инициации бокового корня (49, 
57). Экспрессия E2Fa регулируется димером транскрипционных факторов 
LBD18/LBD33, который, в свою очередь, ассоциирован с передачей аук-
синового сигнала (57). LBD18/LBD33 служит связующим звеном для обра-
зования бокового корня посредством активации транскрипции E2Fa. За-
пуск транскрипции E2Fa с помощью факторов LBD — общий механизм 
ауксин-зависимой активации митотического цикла (57). 

Формирование у клеток перицикла в базальной части меристемы 
компетенции к инициации бокового корня (prebranch sites) происходит, по 
мнению некоторых авторов, за счет образования локального максимума 
ауксина в прилежащих клетках протоксилемы (23). Это блокирует переход 
к S-фазе в клетках перицикла. Такие клетки покидают меристему в G1-
фазе и в конце зоны растяжения способны возобновить движение по цик-
лу, приводящее к двум синхронным делениям, инициирующим боковой 
корень (51). В дальнейшем способность клеток перицикла возобновить 
пролиферацию определяется при участии циклина D-типа CYCD4;1 (58). 
Снижение экспрессии CYCD4;1 в перицикле под влиянием локального 
максимума ауксина в базальной части меристемы приводит к остановке 
пролиферации некоторых клеток перицикла в G1 (перед синтезом ДНК) 
(59). При образовании примордиев бокового корня выше зоны растяже-
ния возобновление продвижения клеток перицикла по S-фазе сопровож-
дается формированием нового локального максимума ауксина за счет его 
транспорта из эндодермы (60). Это позволяет продолжить пролиферацию 
клеток и сформировать позднее ось примордия. Таким образом, синхрон-
ная предразметка (priming) двух прилежащих в ряду клеток перицикла 
определяет точку инициации бокового корня. По нашему мнению, имен-
но одновременное возобновление пролиферации посредством перехода из 
G1 в S в этих клетках и клетках двух соседних рядов перицикла обуслов-
ливает точное место инициации формирования бокового корня. 

Роль  клеточного  окружения  при инициации  бокового 
корня. В последнее время в литературе широко обсуждается регуляторная 
роль клеточного окружения перицикла в зоне инициации бокового корня 
(60-64). Изучена функция механических взаимодействий между клетками 
перицикла и эндодермы в процессе инициации и развития бокового корня 
(64). Показано, что еще до первого деления, приводящего к его инициа-
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ции, происходят рост и увеличение в объеме (выпячивание) двух соседних 
клеток перицикла и одновременное уменьшение прилегающих к ним кле-
ток эндодермы. Далее активируется экспрессия гена GATA23 и проходит 
первое неравное антиклинальное деление (28). Ауксиновый сигнал из кле-
ток перицикла должен быть воспринят в клетках эндодермы. Для изуче-
ния этой связи была создана линия Arabidopsis CASP1pro::shy2-2 со специ-
фическим подавлением ответа на ауксин в клетках эндодермы (64). Ген 
репрессора ауксинового ответа — SHORT HYPOCOTYL 2 (SHY2) находил-
ся под управлением промотора гена CASP1, белок которого ассоциирован 
с поясками Каспари. У растений, экспрессирующих CASP1pro::shy2-2, раз-
витие боковых корней блокировалось до первого асимметричного деления. 
При обработке таких растений экзогенным ауксином (нафтилуксусной 
кислотой) индуцировалось развитие небольшого числа боковых корней, 
но примордии не выходили на поверхность корня и были плоскими, что 
указывает на необходимость ответа на ауксин в клетках эндодермы для 
высвобождения бокового корня. Действительно, клетки эндодермы у рас-
тений CASP1pro::shy2-2 оставались объемными, хотя в норме они умень-
шаются и дают возможность расти развивающемуся боковому корню.  

