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Практически все виды пшеницы имеют простой колос. Исключением является тетраплоидная пше-
ница тучная Triticum turgidum L., ветвистоколосые формы которой широко распространены и из-
вестны около 2000 лет. Что касается других видов пшениц, многоколосковые формы встречаются
редко, и многоколосковый/ветвистый колос относят к нестандартным морфотипам. Н.И. Вавилов
в качестве одного из примеров, иллюстрирующих закон гомологических рядов в наследственной
изменчивости, представил признак “ветвистость колоса”, свойственный “не только многим видам
пшеницы и ржи, но и множеству других родов с колосовым соцветием или колосовой метелкой”.
Исследования генетических факторов, лежащих в основе формирования признака “многоколоско-
вость/ветвистоколосость”, изучение особенностей развития соцветий нестандартных ветвистоко-
лосых форм пшеницы позволили показать генетическую природу параллельной наследственной
изменчивости этого признака. Вместе с тем обнаружено, что группа многоколосковых/ветвистоко-
лосых линий гетерогенна, и в основе формирования ветвистого колоса могут лежать различные ге-
нетические механизмы. В настоящем обзоре представлена ретроспектива научных исследований,
посвященных созданию многоколосковых форм пшеницы, изучению генетики признака “много-
колосковость/ветвистость колоса”, показаны результаты современных исследований генетической
регуляции морфогенеза соцветия злаков с использованием многоколосковых линий в качестве ге-
нетических моделей.

Ключевые слова: гомологические ряды наследственной изменчивости, соцветие, колос, ветвистоко-
лосость, многоколосковость, морфогенез.
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Изучая огромное разнообразие культурных
растений и их диких родичей, Николай Иванович
Вавилов впервые обратил внимание на генетиче-
ски обусловленное подобие и родство признаков
в пределах видов, а также более крупных таксонов –
родов и семейств растений. Выявление законо-
мерностей в проявлении полиморфизма, уста-
новление классов полиморфизма по аналогии с
гомологическими рядами в органической химии
привели к открытию закона гомологических ря-
дов в наследственной изменчивости. Николай
Иванович сформулировал закон и впервые доло-
жил его на Третьем съезде селекционеров в г. Са-
ратове в 1920 г. Закон неоднократно публиковался:
сначала в виде небольшого сообщения в трудах
Третьего съезда селекционеров, затем в 1922 г.
вышла статья в Journal of Genetics, и в расширен-

ном виде он был опубликован в “Теоретических
основах селекции” в 1935 г. [1].

За столетие, прошедшее с открытия закона го-
мологических рядов в наследственной изменчи-
вости, его основные положения были подтвер-
ждены множеством примеров. Была показана
универсальность закона в отношении всех живых
организмов, включая представителей царств рас-
тений и животных. Представляя формулу точных
фактов, основанных на эволюционном учении
(по словам Н.И. Вавилова), закон стал неотъем-
лемой частью современных филогенетических
концепций, принципов сравнительной генетики,
изучающей генетические основы параллелизма в
наследственной изменчивости и детерминацию
признаков и свойств. Идеи Н.И. Вавилова полу-
чили развитие в самых различных областях совре-
менной селекции.

УДК 575.164
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По мере развития методов молекулярной био-
логии фокус исследований начал смещаться в об-
ласть изучения молекулярных основ параллельной
наследственной изменчивости, выявления генети-
ческих факторов, детерминирующих гомологичные
признаки у генетически связанных таксонов. Под-
ход, основанный на использовании природного
разнообразия по определенному признаку и/или
экспериментального мутагенеза, лежит в основе
позиционного клонирования генов. Другой подход
включает выделение генов по гомологии и исполь-
зует методы сравнительной генетики и геномики:
на основе первичной структуры генов, достаточ-
но хорошо изученных у модельных видов расте-
ний, и по ее гомологии выделяют гены у других,
часто менее изученных видов. Таким образом, за-
кон о гомологических рядах наследственной из-
менчивости имеет непосредственное отношение
к инструментам современной сравнительной ге-
нетики и геномики.

