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Рассмотрены основные результаты, полученные современной тенетикой развития растений с Ис- 

пользованием гороха посевного (Рвота ваНуишт) в качестве модельного объекта, проанализированы 

возможные подходы к изучению этого вида. Обсуждается возможность аппроксимирования дан- 

ных, полученных на традиционных модельных объектах, на представителей других таксонов. 

ВВЕДЕНИЕ 

Горох посевной (Р1вит вапупт Г..: РаБасеае) — 
растение, с которым исторически связано возник- 
новение генетики в качестве самостоятельной на- 
учной дисциплины. Именно в результате экспери- 
ментов с горохом Грегор Мендель сформулиро- 
вал закономерности наследования, которые 
легли в основание новой науки [47]. 

Естественным следствием развития генетики и 
накопления в её рамках значительного количе- 
ства информации стало разделение единой науки 
на несколько направлений, среди которых в на- 
стоящее время генетика развития представляется 
одним из самых актуальных. Выявление законо- 
мерностей генетического контроля протекания 
основных процессов развития для сколь угодно 
большого числа организмов становится возмож- 
ным при изучении модельных объектов. Такими 
объектами стали виды, представители которых 
обладают рядом особенностей, тем или иным 0б- 
разом предпочтительных при эксперименталь- 
ной работе: наличием болыпого числа признаков 
с контрастным проявлением, плодовитостью, 
простотой культивирования и т.д. В последнее де- 
сятилетие к этому списку добавилось наличие 
данных о полной последовательности генома. 
Полученные в отношении модельных объектов 
результаты могут быть с той или иной степенью 
достоверности экстраполированы на родствен- 
ные этим объектам формы или таксоны доста- 
точно высокого ранга (например, высшие расте- 
ния в целом). 

Основными модельными объектами генетики 
развития растений стали резуховидка Таля из се- 
мейства Крестоцветных (АгаЫ4оры  ФШаПапа (1..) 
Неупй.: Втавы1сасеае) и львиный зев из семейства 
Норичниковых (АпитЫтит та) 1..: 5сторбШатп- 
асеае). К настоящему моменту известны полные 
последовательности геномов этих растений, со- 
зданы обширные Интернет-базы данных по из- 

531 

вестным генам и признакам, сформированы круп- 
ные международные коллекции семян мутантов и 
лабораторных линий. Сходные собрания суще- 
ствуют и для гороха; в первую очередь следует 
назвать наиболее обширную коллекцию семян 
сортов, подвидов и линий гороха в Центре Джона 
Иннеса в Великобритании (Лобп Шшпев СоПеспоп). 
На фоне интенсивного изучения генетики разви- 
тия других объектов аналогичные исследования в 
отношении гороха посевного носят в целом более 
разрозненный характер; ценность этого объекта 
как модельного в биологии развития растений в 
течение длительного времени представлялась 
меныпей, нежели АтаЫдорз5 и Апиттпит, В зна- 
чительной мере это связано, вероятно, с отсут- 
ствием данных о полной нуклеотидной последо- 
вательности генома и значительными трудностя- 
ми при работе методами генной инженерии (в 
первую очередь при трансформации). 

Систематическая работа по установлению 
нуклеотидной последовательности генома гороха 
не проведена. К настоящему моменту получены 
данные о практически полных последовательно- 
стях геномов двух видов Бобовых — люцерны усе- 
ченной (Мейсаво пипсайИа Саегт.) и лядвенца 
японского (Гошв арошсив 1..). Более того, показа- 
но соответствие (макросинтения) между хромосо- 
мами гороха и люцерны посевной (Мейсаво вапуа 
1.) [17, 34]. Известные нуклеотидные последова- 
тельности доступны в сети ПОмегпе! в виде элек- 

тронных баз данных (таких, например, как 
Бир: /Лмуу лпейтсаво.огв/). Таким образом, имеет- 
ся реальная возможность поиска предполагаемых 
гомологов генов резуховидки в геноме гороха, от- 
крывающая перспективы для молекулярно-био- 
логических исследований в генетике развития по- 
следнего. Достаточно многообещающим пред- 
ставляется метод поиска генов-кандидатов у 
гороха с использованием сходства фенотипов му- 
тантов. Сравнение проявления мутаций у гороха с 
хорошо изученными объектами позволяет опре-
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делить “ген-кандидат” и провести детальный мо- 
лекулярно-генетический анализ даже при отсут- 
ствии у гороха насыщенной генетической и физи- 
ческой карт, как, например, в работах [27, 63]. 
Существование макросинтении позволяет прово- 
дить выделение и анализ генов даже при отсут- 
ствии геномных библиотек на основе ВАС-кло- 
нов. Альтернативный подход связан с поиском 
структурных гомологов изученных генов в гено- 
ме другого объекта по сходству нуклеотидных 
последовательностей (например, методом пря- 
мой амплификации с вырожденными праймера- 
ми) и соотнесение полученных локусов с из- 
вестными мутациями. Этот подход относится к 
методам “обратной генетики” и был успешно 
применен [22, 27]. 

Как и в отношении прочих модельных объек- 
тов, выводы, сделанные на основании получен- 
ных на горохе результатов могут быть обобще- 
ны, по крайней мере, для родственных представи- 
телей семейства Бобовых. Изменчивость у Рот 
ванупт воспроизводит отдельные проявления, ха- 
рактерные в норме для различных РаБасеае, что 
укладывается в рамки закона гомологических ря- 
дов в наследственной изменчивости [2]. 'Гак, на- 
пример, непарноперистосложный (“акациевид- 
ный”) лист, развивающийся у мутантов гороха И, 
характерен для болышого числа родов Бобовых 
(например, Авгаваш5, КоБииа, Сошмеа и др.). 
Именно на основании подобного сходства Лам- 
прехт выдвинул гипотезу о существовании “меж- 
видовых генов” ([36] цит. по [37, 39]), мутации в 
которых имеют плейотропное проявление и при- 
водят к появлению сходства с родственными ви- 
дами по многим признакам. Например, им был 
описан ген ГАТНУКОХ-МКЕ (ГАТН), мутации в ко- 
тором вызывают появление “чиноподобных” 
форм гороха (от ГаШугив — чина). 