При разрушении клеток эндодермы лазером возобновлялась про-
лиферация в перицикле, однако план делений менялся с антиклинального 
на периклинальный, и программа развития примордия бокового корня не 
запускалась (63). Возобновление пролиферации в клетках перицикла про-
исходило вне зависимости от их положения на продольной оси корня. 
Разрушение клеток ксилемы, коры и ризодермы не влияло на возобновле-
ние делений в перицикле. По мнению авторов, все клетки перицикла у 
Arabidopsis потенциально способны к возобновлению пролиферации, одна-
ко прилегающие клетки эндодермы блокируют этот переход (63). Косвен-
но это подтверждается способностью корней Arabidopsis, а также других 
представителей Brassicaceae формировать множественные боковые корни 
при обработке ауксинами в высоких (до 90 мкМ) концентрациях (65, 66).  

У мутантов Arabidopsis yucca с повышенным биосинтезом ауксина 
(67, 68) разрушение эндодермы не приводило к смене плана делений кле-
ток перицикла с антиклинальных на периклинальные (63). У мутантов по 
передаче ауксинового сигнала tir1/afb2/afb3 (transport inhibitor1/auxin signaling 
f-box2/afb3) и slr/iaa14 (solitary root/indole-3-acetic acid14) с множественны-
ми нарушениями развития корня при разрушении эндодермы клетки пе-
рицикла меняли план деления на периклинальный, как и в корнях дико-
го типа. Однако при обработке экзогенным ауксином корней мутанта 
tir1/afb2/afb3 число переориентаций делений снижалось. Обработка корней 
дикого типа с разрушенной эндодермой нафтилфталамовой кислотой 
(блокатор транспорта ауксина) не влияла на смену плана делений клеток 
перицикла. При разрушении эндодермы они становились периклиналь-
ными, как и у контрольных растений. Возможно, смена плана делений 
клеток перицикла зависит от сохранения пути передачи ауксинового сиг-
нала, но не от транспорта ауксина (63).  

Локальное повышение содержания ауксина в группе клеток пери-
цикла не только формирует в них компетенцию к инициации бокового кор-
ня, но и запускает ответ на ауксин в прилегающих клетках эндодермы (60). 
В последних происходит кратковременная экспрессия гена транспортера 
ауксина PIN3, и синтезируемый белок локализуется на мембране клетки эн-
додермы, контактирующей с клеткой перицикла. Это обеспечивает отток 
ауксина из клеток эндодермы в клетки перицикла. Уровень экспрессии PIN3 
в эндодерме начинает снижаться через 15 ч после первого инициирующего 
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деления, а еще через 2 ч белок полностью исчезает. У мутанта pin3 наблюда-
лось увеличение количества клеток перицикла с максимумом ауксина и 
снижение числа первых асимметричных делений. Мутация по гену PIN3 
нарушает переход клеток-основательниц к делениям, инициирующим при-
мордий. Следовательно, за счет PIN3-опосредованного оттока ауксина из 
эндодермы снова повышается количество этого гормона в клетках перицик-
ла, что стимулирует их к переходу к первому асимметричному делению. 

Механизм определения размера и формы примордия бо-
кового корня. Число клеток, принимающих участие в делениях, которые 
задают диаметр примордия, ограничено рецептор-подобной киназой ACR4 
(69). Объем примордия создается за счет периклинальных делений, увели-
чивающих число слоев. На этом этапе образование правильной куполооб-
разной формы примордия регулируется несколькими механизмами, в том 
числе через направленный поток ауксина (63). Ген MYB36 экспрессирует-
ся в перицикле в основании примордия, начиная с 5-й стадии развития 
(70). Показано, что MYB36 напрямую участвует в контроле границ при-
мордия, поскольку у мутанта myb36-5 увеличено число клеток по ширине 
примордия. MYB36 необходим для перехода от плоского к куполообраз-
ному примордию. При этом останавливаются клеточные деления на пери-
ферии и определяется конечная ширина примордия. Экспрессия MYB36 
на уровне мРНК и белка происходит в некоторых клетках перицикла без 
передачи сигналов окружающим клеткам эндодермы, как это было пока-
зано для SHY2-опосредованного ответа на ауксин (60, 64). Экспрессия ге-
нов пероксидазы PER9 и PER64, относящихся к вторичным мишеням 
MYB36, сильно снижена у мутанта myb36-5. Вероятно, вследствие этого у 
него повышено содержание перекиси водорода, поскольку при обработке 
йодидом калия (поглотитель перекиси) у мутантных корней восстанавлива-
лось развитие примордиев. Таким образом, окончательный размер и форма 
примордия зависят от суммы сигналов, которые стимулируют или угнетают 
пролиферацию его клеток. К этим сигналам относятся активные формы 
кислорода, количество которых опосредованно регулируется геном MYB36.  

