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Резюме: В исследовании генетического контроля формирования особого типа соц- 
ветия линии гороха посевного «Люпиноид» применен гибридологический метод. Пока- 
зано, что формирование такого соцветия — обусловлено — комплементарным 
взаимодействием рецессивных аллелей двух генов, один из которых связан с ограниче- 
нием размеров побеговой апикальной меристемы, а второй контролирует пролиферацию 
главной оси. Обсуждается возможность использования данной линии в исследовании 
фундаментальных и прикладных аспектов генетики растений. 

АБ5‘ёгас!: Тне пубидоюд!са! те!пой \мав изеа 10 апа!уге ‘№е депейс сот!го! о? 1пЙо- 
гевсепсе аеуе1ортет! п реа Ппе “Гирта”. 1 миаз йетоп5{га!ед {паг гесев5!уе айе1е5 ОЁ ухо 
депе5 {аке раг! !п Тогтайоп ©? (Не зрес!а! 1пПогезсепсе Туре. Опе о! {Несе депе5 Пт!!5 512е 
оЁ я1ет ар!са! тейз{ет, (Не апо*Нег опе ргоу!дев ах!5 рго!!еганоп т м/йа туре р!ап+5. боте 
сопе!из1юп5 соппестед ми! регересиуе5 о! изаде о? апа!ухей пе !п р!ал‹ Бгееа!пд \меге а!50 
@5сиз5еа. 

Введение 

Горох посевной ( Рзит зайуит 1..: РаБасеае) является классическим генети- 
ческим объектом, на котором были установлены основные закономерности 
наследственности. Он остается важным объектом для проведения экспери- 
ментальной и учебной работы по генетике растений. На кафедре генетики 
биологического факультета МГУ им. М.В. Ломоносова создана коллекция му- 
тантов, сортов и маркерных линий гороха для осуществления научных и учеб- 
ных работ. Коллекция используется для проведения генетического анализа и 
установления генетического контроля формирования различных признаков 
растений. Настоящая работа проведена в рамках производственной практики 
студентов кафедры генетики и посвящена изучению новой формы гороха, от- 
личающейся необычной формой соцветия. 

Целью настоящей работы стало изучение генетического контроля морфо- 
генеза соцветия у линии «Люпиноид». Для достижения данной цели были по- 
ставлены задачи определения числа генов, участвующих в образовании 
соцветия в этой линии, выяснения генотипа данной линии по некоторым ло- 
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кусам, определяющим проявление важных морфологических признаков, и 
оценка перспектив использования этой формы в научной и селекционной ра- 
боте. 

Линия «Люпиноид» характеризуюется необычной формой соцветия, обес- 
печивающей одновременное созревание большого Числа плодов (Зеленов, 
2001). Она была получена в ходе селекционной работы во Всероссийском 
научно-исследовательском институте зернобобовых и крупяных культур 
(ВНИИЗБК, г. Орел). 

Материалы и методы 

Линия «Люпиноид» была любезно предоставлена докт. биол. наук А.Н.Зе- 
леновым (ВНИИЗЬБК, г. Орел). Для установления характера наследования изу- 
чаемых признаков линию скрещивали с маркерной линией \У1.1132, 
характеризующейся нормальным строением соцветия (по типу двойной про- 
лиферирующей кисти, рис. 16). Скрещивания были выполнены по стандарт- 
ной методике (Гостимский, Хартина, 2006). 

Скрещиваемые формы различались по проявлениям следующих призна- 
ков: форма соцветия (нормальная — «люпинообразная»), окраска семядолей 
(желтая — зеленая), окраска венчика (розовая — белая), окраска незрелых пло- 
дов и чашечек (желтая — зеленая). В каждой паре первым указано проявление 
признака в линии \\/Г. 1132, вторым — «Люпиноид». 

Родительские формы и растения Е, и Е, были высажены летом 2006 г. на 
опытном участке на территории Звенигородской биологической станции им. 
С.Н. Скадовского МГУ. Проводили описание форм по ряду качественных и 
количественных признаков. Статистическую оценку расщепления в Е, про- 
водили методом «хи-квадрат» (р > 0,05) с разложением на компоненты (Се- 
ребровский, 1970). 

Рисунок 1. Форма соцве- 
тия у растений линий 
«Люпиноид» (а) и \\/1, 
132 (6). 

ТиЙогезсепсе ягисште о 
р1апв об тез “Тартой” 
(а) апа \/1- 1132 (Ъ). 
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Результаты и обсуждение 

Строение соцветия в линии «Люпиноид» в сравнении с нормой. У расте- 

ний изучаемой линии наблюдали развитие соцветия особого типа. В верхней 

части главной оси цветки собраны вместе, отчасти напоминая соцветие Гир!- 

плиз (что и послужило причиной присвоения такого названия, рис. 1а). В из- 

мененном соцветии наблюдается до 12—15 цветков, которые раскрываются 

практически одновременно. На междоузлиях, предшествующих «люпинооб- 

разной» структуре, могут развиваться цветки в составе пазушных кистей, ха- 

рактерных для растений дикого типа. Более подробно строение соцветия в 

изучаемой линии было описано ранее (Синюшин, Гостимский, 2006). 