Н.И. Вавилов в качестве примеров, иллюстри-
рующих этот закон, приводил сортовую (расо-
вую) изменчивость представителей семейства
Злаки, среди которых подробно были представле-
ны наследственно варьирующие морфологиче-
ские признаки соцветия и плода (зерновки).
Один из таких признаков – ветвистость колоса,
которая “…как расовый признак свойственна не
только многим видам пшеницы и ржи, но и мно-
жеству других родов с колосовым соцветием или
колосовой метелкой” [1]. Исследования этого
признака имеют долгую историю, а в последнее
десятилетие ветвистоколосые/многоколосковые
линии стали широко используемыми моделями
для изучения генетики развития соцветия злаков.

В настоящем обзоре представлена ретроспекти-
ва научных исследований, посвященных созданию
многоколосковых форм пшеницы, изучению ге-
нетики признака “многоколосковость/ветвистость
колоса”, особое внимание уделено исследовани-
ям генетической регуляции морфогенеза соцве-
тия злаков с использованием многоколосковых
линий в качестве генетических моделей.

МНОГОКОЛОСКОВЫЕ ФОРМЫ ПШЕНИЦЫ
Практически все виды пшеницы имеют про-

стой колос. Исключением является тетраплоид-
ная пшеница тучная T. turgidum L. (BBAA). Ветви-
стоколосые формы T. turgidum известны около
2000 лет, Плиний Старший упоминал их под на-
званием ramosum и centigranum (23–79 гг. н. э.) [2].
За долгую историю существования ветвистые
формы пшеницы тучной получили множество
различных названий: Miracle, Mummy, Egyptian,
Seven-headed и др. [2, 3]. В XVIII в. Карл Линней
выделил ветвистоколосую пшеницу в отдельный
вид T. compositum L. [2]. В дальнейшем систематики

рассматривали ее как особую группу вида T. tur-
gidum или его ветвистоколосые разновидности. В
настоящее время ветвистоколосые формы выде-
лены в группу T. turgidum convar. compositum (L.f)
A. Filat., которая включает в себя около двадцати
разновидностей: ramosolusitanicum Flaksb., na-
chitschevanicum Kulesh., alibekliense Thurn., columbi-
num (Alef.) Koern., cubinum Dorof., celvinum (Alef.)
Koern. и др. [2]. Все эти ветвистоколосые формы
T. turgidum имеют общий фенотип колоса: допол-
нительные колоски развиваются на боковых осях
(“веточках”) колоскового стержня и непосред-
ственно на уступах колосового стержня. Колос
такого типа получил название тургидного.

J. Percival [4] дает детальное описание колоса
тургидного типа в монографии “The Wheat Plant”:
верхняя часть колоса нормального типа с единич-
ными колосками на уступах колосового стержня,
на нескольких нижних уступах развивается по два
колоска, расположенных рядом под прямым уг-
лом друг к другу. “Веточки”, или “вторичные ко-
лосья” варьируют по длине, наиболее длинные
достигают 3–4 см, содержат по 10–14 колосков,
зерновки которых обычно видны из-под корот-
ких колосковых чешуй. Базальные вторичные ко-
лосья обычно рудиментарны и несут миниатюр-
ные колоски (рис. 1).

Несмотря на широкое распространение, вет-
вистоколосые пшеницы T. turgidum не культиви-
руются в больших масштабах. Ареалы произрас-
тания и экологические характеристики групп
T. turgidum convar. compositum и T. turgidum convar.
turgidum в целом совпадают, однако среди тибет-
ского экотипа ветвистоколосые формы отсут-
ствуют [2].

