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Развиваемые в настоящее время стратегии эффективного расширения разнообразия возделывае-
мых видов растений и создания перспективного селекционного материала основываются на широ-
ком использовании ранее невостребованных признаков и свойств, особенно связанных с измене-
нием “стандартной” архитектоники вегетативных и генеративных органов растений, а также генов,
контролирующих их выраженность. Такой подход создания высокоадаптивных, стрессоустойчивых
сортов нового поколения за счет использования более широкого генетического разнообразия и ди-
версификации сортов особенно привлекателен для обеспечения продовольственной безопасности
страны. В то же время в селекцию других, более хорошо изученных молекулярно-генетически, чем
пшеницы, видов злаков включены иные, чем у пшеницы гены, контролирующие их специфиче-
скую архитектонику. В обзоре рассматривается один из перспективных путей – использование ин-
формации по архитектонике у хорошо изученных видов злаков, широко возделываемых в Старом
Свете, таких как рис, ячмень, и модельных объектов, включая модельный генетический объект ара-
бидопсис, и поиск генов-гомологов у пшениц и возможность их переноса современными молеку-
лярно-биологическими методами. Анализ информации позволил наметить гены-гомологи (орто-
логи) архитектоники, описанные у ячменя и риса, полезные и перспективные для изменения стан-
дартной архитектоники широко возделываемых видов пшениц.
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Задача сохранения биоразнообразия для буду-
щих поколений – одна из ключевых проблем не
только прикладных, но и фундаментальных наук
современности. Сохранение и расширение био-
разнообразия возделываемых растений – основа
продовольственной безопасности и селекции бу-
дущего. В настоящее время очевидно, что не
включенный в генофонд возделываемых видов
пул генетической изменчивости (генов) род-
ственных им видов может быть использован для
дальнейшего улучшения наиболее продуктивных
современных сортов, в том числе основной про-
довольственной культуры для 30% населения
Земли мягкой пшеницы [1–3]. Считается, что та-
кая стратегия селекции, основанная на широком
использовании ранее невостребованных призна-
ков и свойств, особенно связанных с изменением
архитектоники вегетативных и генеративных ча-
стей широко возделываемых растений, а также

генов, контролирующих их выраженность, будет
способствовать дальнейшему прогрессу селекции
и развитию высокопродуктивного сельскохозяй-
ственного производства [4]. Такой подход созда-
ния высокоадаптивных, стрессоустойчивых сор-
тов нового поколения за счет использования бо-
лее широкого генетического разнообразия и
диверсификации сортов особенно привлекателен
для обеспечения продовольственной безопасно-
сти страны. Для его научного обеспечения необ-
ходимо получение новых знаний. Особенно это
касается архитектоники растений будущего и со-
здания модели сортов нового поколения [5].

При этом структура колоса – один из важней-
ших признаков злаков, связанный с такими хозяй-
ственно ценными их качествами, как продуктив-
ность [5, 6]. Колосья разных видов пшениц отлича-
ются по форме, размерам, плотности, остистости,
окраске и т.д. [7]. В последнее время отечественны-
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ми селекционерами введены в культуру сорта видов
пшениц, столетие уже как выведенные из возде-
лывания, а именно Triticum sphaerococcum Perc.
[8], T. spelta L. [9, 10] и др.

Известно, что процесс одомашнивания карди-
нально изменил архитектонику и свойства диких
видов [11]. Признаки “голозерность”, “отсут-
ствие ломкоколосости” и “яровость” сыграли
ключевую роль в процессе доместикации и обес-
печили успешное культивирование пшеницы на
огромных пространствах [11].

Архитектоника растений непосредственно свя-
зана с урожайностью [12]. У пшениц число генов,
обусловливающих отличия в структуре колоса (его
архитектоники), ограничено [13]. Большинство из
них используется не только в селекции культуры
[12], но и таксономии [14].

Один из возможных путей расширения био-
разнообразия возделываемых пшениц – исполь-
зование информации по архитектонике у хорошо
изученных видов злаков, возделываемых в Старом
Свете, таких как ячмень, рис, и ряда модельных
объектов и поиск их генов-гомологов (ортологов)
у пшениц и/или перенос таковых в последние по-
средством молекулярно-биологических методов.