Настоящий краткий обзор призван осветить 
основные достижения и перспективы использова- 
ния гороха посевного в качестве модельного объ- 
секта в генетике развития. 

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ 
ОРГАНОГЕНЕЗА У ГОРОХА 

Генетический контроль развития цветка. 
Наряду с львиным зевом горох представляется 
чрезвычайно интересным объектом для изучения 
генетического контроля развития зигоморфного 
цветка. У растений дикого типа формируется цве- 
ток с двойным околоцветником, двумя кругами 
тычинок, срастающихся в трубку (противолежа- 
щая флагу тычинка свободна), и одного плодоли- 
стика, дающего начало плоду — бобу. Наиболее 
типично для семейства Бобовых развитие пяти 
лепестков с характерными расположением и мор- 
фологией. Строение и развитие цветка гороха 
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были подробно описаны как в отечественных, 
так и в зарубежных работах [1, 21, 67]. 

На основе обобщения материала, полученного 
при исследовании АгаЫ4орзы5 и Апиттитит, сфор- 
мулирована так называемая АВС-модель разви- 
тия цветка. Согласно основным положениям этой 
модели, определение типа органа происходит в 
результате экспрессии генов трех классов, услов- 
но называемых А, В и С [18, 26, 69]. Экспрессия 
генов класса А определяет формирование чаше- 
листиков (1 круг), С — плодолистиков (ТУ круг); 

одновременная экспрессия А и В приводит к разви- 
тию лепестков (П круг), а В и С - элементов андро- 
цея (Ш круг). Существуют различные модифика- 
ции и дополнения к этой модели. Эктопическая 
экспрессия генов описанных классов приводит к 
формированию органов цветка с нехарактерным 
положением или промежуточного строения; ряд 
авторов определяют аномалии подобного рода 
как гомеозисные замены, в то время как другие 
исследователи склонны трактовать возникающие 
у мутантов структурные преобразования, исполь- 
зуя иные термины [77]. 

У гороха посевного получены мутанты, фено- 
тип которых сходен с фенотипом мутантов АгаЫ- 
ЧЯорз15 по генам классов А, В и С [20, 21]. Гак, ген 
САГУХ САКРЕШАКЕ (СС) относится к классу А. У 
мутантов сс лепестки не развиваются, а чашели- 
стики превращены в плодолистики, сохраняющие 
характерное для элементов 1 круга число и поло- 
жение. Эктопическая рыльцевая поверхность 0б- 
наруживается и на листочках и усиках сложного 
листа, подтверждая гипотезу о сходстве (или ча- 
стичной общности) путей развития листа и цветка 
у гороха [21]. 

Ген 5ТАМ!МА РЕТИЛОЮА (5ТР) у гороха яв- 
ляется гомологом генов /ОМИ5БОАЕ ЕГОКАГ ОК- 
САМ$ (ОКО) Атаы4орыв и ТМВКТАТА (РТМ) Апп- 
гитиот [64]. Все три гена участвуют в регуляции 
экспрессии генов класса В (и отчасти С у львино- 
го зева и резуховидки). У гороха ген 51Р участву- 
ет также в контроле морфогенеза соцветия, опре- 
делении пути развития флоральной меристемы (у 
мутантов 57р-2 в цветке закладываются вторич- 
ные флоральные меристемы) и листа. Последнее 
обстоятельство следует считать достаточно ха- 
рактерным именно для гороха. Мутанты 51-2 об- 
ладают более выраженным фенотипом: лепестки 
превращены в чашелистики, а тычинки — в плодо- 
листики. У гомозигот по аллелю 51р-/ происходит 
превращение двух тычинок наружного круга, гра- 
ничащих со свободной (вексиллярной) тычинкой 

внутреннего круга, в плодолистики. Наряду с го- 
меозисной заменой, характерной для мутанта по 
гену класса В, наблюдается, таким образом, свой- 
ственная зигоморфному цветку асимметрия в экс- 
прессии гена. 
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Ген РЕТАГОЗ$0$ (РЕ) принадлежит к классу С 
и регулирует развитие Ш и ГУ кругов. У мутантов 
ре развивается “махровый” цветок с многочис- 
ленными лепестками, частично петализованны- 
ми тычинками и нарушениями в развитии плодо- 
листика [21]. 

Генетический контроль формирования зиго- 
морфного цветка, представляющий особый инте- 
рес, изучен пока недостаточно. Описан ген 
КЕЕГЕР ИМС (К), мутация в котором вызывает 
превращение (по-видимому, можно говорить 
именно о гомеозисной замене) крыльев в сходные 
с элементами лодочки лепестки. Кроме того, при 
формировании зигоморфного цветка важное зна- 
чение имеет экспрессия гена ГОВВЕР 5ТАМОАКР 
(151), участвующего в формировании флага: у 
мутантов 5 наблюдается широкий спектр нару- 
шений образования этого лепестка вплоть до 
полного неразвития [9, 71]. У двойных мутантов 
К 15% все лепестки приобретают черты сходства с 
элементами лодочки [9]. 

