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Разнообразие трихом в растительном мире чрезвычайно велико: это опушение листовых пластин и
колосковых чешуй у злаков, плодов и черешков у плодовых, трихомы в виде колючек у розы и огур-
ца, в виде ворсинок у росянки или волокон у хлопчатника. Трихомы различаются по форме, разме-
ру, структуре, местоположению, способности секретировать и т.д. Разнообразные трихомы объеди-
няет общая основная функция – защита растений от воздействия различных биотических и абио-
тических факторов окружающей среды. Искусственный отбор иногда работает против развития
трихом. Например, в селекции плодовых отдается предпочтение голоплодным формам. Среди ди-
корастущих видов также встречаются формы, контрастные по наличию/отсутствию трихом. В на-
стоящем обзоре проведено сравнение механизмов образования трихом у разных видов, чтобы по-
нять, насколько широко в пределах таксонов разного уровня простираются гомологические ряды в
наследственной изменчивости. Обобщены данные по морфологии трихом, проведено сравнение
данных о генах, определяющих изменчивость, выявлены ряды генов-ортологов. Сопоставление с
данными о генных сетях, вовлеченных в развитие трихом, указываeт на то, что, несмотря на общ-
ность молекулярных механизмов развития трихом у всех высших растений, роль в изменчивости,
наблюдаемой у разных таксонов, играют мутации разных компонент этой генной сети.
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В процессе эволюции в связи с динамически-
ми изменениями условий окружающей среды
различные виды растений приобретают изменчи-
вость по физиологическим и морфологическим
признакам, что способствует большей пластич-
ности видов, позволяющей им приспосабливать-
ся в широком диапазоне изменений окружающей
среды. К одному из важных морфологических при-
знаков, изменчивость которого широко представле-
на в разных таксонах высших растений, относится
наличие или отсутствие трихом, их строение и вы-
полняемые функции. Формирование трихом явля-
ется сложным процессом, происходящим в эпи-
дермисе вегетативных и генеративных органов,
который подразделяется на несколько фаз: фаза
инициации, фаза дифференциации и развития
трихом. Признаки, связанные с наличием или от-
сутствием опушения той или иной части расте-
ния, нередко используются для определения так-
сономической принадлежности и для описания
сортов при их официальной регистрации (https://
www.upov.int/test_guidelines/en/list.jsp). Характер

наследования опушения хорошо изучен у хозяй-
ственно значимых видов растений еще в начале
ХХ в. [1–5], показано сцепление с другими мор-
фологическими признаками [6, 7]. Век спустя ло-
кусы, контролирующие наличие/отсутствие три-
хом, были картированы при помощи молекуляр-
ных маркеров [8–11]. К настоящему времени на
молекулярном уровне хорошо изучены генные
сети, регулирующие развитие трихом у модель-
ных объектов однодольных (Oriza sativa L.) и дву-
дольных (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.) расте-
ний [12]. С помощью in silico анализа генных се-
тей, участвующих в развитии трихом более 30
видов высших растений, установлено, что число
генов в ортологических группах у высших растений,
варьирует от 79 у Lotus japonicus (Regel) K.  Larsen до
303 у Malus domestica Borkh. [12]. Однако взаимо-
связь этих идентифицированных по гомологии
нуклеотидных последовательностей у разных ви-
дов пока не сопоставлена с рядами фенотипиче-
ской изменчивости, что является критичным для
определения селекционно значимых генов. Со-
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поставление рядов гомологической изменчиво-
сти на уровне фено- и генотипа, понимание, на-
сколько широко в пределах таксонов разного
уровня простираются эти гомологические ряды –
фундаментальная основа для ускоренного созда-
ния селекционных форм, адаптированных к не-
благоприятным условиям окружающей среды
и/или имеющих требуемый товарный вид. В на-
стоящем обзоре рассматривается происхождение
трихом и приводится сравнение генетических ме-
ханизмов разнообразного проявления данного
фенотипического признака у филогенетически
удаленных таксонов.