Представленные нами данные показывают, что основные генетиче-
ские процессы определения компетенции клеток перицикла и инициации 
примордия бокового корня у Arabidopsis достаточно изучены. Однако есть 
группа растений, у которых инициация и развитие примордиев боковых 
корней происходят непосредственно в апикальной меристеме главного кор-
ня. Такой тип закладки боковых корней характерен для видов из семейств 
Cucurbitaceae (Тыквенные), (71-75), Polygonaceae (Гречишные) (76), Convol-
vulaceae (Вьюнковые) (77), а также некоторых водных растений из семейств 
Pontederiaceae (Понтедериевые) (75, 78) и Araceae (Ароидные) (79). Кроме 
того, вследствие  закладки групп примордиев боковых корней в эмбриоге-
незе у этих видов происходит раннее ветвление главного корня при прорас-
тании (72, 80). Быстрое развитие мощной корневой системы позволяет 
успешно конкурировать с представителями других видов за почвенные ре-
сурсы и набирать значительную биомассу. Регуляция корнеобразования у 
этих растений практически не изучена.  

Результаты, полученные нами при изучении клеточных и гормо-
нальных механизмов инициации бокового корня у кабачка (Cucurbita 
pepo), однозначно свидетельствуют, что начальные этапы детерминации 
клеток перицикла и эндодермы, а также их переход к первому антикли-
нальному делению у видов из семейства Cucurbitaceae идентичны с процес-
сами у Arabidopsis и других растений, инициирующих боковой корень вы-
ше зоны растяжения (81). Так, первым этапом детерминации становится 
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появление локального максимума клеточного ответа на ауксин в парах 
сестринских клеток трех внутренних рядов перицикла, двух рядов наруж-
ного перицикла, а также ряда эндодермы. Для Arabidopsis показана одно-
временная активация пар клеток трех рядов перицикла на ксилемном по-
люсе (55). У кабачка первому антиклинальному делению предшествует 
формирование локального максимума клеточного ответа на ауксин в двух 
соседних в ряду клетках. У Arabidopsis и злаков, кроме того, происходит 
направленное движение ядер этих клеток навстречу друг другу (36, 73). 

Следовательно, первые деления, инициирующие боковой корень, 
вне зависимости от места его инициации, — это антиклинальные деления 
пары сестринских клеток. Некоторое отличие представителей Cucurbitaceae 
состоит в отсутствии неравных антиклинальных делений и миграции ядер, 
поскольку все процессы инициации проходят в меристеме корня и клетки 
не растягиваются. По нашим данным, у кабачка при инициации бокового 
корня в меристеме родительского не происходит возобновления митотиче-
ского цикла из G1-фазы, как при формировании бокового корня выше зо-
ны растяжения (51, 53). В результате одного из антиклинальных делений в 
ряду перицикла (как и для эндодермы) формируются две сестринские клет-
ки-предшественницы. Их дальнейшее продвижение по митотическому цик-
лу G1—S—G2 будет сопровождаться появлением локального максимума 
ауксина и завершится первым антиклинальным делением. Оно и будет пер-
вым делением в инициации примордия бокового корня. 

Таким образом, мы предполагаем, что физиологические и молеку-
лярно-генетические механизмы инициации бокового корня в различных 
группах наземных растений имеют единое происхождение. Предковые 
формы всех цветковых имели эндогенно формируемые зачатки боковых 
корней, а место инициации бокового корня располагалось в непосредствен-
ной близости от инициальных клеток апикальной меристемы. В процессе 
эволюции происходило постепенное смещение места инициации бокового 
корня от клеток апекса к базальной части: из меристемы родительского 
корня за пределы зоны растяжения. Однако в некоторых семействах цвет-
ковых растений сохранился архаичный тип инициации бокового корня — 
непосредственно в апикальной части меристемы родительского. При изме-
нении места инициации происходило также уменьшение роли окружающих 
перицикл тканей в образовании временных структур примордия.  