Ключевыми генами, определяющими билате- 
ральную симметрию цветка у львиного зева, счи- 
таются СУСГОЮЖКА (СУС) и ОСНОТОМА (СН) 
[19]. У мутантов сус все цветки актиноморфны, 
т.е. нарушается проявление одного из наиболее 
характерных для семейства $сгорЬШапасеае при- 
знаков. У гороха (и в целом у Бобовых) мутанты 
со сходным фенотипом неизвестны, хотя даже в 
пределах подсемейства РарШопомеае описаны не- 
которые роды с актиноморфным околоцветни- 
ком (например, Сафа Еогз5К.). Последовательно- 
сти, сходные с геном СУС, у Бобовых известны и 
представлены в геноме различных представите- 
лей в числе нескольких копий [23]. Не исключе- 
но, что функция этих последовательностей в мор- 
фогенезе цветка с раздельнолепестным венчиком 
иная, нежели в случае спайнолепестного цветка 
Апнгеитит, хотя соотнести их с уже известными 
генами пока не удалось. Любопытно, что гомолог 
СУС и ОСН у крестоцветного с зигоморфным 
венчиком, Гбеп5 атага 1.., (аТСР1) также вовле- 
чен в процесс формирования симметрии цветка, 
но в составе иных путей генетического контроля, 
нежели у Апытгитит [16]. 

Необходимо отметить, что переход от актино- 
морфного к зигоморфному строению цветка осу- 
ществлялся в различных группах Покрытосемен- 
ных независимо и многократно (см. [19]). Поэто- 
му пути генетического контроля формирования 
симметрии цветка у Апйгйитит и Р5ит (предста- 
вителей классов Ам1епдЧае и Козщдае соответствен- 
но), вероятнее всего, сходны лишь отчасти. Даль- 
нейшие молекулярно-генетические исследования 
призваны определить степень этого сходства. 

Необычной чертой генетического контроля 
развития цветка у гороха следует считать одно- 
временную вовлеченность многих генов в регуля- 
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цию морфогенеза цветка и листа. Сходство гене- 
тического контроля развития листа и цветка мо- 
жет служить аргументом в пользу необходимости 
изучения частных особенностей биологии разви- 
тия у различных видов в силу невозможности экс- 
траполяции данных, полученных в отношении Ага- 
Ы14орв1$ и АпиитЫтит. По всей видимости, в отно- 
шении Риш имеет место система регуляции 
морфогенеза, существенно отличающаяся от та- 
ковой у более хорошо изученных объектов. Ин- 
терес к гороху как модельному объекту генетики 
развития во многом выходит, таким образом, за 
рамки частной генетики и имеет непосредствен- 
ное значение для понимания принципов биологии 
развития растений в целом. 

Генетический контроль развития листа. В 
настоящее время горох является основным мо- 
дельным объектом для изучения биологии разви- 
тия сложного листа [31]. В норме развивается 
парноперистосложный лист с крупными стебле- 
объемлющими прилистниками, 2-3 парами ли- 
сточков и 2—3 парами усиков. Рахис также окан- 
чивается усиком. У различных подвидов гороха 
посевного число листочков сложного листа мо- 
жет варьировать, структура листа также изменя- 
ется в ходе онтогенеза (можно выделить низовые, 
срединные и верховые листья). 

К настоящему моменту в каталоге Лобп Шпе5 
СоПеспоп (Великобритания, Бир://Чага.)1с.ББвгс.ас. 
оК/св1-Бт/рвепе/ЧеЁацИ.авр) описано более 50 ге- 
нов, участвующих в развитии листа. Практически 
ежегодно в литературе появляются описания но- 
вых — или взаимодействий уже известных — генов, 
оказывающих влияние на анатомическое или 
морфологическое строение листа в целом или от- 
дельных структур в его составе — прилистников, 
рахиса и листочков. 

Одним из основных генов, участвующих в 
формировании листа, цветка и архитектуры со- 
цветия в целом, является ген /МРОШАТА (ОМ). 
У гомозиготных по “жесткому” мутантному алле- 
лю растений ип: развивается простой лист, отмеча- 
ются нарушения в строении цветка, мутант стери- 
лен [29]. У гомозигот по аллелям с более “мягким” 
действием проявление всех аномалий ослаблено. 
Например, у гомозигот по аллелю ии!“ рахис 
оканчивается не усиком, а листочком, а отклоне- 
ния в структуре цветка не наблюдаются. 

Обобщение результатов изучения генетиче- 
ского контроля формирования сложного листа у 
гороха нашло отражение в виде различных моде- 
лей. Наиболее простая из них была основана на 
формировании архитектуры листа как баланса 
противоположных тенденций — формирования 
пар усиков на дистальной части оси (рахиса) листа 
и пар листочков — на проксимальной; при этом ис- 
ходно закладываются примордии, способные 
дать начало как листочку, так и усику [32, 43]. Со- 
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гласно предложенной авторами работы схеме, у 
мутантов а] сохраняется только зона формирова- 
ния усиков (фенотип “а а”), а у мутантов //- зона 
формирования листочков (фенотип “асас1а”). 
Каждый примордий у мутантов а утрачивает 
(или сокращает) индивидуальную зону подавле- 
ния, в пределах которой закладка последующего 
примордия невозможна, что приводит к повыше- 
нию порядка ветвления оси листа у этих мутан- 
тов. У двойных мутантов а} И развивается лист с 
ветвлением оси высокого порядка, и каждая ось 
заканчивается листочком (фенотип “р1е10Ё а” или 
“ратв1еу-1еа?”). Таким образом, основа структуры 
сложного листа объяснялась результатом сов- 
местного действия всего двух генов. 