Среди представителей твердой пшеницы T. du-
rum Desf. (BBAA) ветвистоколосые формы менее
распространены [2, 5]. В 1924 г. F.A. Coffman [6] со-
общил о появлении спонтанных многоколосковых
мутантов в посевах твердой пшеницы T. durum сор-
та Mindum. Фенотип колоса обнаруженных му-
тантов отличался от тургидного тем, что два, реже
три, дополнительных сидячих колоска развива-
лись непосредственно на уступах колосового
стержня. В 1952 г. М.М. Якубцинером были обна-
ружены ветвистоколосые формы твердой пшени-
цы в сортах Акмолинка 5 и Гордеиформе 10 и вы-
делены в новые разновидности ramosohordeiforme
Jakubz. и ramosoapulicum Jakubz. [5]. В.Ф. Дорофе-
ев во время экспедиции по Закавказью в 1961–
1964 гг. выявил оригинальные формы твердой
пшеницы с ветвистым колосом – var. ramosohordei-
forme и var. ramosoapulicum в естественных услови-
ях произрастания пшеницы, где встречались
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многие разновидности твердой, тучной и мягкой
пшеницы [5].

Ветвистоколосые формы и формы с двойными
колосками были обнаружены у тетраплоидной пше-
ницы вида T. dicoccum (Schrank) Schuebl. (BBAA), от-
мечалось гибридное происхождение некоторых
ветвистоколосых образцов этого вида. Изредка вет-
вистоколосые формы встречались среди образцов
тетраплоидного вида T. polonicum L. (BBAA) [4].

Диплоидные виды пшеницы (АА) имеют про-
стой колос, ветвистоколосых форм этих видов
пшеницы описано не было [2, 7]. Индуцирован-
ные мутанты с ветвистым колосом T. monococcum L.
(AmAm) были получены д-ром Yamashita во второй
половине прошлого века [8].

Формирование ветвистого колоса не характер-
но для мягкой пшеницы T. aestivum L. (BBAADD),
как и для гексаплоидных пшениц в целом. По со-

Рис. 1. Колосья пшениц различных морфотипов. а – колос стандартного типа T. аestivum; б – ветвистый колос (истин-
ная ветвистость, genuine branching (GB), ramified spike (RS)) T. turgidum; в – многорядный колос (multirow spike, MRS)
T. aestivum; г – колос с истинной ветвистостью (GB (RS)) T. аestivum; д – колос c горизонтальными дополнительными
колосками (horizontal spikelets, four rowed spike (FRS); синоним tetrastichon) T. аestivum; е – колос c вертикальными до-
полнительными колосками (vertical spikelets) T. аestivum; ж – колос с ложно-истинным ветвлением (false-true ramifica-
tion, f-tR) T. turgidum; з – колос с ложным ветвлением (sham ramification, SHR) T. jakubzineri. Стрелкой обозначен до-
полнительный “горизонтальный” колосок, звездочкой отмечен дополнительный “вертикальный” колосок.

а б в г д

е ж з
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общению F.A. Coffman [6] формы мягкой пшени-
цы с дополнительными колосками на уступах ко-
лосового стержня были описаны Meunssier в 1918 г.
По фенотипу колоса эти формы напоминали
спонтанных мутантов сорта Mindum твердой пше-
ницы. J. Percival описывает формирование допол-
нительных (сверхчисленных) колосков у мягкой
пшеницы T. aestivum, обращая внимание на то, что
они могут развиваться 1) под прямым углом к ос-
новному колоску на одном уступе или 2) в парал-
лельных плоскостях один над другим [4]. Часто та-
кие дополнительные колоски (второго типа) руди-
ментарны, состоят из видоизмененных колосковых
чешуй, но изредка в них развиваются по одному–
два зерна. Наиболее часто дополнительные ко-
лоски подобного типа встречаются у китайских
сортов мягкой пшеницы на более поздних побе-
гах, в то время как первый колос выглядит нор-
мальным. Признак проявляется не каждый сезон,
может возникать повторно [4].

