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Pea (Pisum sativum L.) is an important vegetable and 
forage crop capable of improving soils via symbiotic 
nitrogen fixation. It is of special importance in 
Russia as a crop adapted to high latitudes and an 
inexpensive source of plant protein. In addition, pea 
is the first genetical object used in famous  
G. Mendel’s experiments. The first translocation  
in the history of genetics was also found in pea. Pea 
generation time can be shortened to 35 days, which 
is comparable with Arabidopsis. However, small 
and hardly recognizable chromosomes hampered 
the development of pea cytogenetics, while 
recombination genetic maps remained inadequate 
until 1990s, when they were improved only with the 
aid of molecular methods. Two different notations for 
pea linkage groups and chromosomes as cytological 
objects still coexist. Recently, the whole toolbox of 
modern molecular methods of genetic analysis was 
applied to pea, including isozymes, RAPD-, SSR-, 
RFLP-, AFLP-, STS-, CAPS-, sCAPS-, and SNP-markers, 
as well as methods of reverse genetics including 
TILLING and virus-induced genomic silencing. 
Application of association mapping. Several 
transcriptome studies have been carried out in pea. 
Meanwhile, we await the completion of pea nuclear 
genome sequencing in 2016. For working out new 
molecular markers in pea, the synteny of its genome 
to the sequenced genome of Medicago truncatula is 
extensively used. Genetic transformation of pea is 
very difficult. Pea has been used as an experimental 
model for investigation of the following fundamental 
issues: the genetic control of symbiosis with nitrogen 
fixing bacteria, influence of variation in the histone 
H1 gene on the phenotype, mechanism of nuclear-
cytoplasmic conflict in remote crosses, origin  
of B-chromosomes in plants, and genetic control  
of compound leaf morphology.
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Горох посевной (Pisum sativum L.) является важнейшей 
зернобобовой, овощной и кормовой культурой и улучшает 
плодородие почв за счет симбиотической азотфиксации. Горох 
является первым генетическим объектом, поскольку именно  
на нем проводил опыты создатель генетики Г. Мендель. У гороха 
также была найдена первая в истории генетики транслокация. 
Время генерации гороха может быть сокращено до 35 суток, 
что сопоставимо с арабидопсисом. Однако небольшие 
трудноразличимые хромосомы затормозили развитие 
цитогенетики гороха, а рекомбинационные генетические карты 
вплоть до 1990-х гг. оставались не вполне адекватными и были 
исправлены лишь с применением молекулярных маркеров. До 
сих пор у гороха сосуществуют две разные нумерации – одна 
для групп сцепления, другая для хромосом как цитологических 
объектов. В последнее время к гороху с успехом был применен 
весь арсенал молекулярных маркеров – изоферменты, RAPD-, 
SSR-, RFLP-, AFLP-, STS-, CAPS-, sCAPS-, SNP-маркеры,  
а также методы обратной генетики, такие как тиллинг и вирус-
индуцированный геномный сайленсинг; ожидается применение 
ассоциативного картирования. Проведен ряд транскриптомных 
исследований. В то же время полный ядерный геном гороха до 
сих пор не расшифрован; его расшифровка ожидается в 2016 г.  
Для разработки молекулярных маркеров у гороха активно 
используется синтения его генома с расшифрованным геномом 
Medicago truncatula. Генетическая трансформация гороха 
весьма затруднена. В качестве модельного генетического 
объекта горох был использован для исследования таких 
важных фундаментальных вопросов, как генетический 
контроль симбиоза с азотфиксирующими бактериями, влияние 
изменчивости генов гистона Н1 на фенотип, механизм конфликта 
ядра и цитоплазмы в отдаленных скрещиваниях, возникновение 
В-хромосом у растений, генетический контроль морфологии 
сложного листа.

Ключевые слова: Pisum sativum L., горох; генетический объект, 
генетические карты, молекулярные маркеры.
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Горох является одно�� из самых холодоусто��чивых 
бобовых культур, возделываемых вплоть до рус-
ского Севера. Мировая продукция зернового гороха 

в 2009 г. составила 10,4 Мт, уступив только фасоли 
(Smýk�� �t ��., 2012). При этом бобовые культуры явля-
ются почти единственным источником растительного 
белка, составляющего у гороха 23–25 % сухого веса 
семян (B��t�������, 1998). Но и в будущем горох может 
приобрести важне��шее значение для продовольственно�� 
безопасности наше�� само�� большо�� в мире страны, 
поскольку территория России в основном расположена 
в высоких широтах.

Горох – уникальная культура, имеющая три важне��-
ших применения: как овощная, зерновая и кормовая 
культура. Вернее было бы сказать, четыре применения, 
так как корни гороха, несущие азотфиксирующие клу-
беньки, являются прекрасным естественным удобрением 
и использование гороха в севообороте в определенно�� 
степени восстанавливает плодородие почвы. 

Неудивительно, что горох является и одно�� из наи-
древне��ших культур, и старе��шим генетическим объ-
ектом. Удивительно другое: насколько генетические 
исследования гороха, хотя и были самыми первыми 
генетическими исследованиями в мире, отстали от 
изучения других организмов, догоняя их лишь в самое 
последнее время. Возможно, причина такого странного 
положения состоит в том, что начиная со второ�� полови-
ны XX столетия (точнее, после второ�� мирово�� во��ны) 
прогресс науки по преимуществу сместился в более 
низкие широты, на которых располагается территория 
Соединенных Штатов Америки, где в условиях более 
теплого климата горох в качестве источника раститель-
ного белка уступает по значению более продуктивным 
и кулинарно привлекательным фасоли и сое. 

Горох как генетический объект
Когда широкообразованны�� (однако без диплома) ав-
густински�� монах Грегор Мендель решил заняться гиб-
ридизацие�� и изучением наследования, он начал с вни-
мательного выбора объекта исследования. В интернете 
можно на��ти информацию – правда, в качестве своего 
рода предания, первоисточники которого теряются, –  
о том, что у себя в келье Мендель устроил нечто вроде 
живого уголка. Там он скрещивал различные растения, 
а также мыше��. По все�� видимости, объект исследо-
вания он выбирал не спеша и очень вдумчиво (вслед  
за горохом объектами опытов Менделя по изучению на-
следования стали ястребинка (Hiera�ium) и медоносные 
пчелы). Знаменитые опыты с горохом, которые Мендель 
проводил 8 лет и в ходе которых вырастил не менее  
12 980 растени�� (столько упомянуто в его эпохально�� 
статье (M�����, 1866)), хотя в де��ствительности их на-
верняка было намного больше), он начал в 1856 г. Однако 
горох попал в сферу его внимания еще как минимум 
на два года раньше, так как в 1854 г. он писал своему 

преподавателю о том, что вредитель гороха гороховая 
зерновка (Bru�hus pisorum L.) зимует в горошине, а не  
в почве, а я��ца откладывает на молодо�� боб, а не в цветок.  
Так или иначе, объект, подходящи�� для поставленно�� 
Менделем задачи, был выбран весьма удачно:  
в наличии имелся ряд контрастных форм, проявляющих 
большое разнообразие внешних признаков, в отношении 
которых эти формы были усто��чивы при разведении  
в себе, но при этом технически легко скрещивались 
друг с другом. Горох являлся однолетним растением, 
что позволяло получать одно поколение в год – большое 
преимущество перед многолетними растениями, в том 
числе деревьями и кустарниками, с которыми проводи-
ли свои гибридологические опыты предшественники 
и современники Менделя. Здесь можно заметить, что 
потенциал гороха как растительного объекта с коротким 
временем генерации в де��ствительности оказался гораз-
до выше. Например, под руководством В.А. Бердникова  
выведена в качестве F23 от скрещивания образцов 
ВИР7036 (Непал) × сорт Аванти миниатюрная и ско-
роспелая линия Спринт-1, время генерации которо��  
в условиях микротеплицы составляет около 32–35 дне�� 
(Генетика – селекции растени��, 1987), что сопоста-
вимо с «растительно�� дрозофило��» – арабидопсисом 
(Arabi�opsis thalia�a L. ��y��.).