МОРФОЛОГИЯ И ФУНКЦИИ ТРИХОМ

Трихомы (волоски) – специализированные
выросты клеток поверхностного слоя эпидерми-
са, расположенные в наземных и подземных ча-
стях растений [13, 14]. Трихомы чрезвычайно раз-
нообразны по своей форме, расположению на
растении, выполняемым функциям, размерам и
структуре (рис. 1). Каждая из этих особенностей
трихомы является важным таксономическим
признаком и для некоторых культур обусловлива-
ет селекционную значимость. Известны два ос-
новных типа трихом: нежелезистые (простые) и
железистые [15, 16]. Основная функция нежеле-
зистых трихом – защита растения от воздействия
различных биотических и абиотических факто-
ров окружающей среды. Трихомы защищают рас-
тения от насекомых и вредителей [17, 18], избы-
точного ультрафиолетового излучения [19], фор-
мируют микроклимат и защищают растение от
перепадов температуры окружающей среды [20,
21]. Трихомы являются местами детоксикации [22,
23] и используются растением для выведения из-
бытков тяжелых металлов [24]. Нежелезистые три-
хомы являются несекретирующими и могут быть
как одноклеточными, так и многоклеточными.
Например, плоды киви (Actinidia deliciosa (A. Chev.)
C.F. Liang & A.R. Ferguson) покрыты двумя типа-
ми трихом: крупными многоярусными волоска-
ми и маленькими одноклеточными волосками.
Крупные трихомы различаются у разных видов
киви по расположению клеток [25]. Для культур-
ных сортов характерно различие трихом по раз-
меру и количеству слоев клеток. Кроме того, фе-
нотип может меняться в процессе онтогенеза.
Так, у одного из представителей рода Actinidia –
A. аrguta (Siebold & Zucc.) Planch. ex Miq. плоды
имеют трихомы только в зародышевом состоя-
нии, по мере созревания плода трихомы исчеза-
ют. Трихомы зрелого плода A. deliciosa одревесне-
вают [25]. Одноклеточные трихомы встречаются
на плодах хлопчатника и персика, листьях араби-
допсиса (A. thaliana), у представителей родов Ribes L.
(смородины), Fragaria L. (земляники), а много-
клеточные – у плодов киви. У некоторых видов

растений, таких как смородина, киви и другие
плодово-ягодные культуры, могут встречаться
различные типы трихом на одном органе: крою-
щие, железистые, простые (игольчатые и жгути-
кообразные) и многоклеточные (пельтатные)
[18]. У растений рода Ribes простые трихомы рас-
полагаются только на абаксиальной поверхности
вдоль жилок [26, 27]. У представителей рода Rosa-
ceae Juss. (яблоня, мушмула, груша и т.д.) трихо-
мы могут располагаться на листовой пластине,
вдоль жилок, на черешках, цветоножках, на пло-
дах [28, 29]. Трихомы плодовых растений могут
количественно видоизменяться в процессе разви-
тия растения. Например, на ранней стадии разви-
тия околоплодника малины простые трихомы
мясистые и принадлежат к игольчатому типу, то-
гда как на средней стадии развития околоплодни-
ка малины трихомы характеризуются удлинени-
ем клеток, тонкой вершиной и тонким основани-
ем. Это категория простых нежелезистых трихом,
тип – жгутикообразный [30]. У однодольных рас-
тений по большей части определяются нежелези-
стые трихомы, которые располагаются на вегета-
тивных (стебель, листья) и генеративных (колос-
ковые чешуи) частях растений [31–36].

В отличие от простых волосков железистые
трихомы являются только многоклеточными и
могут значительно различаться по своему строе-
нию или по секреторным веществам. Железистые
трихомы имеют различные варианты базовой
структуры, которые включают в себя следующие
компоненты: терминальная секреторная головка
с одной или несколькими секреторными клетка-
ми; стебелек из одной или нескольких клеток; ос-
нование от одной до нескольких клеток; а иногда
и шейные клетки между секреторной головкой и
стебельком [15, 16]. Железистые трихомы пре-
имущественно выполняют выделительную и за-
щитную функции благодаря одной или несколь-
ким секреторным клеткам, расположенным на кон-
це одно- или многоклеточного стебля [13]. Они
накапливают большое количество вторичных мета-
болитов, участвующих в защите растения от пато-
генных микроорганизмов [37, 38], а также привле-
кают насекомых-опылителей [16, 39, 40]. Желези-
стые трихомы являются источником промышленно
важных ингредиентов – ароматизаторов и фарма-
цевтических препаратов [40]. Железистые трихо-
мы более характерны для двудольных растений,
но встречаются и у однодольных, например у сор-
та риса Tn1 были описаны мелкие железистые
трихомы, встречающиеся вокруг устьиц [41]. Не-
которые двудольные растения наряду с желези-
стыми трихомами имеют и простые трихомы. На
листовых пластинках томата отмечается наличие
железистых и нежелезистых трихом. У томата
описано восемь видов трихом, среди которых че-
тыре железистых: тип I, тип IV, тип VI и тип VII.
Железистые трихомы типа VI являются наиболее
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распространенными и секретируют в основном
терпеноиды, тогда как тип I и тип IV участвуют в
биосинтезе ацилового сахара [42]. Трихомы типа
VII имеют одноклеточный стебель и многокле-
точную ягодообразную головку и, по-видимому,
не участвуют в биосинтезе вторичных метаболи-
тов. Тип VI встречается почти у всех видов Solana-
ceae [43]. Одним из видоизменений трихом явля-
ются, например, колючки у малины и розы (Rubus,
Rosa), которые представляют собой модифициро-
ванные железистые трихомы, продолжившие свой
рост и в конечном итоге изменившиеся до их окон-
чательного морфологического вида – колючек, вы-
ростов эпидермальной ткани [44, 45].