Ветвистоколосые формы мягкой пшеницы
могут появляться в результате отдаленной гибри-
дизации [9, 10] и воздействия мутагенами [11–14].
Так, M.S. Swaminathan и соавт. [14] сообщили о по-
лучении мутанта N.P. 797 мягкой пшеницы с тургид-
ным типом колоса в результате воздействия изото-
пом S35 на семена мягкой пшеницы. Линии мягкой
пшеницы с дополнительными/сверхчисленными
колосками на уступах были выделены В.М. Мель-
ником [11] при обработке семян пшеницы сорта
Саратовская 29 химическим мутагеном нитрозо-
метилмочевиной.

Спонтанно ветвистоколосые формы мягкой
пшеницы появляются редко. S. Koric [15, 16] сооб-
щила о получении ветвистоколосой формы мяг-
кой пшеницы на основе спонтанного мутанта –
ветвистоколосого тератологического растения,
обнаруженного среди потомков от скрещивания
сортов мягкой пшеницы с нормальным колосом.
Фенотип колоса этой формы был аналогичен тур-
гидному колосу T. turgidum convar. compositum.
Признак стабильно наследовался и был перене-
сен в различные сорта мягкой пшеницы, которые
было предложено выделить в отдельную группу
T. aestivum ramifera S.K. Еще одним примером
спонтанного образования многоколосковых форм
мягкой пшеницы является Тибетская трехколоско-
вая пшеница T. aestivum L. conv. tripletum [17].

РАЗЛИЧНЫЕ МОРФОТИПЫ 
МНОГОКОЛОСКОВЫХ ФОРМ ПШЕНИЦЫ

Со второй половины прошлого века для опи-
сания ветвистых колосьев и колосьев с дополни-
тельными сидячими колосками на уступах было

предложено использовать один общий термин
“supernumerary spikelets, SS” – колос со сверхчис-
ленными колосками [18]. Термин получил широ-
кое распространение и используется в настоящее
время для описания всех многоколосковых форм
пшеницы.

Группа многоколосковых форм (SS-форм) пше-
ницы гетерогенна. Уже в ранних работах S. Koric [15,
16], A.L. Pennell и G.M. Halloran [18] выделяли два
типа. Первый тип получил название “колос с ис-
тинной ветвистостью” (Ramified Spike, RS; сино-
ним – Genuine Branching, GB), у которого наблю-
дается формирование боковых осей/“веточек” и
дополнительные колоски развиваются как на
уступах, так и на “веточках”. К этому типу относится
тургидный тип ветвления T. turgidum. У второго типа
многоколосковых форм дополнительные колоски
сидячие и формируются непосредственно на усту-
пах колосового стержня, чаще всего по два колоска
на уступе. Такой тип получил название четырехряд-
ный колос (Four Rowed Spike, FRS; синоним tetras-
tichon), он встречается как у тетраплоидных видов
T. durum и T. turgidum [6, 19], так и у гексаплоид-
ной пшеницы T. aestivum [20].

P. Martinek и J. Bednar [20, 21] в зависимости от
взаимного расположения дополнительных сидя-
чих колосков на уступах колосового стержня
пшеницы предложили выделять несколько не-
стандартных морфотипов колоса (рис. 1):

1) многорядный колос (multirow spike, MRS) –
кластеры сверхчисленных колосков (до 10 колос-
ков) расположены на одном уступе колосового
стержня [20, 21];

2) горизонтальные колоски (horizontal spike-
lets, HS), синоним ‘tetrastichon sessile spikelets’ –
два или три колоска расположены на уступе коло-
сового стержня в горизонтальной плоскости, к
этому морфотипу относится описанный выше
FRS [20, 21];

3) вертикальные, или парные, колоски (VSS,
vertical sessile spikelets) – пара колосков располо-
жена на уступе один над другим в параллельных
плоскостях, этот фенотип также называли “ba-
nana spikelets” или “tween spikelets” [20–22];

4) морфотип “истинное ветвление колоса”
(Genuine Branching, GB) полностью соответству-
ет описанному ранее фенотипу RS/тургидный
тип ветвления колоса [15, 16, 18].