Результат удачного выбора Менделем эксперимен-
тального объекта – гороха – хорошо известен: он поз-
волил Менделю фактически в одиночку основать науку 
генетику (ястребинка же и пчелы оказались далеко не 
столь плодотворны, благодаря неизвестным Менделю 
особенностям своего размножения) (см. No����, 2006). 

Горох послужил осново�� еще одного важного генети-
ческого открытия: именно у гороха впервые в истории 
генетики С. Хаммерлундом (��mm���u��, 1923) была 
на��дена транслокация, причем чисто генетическими 
методами – на основе данных о сцеплении генов. Вскоре 
эта транслокация была визуализована в профазе ме��оза 
А. Хаканссоном (�åk����o�, 1929).

В дальне��шем генетические исследования с горохом 
затормозились. Одно�� из причин того были, как это ни 
странно в свете вышеупомянутого открытия, недостат-
ки гороха в качестве цитогенетического объекта – его 
хромосомы очень невелики и бедны морфологическими 
особенностями. 

Первы�� качественны�� анализ кариотипа гороха был 
сделан Г.А. Левицким (1931). Две из семи хромосом 
гаплоидного набора имеют спутники (P����w, S���om�, 
1932; S���om�, 1933), остальные пять не имеют харак-
терных признаков и визуально очень похожи. С. Бликсту 
(B��xt, 1958) удалось на основе относительно�� длины 
(отношение к обще�� длине кариотипа) хромосом и их 
плеч предложить определительны�� ключ для всех семи 
митотических хромосом; в то же время две самые мелкие 
хромосомы, 1 и 2, не могут быть достаточно надежно 
идентифицированы (���� �t ��., 1997). Ме��отические хро-



Pea (Pisum sativum L.): the uneasy fate  
of the first genetical object

o.E. Kosterin 2015
19 • 1

15К 150-летию работы Г. Менделя «Опыты ...

мосомы не удается определить ранее второго деления, 
которое аналогично митозу. В связи с плохо�� различи-
мостью цитогенетические исследования гороха прово-
дились лишь с использованием транслокаци�� (S���om�, 
1932, 1933, 1938; L�mm, 1951, 1977; L�mm, M���v����, 
1959), стандартны�� набор которых был предложен Ро-
бертом Ламмом (L�mm, 1951, 1977; L�mm, M���v����, 
1959). В середине 1980-х годов Дональду Фолькесону 
с большим трудом удалось применить к хромосо-
мам гороха метод дифференциального окрашивания 
(Fo�k��o�, 1984а), однако результат получился невпе-
чатляющим – дифференциальная окраска была не очень 
отчетливо��. Через полтора десятилетия к митотическим 
хромосомам гороха были применены FIS�-технологии: 
на них были визуализованы кластеры рибосомальных 
РНК и микросателлиты (Fu��� �t ��., 1998; D� M��t��o 
�t ��., 2000; N�um��� �t ��., 2001).

Казалось бы, столь плодотворно замеченные Г. Мен- 
делем удачные сво��ства гороха как объекта для гибри-
дологического анализа наследования внешних призна-
ков, т. е. как стало принято говорить в дальне��шем –  
для классического генетического анализа, должны 
были довольно скоро привести к созданию подробных 
рекомбинационных генетических карт. Парадоксальным 
образом эта проблема оказалась решена лишь в 1990-е 
годы и только за счет привлечения молекулярных мар-
керов. Первая генетическая карта гороха, включавшая  
6 групп сцепления, была составлена еще С. Веллензиком 
(���������k, 1925). Однако ученым, сыгравшим главную 
роль в построении полно�� генетическо�� карты, вклю-
чавше�� 7 групп сцепления (при � = 7), был Герберт Лам-
прехт (L�mp����t, 1948, 1953, 1954, 1955, 1957, 1961). 
Его генетическая карта к 1970-м годам была сущест-
венно пополнена генами с видимым фенотипическим 
проявлением, число которых достигло 169 и которые 
в результате покрывали ее достаточно густо, так что 
выглядела она весьма неплохо (B��xt, 1972). 

Однако в 1980–1990-е годы выяснилось, что эта карта 
неадекватна. Различные ее фрагменты оказались не-
правильно объединенными в группы сцепления за счет 
переоценки надежности данных, якобы указывавших 
на дальнее сцепление, что в де��ствительности было 
статистическим артефактом. Это было обнаружено, пре-
жде всего, в работах вышеупомянутого Д. Фолькесона 
(Fo�k��o�, 1984�, 1990�, �). Дальне��шая перестановка 
фрагментов карты Лампрехта была связана с лока-
лизацие�� Ианом Мёрфетом гена gigas (Mu���t, 1990),  
а автором данного сообщения – генов His7 (Ko�t����, 
1992, 1993) и bulbosus (Ko�t����, �ozov, 1993).

Экспансия молекулярных методов
Вскоре генетическая карта гороха стала наполняться 
молекулярными маркерами, а именно:
генами, кодирующими изоферменты (������, M��x, 

1987; �o�y �t ��., 1996; B������� �t ��., 2004);

полиморфными случа��но апмлифицируемыми по-
следовательностями ДНК (��PD-маркеры – ����om 
�mp��fi�� Po�ymo�p�� DN�) (�o�y �t ��., 1996; Lu 
�t ��., 1996; L�u�ou �t ��., 1998; ��m��u �t ��., 1998; 
C�����m��z� �t ��., 2002; B������� �t ��., 2004);

микросателлитными маркерами (SS�-маркеры – S�mp�� 
S�qu���� ��p��t�) (Lu �t ��., 1996; B������� �t ��., 2004; 
Lo���o� �t ��., 2005); 

полиморфными по длине фрагментами рестрикции 
ДНК (�FLP-маркеры – ���t���t�o� F���m��t L���t� 
Po�ymo�p���m); 

такими же фрагментами, амиплифицированными после 
присоединения адаптеров (�FLP-маркеры) (Lu �t ��., 
1996); 

амплифицированными фрагментами ДНК со случа��-
ных пра��меров, полиморфными по наличию са��тов 
рестрикции (STS-маркеры) (Lu �t ��., 1996; ������, 
Boo��, 1999); 

полиморфными са��тами встро��ки ретротранспозонов 
(�BIP-маркеры – ��t�ot����po�o�-B���� I����t�o� 
Po�ymo�p���m) (E���� �t ��., 1998; V�������� �t ��., 2003; 
���� �t ��., 2010); 

полиморфными по наличию са��тов рестрикции амп-
лифицированными фрагментами кодирующих генов 
(C�PS-маркеры – C���v�� �mp������ Po�ymo�p��� 
S�qu�����. Если они разрабатываются на основе 
EST-последовательносте��, то иногда называются EST-
маркерами, что усложняет «номенклатуру» маркеров) 
(G��p�� �t ��., 1997; Ko�ov��ov �t ��., 2005); 

нуклеотидными заменами в конкретных позициях (SNP-
маркеры – S����� Nu���ot��� Po�ymo�p���m�) (�u���t  
�t ��., 2006; D�u�vot �t ��., 2010; Bo���t �t ��., 2011). 
Дополним перечень обозначениями еще нескольких 

классов молекулярных маркеров, употреблявшихся  
в литературе по гороху: SS�-EST-маркеры – основаны 
на коротких тандемных повторах внутри кодирующих 
часте�� генов (Bo���t �t ��., 2011; D������ �t ��., 2012); 
SC��- или STS-маркеры (��qu����-������t������ �mp��-(��qu����-������t������ �mp��-
fi�� ����o��, ��qu���� t����� ��t��) (��m��u �t ��., 1998) – (��m��u �t ��., 1998) –  
основаны на ��PD-маркерах, но с дальне��ше�� раз-
работко�� пра��меров, специфичных для конкретного 
фрагмента; �C�PS-маркеры (����v�� C�PS) (�u���t �t 
��., 2006) – аналоги C�PS-маркеров, но са��т рестрикции 
отсутствует в анализируемо�� ДНК, находится в не вполне 
гомологичном пра��мере. Скорость прогресса молекуляр-
но�� генетики столь велика, что терминология названи�� 
новых методов с трудом поспевает за их появлением.