Данный обзор посвящен анализу такой ин-
формации и попытке наметить ее потенциальное
использование для расширения биоразнообразия
пшениц и их селекции. В обзоре будут рассмотре-
ны особенности генетического контроля архи-
тектоники вегетативных и генеративных органов
ячменя и риса, как наиболее изученных видов
злаков Старого Света, а также гены, контролиру-
ющие архитектонику пшеницы. Отдельно будут
описаны гены видов трибы Triticeae L., для кото-
рых найдены гены-ортологи у пшеницы.

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ 
МОРФОЛОГИИ КОЛОСА У ЯЧМЕНЯ

Ячмень Hordeum vulgare L. – очень хорошо ге-
нетически изученный объект [15] с геномом, про-
читанным в 2012 г. [16].

Архитектоника генеративных органов ячменя

Тройная меристема колосков является одной
из ключевых особенностей архитектоники коло-
са ячменя, когда вырастают по три колоска (один
центральный и два латеральных) на каждом меж-
доузлии рахиса. Фертильность латеральных ко-
лосков при тройной колосковой меристеме опре-
деляет рядность колоса у ячменя. Шестирядный
колос обладает фертильными латеральными ко-
лосками и производит больше семян на колос по
сравнению с двурядным колосом со стерильными
латеральными колосками [17].

Аллели дикого типа генов Vrs3 (Six-rowed spike 3,
транскрипционный кофактор, гистон-лизин-де-
метилаза) [18] и Vrs4 (Six-rowed spike 4, молекуляр-
но описан как гомолог транскрипционного фак-
тора RA2 (RAMOSA2) кукурузы) [17] аналогично
гену Vrs1 [19] подавляют фертильность латераль-
ных колосков у ячменя, что выражается в двуряд-
ном фенотипе. Рецессивные мутанты vrs3 и vrs4
проявляют шестирядный фенотип (табл. 1).

У ячменя ген в локусе LAX-A (LAXATUM-A) ко-
дирует транскрипционный кофактор с анкири-
новыми повторами, который гомологичен после-
довательностям генов BOP1/BOP2 (BLADE-ON-
PETIOLE), описанных у A. thaliana. Мутантный
ячмень lax-a характеризуется выраженным плей-
отропным эффектом: “расслабленным” колосом
из-за удлинения междоузлий в рахисе, расширен-
ным основанием остей колосковых чешуй, узки-
ми открытыми семенами из-за нарушения разви-
тия палеи и гомеотической конверсией лодикул в
дополнительные тычинки [20].

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ КУЩЕНИЯ
И МОРФОЛОГИИ МЕТЕЛКИ У РИСА

Рис Oryza sativa L. – объект не только хорошо
изученный генетически, но и явлющийся мо-
дельным при проведении молекулярно-генетиче-
ских и молекулярно-биологических исследова-
ний. Геном риса прочитан еще в 2002 г. [21, 22].

Кущение – важный сельскохозяйственный
признак у риса, так как число латеральных побе-
гов на растении определяет впоследствии количе-
ство метелок и, соответственно, продукцию се-
мян. Увеличенная продукция семян достигается
также при росте числа латеральных ветвей метел-
ки [23].

Архитектоника вегетативных
и генеративных органов риса

Ген TAD1 (TILLERING AND DWARF 1) кодиру-
ет коактиватор комплекса стимуляции анафазы
(APC/C) – мультисубъединичной убиквитин ли-
газы – у риса. Белок TAD1 взаимодействует с бел-
ком MOC1, формируя комплекс APC/CTAD1 с
OsAPC10, работающий как коактиватор APC/C,
который направляет белок MOC1 на деградацию на
определенных этапах клеточного цикла (табл. 2).
Мутант tad1 характеризуется увеличенным куще-
нием и сниженной высотой растения [24].