Генетический анализ признака формы соцветия. В первом поколении, по- 

лученном от скрещивания линий «Люпиноид» и \/11132, все растения были 
единообразны и имели нормальные соцветия: в пазухах листьев развивались 
абрактеозные кисти, обычно двухцветковые. Таким образом, показано, что 
исходные линии являются гомозиготными по генам, определяющим форму 
соцветия. 

Во втором поколении обнаружено расщепление по признаку формы соц- 
ветия на 4 фенотипических класса: 

формы с нормальным соцветием; 
растения с лентовидно фасциированным стеблем; 
формы с так называемым «детерминантным» типом роста; 
растения с «люпинообразным» соцветием. 
Фасциация — это широко распространенная среди цветковых растений 

аномалия, связанная со срастанием нескольких точек роста или, напротив, 
неограниченным разрастанием (обычно в одной плоскости) единой точки 
роста (Шавров, 1959). У гороха фасциация приводит к формированию щит- 

ковидного соцветия (неверно называемого «ложным зонтиком»). «Детерми- 

нантный» тип роста связан с ранним прекращением пролиферации апекса и 

превращением его в меристему пазушного соцветия: у «детерминантных» 
форм ось оканчивается двухцветковой кистью ($пвег ег а!., 1990). 

Количественный данные по наследованию изучаемого признака пред- 
ставлены в таблице 1. Анализ данных показывает, что различия по признаку 
формы соцветия между данными линиями определяются двумя генами; соот- 
ношение между фенотипическими классами соответствует классическому 
расщеплению 9:3:3:1. Статистическая обработка данных не отвергает предло- 

женную гипотезу (табл. 1). 

Таким образом, можно предположить, что в развитии признака формы 
соцветия участвуют 2 гена, один из которых связан с фасциацией стебля, а ре- 
цессивный аллель второго в гомозиготе определяет «детерминантный» тип 
стебля. Формы с «люпинообразным» соцветием соответствуют двойным го- 
мозиготам по рецессивным аллелям обоих генов. Подобное взаимодействие 
может быть классифицировано, как комплементарное. Нормальное соцветие 
связано с комплементарным взаимодействием доминантных аллелей двух раз- 
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личных генов, а аномальное обусловлено действием двух рецессивных аллелей 
В ГОМОЗИГОТНОМ СОСТОЯНИИ. 

Таблица 1. 
Тёнетический анализ расщепления в популяции Е’, от скрещивания линии 

«Люпиноид» с линией \У11132, 
Сепейс апа!1уяв оёроршаноп о Е, Бубтав Рот стовв оЁ “Тартон” Ипе у/йй Нпе \/Г, 1132. 

Число растений в Е, 

Ф О 

ФЕ | 8 3 © 8 

`АВЕЕНЕ ЗВ З | Ее о В © 5 ХА | Хв |хаев | 50 
& 8 | &8| ЗЕ Е 8 | & г 
К 8 В Е: а 5 $ ее] 

188 
[9] 176 50 54 18 
Е [167,625 [55,875] 55,875 | 18.625 298 | 9:3:3:1 | 0,112 | 0,756 | 0,252 | 1,120 

© — наблюдаемое значение, Е — ожидаемое, Число степеней свободы @Ё = 3, р > 0,05. 
© — объхегуей теап!пф, Е — ехрестей. Митбег оЁЧевтеев оё Пеейот Г = 3, р > 0,05. 

Некоторые предварительные данные (не представлены) дают возможность 
предполагать, что фасциация в линии «Люпиноид» связана с нарушениями 
активности гена АА, локализованного в Ш группе сцепления гороха посев- 
ного. «Детерминантный» рост, скорее всего, обусловлен мутацией в гене ДЕТ 
{ОЕТЕКМ!МАТЕ), локализованном в У группе (былестсК, 1987). Связь мутан- 
тных аллелей в данном скрещивании с генами АА и ВЕТ требует дополни- 
тельной проверки. 