Таким образом, как у однодольных, так и у
двудольных растений были обнаружены морфоло-
гически сходные типы трихом: простые и желези-
стые, покрывающие вегетативные и/или генера-
тивные органы растений и выполняющие сходную
защитную функцию, повышающую адаптивный
потенциал растений. Исследования, проводимые
на морфологическом уровне, позволяют просле-
живать гомологические ряды в наследственной
изменчивости по признакам, связанным с разви-
тием трихом, в соответствии с законом, сформу-
лированным Николаем Ивановичем Вавиловым
еще в 1920 г.

НАСЛЕДОВАНИЕ ГЕНОВ, 
ОПРЕДЕЛЯЮЩИХ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

НА УРОВНЕ ФЕНОТИПА

Однодольные

К.А. Фляксбергер, рассматривая закон гомо-
логических рядов в наследственной изменчиво-
сти Н.И. Вавилова в отношении пшениц, подчер-
кивал, что гомологические ряды – не построение
системы пшениц, а “интегрирование явлений по-
лиморфизма”. В монографии “Пшеницы” им бы-

ло выявлено, что опушенные листья встречаются
среди всех видов пшениц, а признак наличие/от-
сутствие опушенности колоса встречается у всех
видов пшениц, кроме Triticum timopheevi (Zhuk.)
Zhuk., у которого не были обнаружены неопу-
шенные формы [46]. Сегодня, с учетом развития
исследований морфологических признаков на
молекулярном уровне, можно найти объяснения
тому, что наряду с параллелизмом в наследовании
признаков, связанных с опушением, имеются и
некоторые различия между разными таксонами по
типу и количественным характеристикам трихом.
Такие различия между представителями семей-
ства злаков в свое время выявил Н.И. Вавилов в
1923 г. [7]. В своей классификации типов опуше-
ния Н.И. Вавилов выделял три группы злаковых
растений в зависимости от количества и типа
простых трихом: мохнатое, бархатистое и реснит-
чатое. Разработанные компьютерные методы вы-
сокопроизводительного фенотипирования на ос-
нове автоматического анализа изображений сгиба
листа [47, 48] позволили провести сравнение широ-
кого спектра видов родов Triticum и Aegilops разного
уровня плоидности [36]. Среди пшениц разного
уровня плоидности образцы с неопушенными ли-
стьями отсутствуют среди диплоидных форм
пшеницы (2n = 14; геном АА), но встречаются на-
много чаще среди тетраплоидов (2n = 28; геномы
ААВВ, AAGG), чем у гексаплоидов (2n = 42; ге-
ном ААВВDD); реснитчатый тип опушения ха-
рактерен для диплоидов и практически не встре-
чается у гексаплоидов, у последних чаще всего
встречается бархатистый тип; установлено, что на
плотность опушения влияют преимущественно
геномы A и B, тогда как D-геном влияет на длину
и плотность трихом, а также индекс опушения
[36]. Диплоидные носители генома AA характери-
зуются большим разнообразием плотности опуше-
ния и имеют преимущественно короткие трихомы.
Например, виды T. boeoticum Boiss и T. urartu Thu-

Рис. 1. Типы трихом: а, в – простые многоклеточные; б – простые одноклеточные; г – железистые; д – простые звезд-
чатые (цит. по [14]).

а б в г

д
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manjan ex Gandilyan имеют плотное опушение, в
то время как T. monococcum L. отличается низкой
плотностью опушения. Представители рода
Aegilops L., носители геномов SS и DD характеризу-
ются длинным, но редким опушением, аллотетрап-
лоидные виды имеют различный тип опушения. У
гексаплоидных видов с геномом AABBDD на-
блюдается умеренная длина трихом, однако силь-
но варьирует плотность опушения [36].