Ген LAX1 (LAX PANICLE 1) кодирует возмож-
ный транскрипционный фактор, регулирующий
начало развития и/или рост аксиллярной мери-
стемы во время развития генеративных органов
риса. Растения-мутанты lax1 характеризуются су-
щественно сниженным числом латеральных вет-
вей метелки [25].
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Таблица 1. Клонированные и молекулярно-охарактеризованные гены архитектоники вегетативных и генера-
тивных органов у ячменя

Примечание. Тф – транскрипционный фактор; Тк – транскрипционный кофактор.
* Авторские обозначения/названия генов (см. ссылки на статьи), еще не внесенные в базу данных GrainGenes (https://
wheat.pw.usda.gov/GG3/).

Обозначение 
гена Название гена Кодируемый 

белок
Контролируемый 

признак
Литературная 

ссылка

Описанный 
гомолог

у пшеницы

Гомолог 
BLASTp, % 

идентичности

INT-C INTERMEDIUM-C 
(гомолог TEOSINTE 
BRANCHED 1 (TB1)
у Z. mays)

Тф Фертильность
латеральных
колосков

 [48] Да (см. табл. 3) –

Vrs1 Six-rowed spike 1 Тф То же  [19] Да (см. табл. 3) –

Vrs3 Six-rowed spike 3 Тк »  [18] Нет Да, 39%
(CDM85542.1)

Vrs4 Six-rowed spike 4 Тф »  [17] Нет Да, 94%
(A1E0V1.1)

BOP1* Гомолог (BLADE-ON-
PETIOLE 1)
у A. thaliana

Тк Длина междоузлий 
в колосе

 [20] Нет Да, 58%
(CDM86436.1)

Ген LAX2 (LAX PANICLE 2) кодирует ядерный
белок, который напрямую взаимодействует с бел-
ком LAX1, что свидетельствует в пользу совмест-
ной роли генов LAX1 и LAX2 в формировании и
поддержании аксиллярной меристемы у риса.
Мутант lax2 характеризуется практически пол-
ным отсутствием латеральных ветвей метелки и
даже сниженным кущением вегетативной части
[25, 26].

Архитектоника вегетативных частей
Ген MADS57 (MADS BOX GENE 57) кодирует

транскрипционный фактор с доменом типа
MADS-бокс. Белок MADS57 взаимодействует с
белком FC1, регулируя экспрессию гена D14 у ри-
са, контролируя рост аксиллярных почек вегета-
тивных побегов. Мутант mads57 характеризуется
повышенным кущением [27].

Для риса известен целый ряд карликовых
(DWARF) мутантов, характеризующихся также
увеличенным кущением. Были идентифицирова-
ны следующие соответствующие гены: D3 [28],
D10 [29], D14 [30], D17 [31] и D27 [32], ответствен-
ные за наблюдаемый фенотип, находясь в рецес-
сивном состоянии. Гены D3 и D14 обеспечивают
чувствительность растения к сигнальным моле-
кулам стриголактонам, а гены D10, D17 и D27 на-
прямую участвуют в биосинтезе стриголактонов.

Архитектоника генеративных органов риса
Ген риса WFP (WEALTHY FARMER’S PANI-

CLE) – гомолог гена SPL (SQUAMOSA PROMOTER

BINDING PROTEIN-LIKE) львиного зева, коди-
рующего транскрипционный фактор с ДНК-свя-
зывающим доменом, специфичным для расте-
ний. Эктопическая экспрессия WFP увеличивает
число ветвей на метелке и, соответственно, про-
дукцию семян [33].

Фенотип плотной и вертикально стоящей ме-
телки у риса (DEP, DENSE AND ERECT PANI-
CLE) благоприятно влияет не только на эффек-
тивность фотосинтеза у риса, ввиду снижения за-
тенения, но и усиливает скорость роста и общую
продукцию семян. Было идентифицировано как
минимум три гена, мутации в которых связаны с
данным фенотипом у риса: DEP1–3 [34–37].