Наряду с истинной ветвистоколосостью мягкой
пшеницы колос пшеницы Вавилова T. vavilovii
(Thum.) Jakubz. (BBAADD) часто также называют
ветвистым. Однако фенотип колоса существенно
отличается от колоса с тургидным типом ветвле-
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ния, так как дополнительные колоски на уступах
колосового стержня этой пшеницы не развива-
ются, а наблюдается удлинение оси колоска, на
которой формируется множество цветков [2]. Та-
кой тип ветвления колоса называют вавилоид-
ным, а морфотип получил название “ложная вет-
вистость колоса” (sham ramification, SHR) [20].
Тетраплоидная пшеница Якубцинера T. jakubzin-
eri Udacz. et Schachm. (BBAA) имеет сходный фе-
нотип, ложноветвистый колос [23]. Было показа-
но, что формы с вавилоидным типом ветвления
колоса могут возникать в результате отдаленной
гибридизации [10].

Наряду с истинной и ложной ветвистостью
колоса выделяют ложно-истинное ветвление
(false-true ramification, f-tR, или false-true rami-
fied spike, f-tRS) [24]. У этого морфотипа формиру-
ется удлиненная ось колоска, на которой развива-
ются как сверхчисленные колоски в дистальной ча-
сти, так и пара нормальных зерновок в базальной
части (рис. 1). Данный морфотип описан у образ-
цов тетраплоидной пшеницы T. turgidum [24].

Таким образом, многоколосковые/ветвистоко-
лосые пшеницы представляют собой гетероген-
ную группу, признак широко варьирует в своем
проявлении, и для того, чтобы отделить гомоло-
гичную изменчивость от аналогичной, потребо-
вались детальные исследования колоса с исполь-
зованием микроскопии и проведение генетиче-
ского анализа.

ОСОБЕННОСТИ РАЗВИТИЯ СОЦВЕТИЙ 
МНОГОКОЛОСКОВЫХ ФОРМ ПШЕНИЦЫ

В норме соцветие пшеницы детерминировано.
Апикальная меристема соцветия последователь-
но дает начало латеральным меристемам, кото-
рые развиваются в латеральные колоски до тех
пор, пока не сформируется терминальный коло-
сок. Каждая первичная аксиальная (колосковая)
меристема развивается в единственный латераль-
ный колосок, состоящий из множества цветков [25].

Детальный анализ развивающихся соцветий
многоколосковых линий с использованием све-
товой и электронной микроскопии показал, что из-
менения в развитии соцветий не касаются апикаль-
ной меристемы, которая у всех линий развивается
по стандартному для пшеницы пути, а также цвет-
ковых меристем, инициировавших органы цветка
как у соцветий дикого типа [25, 26]. Аномалии в
развитии происходят только с колосковыми ме-
ристемами и приводят к формированию соцве-
тий с измененной морфологией – различным
многоколосковым фенотипам колоса [27–29].

Обнаруженные закономерности в формирова-
нии дополнительных колосков позволили разде-
лить многоколосковые формы пшеницы на группы
с однотипными изменениями морфогенеза. Пер-
вая группа многоколосковых форм включает
морфотипы с многорядным колосом (MRS), ис-
тинным ветвлением колоса (GB), горизонтальными
дополнительными колосками (HS/FRS), тройными
колосками видов пшеницы T. aestivum, T. durum,
T. turgidum, T. monococcum, вторая представлена
морфотипом “ложно-истинное ветвление (f-tR)
колоса” T. turgidum, и третья группа включает
формы с вертикально расположенными на усту-
пах колосками (VSS) T. aestivum (рис. 1).