В последние десятилетия в связи с развитием методов 
высокопроизводительного секвенирования, позволя-
ющих проводить одновременны�� анализ практически 
любого количества маркеров в одном образце (D�u�vot, 
2010; Bo���t �t ��., 2011), исследования, направленные 
на создание генетических карт как таковых и карти-
рование локусов, связанных с хозя��ственно ценными 
признаками, перешли на SNP-маркеры в кодирующих 
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последовательностях (���� �t ��., 2007; Smýk�� �t ��., 
2012). Методики генетического картирования развива-
ются стремительно, и настоящи�� момент – не лучшее 
время для обобщени��.

Количество молекулярных маркеров, локализованных 
на генетическо�� карте гороха, возрастает лавинообразно. 
Генетическая карта гороха, построенная в 2000-х гг.  
(Lo���o� �t ��., 2005), включала 229 SS�-маркеров, из ко-
торых 13 находились внутри кодирующих генов, осталь-
ные же – в некодирующе�� ДНК. Карты, построенные 
коллективом французских ученых, с преимущественным 
использованием маркеров, связанных с кодирующими ге-
нами, включали последовательно 363 маркера (111 внутри  
кодирующих генов) (�u���t �t ��., 2006), 536 маркеров 
(214 в кодирующих генах) (Bo���t �t ��., 2011) и наконец 
2 070 маркеров (Du��t� �t ��., 2014). Независимая группа 
испанских исследователе�� получила карту, включа-
ющую 416 маркеров в кодирующих генах (C������o  
�t ��., 2014). 

Оценки обще�� длины рекомбинационно�� генети-
ческо�� карты гороха варьируют в полтора раза: 937 сМ 
(������ �t ����, 1998), 1 132 сМ (C������o �t ��., 2014), 1255 
�M (Du��t� �t ��., 2014), 1 389 сМ (Bo���t �t ��., 2011), 
1 430 сМ (Lo���o� �t ��., 2005), 1 458 �M (�u���t �t ��., 
2006). Первая из оценок была признана соответству-
юще�� общему количеству хиазм, наблюдаемых цитоло-
гически, а разброс оценок объяснялся рядом артефактов 
(K�ox, E����, 2001, 2002). Однако не следует сбрасывать 
со счетов возможные различия в обще�� интенсивнос-
ти рекомбинации в зависимости от генотипа (Smýk��  
�t ��., 2012). Данных об изменчивости общего количества 
хиазм у гороха, по-видимому, не существует.

Преимущественное использование в последних рабо-
тах SNP-маркеров, связанных с кодирующими генами, 
в како��-то мере возвращает ситуацию, когда на гене-
тическо�� карте были локализованы функциональные 
маркеры, имеющие фенотипическое проявление. Однако 
огромное количество маркеров само по себе затрудняет 
и графическое представление результатов картирования, 
и практическую работу с карто��.

Заметим, что многие «молекулярные» рекомбинацион-
ные карты строились в отрыве от «классических».  
В скрещивания, от которых получались исследуемые 
популяции F2 и серии рекомбинационных инбредных ли-
ни��, было вовлечено слишком мало маркеров с видимым 
фенотипическим проявлением. В связи с прогрессом  
и удешевлением (к сожалению, не в России) современ-
ных методов высокопроизводительного секвенирования 
возникла ситуация, когда разные группы исследователе�� 
для решения конкретных задач на основании своего 
конкретного материала (популяци�� второго или треть-
его поколения гибридов или, чаще, рекомбинантных 
инбредных лини��) строят �e �ovo весьма подробные 
генетические карты � густым покрытием многими 
сотнями маркеров. Такова, например, работа Карилло  

с соавт. (C������o �t ��., 2014), которые в целях картирова-
ния генов количественных признаков (QTL), связанных  
с усто��чивостью к аскохитозу, проанализировали набор 
рекомбинантных инбредных лини�� от одного скрещива-
ния и создали карту, включающую 416 маркеров, связан-
ных с нуклеотидными заменами в кодирующих генах, из 
которых 117 было добавлено ими �e �ovo.

Проблема интеграции новых данных по картирова-
нию с полученными ранее и создания универсально�� 
генетическо�� карты гороха осознавалась с самого 
начала использования молекулярных подходов. К ее 
решению прилагаются значительные усилия (G��p�� �t 
��., 1997; ������ �t ��., 1998; �u���t �t ��., 2006; Bo���t 
�t ��., 2011; D������ �t ��., 2012; Smýk�� �t ��., 2012). Так, 
в работе Bo���t с соавт. (2011) заде��ствованы данные 
из 6 различных популяци�� рекомбинантных инбредных 
лини��, полученных на основе скрещивания 6 образ-
цов; а на приведенном в не�� консенсусе генетическо�� 
карты стоят 180 SS�-маркеров, 133 ��PD-маркера,  
6 �FLP-маркеров, 214 маркеров, связанных с кодиру-
ющими генами, но всего 3 морфологических маркера. 
Последующая карта того же коллектива (Du��t� �t ��., 
2014), основанная на 4 популяциях �IL, включала  
730 маркеров, картированных ранее.

На смену подходу, связанному с рекомбинационны-
ми инбредными линиями, приходит дорогостоящи��  
и непрямо��, но зато быстры�� подход, впервые разрабо-
танны�� на таком неблагодарном генетическом объекте, 
как человек, и получивши�� название «ассоциативное 
картирование» (Z�u �t ��., 2008). Он предполагает 
непрямое картирование, не требующее скрещивани��  
и гибридных популяци��, на основе анализа неравнове-
сия по сцеплению изучаемых признаков и генетических 
маркеров на больших массивах генотипированного  
и фенотипированного материала. Этот подход ограни-
чивают такие факторы, как родственность исследуемого 
материала и плотность имеющихся маркеров. На горохе 
таких работ пока не проводилось, но предварительная 
оценка имеющегося материала свидетельствует о его 
пригодности для тако�� программы (���� �t ��., 2007).

Старые долги
Следует признать, что в настоящее время частная ге-
нетика гороха в ее классическом виде – постановка 
на универсальную для данного объекта генетическую 
карту генов с известно�� функцие�� или фенотипическим 
проявлением – пришла в упадок. Одним из проявлени�� 
этого упадка является сохранение в течение вот уже  
19 лет прискорбно�� ситуации, когда группы сцепления 
рекомбинационно�� генетическо�� карты и хромосомы как 
цитогенетические объекты имеют различную нумерацию. 
Эта проблема была сформулирована, и две системы па-
раллельно использованы в статье С. Тёмных и Н. Видена 
(T�m�yk�, ������, 1993). Целесообразность сохранения 
тако�� ситуации на тот момент состояла в недостаточно�� 
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уверенности объединения некоторых фрагментов групп 
сцепления. Это обстоятельство было отражено в пунк-
тирных участках и пробелах в группах сцепления I, IV  
и VII на генетическо�� карте гороха, опубликованно�� в том 
же выпуске журнала «P��um G���t���» (E���� �t ��., 1993). 
Однако с тех пор, благодаря применению молекулярных 
маркеров, 7 групп сцепления гороха были надежно уста-
новлены. В то же время сохранялись затруднения в цито-
логическо�� идентификации 2 наиболее мелких хромосом 
(���� �t ��., 1997; Smýk�� �t ��., 2012). Их идентификация 
возможна с помощью FIS�-технологи��, в частности с ис-
пользованием зонда P��T�-B (Fu��� �t ��., 1998; N�um��� 
�t ��., 2002). Между тем фактически соответствие двух 
систем нумерации – хромосом (традиционно обознача-
емых арабскими цифрами) и групп сцепления (обозна-
чаемых римскими цифрами) – давно выяснено: 1 = VI,  
2 = I, 3 = V, 4 = IV, 5 = III, 6 = II, 7 = VII (Fu��� �t ��., 1998; 
E����, Poy���, 2002; Smýk�� �t ��., 2012). Однако столь 
долгожданны�� акт перенумерации одно�� из этих систем  
по нумерации друго�� до сих пор не осуществлен, как 
можно понять, по причине невозможности при��ти к кон-
сенсусу в проблеме, досто��но�� Буриданова осла, – какую 
из двух нумераци�� выбрать (Smýk�� �t ��., 2012). 