Ген APO1 (ABERRANT PANICLE ORGANIZA-
TION 1) у риса контролирует переход между раз-
личными состояниями меристемы генеративных
органов риса, кодирует гомолог транскрипцион-
ного кофактора гена UFO (UNUSUAL FLORAL
ORGANS) у A. thaliana [38]. Растения-мутанты
apo1 характеризуются короткими соцветиями и
уменьшенным числом колосков, что вызвано
преждевременным переходом меристемы соцве-
тий в меристему колосков на рахисе и латераль-
ных ветвях метелки [39].

Ген RFL (FLO-LFY HOMOLOG OF RICE) коди-
рует белок, физически взаимодействующий с
белком APO1, что предполагает совместное уча-
стие генов RFL и APO1 в формировании идентич-
ности меристемы генеративных побегов. Мутант
rfl обладает укороченными по сравнению с диким
типом метелками и значительно меньшим чис-
лом латеральных ветвей и колосков [40].
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ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ 
МОРФОЛОГИИ КОЛОСА У ПШЕНИЦЫ

Архитектоника генеративных органов пшеницы
Ген Q (FLORAL HOMEOTIC PROTEIN),

спельт-фактор, кодирует белок с высокой гомо-
логией к семейству транскрипционных факторов
APETALA2/ERF (табл. 3). Ген Q является одним
из основных генов доместикации пшеницы, ока-
зывает основное влияние на такие важные при-
знаки, как голозерность, пленчатость и ломкоко-
лосость, а также обладает плейотропным воздей-
ствием на высоту растения, форму колоса
(нормальный или спельтоидный), время вырас-
тания колоса [13, 41, 42]. Виды пшеницы с рецес-
сивным аллелем q (дикий тип) характеризуются
спельтоидным ломким колосом с пленчатыми се-
менами, что значительно затрудняет сбор и обра-
ботку семян. Виды с доминантным аллелем Q об-
ладают нормальным прочным (не ломким) коло-
сом с оголенными семенами (голозерность).

Ген TFL1 (PHOSPHATIDYLETHANOLAMINE-
BINDING PROTEIN FAMILY PROTEIN) A. thaliana
кодирует транскрипционный кофактор, участву-
ющий в регуляции формирования меристемы ге-
неративных побегов. Эктопическая экспрессия
гомолога TFL1 у пшеницы дозозависимо увели-
чивает число колосков, цветков и семян на коло-
се [43].

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ ОНТОГЕНЕЗА 
И МОРФОЛОГИИ ГЕНЕРАТИВНЫХ 

ОРГАНОВ У ВИДОВ ТРИБЫ TRITICEAE
Архитектоника вегетативных

и генеративных органов
Ген MOC1 (MONOCULM 1) кодирует тран-

скрипционный регулятор семейства GRAS, кото-
рый преимущественно экспрессируется в аксил-
лярных почках и контролирует начало развития
аксиллярной меристемы как в вегетативной, так и
в генеративной стадиях развития побегов риса
[44]. MOC1 функционирует в качестве положи-
тельного регулятора кущения и ветвления метелки
у риса. Рис с мутантным вариантом moc1 практи-
чески полностью теряет способность к кущению,
что проявляется в виде характерной единичной
соломины (monoculm), а также обладает снижен-
ным числом вторичных ветвей рахиса метелки. У
пшеницы различные гаплотипы ортолога MOC1
были ассоциированы с различным числом колос-
ков на сложном колосе [45].

Ген TB1 (TEOSINTE BRANCHED 1) участвует в
регуляции латерального ветвления у кукурузы
(Zea mays) и кодирует белок с ДНК-связывающим
доменом типа спираль–петля–спираль, что
предполагает его функционирование в качестве
транскрипционного фактора. Ортологи TB1 были
также аннотированы у пшеницы, риса (FC1, FINE

Таблица 3. Клонированные и молекулярно-охарактеризованные гены архитектоники вегетативных и генератив-
ных органов у пшеницы

Примечание. Тф – транскрипционный фактор; Тк – транскрипционный кофактор.
* Авторские обозначения/названия генов (см. ссылки на статьи), еще не внесенные в базу данных GrainGenes (https://
wheat.pw.usda.gov/GG3/).