Особенности развития соцветия представителей
первой группы заключаются в изменениях развития
колоска, связанных с нарушением идентичности
колосковых меристем при переходе к установлению
идентичности флоральных меристем либо базаль-
ной части, либо всего колоска, которые сопровож-
даются сменой филлотаксиса [27, 28]. Несмотря на
морфологическую гетерогенность этой группы,
включающую различные морфотипы, различия в
развитии соцветия между представителями мор-
фотипов носят количественный характер и связа-
ны с разным числом цветковых меристем, заме-
щенных на эктопические колосовые меристемы,
и/или с неодинаковой степенью удлинения оси
колоска. Это приводит к формированию разного
числа дополнительных колосков или развитию
ветвеподобных структур на уступах. И кластеры
сидячих сверхчисленных колосков, и “веточки”
со сверхчисленными колосками на одном уступе
колосового стержня этой группы являются видо-
измененными колосками. Данные изменения в
развитии соцветия [27, 28] сходны с обнаружен-
ными ранее особенностями развития мутантов fzp
риса Oryza sativa L. [30], bd1 кукурузы Zea mays L.
[31], mos1 Brachypodium distachyon (L.) P. Beauv.
[32]. Несмотря на разные типы соцветий у мутан-
тов риса, кукурузы, B. distachyon и пшеницы (ме-
телка, початок, колос), прослеживаются общие
закономерности в развитии их соцветий, связан-
ные с нарушениями установления идентичности
цветковых меристем, на месте которых развива-
ются эктопические колоски, в результате чего
формируются чрезвычайно разветвленные метел-
ки [30, 31] или эктопические “веточки” в колосе
или початке [28–32]. Таким образом, параллель-
ная наследственная изменчивость признака “вет-
вистоколосость”, отмеченная Н.И. Вавиловым у
различных видов представителей семейства Зла-
ки [1], может являться следствием однотипных
нарушений программы развития соцветий этих
видов [27, 28, 30–33].
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В развитии колоса второй группы, морфотипа
“ложно-истинное ветвление колоса”, наблюдаются
изменения, связанные с нарушением установления
идентичности цветковых меристем дистальной ча-
сти колоска, сопровождающиеся сменой филло-
таксиса и изменением детерминированности ко-
лосковой меристемы. Нарушения в программе
развития соцветия этой группы наступают позд-
нее, чем у линий первой группы и мутантов зла-
ков fzp/bd1/mos1, и первые два цветка в базальной
части колоска развиваются по стандартной схеме.
Развитие последующих цветков нарушено и проис-
ходит сходным с предыдущей группой образом: эк-
топические колоски развиваются на месте цветков,
их развитие сопровождается сменой филлотакси-
са [29]. К особенностям развития этого морфоти-
па следует отнести формирование эктопического
терминального колоска, что не характерно для
представителей вышеописанной первой группы.
Мутанты других видов злаков с подобными изме-
нениями развития в литературе описаны не были.

В отличие от первых двух групп развитие до-
полнительных колосков морфотипа VSS проис-
ходит вне первичного колоска. Дополнительный
колосок развивается позднее первичного, распо-
ложен ниже на уступе колосового стержня и его
формирование не сопровождается сменой фил-
лотаксиса и, таким образом, не связано с измене-
нием идентичности/детерминированности ко-
лосковой меристемы [34].

Таким образом, многоколосковые формы
пшеницы, представляющие различные морфоти-
пы, могут быть объединены в группы на основа-
нии сходства нарушений морфогенеза. Изучение
генетического контроля признака “ветвистоко-
лосость/многоколосковость” у представителей этих
групп показало, что в основе формирования их
фенотипов лежат сходные изменения генетиче-
ских программ развития соцветия [28, 33, 34].

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ РЕГУЛЯЦИЯ
ПРИЗНАКА “ВЕТВИСТОКОЛОСОСТЬ/ 
МНОГОКОЛОСКОВОСТЬ” ПШЕНИЦЫ

Генетику ветвистоколосости/многоколоско-
вости пшеницы начали изучать более 100 лет на-
зад. В 1910 г. E. von Tschermak сообщил, что при-
знак ветвистоколосости T. turgidum генетически
детерминирован, находится под моногенным ре-
цессивным контролем. Ген был обозначен bh от
лат. brachitus [7]. Рецессивный характер наследо-
вания признака у тетраплоидных и гексаплоид-
ных пшениц был позднее подтвержден результа-
тами многих исследований [18–21, 35].