При этом существование двух параллельных номен-
клатур порождает реальные проблемы. Так, Л. Фучжун  
и С.А. Гостимски�� (1998) обсуждают противоречие 
между собственными и литературными данными 
относительно того, какие хромосомы вовлечены в  
7 транслокаци�� стандартного набора Ламма: «К сожа-
лению, неточности в идентификации хромосом у транс-
локационных лини�� гороха привели к противоречиям 
в определении хромосом, участвующих в обменах» 
(Фучжун, Гостимски��, 1998. С. 1269). Они не обратили 
внимание на то, что в большинстве случаев это было 
противоречие между двумя системами нумерации, а не 
между разными наборами данных, имеющих биологи-
чески�� смысл.

В ожидании расшифрованного генома
В настоящее время, когда расшифровка геномов ока-
зывается едва ли не рутинно�� процедуро��, ядерны�� 
геном гороха до сих пор не прочитан. Ирония мо-
мента состоит также в том, что геном горохово�� тли 
A��rthosipho� pisum был просеквенирован еще в 2010 г. 
(T�� I�t����t�o��� �p��� G��om��� Co��o�t�um ..., 2010). 
Во многом отставание связано с тем, что геном доста-
точно велик – примерно 4,42 пг на гаплоидны�� геном 
(G�����u���, E���t, 1994), что соответствует 4,45 млрд 
пар основани�� (Do��z��, G�����u���, 2010). Примерно на 
40–60 % он состоит из некодирующих повторенных по-
следовательносте�� (M���� �t ��., 2007; Novák �t ��., 2010), 
причем 20–33 % приходится только на ретротранспозон 
Ogre, принадлежащи�� к семе��ству LT�-ретротранспо-
зонов ��3/g�ps� (Novák �t ��., 2010), что существенно 
усложняет сборку полного генома. Заметим, что на фоне 

родственных бобовых из трибы F������, таких как кон-
ские бобы или чина посевная, геном гороха достаточно 
мал, что находит свое отражение в вышеупомянутом 
небольшом размере хромосом, делающем горох неудоб-
ным цитогенетическим объектом. Таким образом, геном 
гороха слишком мал для цитогенетики, но слишком 
велик для легкого полногеномного секвенирования. 

Однако ситуация близка к исправлению. Создан 
международны�� консорциум, которы�� намерен просек-
венировать полны�� геном гороха к 2016 г., к 150-летне�� 
годовщине со дня выхода эпохально�� статьи Менделя, 
давше�� начало генетике как науке (M�����, 1866). Для 
это�� цели созданы две библиотеки B�C-клонов (���t����� 
��t�fi���� ���omo�om��): коммерческого сорта Камеор  
и образца PI269818 (Coy�� �t ��., 2007). Последни�� был 
выбран в связи с его усто��чивостью к вирусно�� мозаике 
(K����� �t ��., 1998) и фузариозу (Smýk�� �t ��., 2012). Дан-
ные библиотеки уже используются для более частных 
целе��: так, с их помощью были идентифицированы два 
гена, исследовавшихся еще Менделем, – a (������� �t ��., 
2010) и tl (�o��� �t ��., 2009). В то же время геном будет 
просеквенирован только у сорта Камеор. Хлоропласт-
ны�� геном гороха был впервые расшифрован в 2010 г. 
(M���� �t ��., 2010), 4 года спустя он был ресеквенирован 
у 5 контрастных форм гороха (Bo����ov� �t ��., 2015).

Пока полны�� ядерны�� геном гороха остается не-
доступным, разработка частно�� генетики гороха  
с использованием молекулярных маркеров, связанных 
с кодирующими генами, делается на основе 1) по-
следовательносте�� генов родственных видов бобовых, 
у которых прочитаны полные геномы, и 2) имеющих-
ся последовательносте�� транскриптов генов гороха.  
В частности, традиционно использовались библиотеки 
EST-последовательносте�� (G��p�� �t ��., 1997). В по-
следние годы для это�� цели начали использовать полные 
транскриптомы, которые возможно получать и в отсут-
ствие референсно�� последовательности генома (F�������  
�t ��., 2011; Du��t� �t ��., 2014). 

К настоящему времени полные геномы прочитаны 
у трех модельных видов бобовых с очень маленькими 
геномами: Me�i�ago tru��atula (вид рода Люцерна, 
русского названия не имеет, триба T���o�����), �otus 
�apo�i�us (лядвенец японски��, триба Lot���, родственная 
T���o�����), �i�er arieti�um (нут барани��, триба C�������, 
родственная F������) и одного культурного растения, 
�l����e ma� (соя, триба F���o����). Несмотря на то что 
все эти растения принадлежат к другим трибам (хотя 
C������� является сестринско�� для трибы F������ (см. 
Яковлев, 1991)), их геномы демонстрируют неплохую 
синтению с геномом гороха (C�o� �t ��., 2004; K��у, 2004; 
�u���t �t ��., 2006; Bo���t �t ��., 2011), причем заметная 
синтения прослеживается даже с геномами таких совсем 
не родственных растени��, как виноград, тополь и па-
па��я. По-видимому, геномы как минимум всех бобовых 
в достаточно�� мере синтенны. Этим обстоятельством 
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можно воспользоваться, например, для разработки 
C�PS-маркеров, густо покрывающих определенные 
фрагменты генетическо�� карты гороха. Для этого в ге-
номе M�� tru��atula (или других вышеназванных видов  
с известными геномами) ищутся ортологи генов гороха, 
маркирующих соответствующи�� фрагмент карты, функ-
циональная природа которых известна. Затем во фраг-
менте генома люцерны, соответствующем фрагменту 
генетическо�� карты гороха, выявляются кодирующие 
гены, занимающие подходящие позиции. На основе 
их первично�� структуры разрабатываются пра��меры,  
с которыми проводится полимеразная цепная реакция 
с геномно�� ДНК гороха в качестве матрицы. Обычно 
гомология первично�� структуры генов люцерны и го-
роха оказывается достаточно высоко��, чтобы пра��меры, 
разработанные на основании генов люцерны, позволя-
ли амплифицировать фрагменты генов гороха. Затем  
в амплифицированных фрагментах генов гороха ищутся 
полиморфные позиции, создающие са��ты узнавания тех 
или иных полимераз рестрикции. В случаях, когда тако�� 
са��т обнаруживается, в нужны�� участок генетическо�� 
карты гороха удается поставить молекулярны�� маркер, 
связанны�� с кодирующим геном. 

Используя этот подход, Ф.А. Коновалов с соавторами 
насытили C�PS-маркерами генетическую карту группы 
сцепления III (Ko�ov��ov �t ��., 2005). В.С. Богданова  
с коллегами проделали то же для небольших фрагментов 
групп сцепления III и V, содержащих обнаруженные 
и исследуемые ими гены ��s1 и ��s2, вовлеченные  
в конфликт ядра и пластид в отдаленных скрещиваниях 
гороха (Bo����ov� �t ��., 2012). Путем секвенирования 
фрагментов выбранных ортологов генов люцерны, 
амплицифированных с ДНК вовлеченных в опыт 
родительских форм гороха и поиска полиморфизма  
в полученных первичных последовательностях, в рабо-
тах �u���t с соавт. (2006), Bo���t с соавт. (2011), Du��t�  
с соавт. (2014) на генетическую карту гороха были 
поставлены соответственно 77, 51 и 730 новых маркеров, 
связанных с кодирующими генами. Количество «мос-
тов», связывающих генетические карты гороха и люцер-
ны, со временем стремительно росло: в 2006–2007 гг.  
их было 45 (�u���t �t ��., 2006) и 56 (C�o� �t ��., 2004), 
в 2011 г. – 140 (Bo���t �t ��., 2011), а в 2014 г. уже 1 252 
(Du��t� �t ��., 2014). 