Предложена несколько более сложная схема 
взаимодействия генов, ответственных за разви- 
тие листа [74]. В математизированной форме ав- 
тор исходил из предположений о том, что три ос- 
новных типа структур в составе сложного листа 
(рахис, листочек и усик) развиваются из различ- 
ных примордиев и направление дифференциров- 
ки примордия каждого типа зависит от его разме- 
ра. Из самого крупного зачатка развивается ра- 
хис, из меньших по размеру — листочки, из самых 
маленьких - усики. Роль генов АЁ`и ТГ. сводится к 
определению пороговых значений для размеров 
(“размер” в данном случае — условная величина) 
зачатков различных типов структур. Любопытно, 
что в работе при характеристике мутантных фе- 
нотипов использован термин “гомеозис” и обсуж- 
дается возможность объяснения с помощью этой 
модели возникновения иных типов листа, харак- 
терных для Бобовых — например, тройчатого (Тп- 
{оПит) или пальмовидного (Гаршив). Прогности- 
ческая ценность этой модели была подтверждена 
в более поздних работах (например, [24]), однако 
к настоящему моменту накоплен материал, свиде- 
тельствующий в пользу болыпшей сложности регу- 
ляции морфогенеза листа у Бобовых. 

В настоящее время в результате изучения фе- 
нотипа мутантов, уровней и областей экспрессии 
соответствующих генов создана значительно бо- 
лее сложная модель [25]. Ключевым геном, регу- 
лирующим морфогенез сложного листа, является 
(М, экспрессия которого приурочена к областям 
закладки и дифференциации листа в целом, ли- 
сточков и усиков (в оригинале для обозначения 
таких областей использован термин “бластозо- 
на”). В ходе специализации этих органов уровень 
экспрессии (/МГ снижается вплоть до полного ис- 
чезновения в дифференцированных структурах. 
Таким образом, у мутантов ин! сложный лист в 
принципе не формируется (см. выше). Негатив- 
ную регуляцию гена (МГ осуществляют гены АЕ 
(в примордиях листочков в проксимальной части 
листа и усиков — в дистальной) и Т/. (в зачатках 
усиков). Наконец, ген СОСН (СОСНЕКАТА) по- 
давляет экспрессию гена (/МГ в прилистниках: у 
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мутантов сосй наблюдается эктопическая экс- 
прессия (ЛМ! в примордиях прилистников, и по- 
следние приобретают сходство со сложными ли- 
стьями. Характерно, что у двойных мутантов сосй, 
ит “сложные прилистники” не формируются [25]. 
Еще одним предполагаемым негативным регуля- 
тором ОМ является ген 5ПРОГЕ5 КЕРОСЕР (57) 
(там же), основная функция которого связана с ак- 
тивностью маргинальных меристем прилистни- 
ков. Схематически взаимодействие ключевых ге- 
нов при развитии листа представлено на рис. 1. 

Структура листа у растений в норме является 
результатом согласованных морфогенетических 
процессов в трех направлениях: дистально-прокси- 
мальном, дорзовентральном и медиально-лате- 
ральном. Большинство известных мутаций в генах, 
ответственных за формирование листа у гороха, 
нарушают морфогенез дистально-проксимально- 
го направления. Генетический контроль опреде- 
ления дорзовентральной полярной структуры, 
разграничения абаксиальной и адаксиальной сто- 
рон формирующегося листового примордия 
впервые был изучен у Апитйилит та)и5. У этого 
модельного объекта описан ген РНАМТАХИСА 
(РНАМ), продуктом которого является фактор 
транскрипции МУВ [68]. Гомологи этого гена 
охарактеризованы у многих растений, в том чис- 
ле иу гороха, для которого описан гомологичный 
РНАМ ген СЫГ5РА (СК). У мутантов ст! отмеча- 
ются нарушения структуры листа, проявляющие- 
ся в первую очередь в формировании на верхней 
поверхности листа секторов, идентичных нижней 
поверхности [63]. Как и у многих других мутантов 
по генам, участвующим в формировании листа, у 
растений си! наблюдаются некоторые отклоне- 
ния в развитии цветка, фертильность зачастую 
понижена. 

Генетический контроль формирования архи- 
тектуры соцветия. Для гороха характерна от- 
крытая двойная фрондозная кисть. Ось первого 
порядка имеет индетерминантный тип роста; в 
пазухах листьев развиваются кисти — обычно дву- 
цветковые, ось которых рано завершает проли- 
ферацию и оканчивается рудиментарным отрост- 
ком (“8”). Цветки занимают на оси пазушного 
соцветия латеральное положение. 

Одним из основных генов, участвующих в 
формировании нормальной структуры соцветия и 
определении времени зацветания у АгаЫдор в, 
является ген ТЕКМИМАТ, РЕО\ЕКТ (ТЕМ ). У Апп- 
гитот ему гомологичен ген СЕМГКОКАРТАНЬ5 
(СЕМ), мутации в котором также вызывают раз- 
витие терминального цветка [15]. У гороха описа- 
ны три гомолога СЕМ/ГЕГ; функция одного из 
них неизвестна, а два других регулируют развитие 
соцветия [22]. Один из них, ДАТЕ ЕГОУМЕВМС 
(Е), определяет время перехода к цветению. У 
мутантов / положение первого репродуктивного 
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Рис. 1. Схема генетического контроля развития листа у гороха на стадиях закладки (а) и дифференциации (6) примор- 
диев (пояснения в тексте). Серым цветом обозначена область экспрессии гена (Л. 

узла изменяется, и меристема пазушного соцве- 
тия закладывается раныше, чем у растений дикого 
типа. Более детальная информация о генах, кон- 
тролирующих переход к цветению у гороха, при- 
ведена в обзоре [70]. 