Было обнаружено, что на стабильность экс-
прессии признака ветвистоколосости оказывают
воздействие факторы окружающей среды, в том
числе температура, фотопериод [13, 18]. Вместе с
тем обнаружили стабильную экспрессию призна-
ка у отдельных линий, что свидетельствует о вли-
янии генотипической среды [18].

B.C. Sharman [13] сообщил о моногенном типе
наследования ветвистоколосости у тетраплоидной
пшеницы. По результатам исследований D.L. Klind-
worth с соавт. [19] фенотип ветвистоколосой линии
тетраплоидной пшеницы T. turgidum детерминиро-
ван одним главным геном, на экспрессию которого
оказывают влияние гены с минорными эффектами.
С использованием серии дисомных замещенных
линий главный ген bh был локализован в хромо-
соме 2A [36], затем с помощью 2A-телоцентриче-
ской линии была уточнена его локализация в ко-
ротком плече 2AS [37].

Изучать формы гексаплоидной мягкой пшеницы
с ветвистым колосом или множеством сидячих ко-
лосков на уступах пшеницы начали позже. Прежде
всего это было связано с тем, что большая часть
таких форм возникала в результате мутагенеза
[13, 14], являлась следствием отдаленной гибри-
дизации [9] или анеуплоидии [22], в то время как
ветвистоколосые формы пшеницы T. turgidum
широко распространены и известны около двух
тысяч лет [2, 3].

По результатам исследований [15, 16], выпол-
ненных на потомках спонтанного ветвистоколо-
сого мутанта (T. aestivum ramifera), гексаплодиные
пшеницы несут два комплементарно взаимодей-
ствующих гена Rm (ramifera) и Ts (tetrastichon), а
также доминантный ингибитор, Nr (Normalizator).

A.L. Pennell и G.M. Halloran [18] сообщили о на-
личии у мягкой пшеницы двух рецессивных генов,
определяющих многоколосковость и, в дополне-
ние к ним, о наличии супрессора ветвистости. Бы-
ло показано, что коммерческие сорта пшеницы
со стандартным колосом несут гены ветвистости
колоса, которые не проявляются из-за присут-
ствия гена-супрессора [18]. D.L. Klindworth и со-
авт. [36] подтвердили наличие гена-супрессора
ветвистости колоса в геноме мягкой пшеницы и
локализовали его в хромосоме 2D.

Z.S. Peng и соавт. [35] с использованием моно-
сомного анализа обнаружили, что хромосомы 2D,
4A, 5A и 4B участвуют в генетическом контроле
тургидного типа колоса у линии мягкой пшеницы
“Yupi Branching”, показывая, таким образом, по-
лигенный характер наследования признака. Вли-
яние генетического фактора(ов) хромосомы 2D
на формирование сверхчисленных колосков у ин-
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дуцированного мутанта мягкой пшеницы MC1611
было также обнаружено Л.И. Лайковой с соавт.
[38] с применением моносомного анализа.

D.F. Sun [39] показал, что SS-фенотип линии
51885, полученной в результате скрещивания ок-
топлодного тритикале и мягкой пшеницы, нахо-
дится под контролем двух доминантных генов и
нескольких генов с минорными эффектами.

В середине 50-х годов прошлого столетия
E.R. Sears описал появление колосьев с “редупли-
кацией колосков” у растений-нуллисомиков по
хромосомам 2A и 2D мягкой пшеницы [22]. Позд-
нее M. Muramatsu [40] показал, что эффект нул-
лисомии может полностью компенсироваться
увеличением числа гомеологичных хромосом, и
колосья нули-тетрасомной линии Tetra-2A Nulli-
2D (2n = 42, 19'' + 1'''') имеют дикий фенотип, а на
уступах колосового стержня развивается по одно-
му колоску. Хромосомные перестройки, включая
делеции, и отсутствие целой хромосомы были об-
наружены и у других линий мягкой пшеницы с
сидячими дополнительными колосками и раз-
ветвлением колосового стержня [14, 41]. С помо-
щью методов цитогенетики и генотипирования с
использованием ДНК-маркеров было обнаруже-
но, что замещение хромосомы 2D и делеции в ко-
ротком плече хромосомы 2D мягкой пшеницы
могут оказывать влияние на морфологию колоса,
вызывая развитие дополнительных сидячих ко-
лосков и эктопических “веточек” на уступах ко-
лосового стержня. Результаты молекулярно-гене-
тического картирования показали, что наличие
делеций хромосомы 2DS может определять до
~50% изменчивости изучаемого признака – нали-
чие дополнительных колосков на уступах [28, 42].