В работе коллектива французских ученых (Bo���t 
�t ��., 2011) в полно�� мере были использованы два ис-
точника маркеров гороха, связанных с кодирующими 
генами, – последовательности транскриптов гороха  
и геномов родственных видов. Было проанализировано 
30 156 последовательносте�� ДНК гороха, доступных на 
тот момент в базах данных, что позволило распознать 
последовательности, относящиеся к 13 747 уникальным 
генам. Из них для 5 460 были выявлены ортологи в геноме 
Me�i�ago tru��atula, причем 140 из них стояли на полу-
ченно�� в то�� же работе консенсусно�� рекомбинационно�� 

карте гороха. С помощью анализа синтении геномов горо-
ха, люцерны, лядвенца, сои и тополя для этих 5 460 генов  
были предсказаны преположительные позиции на кон-
сенсусно�� генетическо�� карте гороха, на основе чего 
была разработана интерактивная база данных, позволя-
ющая вводить произвольную последовательность гороха 
и с высоко�� вероятностью получать ее предположи-
тельную позицию на карте (�ttp://www.t�����um�po�t��.
��t/p��_mt�_t������t�o���_too�k�t). Тако�� подход получил 
название «t������t�o��� ���om���», которое в русском 
переводе обречено оказаться жертво�� «ложных друзе�� 
переводчика», а именно на неверны�� перевод: «транс-
ляционная геномика». В англи��ском оригинале слово 
«t������t�o�» подразумевалось в обыденном значении: 
«перевод с одного языка на друго��», а вовсе не в зна-
чении трансляции как молекулярно-биологического 
процесса. Подобная история произошла, например,  
с широко известным методологическим термином 
«фальсификация научных теори��», под которо�� подра-
зумевалось не что иное, как просто «опровержение».

В дальне��шем тот же коллектив авторов в целях гене-
тического картирования получил полны�� транскриптом 
гороха (Du��t� �t ��., 2014). Он включал транскрипты  
68 тыс. генов, из которых 41 тыс. была аннотирована на 
основе их ортологов в геноме люцерны; в 35 тыс. из них 
были на��дены замены, 1 340 были впервые поставлены 
на консенсусную карту.

Чуть раньше, в 2011 г., независимо от предыдущего 
коллектива и вне задачи картирования, транскриптом 
из различных ткане�� гороха, включающи�� чуть более  
80 тыс. генов, был получен немецко-американским 
коллективом авторов (F������� �t ��., 2011).

Почти на 10 лет раньше транскриптома начал анали-
зироваться протеом гороха, в частности при изучении 
онтогенеза надземных вегетативных органов (S����tz  
�t ��., 2004), регуляции белкового состава семян (Bou���o�� 
�t ��., 2009, 2011), симбиоза с азотфиксирующими бак-
териями (S������� �t ��., 2002), а также усто��чивости  
к холодовому стрессу (Dumo�t �t ��., 2011), мучнисто�� 
росе (Cu�to �t ��., 2006), аскохитозу (C��t����jo �t ��., 2010) 
и заразихе (C��t����jo �t ��., 2004).

К «модным» современным подходам, успешно 
примененным к гороху, относятся несколько методов, 
объединяемых под еще одним излишне громким на-
званием «обратная генетика». Один из таких подходов, 
осуществленных на горохе (D��m��� �t ��., 2008), назы-
вается «TILLING» и включает химическую индукцию 
большого числа мутаци�� и мутантных лини�� с последу-
юще�� идентификацие�� участков ДНК, затронутых каж-
до�� из мутаци��, а также фенотипирование полученных 
мутантных лини��. Таким образом, исследователь может 
выбрать из всего пула таких лини�� мутации в необхо-
димых ему генах, получить информацию о том, в чем 
именно состоят эти мутации на уровне ДНК и оценить 
их влияние на фенотип. К 2012 г. этот набор включал  



Pea (Pisum sativum L.): the uneasy fate  
of the first genetical object

o.E. Kosterin 2015
19 • 1

1�К 150-летию работы Г. Менделя «Опыты ...

4 817 лини��, фенотип 1 840 из которых был охарактери-
зован и 464 мутации были идентифицированы на уровне 
ДНК (Smýk�� �t ��., 2012). Другим подходом обратно�� 
генетики, реализованным на горохе, является вирус-
индуцированны�� генны�� са��ленсинг с использовани-
ем вируса раннего побурения (Co��t��t�� �t ��., 2004).  
В частности, с помощью этого подхода были идентифи-
цированы гены гороха, ответственные за арбускулярную 
микоризу (G�o��u�� �t ��., 2010). К недостаткам гороха 
относится кра��няя трудность его генетическо�� транс-
формации с помощью агробактериальных плазмид, 
которая удается буквально в считанных лабораториях 
мира (Som��� �t ��., 2003; Sv��ov� �t ��., 2005).

В целом можно сказать, что в последнее время горох, 
несмотря на заметное отставание, наконец-то стано-
вится в один ряд с культурными растениями, хорошо 
изученными в молекулярно-генетическом отношении. 
Недостает лишь последнего штриха – расшифрованного 
полного ядерного генома. А пока горох оказывается на 
одном уровне изученности с пшенице�� и, скорее всего, 
обгонит ее, ввиду ее огромного генома и амфиплоидно�� 
природы.

Научные плоды гороха

Создание генетики 
Модельны�� генетически�� объект ценен не сам по себе, 
а как инструмент получения фундаментальных знани�� 
о природе наследственности. Такова дрозофила, не 
имеющая практического значения (кроме некоторого 
вреда в виноделии), но позволившая подтвердить хро-
мосомную теорию наследственности и подарившая нам 
генетические карты и др. (Юрченко и др., 2015). В этом 
отношении вклад гороха в развитие фундаментальных 
знани�� беспрецедентен, так как он подарил нам саму 
генетику как науку, о чем знает любо�� школьник. В от-
личие от дрозофилы горох имеет огромное практическое 
значение, и развитие его генетики весьма востребовано 
в селекции. Однако любо�� генетически�� объект всегда 
имеет фундаментальное научное значение. Какие же 
еще общебиологические проблемы помог решить ста-
ре��ши�� из них?

С изучения гибридов гороха начались не только генети-
ка, но и цитогенетика. Как уже отмечалось выше, у этого 
объекта была обнаружена первая транслокация в истории 
генетики (��mm���u��, 1923). В цитогенетике горох поч-
ти сразу же уступил пальму первенства дрозофиле, по 
счастливо�� случа��ности оказавше��ся обладательнице�� 
политенных хромосом. Как следствие, в цитогенетиче-
ском отношении горох остался «недоисследованным».

Генетика симбиоза растения и бактерии
Среди всех модельных генетических объектов только 
горох обладает ярча��шим примером симбиоза между 
эукариотами и прокариотами – симбиотическо�� азот-

фиксацие��, которая осуществляется бактериальным 
симбионтом Rhizobium legumi�osarum в специальных 
органах – клубеньках, развитие которых, однако, ин-
дуцируется симбионтом бактериальным. Горох также 
способен к образованию арбускулярно�� микоризы. Обе 
способности сво��ственны всем бобовым растениям, но 
среди них только горох является модельным генетиче-
ским объектом в полном смысле слова. В мире проведен 
огромны�� объем генетических и молекулярных исследо-
вани�� обоих участников симбиоза в их взаимоде��ствии, 
эти работы хорошо известны. В России такие работы 
проводятся под руководством И.А. Тихоновича в Ин-
ституте сельскохозя��ственно�� микробиологии РАСХН, 
а также под руководством К.К. Сидорово�� в Институте 
цитологии и генетики СО РАН. Любая попытка обзора 
этих работ привела бы к неоправданному увеличению 
объема данно�� статьи, поэтому ограничимся ссылко�� 
на один кратки�� обзор ведущих мировых специалистов 
(Борисов и др., 2011). Эти исследования даже послужили 
осново�� для претензии на создание ново�� науки – сим-
биогенетики (Тихонович, Проворов, 2012). 