Обозначение
гена Название гена Кодируемый 

белок
Контролируемый

признак
Литературная

ссылка

Q FLORAL HOMEOTIC PROTEIN Тф Форма, хрупкость 
сложного колоса, 
пленчатость зерен

 [13, 41]

FZP* Wheat FRIZZY PANICLE – гомолог гена
FZP риса

Тф Число колосков  [52, 53]

Rht-1 Reduced Height, отдаленный гомолог гена 
DWARF AND LOW-TILLERING (DLT)
у O. sativa

Тк Высота растения и 
число зерен

 [50]

TaMOC1* Гомолог MONOCULM 1 (MOC1) у O. sativa Тф Число колосков
в сложном колосе

 [45]

TaTB1* Гомолог TEOSINTE BRANCHED 1 (TB1)
у Z. mays

Тф Формирование 
латеральных 
колосков

 [47]

TaTFL1* Гомолог TFL1 у A. thaliana Тк То же  [43]

TaVRS1* Гомолог Six-rowed spike 1 (Vrs1) у H. vulgare Тф »  [43]

TaPAP2* Гомолог PANICALE PHYTOMER 2 (PAP2)
у O. sativa

Тф »  [43]
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CULM 1) и ячменя (INT-C, INTERMEDIUM-C)
[46–48]. Увеличенная экспрессия гомолога TB1 у
пшеницы приводит к развитию фертильных пар-
ных колосков и подавлению кущения [47]. У яч-
меня разные мутанты int-c дают различные обра-
щения из шестирядного фенотипа к двурядному,
а также обладают пониженным кущением [48]. У
риса кущение и число метелок снижается при эк-
топической экспрессии FC1 и возрастает при по-
нижении экспрессии данного гена с помощью
РНК-интерференции [46].

Ген DLT (DWARF AND LOW-TILLERING) коди-
рует транскрипционный фактор семейства GRAS,
ответственный за регуляцию чувствительности
растения к фитогормонам брассиностероидам.
Мутанты dlt характеризуются карликовостью и
сниженным кущением за счет пониженной чув-
ствительности к брассиностероидам [49]. Парало-
ги Rht-1 (Reduced height) у пшеницы – отдаленные
гомологи гена DLT риса. Они также кодируют
транскрипционные факторы семейства GRAS, но
уже отвечают за регуляцию чувствительности рас-
тения к фитогормонам гиббереллинам, а не брас-
синостероидам. Доминантные мутанты Rht-1 об-
ладают сниженной длиной стебля (карликовый
фенотип) через частичное снижение чувствитель-
ности к гиббереллинам [50].

Архитектоника генеративных органов

Механизм развития сложного колоса у ячменя
H. vulgare, при котором на междоузлии рахиса
развивается от одного до трех колосков, является
общим и для других видов трибы Triticeae.

Ген Vrs1 (Six-rowed spike 1), кодирующий тран-
скрипционный фактор с ДНК-связывающим до-
менами типа гомеодомен и лейциновая застежка,
впервые описан у ячменя. Растения с аллелем ди-
кого типа Vrs1 обладают двурядным фенотипом, а
мутанты vrs1 проявляют шестирядный фенотип
[19]. У пшеницы эктопическая экспрессия гомо-
лога Vrs1 дозозависимо приводит к уменьшению
числа колосков, цветков и семян на колосе [43].

Ген FZP (FRIZZY PANICLE), который кодиру-
ет транскрипционный фактор семейства APETA-
LA2/ERF, у риса контролирует число вторичных
ветвей на метелке и число семян, а также влияет
на высоту растения и ширину флагового листа
[51]. Гомолог гена FZP у пшеницы (авторское на-
звание гена WFZP – wheat FRIZZY PANICLE) в
норме ингибирует развитие дополнительных ко-
лосков на сложном колосе. Мутанты wfzp харак-
теризуются развитием множественных колосков
на междоузлии рахиса [13, 52, 53].