К пониманию молекулярно-генетических ме-
ханизмов наследования разных типов опушения у
пшеницы исследователи шли путем классическо-
го генетического анализа [1–3, 6, 7]; сведения о
хромосомной локализации локусов, контролиру-
ющих развитие трихом, появились вследствие
анализа нуллитетрасомных линий [49], моносом-
ного анализа [31] и изучения дителосомных ли-
ний [32, 34]. С использованием молекулярно-ге-
нетического картирования появились сведения о
точной внутрихромосомной локализации [33–35,
50]. В итоге было установлено расположение ге-
нов, контролирующих опушение листовой пла-
стинки пшеницы, в длинном плече хромосомы
4B (Hl1) и коротком плече хромосомы 7В (Hl2).
Doroshkov et al. исследовали фенотипическое
проявление генов Hl1 и Hl2 и было впервые пока-
зано, что эти гены по-разному влияют на длину
трихом и плотность опушения у пшеницы (Hl1 в
большей степени связан с инициацией трихом и
их ростом; Hl2 в большей степени влияет на длину
трихом) [51]. У культурного ячменя доминантные
аллели, ответственные за наличие трихом листо-
вой пластинки, выявлены в длинном плече хро-
мосомы 3H, а в длинном плече хромосомы 4H
был обнаружен и картирован ген (Hsh), отвечаю-
щий за образование трихом листового влагалища
[33, 52, 53]. У ржи ген Hp1 (Hairy peduncle 1) карти-
рован на длинном плече хромосомы 5R [50]. Сле-
дует отметить, что участки хромосом 4BL пшени-
цы, 4HL ячменя и 5RL ржи коллинеарны [54].

У риса ген gl1 (glabrous leaf blade), контролиру-
ющий развитие трихом на листовой пластинке и
цветковой чешуе, был картирован в коротком
плече хромосомы 5 [55–57]. Это хромосомное
плечо соответствует короткому плечу хромосомы
1Н ячменя [58], а, следовательно, ввиду синтении
геномов ячменя и пшеницы и короткому плечу
хромосомы 1A пшеницы, на котором был карти-

рован ген опушения колосковой чешуи Hg [8].
Позже было установлено, что развитие трихом на
листовой пластинке и цветковой чешуе регулиру-
ется фактором WOX, который кодируется геном
GLR1 (Glabrous Rice 1), аллельным гену gl1 [41, 59].

Также в хромосоме 6 риса картирован еще
один ген (GL6), контролирующий опушение ли-
стовой пластинки [60], для которого определены
пять генов-кандидатов [61]. Хромосома 6 риса
коллинеарна короткому плечу хромосомы 7Н яч-
меня [58], а, следовательно, ввиду синтении гено-
мов ячменя и пшеницы и короткому плечу хромо-
сомы 7В пшеницы, на котором был картирован
ген опушения листовой пластинки Hl2 [34].

У кукурузы ген Mhl1 (Macrohairless 1), контро-
лирующий развитие трихом на листовой пластин-
ке, локализован в длинном плече хромосомы 9
вблизи маркеров umc1120 и umc95 [62]. Ген-кан-
дидат для локуса Mhl1 пока не выделен, однако
стоит отметить, что длинное плечо хромосомы 9
кукурузы соответствует хромосоме 6 риса; кроме
того, маркер umc1120 тесно сцеплен с локусом
sus1, район локализации которого коллинеарен
району короткого плеча хромосомы 7 пшеницы
[63].

У кукурузы был выделен ген OCL4, кодирую-
щий транскрипционный фактор из семейства
HD-ZIP IV, который влияет на развитие трихом
[64]. Этот ген не соответствует ни одному из ука-
занных гомологичных рядов (табл. 1). Данный
ген располагается в хромосоме 1 кукурузы, кото-
рая имеет участки, коллинеарные с хромосомами
риса 3, 8 и 10 [65], что не совпадает с хромосомной
локализацией GLR1 или GL6 риса.

Таким образом, среди злаковых растений вы-
деляются три предполагаемых гомологичных ряда
генов, определяющих изменчивость, выявляемую
на морфологическом уровне (табл. 1); большую
часть этих генов еще предстоит расшифровать,
чтобы доказать общее происхождение генов в пре-
делах каждой серии.