Итак, в исследованиях клеточных, молекулярно-генетических и 
физиологических механизмов инициации и формирования боковых кор-
ней накоплен обширный фактический материал, но многие процессы, со-
провождающие появление нового органа на материнском корне, еще тре-
буют изучения. Мы до сих пор не знаем, как клетки-предшественницы бо-
кового корня получают сигнал и что приводит к определению компетентно-
сти клетки к дальнейшему образованию бокового корня именно в этом ме-
сте. Исследования регуляторных генных сетей только начаты. Скорейшее 
разрешение этих вопросов позволит перейти к селекции по признакам, 
определяющим способность корневых систем лучше адаптироваться к ме-
няющимся условиям среды, и, в конечном итоге, повысить урожайность.  
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A b s t r a c t  
 

The most important function of any plant root system is the supply of mineral nutrients. 
The soil is a heterogeneous environment characterized by irregular distribution of nutrients. The 
branching of the main root which leads to the formation of the root system is regulated by the neces-
sity of compensation for this unpredictable environment. Different types of root systems may reflect 
different strategies of adaptation of vascular plants to land (L. Kutschera et al., 1997). In recent 
years, a vast array of experimental data on this subject has been collected. Investigations were carried 
out on the model plant Arabidopsis thaliana (J.G. Dubrovsky et al., 2001; B. Parizot et al., 2012; 
J.G. Dubrovsky et al., 2017) as well as on a wide range of crops (cereals, crucifers, gourds, buck-
wheat etc.). The accumulated data allow the identification of economically important traits of root 
systems that can be exploited to design breeding strategies to optimize root system function. This 
review contains an analysis of the current data on cellular, molecular genetic and physiological 
mechanisms of lateral root initiation and development. The phytohormone auxin performs multiple 
functions during lateral root initiation (Y. Du et al., 2017). It participates in the earliest stages by 
determining of competence for the first division by pericycle cells that leads to primordium for-
mation. Furthermore, auxin facilitates the emergence of the primordium from the parental root cor-
tex. Recent studies have shown that the formation of the lateral root begins with the oscillation of 
auxin concentrations in the basal part of the parental root meristem and the formation of an auxin 
response maximum in some cells of central cylinder (I. De Smet et al., 2007; K.H. ten Tusscher et 
al., 2017). The next stage is the specification of founder cells in the pericycle and the subsequent 
formation of the prebranch site (M.A. Moreno-Risueno et al., 2010). Questions ranging from the 
mechanisms that determine which pericycle cells can become founder cells for lateral root primordia, 
the mechanisms of regulation of cell proliferation, the positioning of lateral roots along the axis of 
the parental root, and hormonal factors and their targets, all leading to the successive development 
of lateral roots, are discussed in this review. Data on the role of auxin in this process and on the 
mechanisms of auxin signal transduction in the course of lateral root initiation are provided. The key 
factors involved in the determination of the competence of pericycle cells to initiate lateral root pri-
mordia are the transcription factor GATA23 (B. De Rybel et al., 2010) and the membrane-associated 
kinase regulator MAKR4 (W. Xuan et al., 2015). Special attention is paid to the role of neighboring 
cell layers in the control of the initial stages of cell proliferation in the pericycle that result in the 
formation of a new organ. However, there are a number of families among flowering plants in which 
the initiation and development of lateral root primordia occurs directly in the parental root meristem 
(J.G. Dubrovsky, 1986, 1987; K.N. Demchenko et al., 2001; E.L. Ilina et al., 2012). For the first 
time, data on the key role of auxin in lateral root primordia initiation in these species, in particular 
in Cucurbitaceae, are presented in this review, and the mechanisms that open the opportunity for 
early and rapid branching of the main root are discussed. Special attention is paid to evolutionary 
mechanisms of branching site determination in flowering plants. 
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