Второй гомолог гена ТР, ОЕТЕКММАТЕ 
(ОЕТ), участвует в определении судьбы апикаль- 
ной меристемы: у мутантов аеё происходит пре- 
вращение (Зингер с соавт. [57] определяют его 
как гомеозисную замену) ПАМ в меристему па- 
зушного соцветия, и ось завершается двухцветко- 
вой кистью [45, 59]. Немаловажно, что соцветие 
мутанта 4ег остается открытым и терминальный 
цветок (в отличие от мутантов 7/11 АтаЫы4орз15) не 
формируется [57]. Участие гомологов гена ТЕГ 
АтаЫ4орв15 в генетическом контроле формирова- 
ния соцветия гороха служит наглядным приме- 
ром разделения функций одного гена между не- 
сколькими гомологами (или, напротив, объедине- 
ния нескольких активностей в продукте одного 
гена, если эволюция Коздае шла путем редукции 
числа ТЕГ /-подобных генов). 

Способность ПАМ к формированию пазуш- 
ных меристем свойственна растениям гороха в 
норме, но активность этих меристем генетически 
детерминирована. При снятии апикального доми- 
нирования (например, при декапитации) пазуш- 
ные почки при определенных условиях способны 
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дать начало осям второго порядка. Описаны не- 
сколько генов, формирующих семейство КАМО- 
505 (КМУ), которые регулируют возможность 
ветвления главной оси (образования осей второго 
порядка) [10]. У мутантов гт5 наблюдается актив- 
ное ветвление, сходное с отмечающимся в норме 
у некоторых родственных Бобовых. Так, напри- 
мер, у Гафугив ргаепя5 Г. оси второго порядка 
развиваются даже в пазухах листьев репродук- 
тивных узлов, что приводит к формированию 
многоосного побега с высоким порядком ветвле- 
ния. Активность пазушных меристем сопряжена с 
определенным гормональным фоном и зависит 
от светового режима. Достаточно подробно со- 
временные данные о механизме регуляции их ак- 
тивности приведены в обзоре [12]. 

Гены семейства УЕСЕТАТ!МЕ (УЕСТ и УЕС2) 
ответственны за переход к цветению: мутанты по 
этим генам неспособны к формированию пазуш- 
ных цветоносов. Показано их взаимодействие с 
геном АЕ, возможно, связанное с подавлением 
этим геном активности УЕСГ и УКС2 на новооб- 
разованных осях второго порядка [12, 48]. У двой- 
ных мутантов ае? уез на главной оси развивается 
терминальный цветок или терминальный и лате- 
ральный цветки, обычно срастающиеся [58]. 
Описан ген ОЕТЕКМИМАТЕ НАВИ (РЕН), мутации 
в котором приводят к развитию “детерминантно- 
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го” типа роста (термин представляется некор- 
ректным, поскольку формирования терминаль- 
ного цветка не происходит, и соцветие остается 
индетерминантным), закрепленного в ряде сор- 
тов [8]. Растения с генотипом дей рано прекраща- 
ют рост за счет отмирания апекса. Кроме того, у 
мутантов происходит постепенное подавление 
развития листьев: в репродуктивной зоне побега 
листья становятся однолисточковыми или чешуе- 
видными. Хотя механизм действия этого гена не- 
ясен, очевидно, что он важен в формировании 
фрондозного открытого соцветия у гороха. 

Ген РЕОМЕЕКАТ!МС МЕТОКЕ СЕМСЕ МЕК- 
КТЕМ (РМ, синоним РЕАМ4) кодирует МАР$- 
бокс-содержащий белок и является ортологом ге- 
нов АРЕТАГА! АтаЫ4орз1в и ВОПАМОЗХА Апшит!- 
пит [65]. Эти гены играют значительную роль в 
развитии соцветия, контролируя переход к фор- 
мированию цветка и отчасти морфогенез самого 
цветка. Наличие консервативного МАР$-бокса в 
генах растений и других организмов позволяет 
предположить, что эти гены кодируют содержа- 
щие МАО$-домен белки — факторы транскрип- 
ции [3]. У мутантов по гену РГМ вместо флораль- 
ной меристемы в пазушном соцветии закладыва- 
ется меристема пазушного соцветия второго 
порядка (или третьего по отношению к главной 
оси), а цветки развиваются с нарушениями; экс- 
прессия этого гена отмечается во флоральной ме- 
ристеме и в околоцветнике на более поздних ста- 
диях развития. У двух независимо полученных му- 
тантов, рёйт-Г и ритт-2, мутации в структуре гена 
приводили к ошибкам при сплайсинге, нарушая 
функционирование белкового продукта [65]. 
Сходные наследственные аномалии развития со- 
цветия отмечены у МеШошс5 аи Рег. [28] и Меа- 
1саво Ра1сайа 1. (Синюшин, неопубликованные дан- 
ные). Идентичность функций АР/-подобных генов 
у резуховидки и гороха была подтверждена экспе- 
риментально: мутанты ар/-1 АхтаЫдорзв, транс- 
формированные последовательностью РЕАМ4 го- 
роха, восстанавливали нормальный фенотип [11]. 
Следовательно, генетический контроль форми- 
рования соцветия и цветка у видов с различной 
архитектурой соцветия обладает определенным 
сходством. 

Мутации в гене ВКОССОМ (ВКОС) усиливают 
действие рецессивного аллеля рип, и нарушения в 
структуре пазушного цветоноса оказываются у 
форм рт Бгос более значительными, чем у рт 
[53]. 