Изменчивость генов гистона Н1,  
ее влияние на фенотип и роль в эволюции 
Горох оказался наилучше�� моделью для изучения фе-
нотипических эффектов изменчивости по такому обли-
гатному компоненту эукариотического хроматина, как 
гистон Н1, проводившегося коллективом под руковод-
ством В.А. Бердникова, результаты которого кратко рас-
смотрены ниже. В отличие от коровых гистонов, гистон 
Н1 отличается большо�� эволюционно�� пластичностью, 
являясь одним из самых изменчивых белков эукариот. 
Эта изменчивость преимущественно приурочена к 
протяженному положительно заряженному С-терми-
нальному гидрофильному домену, взаимоде��ствующему  
с отрицательно заряженно�� линкерно�� ДНК и, тем 
самым, являющемуся важно�� функционально�� частью 
молекулы. Высоки�� уровень изменчивости обеспечи-
вается, в частности, присутствием в данном домене 
коротких повторов и мотивов, склонных генерировать 
делеции и дупликации, в том числе у гороха (T�u�ov �t ��., 
2004; Ko�t���� �t ��., 2012; Z�yt��v� �t ��., 2012, 2015). Как 
обязательны�� и в то же время весьма лабильны�� компо-
нент эукариотического хроматина гистон Н1 является 
элементом молекулярно�� среды, в которо�� происходит 
де��ствие всех, в том числе и специфических, генных 
активаторов и репрессоров. Изменения в структуре мо-
лекулы, влияющие либо на силу связывания гистона Н1 
с ДНК, либо на характер его взаимоде��ствия с другими 
белками хроматина (в том числе и с другими, паралогич-
ными субтипами того же гистона Н1), могли бы влиять 
на дифференциальную экспрессию самых разных генов. 
Таким образом, изменчивость генов гистона Н1 могла 
бы оказывать непредсказуемое влияние на самые разные 
количественные признаки организмов, определяемые 
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многими генами, делая эти гены «полигенами общего 
де��ствия» (B�����kov �t ��., 1993�, �). 

Это предположение и было с успехом проверено на 
горохе, оказавшемся для это�� цели идеально�� экспери-
ментально�� моделью. Выяснилось, что горох имеет не 
менее 7 неаллельных субтипов гистона Н1, кодируемых 
уникальными генами, кажды�� из которых проявляет 
аллельную изменчивость, регистрируемую даже на 
уровне электрофоретическо�� подвижности их белковых 
продуктов (B�����kov �t ��., 1993�; Ko�t���� �t ��., 1994). 
Наиболее подвижны�� субтип �1-7 характерен тем, что 
присутствует только в хроматине активно делящихся 
ткане��, тогда как по мере старения дифференцирован-
ных ткане�� хроматин их клеток несколько обогащается 
наименее подвижным и наиболее обильным субтипом 
Н1-1, а также субтипом Н1-6 (Ko�t���� �t ��., 1994). 
Благодаря тому что горох является достаточно хорошо 
изученным генетическим объектом, эти гены были 
картированы в три генетических локуса на двух хромо-
сомах; один из этих локусов представляет собо�� кластер 
генов субтипов Н1-2–Н1-6, расположенных в пределах 
0,1 сМ (Розов и др., 1986; Ko�t���� �t ��., 1994). Путем 
беккроссов (в том числе на сверхскороспелую линию 
Спринт-1) либо путем отбора одного гетерозиготного 
растения в ряду поколени�� было создано несколько пар 
и сери�� почти изогенных лини��, различающихся аллель-
ными вариантами тех или иных субтипов Н1, которые 
сравнивались по многим количественным признакам  
в выровненных условиях теплицы. Как и ожидалось, за-
мена аллельных вариантов отдельных субтипов гистона 
Н1 оказывала небольшо��, но статистически значимы�� 
эффект на некоторые количественные признаки общего 
характера (Bo����ov� �t ��., 1994, 2007; B�����kov �t ��., 
1999�). Эффекты на более конкретные признаки, которые 
в заде��ствованных экспериментальных моделях были 
связаны с низким уровнем экспрессии по гомеозисным 
генам, контролирующим морфологию листа, оказались 
еще менее предсказуемыми: от 20 % эффекта в случае 
проявления гена �l (в норме направляющего развитие 
парных органов терминального отдела листа в усики) 
в гемизиготе (B�����kov �t ��., 1999�), до полного отсут-
ствия эффекта в случае «подтекающе��» мутации u�ita� 
гена U�i (в норме ответственного за развитие сложного 
листа с парными органами на рахисе).

Удалось проследить следующую закономерность:
удлинение С-терминального домена, а следовательно,  
и усиление сродства с ДНК у субтипа Н1-7, специ-
фичного для активно делящихся ткане��, оказывало 
положительны�� эффект на скорость роста растения 
(Bo����ov� �t ��., 2007), тогда как его удлинение у суб-
типа Н1-6, накапливающегося в хроматине неделящихся 
ткане��, возде��ствовало на скорость роста отрицательно 
(Ko�t���� �t ��., 2012). Возможная интерпретация этого 
наблюдения довольно прозрачна: увеличение присут-
ствия �1-7 в хроматине «омолаживает» его, способствуя 

экспрессии генов, обслуживающих митотически�� цикл, 
а увеличение присутствия Н1-6 «старит» хроматин; 
аллельные же варианты каждого из субтипов разли-
чаются по сродству к ДНК и тем самым влияют на их 
представленность в хроматине.

Недостатком этих работ была существенная – до  
20 сМ – теоретически рассчитанная длина участка 
вокруг генов гистона Н1, не затронутая изогенизацие��, 
которая заведомо включала десятки неизвестных генов 
помимо генов гистона Н1, аллели которых могли нести 
различия, характерные для исходных лини��. Данны�� 
недостаток был преодолен в опытах с использованием 
пар изогенных лини�� родственников гороха – чечевицы 
и чины посевно��, у которых аномальны�� мутантны�� 
аллель гистона Н1 имел недавнее мутантное происхож-
дение (B�����kov �t ��., 2003�).

На горохе было получено также свидетельство роли из-
менчивости гистона Н1 в ходе «культурно�� эволюции» –  
эволюции культивируемого растения под де��ствием 
естественного отбора в условиях примитивного тради-
ционного земледелия вне влияния целенаправленно�� 
селекции (Бердников и др., 1989). Частота одного из 
аллельных вариантов субтипа Н1-5 в региональных 
выборках примитивных культивируемых форм гороха 
обратно коррелировала с суммо�� температур вегетацион-
ного периода, так что наиболее обогащенными этим 
вариантом оказались выборки из Северно�� России, 
Таджикистана и Афганистана (Бердников и др., 1989; 
B�����kov, 1993�). На уровне первично�� структуры ДНК 
было обнаружено, что во всех региональных выборках, 
насколько бы они ни были удалены географически, при-
сутствует идентичны�� аллель, по-видимому, распростра-
нивши��ся по Старому Свету в ходе миграции культур 
и поддержанны�� естественным отбором в регионах  
с холодным климатом (Z�yt��v� �t ��., 2012).