Двудольные
Модельным объектом двудольных растений

является арабидопсис (A. thaliana), для которого
идентифицировано множество генов, контроли-
рующих развитие трихом [66, 67]. Так, мутация в

Таблица 1. Гомологичные серии генов, определяющих изменчивость, связанную с наличием/отсутствием три-
хом у представителей сем. Poaceae

Гомологичный ряд 
(кодируемый фактор) Пшеница Ячмень Рожь Рис Кукуруза

Ряд 1 (не изв.) Hl1 Hsh Hp1 – –
Ряд 2 (не изв.) Hl2 – – GL6 Mhl1
Ряд 3 (WOX) Hg – – GLR1 –
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гене GL3 приводит к меньшему количеству три-
хом и уменьшению ветвления. Ген EGL3 оказыва-
ет умеренное влияние на количество трихом. Од-
нако двойные мутанты gl3 egl3 обладают “голым”
фенотипом. ТТ8, контролирующий биосинтез анто-
цианов и проантоцианидинов в вегетативных тка-
нях и оболочке семян [68–70], также контролирует
развитие трихом на краях листовых пластинок у
A. thaliana [70]. Белок WD, кодируемый геном
TTG1 A. thaliana, рассматривается как важней-
ший регулятор образования трихом на листьях,
стеблях и корнях [71]. Растения арабидопсиса,
мутантные по гену ttg1, безантоциановые и не
имеют трихом [71, 72].

Работы на модельном объекте способствовали
пониманию генетических механизмов контроля
фенотипической изменчивости, связанной с раз-
витием трихом у хозяйственно ценных видов.
Так, гомологи гена TTG1 A. thaliana были выявлены
у других двудольных и однодольных видов расте-
ний. Гомолог TTG1, выделенный из M. domestica,
демонстрировал 80.2% идентичности A. thaliana
TTG1 по нуклеотидам и 90.7% схожести по ами-
нокислотному составу [73]. При трансформации
в мутанты ttg1 A. thaliana гомологи яблони смогли
восстановить рост трихом, выработку антоцианов
в молодых проростках и проантоцианидинов в се-
менах. Гомологи гена TTG1 A. thaliana [71] были
выявлены у Perilla frutescens (L.) Britton (PFWD)
[74], Gossypium hirsutum L. (TTG1) [75], Matthiola
incana (L.) W.T. Aiton (TTG1) [76], а также (PAC1)
у Zea mays L. и др. [77]. Предположительно ген
MdTTG1 принадлежит к семейству генов WD40.
Аминокислотная последовательность MdTTG1
показывает высокую степень идентичности с дру-
гими белками двудольных растений, такими как
PhAN11 [78], GhTTG1, AtTTG1 и PFWD. У расте-
ний чая (Camellia sinensis (L.) O. Kuntze) иденти-
фицирован ген CsTTG1, который кодирует белок
WDR и гомологичен AtTTG1 [79]. Установлена его
роль не только в формировании трихом растений
чая, но и в изменении плотности трихом листьев
растений чая при различных уровнях экспрессии
CsTTG1. Дальнейшие исследования показали, что
CsTTG1 имеет идентичность 91.23% к AcTTG1, но
функция AcTTG1 в Actinidia chinensis Planch. пока
не известна. Вместе с тем CsTTG1 высоко гомоло-

гичен гену VcTTG1, который участвует в синтезе
антоцианов Viccinium corymbosun L. [79]. Для гена
RrGL1, выявленного у плодов розы, установлена
гомология с GL1 A. thaliana [80] (табл. 2). Факто-
ры транскрипции GLABROUS1 (GL1), TTG1 и
ENHANCER OF GLABRA3 (GL3) были выявлены у
сладкой полыни (Artemisia annua L.) как способ-
ствующие инициации железистых трихом [81].
Интересно, что образование волокон хлопчатника
(G. hirsutum), напоминающих трихомы A. thaliana,
контролируется GaMYB2, который демонстрирует
высокую гомологию последовательности с GL1 и
может восстанавливать образование трихом у му-
танта арабидопсиса gl1 [82]. Кроме того, Wang
et al. [83] выявили, что в инициации трихом (во-
локон хлопчатника) участвуют гены GhHOX1,
GhMYC1 (гомолог GL3 арабидопсиса) [83, 84] и
гомологи гена GL2 в арабидопсисе GbML1,
GhHD1, GhHOX [83, 85] (табл. 2). Данные исследо-
вания показывают сходные пути регуляции ини-
циации трихом арабидопсиса и хлопчатника.