Число цветков в пазушных кистях в норме у 
гороха составляет два, однако формы с большим 
или меньшим числом цветков привлекали внима- 
ние исследователей, в том числе с позиций пер- 
спективы создания высокопродуктивных сортов 
гороха с увеличенным числом цветков. Лампрехт 
[37] описал два гена, РМ и ЕМА, которые взаимо- 
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действуют по типу кумулятивной полимерии и 
определяют число цветков в пазушном соцветии 
следующим образом: у растений с генотипом РМ 
ЕМА образуется один цветок, у форм РЕМ /па и /п 
ЕМА - два, у двойных гомозигот по рецессивным 
аллелям (72 /па) — три. С другой стороны, в более 
поздних исследованиях было подчеркнуто, что 
этот признак подвержен значительному модифи- 
цирующему влиянию окружающей среды и нахо- 
дится, в частности, в зависимости от температу- 
ры, светового режима и газового состава атмо- 
сферы [30]. 

Примечательно, что идея Лампрехта о поли- 
мерном взаимодействии многих генов гороха да- 
ла ему основание для гипотезы о Том, что вид 
Р1вит вапупт является полиплоидным по отноше- 
нию к какой-то предковой форме и число хромо- 
сом у гороха представляет собой результат редук- 
ции и перестроек [37]. Впоследствии представле- 
ние о полигенном контроле развития многих 
признаков гороха было пересмотрено рядом ис- 
следователей. Так, например, выдвинута гипоте- 
за о регуляции числа цветков пазушной кисти всё- 
го одним геном, МЕРТОМЕ (МЕР); у гомозигот по 
рецессивному аллелю развивается до пяти цвет- 
ков на одном цветоносе [58]. Авторы упомянутой 
работы подчеркивают значительную  зависи- 
мость проявления признака от внешних условий. 
У большинства родственных РаБасеае (У1с1а, 
ТаТугив) развиваются пазушные кисти с большим 
числом цветков, хотя для некоторых видов (на- 
пример, Улс1а вайуа Г..) характерно обеднение ки- 
сти до одного-двух цветков, как и у гороха. 

В норме пазушные соцветия у Ршт абрак- 
теозные, но в ряде случаев возможно образова- 
ние брактей, иногда парных. Постулировано су- 
ществование двух полимерных генов ВА и ВКА 
(ВКАСТЕАТИ$), контролирующих развитие брак- 
теозного соцветия [40, 41]. По-видимому, признак 
подвержен сильному модифицирующему влия- 
нию среды и генетического окружения. Анализ 
материалов Гербария Московского Университе- 
та им. Д.П. Сырейщикова (М\У!) показал, что для 
представителей трибы У1с1еае (АЧап5.) ОС. в це- 
лом характерна полная или практически полная 
редукция брактей, которые у видов в составе ро- 
дов Улс1а и ГаШугиз могут иметь вид волосковид- 
ных структур. Хотя возможны иные случаи (так, 
у 1. \еписп5 (Стеепе) РоБей первый цветок в па- 
зушной кисти развивается в пазухе достаточно 
крупной фотосинтезирующей брактеи, шиловид- 
ные брактеи предваряют цветки пазушного со- 
цветия 1. сМогапи5 Во155. & Ва1апза), появление 
прицветников у мутантов гороха можно рассмат- 
ривать как проявление анцестральных черт, не 
характерных для трибы. 

Большое значение для формирования габиту- 
са растения в целом имеет образование междоуз- 
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лий нормальной длины. У гороха описано доста- 
точно много генов, которые связаны с рецепцией, 
транспортом или синтезом гормонов гибберелли- 
нового ряда, участвуя тем самым в процессах 
удлинения междоузлий. При возникновении му- 
таций в этих генах возможны как карликовость, 
связанная с укорочением междоузлий (фенотип 
“ажаг?”), так и избыточное растяжение (фенотип 
“ы1епаег”). Например, гены АЕ, МА, АН и 15 кон- 
тролируют последовательные этапы синтеза эн- 
догенного гиббереллина; мутации в генах /А, СКУ 
и АК вызывают сниженную, а ЛУ —- повышенную 
чувствительность к гиббереллину [50, 51]. Гене- 
тический контроль и биохимические аспекты ме- 
таболизма гиббереллинов у гороха являются од- 
ной из наиболее полно изученных областей био- 
логии развития этого вида. 

Построена модель генетического контроля 
формирования соцветия у Рвит [5$]. По мнению 
авторов этой работы, одним из ключевых генов, 
определяющих структуру соцветия, является (/М. 
Соцветия мутантов ип! сходны с таковыми у му- 
тантов ег — главная ось завершается цветоносом, 
идентичным пазушному, т.е. (ЛМ! позитивно регу- 
лирует ген ОЕТ, и функции этих генов частично 
взаимозаменяемы. Таким образом, взаимодей- 
ствие (МГ с другими генами воспроизводит взаи- 
модействия его гомолога у А. та)п5 — гена РЛОК- 
САША (ЕГО) - с другими генами, регулирующи- 
ми развитие соцветия у львиного зева. Так, 
показано, что РТО позитивно регулирует экс- 
прессию гена СЕМ у Апитйтит [15, 48]. Взаимо- 
действие гомологичных генов у различных видов 
имеет, таким образом, определенные черты сход- 
ства, но во многом различно, в частности, в силу 
принципиально иной архитектуры соцветия у го- 
роха. 

Генетический контроль развития корня. 
Особенности генетического контроля ризогенеза 
изучены у гороха явно недостаточно. Известны 
лишь несколько генов, мутации в которых нару- 
шают структуру корня. Одним из первых был 
описан ген, который ответственен за формирова- 
ние нормального геотропизма — АСЕОТКОРИМ 
(АСЕ). У мутантов аде рост корня под землей про- 
исходит с отрицательным геотропизмом, а над 
землей при условии освещения — параллельно 
грунту [13]. 