Таким образом, на основании полученных результатов генетического ана- 
лиза схема изучаемого скрещивания может быть представлена следующим 0б- 
разом: 

Р «Люпиноид» х \М1132 
Тай Че!ае! | БАРА ОЕТОЕТ 

Нефасц. 
Е, недетерм. (Х) 

БА ОЕТ4ег 

9/16 Нефасц, недетерм. ЕА- ОЕТ- 

3/16 Фасц,, недерм. @& ОЕТ 
Е, 3/16 Нефасц. детерм. РА- дем ег 

1/16 Фасц. детерм. 
(«люпинообразные») 38 йе{4ег 

Установление генотипов скрещиваемых линий. Анализ наследования дру- 

гих морфологических признаков в расщепляющейся популяции Е» показал, 
что расщепление происходит по моногенному типу (табл. 2). 
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Таблица 2. 
Результаты генетического анализа популяции Е’, от скрещивания линии 

«Люпиноид» с линией \\/1.1132. 
Кеви!в оЁ вепенс апа!уз5 оё Е2 роршайоп {гот сго5$ Бегмееп Ппев “Гирто!@” апа М/Т. 1132. 

Число растений в 5 

[9] ъ © 

8, |&5 |8, | && 8 
ЗЕ В ВЕ | $8 Е $ 2 |2 
8 | 58 ба 8 | Е Ка | ов [св | ЭХ 
8 | 28| Е8| 55 кю: 
35 188183 |838 

8 о 
\ 

о[ 16 | 50 | 54 | 18 3:3; Е П67,625155 875155 875|18.625]| 298 | 9:3:3:1 | 0,112 | 0,756 | 0,252 | 1,120 
О — наблюдаемое значение, Е — ожидаемое. Число степеней свободы @Ё = 1, р > 0,05. 
© — обвегуей теап!тпе, Е — ехрестей. Митбег оЁ Чевгеес о Птеейот Е = 1, р > 0,05. 

Анализ окраски семядолей семян, собранных с растений Е, показал, что 

225 семян имели желтую окраску и 79 — зеленую, что соответствует теорети- 

чески ожидаемому соотношению 3:1. Статистический анализ не отвергает 

данную гипотезу, следовательно, родительские линии различаются по алле- 

лям гена /, определяющего у гороха окраску семядолей: /— желтая, / — зеле- 

ная. 

Анализ окраски незрелых бобов (зеленая — желтая) также обнаружил рас- 

щепление в Е) с соотношением 224 растения с желтыми плодами, 74 — с зе- 

леными, что достоверно соответствует расщеплению 3:1. Различия между 

родительскими формами связаны с аллельными состояниями одного гена: СР 

(СКЕЕМ РОР) — зеленая, гр — желтая. 

Наконец, третий признак — пигментация венчика цветка (розовая — белая) 

также наследуется по моногенной схеме (217 розовых, 87 белых). Это свиде- 

тельствует в пользу моногенных различий между скрещиваемыми линиями. 

Тёнетический контроль антоциановой пигментации цветка связан с 2 ос- 

новными генами — Аи В. Эти гены взаимодействуют по типу доминантного 

эпистаза: у форм с генотипом А-В- цветок пурпурный, у растений с геноти- 

пом аа вне зависимости от аллельного состояния по гену В окраска не фор- 

мируется. Поскольку в Р1 все растения имели розовые цветки, было 

выдвинуто предположение, что линия «Люпиноид» является двойной гомо- 

зиготой по рецессивным аллелям генов, связанных с контролем пигментации 

цветка — авбб. 

Таким образом, различия между родительскими формами по каждому изу- 

чаемому признаку моногенны (значения 3%? во всех случаях не превышают 

пороговой величины по Фишеру, метод «хи-квадрат» не дает оснований для 

отвержения гипотезы Н)). Схема анализируемого скрещивания может быть 

представлена в следующем виде: 
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«Люпиноид» УМ 132 

аа БЬ № & дегдес п ААЪЬЫ БРАВА 

СРОР ОЕТОЕТИ врер 

Р — Цветок белый, соцветие Хх Цветок розовый, 

«люпинообразное», норм. соцветие, 
желтые семена, 

желтые плоды 
зеленые семена, 

зеленые плоды 

у 
Аа БЫ РАКА 

РЕТ4е! | СРер 
Е, Цветок розовый, 

норм. соцветие, 
желтые семена, 
зеленые плоды 

Перспективы использования линии «Люпиноид» в теоретических и при- 

кладных целях. Проведенное исследование позволило определить генотипы 

исследованных линий и показало, что необычная форма соцветия в линии 

«Люпиноид» связана с взаимодействием рецессивных аллелей 2 генов. По- 

добный случай впервые описан в практике и представляет интерес для изуче- 

ния генетического контроля развития соцветия у данного вида. 

Изучение генетического контроля развития растений — одна из наиболее 

актуальных проблем современной биологии. Полученные в отношении мо- 

дельного объекта Агаб!дорз! пайапа (1...) Неуп!. (Вгазя!сасеае) данные указы- 

вают на сложность молекулярных механизмов регуляции формообразования. 