Ген PAP2 (PANICLE PHYTOMER 2), описан-
ный у риса, кодирует транскрипционный фактор
семейства MADS и регулирует развитие меристе-
мы колосков на метелке. Мутанты pap2 характе-

ризуются меньшим по сравнению с диким типом
размером метелок из-за подавления элонгации
узлов метелки, хотя содержат больше ветвей на
метелку [54]. У пшеницы эктопическая экспрес-
сия гомолога PAP2 приводит к дозозависимому
уменьшению числа колосков, цветков и семян на
колосе [43].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Новая сборка последовательности генома мяг-
кой пшеницы [55] и одного из доноров ее элемен-
тарных геномов [56, 57] открывает перспективу
для целенаправленного поиска и исследования
новых хозяйственно значимых признаков с помо-
щью современных технологий редактирования
генома (таких как CRISPR/Cas9), успешно опро-
бованных ранее на пшенице [58–60]. Возмож-
ность создавать целенаправленные мутации в
конкретных генах позволяет использовать ин-
формацию о гомологии генов с другими видами
злаков для получения желаемых признаков без
проведения “слепого” мутационного скрининга.
Консервативные гены с высокой гомологией (см.
табл. 2 и 3) с большой вероятностью будут кон-
тролировать развитие сходных признаков, что
позволяет предсказывать признак при внесении
сходных мутаций в гомологичные гены. Напри-
мер, у риса фенотип плотной и вертикально стоя-
щей метелки (DEP, описано выше), вызванный
мутацией в гене DEP1, проявляется за счет деле-
ции участка в 637 пн в середине пятого экзона
[34]. Исследование гомолога DEP1 на пшенице с
нормальными или компактными колосьями по-
казало, что изученные сорта обладают интактной
последовательностью DEP1 [35], в то же время
другие гены, ответственные за компактный фено-
тип у пшеницы, еще не были клонированы и мо-
лекулярно охарактеризованы. С помощью техно-
логии CRISPR/Cas9 было бы возможно воспро-
извести хозяйственно значимый фенотип DEP
риса у пшеницы, произведя аналогичную деле-
цию в пятом экзоне гомолога DEP1.

Оценка характеристик колоса выполняется
экспертом на основании визуального анализа ко-
лоса и в настоящий момент требует существенных
затрат времени. Эффективность фенотипирова-
ния колосьев можно повысить за счет внедрения
компьютерных технологий, организации хране-
ния информации в базах данных, использования
алгоритмов машинного обучения для анализа по-
лученной информации [61].

Работа по биоразнообразию поддержана бюд-
жетным проектом 0324-2018-0018, по архитекто-
нике – грантом РНФ 16-16-10021.
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Homology of Genes Controlling Vegetative and Generative Organs Architectonics
in Barley and Rice, and Their Application

for Wheat Biodiversity Expansion and Breeding
K. V. Ustyantseva, * and N. P. Goncharova

aFederal Research Center, Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch
of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia

*e-mail: ustyantsev@bionet.nsc.ru

Currently developing strategies for effectively expanding the diversity of cultivated plant species and produc-
tion of a promising breeding material are based on extensive use of previously unclaimed traits and properties.
Especially, this applies for traits connected with variation in “standard” architecture of vegetative and gener-
ative plant organs as well as genes underlying penetrance of the phenotype. Such an approach to produce
high-adaptive and stress-resistant new generation of commercial cultivars utilizing broader genetic variability
and diversification of cultivars is especially attractive for ensuring food security of the country. At the same
time, in prebreeding of more molecularly and genetically well-studied cereals than wheat other genes con-
trolling their specific architecture are used. In this review, as one of the promising ways, application of infor-
mation on architecture of well-studied cereals widely cultivated in the Old World such as rice, barley and other
model objects, including model genetic object Arabidopsis, and search for homologues genes in wheat species
with potential of their transfer by modern molecular biological methods is being considered. The analysis of this
information allowed to identify homologous (orthologous) architecture genes described in barley and rice which
are valuable and promising to change the standard plant architectonics of widely cultivated wheat species.

Keywords: plant architectonics, gene homology, rice, barley, wheat.
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