Кроме того, было установлено существование 
генов ВКАМСНЕР КООТ$ (ВКТ) и ГОМС КООТ5 
(КТ), рецессивные аллели которых в гомозиготе 
вызывают формирование избыточно ветвящего- 
ся (бт) и аномально длинного (17) корня соответ- 
ственно [55]. Показано резкое снижение способ- 
ности к образованию симбиотических клубень- 
ков на корнях мутантов //?. 

Ген СОКГУ КООТ5 (СКТ) также связан с мор- 
фогенезом корня, изменяя чувствительность к эк- 
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зогенному ауксину [66]. У мутантов сг! на плотной 
среде культивирования формируется компактная 
корневая система неболыших размеров, корни из- 
виты и укорочены, в то время как на средах невы- 
сокой плотности отличий по сравнению с диким 
типом практически нет. Предполагается, что ген 
СКТ участвует в метаболизме или рецепции аук- 
сина в растении, однако конкретные детали меха- 
низмов действия неизвестны. 

Отчасти в регуляции развития корня участву- 
ют гены, связанные с метаболизмом гибберелли- 
нов (см. выше) [73]. Например, у мутанта /п фор- 
мируется фенотип “пмсго”, при котором все орга- 
ны растения оказываются меньше, чем у дикого 
типа, за счет меньших размеров клеток (но не их 
числа). Корни при этом оказываются укорочен- 
ными [44, 49]. Вообще у растений, карликовость 
(“амат вт”) которых связана с метаболизмом 
гиббереллинов, развивается довольно характер- 
ный габитус: междоузлия и корни укорочены, ли- 
стья обычно темнее нормы. Последнее связано с 
участием гиббереллинов в синтезе хлорофилла. 

Наиболее интенсивные исследования ведутся в 
отношении генетического контроля процесса 
взаимодействия растений гороха с симбиотиче- 
скими азотфиксирующими бактериями, т.е. ноду- 
ляции. Изучение такого симбиоза возможно 
только на примере Бобовых, и горох остается 0с- 
новным модельным объектом в этом направле- 
нии. Хотя нодуляция напрямую не связана с мор- 
фогенезом корня, она представляет огромный ин- 
терес как с точки зрения фундаментальной 
проблемы растительно-бактериальных взаимо- 
действий, так и с практических позиций. Описано 
множество генов, так или иначе нарушающих 
нормальное протекание этого взаимодействия — 
как снижающих способность растений к симбио- 
генезу, так и приводящих к гипернодуляции. 

Процесс нодуляции не является предметом 
рассмотрения в рамках настоящего обзора; доста- 
точно подробные сведения о генетическом кон- 
троле симбиогенеза у гороха представлены в ли- 
тературе [6, 14]. 

Регуляция активности побеговой апикальной 
меристемы (НАМ). Процесс формирования и 
поддержания ПАМ составляет один из основных 
и, вероятно, наиболее консервативных компонен- 
тов процесса развития растения в целом. Основ- 
ные гены, участвующие в контроле динамики 
ПАМ, особенности их экспрессии и характер вза- 
имодействия их продуктов были достаточно пол- 
но охарактеризованы у АгаБ14орз15 ФаПапа. В це- 
лом генетический контроль активности апикаль- 
ной меристемы побега достаточно сложен, и для 
гороха описаны и изучены лишь некоторые гены, 
участвующие в этом процессе. 

Одним из ключевых генов, участвующих в ре- 
гуляции этого процесса у АтаЫ4орз1 8, является 
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Рис. 2. Схема генетического контроля формирования архитектуры соцветия у гороха (пояснения в тексте). / — пози- 
тивная регуляция, 2 — негативная регуляция, 3 — растяжение, 4 — открытый побег. 

ТОБСНЕ! (05). Именно с его активностью свя- 
зывают формирование ПАМ и поддержание ее в 
недифференцированном состоянии. Ген И//5 ак- 
тивирует экспрессию генов СГАУАТА-семейства 
(СУ, С1У2 и СТУЗ), которые в свою очередь 

осуществляют подавление экспрессии И/0$ за 

пределами так называемого “организующего 
центра” (“огвашялте сепне”, ОС) [53]. Таким обра- 

зом, осуществляется отрицательная обратная 
связь, математизированная модель которой была 
построена в работе [4]. Продукты генов СТУ-се- 
мейства к настоящему времени охарактеризова- 
ны; белки СГУ! и СГУ2 представляют собой 

трансмембранные белки с рецепторными лейцин- 
обогащенными повторами (экспонированы на 
внешней поверхности мембраны) и цитоплазма- 
тическим киназным доменом у СТУ1 [33]. Белок 

СГУЗ имеет неболыпую молекулярную массу и, 
по-видимому, является лигандом для рецепторов 
СГУ1 и СТУ2, функционирующим в межклеточ- 
ном пространстве [35, 42]. У мутантов с/у отмеча- 
ется эктопическая экспрессия И/(/5, приводящая к 
неконтролируемому увеличению объема ПАМ и 

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ 

развитию фасциации побега; кроме того, фасции- 
рованными при некоторых условиях оказывают- 
ся цветки мутантов. //5-СТУ-зависимая система 
контроля активности ПАМ представляется до- 
статочно консервативной для Покрытосемен- 
ных; гомологи генов СТУ-семейства описаны у 
кукурузы (7еа тауз Г..; Роасеае) [62], сои (С1усте 
тах (1..) Мег.; РаБасеае) [72] и ряда других расте- 
ний. При этом у кукурузы мутации в гене РА5СТ- 
АТЕР ЕАК2 (ЕЕА2), гомологичном СЛУ2, вызыва- 
ют фасциацию початка [62]. 