Это подчеркивает необходимость изучения основных принципов морфоге- 

неза на других растениях для формирования по возможности более полной 

картины генетической регуляции развития высших растений в целом. —— 

Вопрос создания новых высокопродуктивных форм не утратил своей ак- 

туальности, и в настоящее время в селекции широко применяются формы с 

измененным за счет мутаций габитусом (карликовые, фасциированные, с мо- 

дифицированной структурой листа и т.д.). Таким образом, помимо фунда- 

ментальных целей, изучение изменчивости и наследственности у гороха 

преследует практические цели. 

Учитывая тот факт, что наиболее выгодная архитектура соцветия форми- 

руется в расщепляющих популяциях с частотой 1/16, выделение высокопро- 

дуктивных форм при гибридизации исходного образца с другими ЛИНИЯМИ 

затруднительно. Кроме того, при описании растений расщепляющейся т 

ляции Е, («Люпиноид» * \\/1.1132) отмечено, что двойные гомозиготы Лу е1- 

де! воспроизводят фенотип растений линии «Люпиноид» лишь отчасти: так, у 

них число цветков, входящих в «люпинообразное» соцветие существенно 

меньше (4—6). В литературе неоднократно отмечалась высокая степень под- 

верженности признака фасциации модифицирующему действию среды и ген- 
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ного окружения (Магх, Нагейогп, 1965). Следует предположить, что при соз- 

дании линии «Люпиноид» помимо генотипа, способствующего развитию цен- 

ной в селекционном отношении формы соцветия, был сформирован 

чрезвычайно удачный комплекс генов-модификаторов. Этот комплекс при 

скрещивании разрушается, и его восстановление возможно, вероятно, путем 

многократной постановки возвратных скрещиваний (бэк-кроссинга). Таким 

образом, использование линии «Люпиноид» в селекции весьма перспективно, 

но связано с определенными сложностями. 
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щакову и С.В. Тощакову. Работа поддержана грантом РФФИ № 07-04-00652 и 

программой «Ведущие научные школы» НШ-4202, 2006. 
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Анализ наследования признаков фасциации стебля и 

хлорофилльной недостаточности у линий гороха посевного 

(Рвит зайтит Г..) 

А.С.Малышева, Е.В.Маркова 

(Руководитель О.П.Дрибноходова) 

Сепейс виду о? {гай (сМюгорНуй т5шПс1епсу ап Газстабоп) оп реа 

(Рит зайтит 1...) 

А.5.Ма!узбеуа., Е.М.МагКоуа 

(5ирету!зог О.Р.Рпбпосйойоуа) 

Резюме: Проведён анализ наследования двух признаков гороха посевного (бит 

зайуит 1): фасциации стебля и хлорофильной недостаточности. Для анализа были 

использованы результаты скрещивания линий «Штамбовый» и Новая форма 42. 

Обнаружено, что родительские формы по каждому из исследованных признаков 

различаются моногенно. Ген, определяющий мутацию хлорофильной недостаточности, 

сЪ142, находится в одной группе сцепления с маркерным геном а? на расстоянии 

приблизительно 30% кроссинговера. Сцепление гена, определяющего фасциацию 

стебля, с маркерными генами не выявлено. 

АБ51гас*: Сепейс в!иау оЁ о Кгай5 (стюгорНу!! пи! Нстепсу апа Тазстаноп) уа5 СОП- 

йис‘ей оп реа (РЖит зайиит 1). ОНврипа Гот сговзез Бе!ууееп уапеНе5 “5матбомуу” апа 

Ме Тогт 42 муеге апа!узед. | 15 геуеа|еа, рагеп!5 Гог еаси о? веагс!!пд {гай5 а!Тег п эпо1е 

депе. Сепе о? стюгорПу! !пви!Нстепсу ап тагкег депе а? аге ИпКедй апа зерага!еа Бу 30 

т.и. НпКаде Бе!ммееп ТазстаНоп депе апай тагкег депе5 15 по Гоипа. 

Введение 

Проблема картирования генов — определения порядка расположения генов 

в хромосомах — одна из старейших задач генетики, сохранившая свою 

актуальность до настоящего времени, так как для многих видов, в том числе и 

для гороха, полная генетическая карта еще не построена. Определение 

генетического расстояния между маркерами осуществляется на основе 

анализа расщепления во втором или третьем поколении от скрещивания двух 

гомозиготных инбредных линий, несущих маркерные морфологические 

мутации и исследуемый признак. Если расщепление достоверно отличается 

от стандартного, и другие причины, кроме сцепления генов, не оказывают на 

расщепление существенного влияния, то из соотношений неканонического 

расщепления — непосредственно — рассчитывается — сила — сцепления. 

(Серебровский, 1970 ) 

Фасциация вегетативных и генеративных органов широко распространена 
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