Эти исследования сопровождались получением 
попутных результатов: во-первых, привели к сущест-
венному уточнению рекомбинационно�� генетическо�� 
карты гороха, во-вторых, способствовали расширению 
знани�� об изменчивости генов гистона Н1. Так, у бо-
бовых растени�� трибы F������ в гене субтипа Н1-1, 
продукт которого составляет около половины всего 
гистона Н1, была обнаружена регулярная зона, кодиру-
ющая совершенны�� тандемны�� повтор пентапептида 
���-���-Ly�-P�o-Ly� (с заменами в синонимичных 
позициях), число копи�� которого варьирует за счет яв-
ления, названного авторами внутригенно�� конверсие�� 
(B�����kov �t ��., 2003�; T�u�ov �t ��., 2004). Достаточно 
неожиданным оказался тот факт, что значительная 
внутривидовая изменчивость по субтипам �1-1 и �1-6 
не сопровождается столь же значительно�� межвидово�� 
изменчивостью у видов из близких родов �ath�rus, �i�ia 
и �e�s�� Таким образом, эта изменчивость выглядит воз-
никающе�� �e �ovo в одном и том же довольно широком 
диапазоне, разрешенном в трибе F������ (B�����kov 
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�t ��., 2003�; T�u�ov �t ��., 2004; Ko�t���� �t ��., 2012). 
В-третьих, гены гистонов Н1 были протестированы на 
горохе в качестве новых молекулярных маркеров для 
реконструкции филогении (Z�yt��v� �t ��., 2012, 2015). 
Последовательность гена минорного субтипа Н1-5 
оказалась весьма информативно��, успешно разрешив 
филогению рода Pisum, причем как на видовом, так  
и на внутривидовом уровнях (Z�yt��v� �t ��., 2012), тогда 
как ген специфичного для молодых ткане�� субтипа Н1-7 
оказался неэффективным в этом качестве, по-видимому, 
за счет более жестких функциональных ограничени�� на 
его продукт (Z�yt��v� �t ��., 2015).

Конфликт ядра и цитоплазмы 
В скрещиваниях диких и культурных форм гороха посев-
ного (Pisum sativum L.), а также P�� sativum и P�� fulvum S��t� 
�t Sm�t� был зафиксирован конфликт ядра и цитоплазмы, 
обычно проявляющи��ся в частично�� стерильности гиб-
ридов первого поколения, но иногда имеющи�� и яркое 
фенотипическое проявление в виде мозаичного недораз-
вития листовых органов и хлорофилльно�� пигментации  
у гибридов первого поколения, полученных в одном из 
направлени�� реципрокных скрещивани�� (Лутков, 1930; 
B��-Z�’�v, Zo���y, 1973; Bo����ov�, B�����kov, 2001; 
Ko�t����, Bo����ov�, 2014). В.С. Богданово�� с коллегами 
был проведен детальны�� генетически�� анализ этого 
явления (Богданова, Костерин, 2006; Bo����ov�, 2007; 
Богданова, Галиева, 2009; Bo����ov� �t ��., 2009, 2012, 
2014), а затем и сравнительны�� анализ пластидных ге-
номов (Bo����ov� �t ��., 2015). В результате данны�� кон-
фликт удалось с высоко�� степенью вероятности связать 
с несколькими ядерными и одним пластидным генами, 
кодирующими субъединицы важне��шего ферментного 
комплекса – пластидно�� гетеромерно�� формы ацетил-
коА-карбоксилазы (Bo����ov� �t ��., 2015), которы�� осу-
ществляет первую стадию в биосинтезе жирных кислот. 
Ядерны�� ген ��s1, являющи��ся главным участником 
конфликта со стороны ядра, по-видимому, кодирует 
белок-переносчик биотина и карбоксила, а со стороны 
пластид в конфликте участвует ген a���, кодирующи�� 
β-субъединицу карбоксилтрансферазы (S���k�, N����o,S���k�, N����o,, N����o,N����o,, 
2004). При этом для гена a��� характерен высоки�� 
уровень изменчивости, в частности, связанны�� с деле-
циями и дупликациями коротких повторенных участков. 
Возможно, некоторые из них являются детерминантами 
функционально�� связи с субъединицами, кодируемыми 
в ядре (Bo����ov� �t ��., 2015). 

Таким образом, впервые был открыт случа��, когда 
конфликт ядерного и цитоплазматического геномов вы-
зван нарушениями работы мультимерного ферментного 
комплекса, субъединицы которого кодируются разными 
клеточными геномами. Ранее тако�� механизм конфликта 
ядра и цитоплазмы признавался весьма вероятным, но 
описан не был (Bu�to� �t ��., 2013). Тем самым, у гороха 
данны�� ферментны�� комплекс, пластидная гетеромер-

ная ацетил-коА-карбоксилаза, оказывается уникально�� 
генетическо�� моделью. С одно�� стороны, она позволяет 
реконструировать молекулярные взаимоде��ствия между 
субъединицами методами генетического анализа, с дру-
го��, на это�� основе можно предсказывать совместимость 
ядерных и цитоплазматических генов от отдаленных 
форм гороха, что может быть важно для вовлечения 
генетического разнообразия диких форм гороха в се-
лекционны�� процесс.

Возникновение В-хромосом у растений
Горох послужил экспериментально�� моделью, воспро-
изводяще�� первые этапы возникновения сверхчислен-
ных В-хромосом растени�� от третичных трисомиков, 
возникающих, согласно гипотезе В.А. Бердникова,  
вследствие неправильного расхождения хромосом  
в ме��озе гетерозигот по реципрокным транслокациям 
(B�����kov �t ��., 2003�). Теоретическая модель опирает-
ся на перекрестное опыление, а выбранная эксперимен-
тальная модель – горох – самоопылитель и предсказуемо 
не имеет В-хромосом. Однако эксперимент включал в 
себя контролируемы�� перекрест посредством скрещи-
вани��. Тестируемая гипотеза предполагала, что в малых 
популяциях третичная трисомия могла спасать растения 
от летальных мутаци��, возникших в ра��оне генома, 
перекрытых добавочно�� хромосомо��. В дальне��шем, 
в случае исключения кроссинговера с хромосомами 
основного набора добавочная хромосома теряет свое 
генетическое содержание вследствие диплоидизации 
при спонтанном мутировании лишних копи�� генов. (Под 
диплоидизацие�� понимается приближение к 2 средне�� 
дозы функциональных аллеле�� по локусам затронуто-
го трисомие�� ра��она генома – по мере мутационного 
«выключения» одного из трех аллеле��, изначально 
имевшихся у трисомика.) На основе транслокации 
Хаммерлунда, дающе�� небольшую обменную хромо-
сому, морфологическо�� мутации �ri и целенаправленно 
полученных спорофитных летале��, перекрытых до-
полнительно�� хромосомо��, была создана стабильная, 
размножающаяся в чистоте, трисомная линия гороха 
T�u�t (B�����kov �t ��., 1999�, 2003�). Отбор это�� линии 
на повышение семенно�� продуктивности и жизненности 
растени�� оказался весьма эффективен (Костерин и др., 
2008), как и предполагалось моделью, исходяще�� из 
того, что любая аморфная или гипоморфная мутация по 
генам, представленным в трех копиях, ведет к диплои-
дизации и уменьшает генны�� дисбаланс. 

Эксперимент продолжается, причем для ускорения 
диплоидизации за счет индуцированных мутаци�� до-
бавлен химически�� мутагенез. В качестве конечного ре-
зультата предполагается получить генетически пустую 
«искусственную В-хромосому», которая могла бы спон-
танно менять свою дозу в кариотипе. Насыщение ее ге-
нами усто��чивости к патогенам методами генетическо�� 
трансформации превратило бы ее в уникальны�� вектор, 
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способны�� в ответ на пресс патогенов накапливаться 
в кариотипе за счет естественного (!) отбора, де��ству-
ющего непосредственно в процессе культивирования 
(В.А. Бердников. Неопубл.). Заметим, что тако�� вектор 
можно создать на основе естественных В-хромосом  
у тех объектов, у которых таковые имеются, например 
у кукурузы и ржи.