Фасциация является хорошо диагностируемой 
в условиях эксперимента аномалией, наслед- 
ственные формы которой описаны для многих 
видов растений. Примечательно, что первые дан- 
ные об особенностях наследования фасциации 
были получены одновременно с зарождением ге- 
нетики в работе Менделя [47]. Несмотря на то что 
в этом труде различия между фасциированными и 
нормальными формами были охарактеризованы 
как моногенные, вопрос о числе генов, мутации в 
которых вызывают развитие фасциации у гороха, 
и о характере их взаимодействия оставался дис- 

том 128 №6 2008



ДОСТИЖЕНИЯ И ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ГОРОХА ПОСЕВНОГО 

куссионным в течение всего ХХ в. Длительное 
время возникновение фасциации связывали с на- 
рушением активности двух полимерных генов — 
КА и РА5 (ЕАЗСТАТА); аномалия в рамках этой ги- 
потезы проявляется у двойных мутантов /а /а5 
[38]. По-видимому, это предположение возникло 
при изучении гибридных популяций Е, от скрещи- 
вания фасциированных и нормальных растений, в 
которых зачастую наблюдается отклонение от 
соотношения 3 : 1. Вероятно, на проявление фас- 
циации оказывают влияние гены-модификаторы, 
не имеющие самостоятельного фенотипического 
проявления [5, 46]. К настоящему моменту у горо- 
ха описаны не менее четырех “генов фасциации” 
(среди которых, впрочем, возможны аллельные 
варианты), отчетливо менделирующих [60]. По- 
лученные данные об их локализации на генетиче- 
ских картах гороха и сведения о макросинтении с 
геномом люцерны позволяют делать предполо- 
жения о гомологии изученным генам АгаЫ4ор515. 

Рецептор-подобные киназы (тесер!Юог-ПКе Кпав- 
ев, КГК) — такие, например, как СТУ1 и СГУ2 у 
АтаЫдорзв — относятся к числу одних из самых 
распространенных компонентов рецепторных си- 
стем растений. Именно поэтому не исключена 
возможность вовлечения одних и тех же киназ- 
ных белков в различные процессы [61]. Так, один 
из генов, ответственных за развитие фасциации у 
гороха, 5УМВЮТЮС28 (5УМ28), связан также с ре- 
гуляцией взаимодействия растения с симбиотиче- 
скими азотфиксирующими бактериями. У мутан- 
тов зут28 отмечается гипернодуляция (развитие 
избыточных симбиотических клубеньков на кор- 
нях, см. выше) и фасциация побега [52]; последо- 
вательность гена 5УМ28 и особенности его экс- 
прессии неизвестны. Сходным фенотипом харак- 
теризуется мутант лой4 [56] (не исключено, что 
мутации зут28 и поа4 аллельны). Показано уча- 
стие СтМАКК-гена, сходного с СГУ! резуховидки, 
в процессе формирования симбиотических клу- 
беньков у сои [54]. 

Схема генетического контроля активности 
ПАМ и развития соцветия у гороха представлена 
на рис. 2. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Обзор работ, посвященных изучению генети- 
ки развития гороха посевного (Р15шт вайушт 1..), 
показывает со всей очевидностью, что проблема 
генетического контроля основных процессов 
морфогенеза этого объекта существенно выхо- 
дит за рамки вопросов частной генетики. Горох 
является старейшим модельным объектом гене- 
тики и до настоящего времени остается одним из 
наиболее удобных объектов в работах по изуче- 
нию физиологических процессов у растений. 
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Помимо этого, именно горох посевной пред- 
ставляется чрезвычайно удобным объектом в та- 
кой сложной и активно развивающейся области 
современного естествознания, как генетика раз- 
вития растений. Уступая АгаЫ4оры  ФШаПапа (1..) 
Неуп\. в простоте технической стороны работы 
(длительный период вегетации, большие разме- 
ры), горох остается фактически единственным 
объектом для изучения генетического контроля 
развития сложного листа, сложного соцветия и 
симбиотической азотфиксации. Кроме того, го- 
рох является перспективным объектом для изу- 
чения закономерностей морфогенеза зигоморф- 
ного цветка. 

Полученные на горохе к настоящему моменту 
результаты показывают сложность и зачастую 
невозможность прямого аппроксимирования дан- 
ных, накопленных при изучении таких объектов, 
как АтаЫ4орз15 аПапа и Апбттит ша)05. К чис- 
лу характерных именно для гороха (вероятно, и 
для большинства Бобовых) особенностей следует 
считать взаимосвязи между путями регуляции 
развития сложного листа и цветка, нодуляции и 
активности ПАМ. Многие гены, сходные с оха- 
рактеризованными у других растений, выполня- 
ют иные функции, нежели у видов, у которых 
были описаны их гомологи. Эти данные показы- 
вают не только сложность генетического кон- 
троля развития у высших растений в целом, но и 
явную необходимость дальнейшего изучения 
особенностей регуляции морфогенеза у расте- 
ний с различным таксономическим положением. 
Существование таксоноспецифических вариа- 
ций путей регуляции развития не исключает 
возможные затруднения при распространении 
выводов, сделанных в отношении модельных 
объектов, на другие виды. Затруднения такого 
рода возникают, как было показано, даже при со- 
поставлении видов одного класса (Ков14ае) - горо- 
ха и резуховидки. Многие группы высших расте- 
ний изучены значительно слабее; так, весьма 
спорна возможность перенесения данных, полу- 
ченных на модельном объекте — рисе (Огуха вапуа 
1..: Роасеае), на значительную часть Однодоль- 
ных, поскольку Злаки являются весьма специали- 
зированной группой. 

Все вышеперечисленное подтверждает необ- 
ходимость более глубокого изучения генетики 
развития растений на примере различных объек- 
тов, среди которых горох посевной является од- 
ним из наиболее предпочтительных и перспек- 
тивных. 
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