Изучение простых трихом плодов персика по-
казало моногенный характер наследования. Ло-
кус, контролирующий данный признак, был кар-
тирован в дистальной части хромосомы 5 [25].
Ген-кандидат, PpeMYB25 (ppa023143m), для этого
локуса у растений с отсутствующим опушением
плода имеет протяженную инсерцию в экзоне 3.
Это уникальное мутационное событие привело к
формированию рецессивного признака нектари-
на (отсутствие опушения плода), которое было
закреплено в процессе искусственного отбора.
Разработанный на основе этого гена функцио-
нальный маркер (indelG) позволяет на ранней
стадии отобрать растения по признаку пер-
сик/нектарин [25].

Огурец (Cucumis sativus L.) характеризуется на-
личием трихом двух типов: железистых и простых.
Классический генетический анализ и последую-
щие молекулярные исследования показали, что за
дифференцировку клеток эпидермиса и развитие
простых трихом огурца ответственны следующие
гены: CsGL3, TRIL, MICT, TBH и CsGL1 [86, 87].
Выявленные гены огурца были картированы на
хромосоме 6. Ген Csa6M514870 кодирует фактор
транскрипции, принадлежащей к семейству HD-
ZIP [88]. В огурце гены TRIL/CsGL3 являются по-

Таблица 2. Гомологичные серии генов, определяющих изменчивость, связанную с наличием/отсутствием три-
хом у представителей класса двудольных растений

Гомологичный ряд 
(кодируемый фактор) Арабидопсис Огурец Хлопчатник Роза Яблоня Полынь

Ряд 1 (WD40) TTG1 – GhTTG1 RrTTG1 MdTTG1 TTG1
Ряд 2 (R2R3-MYB) GL1 CsGL1 GaMYB2 RrGL1 – GL1
Ряд 3 (GLABROUS2) GL2 CsGL2 GbML1 – – –
Ряд 4 (bHLH) GL3/EGL3 TRIL/CsGL3 GhMYC1/GhHOX1 – – GL3
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ложительными регуляторами развития трихом,
мутантные растения tril/csgl3 имеют фенотип без
трихом [89].

У представителя семейства Rosaceae – Rosa ru-
gose идентифицирован ген RrTTG1, связанный с
развитием трихом; мутации в данном гене могут
использоваться в селекции розоцветных для по-
лучения растений с отсутствием шипов или их не-
большим количеством. Китайские исследователи
[30] на основе морфологического сходства жгути-
кообразных трихом околоплодника розы (R. rox-
burghii Tratt) с многоклеточными трихомами пло-
дов огурца дикого типа [87] выдвинули гипотезу,
что инициация и развитие трихом как у розы, так
и у огурца, возможно, контролируются двумя ге-
нами, причем доминантное состояние обоих ге-
нов контролирует наличие жестких колючек, то-
гда как предполагаемые носители данных генов в
рецессивном состоянии имеют мягкие, практи-
чески незаметные колючки. Данная гипотеза
подтвердилась для розы, но не для огурца [89].

Таким образом, на основании литературных
данных можно говорить о наличии как минимум
четырех гомологичных рядов генов двудольных
растений, определяющих изменчивость по нали-
чию/отсутствию трихом (табл. 2), что свидетель-
ствует о сходных путях регуляции инициации
трихом данных двудольных растений. Однако
предстоят еще дополнительные исследования для
выявления и дальнейшей расшифровки генов
этих гомологичных рядов у других видов двудоль-
ных растений.