Архитектоника сложного листа 
Горох обладает непарноперистым сложным листом, 
структура которого дополнительно усложнена трансфор-
мацие�� дистальных парных и непарного терминального 
листочков в усики (потеря листово�� пластинки, при-
обретение центрально�� жилко�� способности обвивать 
предметы) и гипертрофие�� листовидных прилистников, 
которые по размеру превосходят листочки. В этом 
горох имеет огромное преимущество по сравнению  
с «растительно�� дрозофило��» – арабидопсисом, которы�� 
имеет простые листья и не может служить генетическо�� 
моделью для изучения генетическо�� базы усложнения 
листово�� морфологии, характерно�� для столь многих 
растени��, включая культурные. Генетически�� контроль 
архитектоники сложного листа опирается на гены, 
относящиеся к гомеозисным, т. е. переключающие про-
граммы развития зачатков в направлении тех или иных 
органов (Gou���y �t ��., 2000). Так, мутации tlw (B��xt, 
1972) и tl2 (B�����kov, Go���, 2001, 2005) формально 
превращают усики в листочки. Мутация afi�a заменяет 
листочки на ветвящиеся усики, соответствующие тер-
минальным доменам нормального листа (Gou���y �t ��., 
2000) (хотя часто упрощенно говорится, что она превра-
щает листочки в усики). Мутации �o�h (F���u�o�, ����, 
2005; Couz��ou �t ��., 2012), sil (�u������ �t ��., 2003)  
и в особенности комбинация мутаци�� sil и i�s2 
(B�����kov, Go���, 2004) превращают прилистник  
в самостоятельны�� сложны�� лист с паро�� прилистни-
ков и центральным рахисом, несущим парные органы,  
в результате чего кажды�� узел, по сути, получает 
мутовку из более чем одного сложного листа. Кроме 
того, мутация �o�h также приводит к эктопическому 
появлению корне�� на узелках. Аморфные мутации по 
всем генам, контролирующим развитие сложного листа, 
имеют яркие фенотипические проявления, а их различ-
ные сочетания приводят к неожиданным вариантам 
морфологии, далеко выходящим за пределы, характер-
ные для семе��ства F������� в норме (B��xt, 1972). Ком-
бинацие�� мутаци�� tlw и i�s2 удалось рекапитулировать 
у гороха дважды перисты�� лист без усиков (B�����kov 
�t ��., 2000), считающи��ся характерным для предков 
порядка F������ (Яковлев, 1991), а мутация u�i приводит 
к формированию ложнопростого листа (�o���, E����, 
1996), подобного листу туполодочника однолистного 
(�uel�e�stae�tia mo�oph�lla F����.). Некоторые локусы, 
контролирующие развитие сложного листа гороха, были 
впервые обнаружены в ИЦиГ СО РАН в исследованиях 

под руководством В.А. Бердникова: a�t (air �ots) (Go��� 
�t ��., 2002), i�s2 (i�se�atus2) (B�����kov �t ��., 2000),  
tl2 (te��rilless2) (B�����kov, Go���, 2001, 2005).

Оказалось, что многие гены, ответственные за архи-
тектонику сложного листа, ортологичны гомеозисным 
генам, хорошо известным из генетики развития ара-
бидопсиса и львиного зева. Так, ген U�i (U�ifoliata), 
ответственны�� за развитие сложного листа, а именно 
за способность листово�� меристемы порождать парные 
органы в акропетально�� последовательности, оказался 
ортологом F�OR��AU�A львиного зева и �EAFY ара-
бидопсиса – гомеозисных генов, экспрессия которых в 
апикально�� меристеме этих растени�� переключает ее  
с развития в сторону побега на развитие в сторону цвет-
ка. Примечательно, что этот ген направляет развитие 
листа по сложному типу только у представителе�� так 
называемо�� I�LC-ветви бобовых (группа триб травя-
нистых бобовых, куда относится и горох, утратившая 
инвертированны�� повтор в хлоропластном геноме). 

В данно�� группе ген U�i перехватывает эту роль  
у генов класса KNO��E�1, выполняющих ее у осталь-
ных бобовых и прочих растени�� (C��mp���� �t ��., 2007). 
Ген �l (�e��ril�less) оказался гомеодомен-содержащим 
ле��циновым зиппером класса 1, а его экспрессия сти-
мулируется геном U�i, для чего он имеет вблизи точки 
инициации так называемы�� мотив связывания с �EAFY 
(�o��� �t ��., 2009). Ген �o�h (�o�hleata) ортологичен 
генам BOP1 и BOP2 (B�A�E�ON�PE��O�E1�2) араби-
допсиса (Couz��ou �t ��., 2012). Аморфная мутация гена 
С�� (�rispoi�) у гороха размывает границы домена при-
листников, придавая рахису крылатость и снабжая его 
добавочными прилистничками у основания листочков, 
а также нарушает идентичность адаксиально�� поверх-
ности листочков. Этот ген оказался ортологичен гену 
PHAN (PHAN�A����A). Экспрессия этого гена необхо-
дима для развития листово�� пластинки и идентичности 
ее адаксиально�� поверхности у львиного зева, томата  
и арабидопсиса, но не у гороха (T�tt������ �t ��., 2005). 

Интересно, что развитие листа гороха как сложного 
зависит от ортолога KNO��E�1 и не зависит от ортолога 
PHAN, в то время как у томата, имеющего ортологи тех 
же двух генов, дело обстоит ровно наоборот: не зависит 
от ортолога KNO��E�1 и зависит от ортолога PHAN. 
Все эти результаты подчеркивают очень важное обсто-
ятельство: в разных семе��ствах сосудистых растени�� 
сходные конструктивные решения в архитектонике  
и развитии листа достигаются разными схемами взаи-
моде��ствия одного и того же набора ортологичных 
гомеозисных генов.

Фенотипы, наблюдаемые в исследованиях по генетике 
архитектоники сложного листа гороха, являются одни-
ми из самых ярких и наглядных в генетике развития. 
При этом они демонстрируют более сложную картину 
взаимоде��ствия генов (в частности, менее очевидное 
разделение кадастрово�� и селекторно�� функции генов), 
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чем гены знаменитого «АВС флорогенеза» – генетиче-
ского контроля идентичности органов цветка. Кстати,  
у гороха этот контроль идентичен таковому арабидопси-
са и львиного зева, тем самым подтверждая монофилию 
двудольных растени��.

Исследования по генетике сложного листа получили 
неожиданное и весьма полезное практическое примене-
ние начиная с работ Б. Сноуда (S�o��, 1974). Благодаря 
этим работам, многие коммерческие сорта гороха в эко-
номически развитых странах в настоящее время созданы 
на «безлистно��» основе, имея генотип рецессивных 
мутаци�� af (afi�a, «листочки вместо усиков») и le (кар-
ликовость за счет укороченных междоузли��). Мутация 
af замещает листочки сложного листа на ветви рахиса, 
соответствующие его терминальному домену, несущему 
не листочки, а усики. 

Как следствие, сложны�� лист несет на ветвящемся 
рахисе множество усиков, но лишен листочков. Влияние 
гена afi�a не распространяется на крупные листовидные 
прилистники, характерные для гороха (но не для других 
бобовых, за немногими исключениями). У таких растени�� 
прилистники берут на себя основную часть фотосинтеза. 
Продуктивность их не страдает, кроме того, «безлистны�� 
горох» имеет меньши�� удельны�� вес соломы и более 
усто��чив к засухе. 

Однако наиболее важно то, что он получает не-
ожиданное агротехническое преимущество: клубок 
переплетенных усиков наподобие перекати-поля фор-
мирует упруги�� каркас, благодаря которому побеги 
располагаются вертикально и не полегают на поле. 
Таким образом, был преодолен «первородны�� грех» 
гороха – слабы�� стебель, неспособны�� самостоятель-
но поддерживать вес побегов. С таким фенотипом  
с изумлением столкнулись многие наши соотечественни-
ки, решившие вырастить эти семена гороха из США. 
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