ГЕННЫЕ СЕТИ, ВОВЛЕЧЕННЫЕ
В ФОРМИРОВАНИЕ И РАЗВИТИЕ ТРИХОМ

Простые трихомы

Развитие простых трихом у арабидопсиса регу-
лируется обширной транскрипционной сетью,
включающей несколько групп транскрипцион-
ных факторов (ТФ), основными из которых явля-
ются R2R3-MYB, helix-loop-helix (bHLH) и белок
WD40-повтор (WDR). Эти три группы ТФ образу-
ют тримерный MBW-комплекс: R2R3-MYB (GL1,
WER, MYB82, MYB5 или MYB23), bHLH (TT8,
EGL3, GL3 или MYC1), WD40 (TTG1), активиру-
ющий экспрессию гомеодоменового белка GL2
(GLABROUS2), который в свою очередь индуци-
рует образование трихом [12, 66, 72, 73, 90, 91]
(рис. 2). Анализ генома арабидопсиса показыва-
ет, что семейство R2R3-MYB состоит из 126 ге-
нов, которые подразделяются на 25 подгрупп [92].
Семейство bHLH является одним из самых боль-
ших и известных ТФ и состоит из 160 генов, под-
разделяющихся в арабидопсисе на 12 подгрупп
[93]. Факторы bHLH действуют как места стыков-
ки для ряда регуляторных белков в комплексе
MBW. За связывание с bHLH наряду с R2R3-MYB
конкурируют R3-MYB, образуя, таким образом,
репрессорный комплекс и действуя как негатив-
ные регуляторы развития трихом [92, 94]. К таким
R3-MYB-репрессорам относятся: TRY (TRIPTY-
CHON) [95]; CPC (CAPRICE) [96]; ETC1, ETC2 и
ETC3 (ENHANCER OF TRY 1–3) [97], TCL1 и
TCL2 (TRICHOMELESS 1 и 2) [72, 98, 99].

Белки WD40 содержат высококонсервативные
аминокислотные тандемные повторы (число по-
второв 40–43), обычно имеющие на конце Trp-Asp
(WD). Они участвуют в регуляции ряда процессов,

Рис. 2. Регуляторная модель инициации трихом на листьях эпидермиса Arabidopsis. Комплекс GLABRA1 (GL1)–GLA-
BRA3 (GL3)/ENHANCER GLABRA3 (EGL3)–TRANS-PARENT TESTA GLABRA1 (TTG1) активирует экспрессию
GLABRA2 (GL2) и TRIP-TYCHON (TRY). GL2 индуцирует дифференцировку трихом. Белок TRY перемещается в со-
седние клетки и конкурирует с GL1 за сайт связывания комплекса. Комплекс TRY-GL3/EGL3-TTG1 не способствует
ни экспрессии GL2, ни инициации трихом (цит. по [113]).

GL1

GL1

TTG1

TTG1
GL2

TRY TRY
GL3/

EGL3GL3/
EGL3
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включая клеточный цикл, дифференцировку
клеток и передачу сигналов клетки [100]. У ара-
бидопсиса ген TTG1 (TRANSPARENT TESTA
GLABRA1) является единственной копией семей-
ства WD40 (WDR) [71, 72].

Еще одной группой ТФ, участвующей в фор-
мировании трихом на стеблях и цветках соцветия
арабидопсиса, являются C2H2 (белки цинковые
пальцы) [101, 102]. C2H2 представляют собой
крупное семейство, состоящее из 176 регулятор-
ных белков, участвующих в многочисленных фи-
зиологических процессах растений [103].

Кроме основных групп ТФ важную роль в раз-
витии трихом у арабидопсиса играют фитогормо-
ны, включая гиббереллины (GA), цитокинины
(CK) и жасмоновые кислоты (JA) [72, 101, 104,
105]. Таким образом, в многочисленных работах
по изучению инициации развития простых три-
хом арабидопсиса выявлена сложная регулятор-
ная сеть, контролирующая этот процесс.

Молекулярно-генетические механизмы, лежа-
щие в основе образования трихом однодольных,
остаются в значительной степени невыясненны-
ми. Лучше других эти механизмы изучены на мо-
дельном для однодольных растений объекте – ри-
се. Образование трихом у риса контролируется не-
сколькими факторами транскрипции: AP2/ERF,
HL6 (Hairy Leaf 6). Основным регулятором ини-
циации трихом риса является гомеодоменовый
белок OsWOX3B, образующий комплекс с HL6.
Активирующий комплекс OsWOX3B–HL6 регу-
лирует как инициацию, так и удлинение трихом
[106, 107].

Железистые трихомы

Механизмы инициации образования желези-
стых трихом остаются менее изученными [72]. По
литературным источникам в качестве одного из
основных модельных объектов для изучения ген-
ной регуляции инициации и развития желези-

стых трихом используется томат (Solanum lycoper-
sicum L., сем. Solanaceae).

Образование железистых трихом у томата ре-
гулируется группой транскрипционных факто-
ров, основные из которых относятся к семей-
ствам R2R3-MYB, HD-ZIP IV, bHLH и C2H2
[42, 108]. Транскрипционные факторы SlMX1
(MIXTA – семейство R2R3-MYB) [109],
SlMYC1 (MYELOCYTOMATOSIS-RELATED1 –
семейство bHLH) [110], SlH (HAIR – семейство
C2H2) и SlCD2 (CUTIN DEFICIENT2 – семей-
ство HD-ZIP IV) [108] были охарактеризованы
как положительные регуляторы инициации желе-
зистых трихом томата. Важным регулятором это-
го процесса также является транскрипционный
фактор HD-ZIP IV WOOLLY (Wo) [108]. Домини-
рующие точечные мутации в С-концевой части
Wo отвечают за фенотип мутантов с увеличенной
плотностью трихом [111]. Wo усиливает инициа-
цию железистых трихом I типа [111]. Заметим, что
фактор HD-ZIP уже упоминался в связи с разви-
тием трихом (простых) у кукурузы и огурца [64].

Прямое взаимодействие между белками C2H2
SlH и транскрипционным фактором HD-ZIP IV
Wo образует комплекс, инициирующий развитие
железистых трихом томата [101, 112, 113]. Этот
процесс регулируется и растительными гормонами,
такими как жасмонаты (JA). У томатов избыточная
экспрессия сигнального репрессора JA SlJAZ2 сни-
жает плотность железистых трихом, указывая на
то, что SlJAZ2 является негативным регулятором
инициации этого типа трихом (рис. 3) [108].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на все разнообразие трихом в расти-
тельном мире, они выполняют сходную функцию
и способствуют адаптационной способности рас-
тений к изменяющимся условиям окружающей
среды. У однодольных и двудольных растений вы-
явлено большое количество генов, участвующих в

Рис. 3. Формирование железистых трихом у S. lycopersicum: транскрипционный фактор HD-ZIP IV WOOLLY взаимо-
действует с циклином CycB2 B-типа и с белком цинкового пальца C2H2 (цит. по [108]).
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образовании трихом. При этом количество генов,
определяющих изменчивость по признакам, свя-
занным с наличием/отсутствием трихом, ограни-
чено, и они относятся к нескольким семействам
транскрипционных факторов, инициирующих
развитие трихом растений. Механизмы образо-
вания простых и железистых трихом являются от-
части сходными. Прослеживаются гомологиче-
ские ряды изменчивости. Однако не для всех ви-
дов растений выявлены гены-кандидаты, разные
аллельные состояния которых определяют нали-
чие или отсутствие трихом на той или иной части
растения. Результаты сравнительного анализа
механизмов образования трихом у разных видов
растений способствуют заполнению “пробелов”
в гомологических рядах изменчивости, что явля-
ется основой для целенаправленного улучшения
адаптации сортов культурных растений к небла-
гоприятным факторам окружающей среды (с на-
личием трихом, обеспечивающих в ряде случаев
устойчивость к био- и абиотическим стрессорам)
или получения сортов с надлежащим товарным
качеством (голоплодные, без колючек и т.д.).

Статья подготовлена в рамках государственно-
го задания ВИР согласно тематическому плану
НИР по теме № 0481-2019-0001 “Геномные и
постгеномные технологии для выявления новых
генетических маркеров селекционно значимых
свойств и новых аллельных вариантов хозяй-
ственно ценных генов в генофонде культурных
растений и их диких родичей”.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.
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Higher Plants Trichomes: Homologous Series

in Hereditary Variability and Molecular Genetic Mechanisms

N. A. Shvachkoa, *, T. V. Semileta, and N. G. Tikhonovaa

aFederal Research Center N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, St. Peterburg, 190000 Russia
*e-mail: n.shvachko@vir.nw.ru

Trichomes diversity is extremely large in the plant kingdom: this is the pubescence of leaves and glumes in
cereals, fruits and petioles in fruit plants, thorns in rose and cucumber, hairs on Drosera leaves or cotton fi-
bers. Trichomes vary in shape, size, structure, location, capability to secrete, etc. All trichomes share com-
mon basic function – protecting plants from various biotic and abiotic factors. Artificial selection sometimes
works against the development of trichomes. For example, in the selection of fruit trees, preference is given
to that with smooth fruits. Among wild species, intraspecific variability on the presence/absence of trichomes
was also detected. The aim of this review is to compare the mechanisms of trichomes formation in different
species in order to estimate extension of homologous series in hereditary variability within different taxa. Data
on the morphology of trichomes are summarized. Data on genes determining variability are compared, or-
thologous genes are revealed. Comparison with data on gene networks involved in the development of tri-
chomes indicates that, despite the common molecular mechanisms of trichome development in all higher
plants, mutations of different components of this gene network confer observed variability within different
taxa.

Keywords: trichomes, monocotyledons, dycotyledonae, genes, gene networks.
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