Несмотря на некоторую противоречивость
данных в отношении числа и характера наследова-
ния генов, определяющих SS-фенотипы пшеницы,
которую можно отчасти объяснить генетической
гетерогенностью изучаемых линий разного проис-
хождения, результаты исследований показали
участие генетических факторов хромосом гомео-
логичной группы 2 пшеницы в контроле SS-фено-
типа [22, 35, 36, 38, 42, 43]. Позднее с применением
методов молекулярно-генетического картирования
эти результаты были подтверждены. Так, генетиче-
ский локуc, определяющий фенотип Тибетской
трехколосковой формы мягкой пшеницы, был кар-
тирован в хромосоме 2AS [17]; гены bh и bhm, детер-
минирующие ветвистость колоса тетраплоидной
и диплоидной пшеницы, были картированы в
хромосомах 2AS и 2AmS соответственно [8, 43].

Изучая генетический контроль многоколоско-
вости линий мягкой пшеницы разного происхож-

дения с однотипными изменениями морфогене-
за, были идентифицированы ген Multirow spike 1
(Mrs1), локусы количественных признаков qSS-
2D и qSS-2A, ко-локализованные на 2DS или рас-
положенные в районах консервативной синтении
гомеологичных хромосом 2DS и 2AS [27, 28, 44].
Таким образом, было показано, что формирова-
ние ветвистого колоса (морфотип GB) и колоса с
дополнительными сидячими колосками (морфо-
типы MRS, HS) вызвано однотипными наруше-
ниями развития и находится под единым генети-
ческим контролем. Наряду с основным вкладом
генетического локуса хромосомы 2D было пока-
зано влияние QTL с меньшими эффектами [45].
Это подтвердило результаты ранних работ о нали-
чии минорных генов, влияющих на признак “вет-
вистоколосость”, и результаты, показывающие
влияние генотипической среды на проявления
мутантного гена хромосомы 2D [27]. R.Q. Zhang с
соавт. [46] удалось на основе гибридов от скрещи-
вания ветвистоколосого образца T. turgidum и ли-
ний со стандартным колосом получить почти
изогенные линии с ветвистоколосым фенотипом
и четырехрядным колосом с сидячими колосками
и подтвердить участие общего генетического
фактора в генетическом контроле этих разных
морфотипов.

Наряду с главными генами и локусами количе-
ственных признаков ветвистоколосости/много-
колосковости пшеницы было показано наличие
генов, определяющих многоколосковые феноти-
пы ржи посевной S. cereale L. (ген monstrosum 1,
mo1) [44, 47] и ячменя (ген branched 1, brc1 син.
compositum 2) [33, 48, 49]; эти гены расположены в
районах консервативной синтении хромосом 2-й
гомеологичной группы, что предполагало нали-
чие ортологичной серии генов в геномах предста-
вителей трибы Triticeae.

Исследуя генетический контроль морфотипа
“ложно-истинное ветвление колоса” у линий тет-
раплоидной пшеницы T. turgidum, Y. Amagai с со-
авт. [23] установили, что признак находится под
моногенным рецессивным контролем. Ген, де-
терминирующий мутантный фенотип, был обо-
значен sham ramification 2 (shr2), поскольку на
этом этапе исследований авторы не обнаружили
различий между фенотипами изучаемых линий и
линий с истинным (вавилоидным) типом ветвле-
ния колоса морфотипа sham ramification, SHR.
Позднее детальный анализ фенотипа колоса ли-
ний позволил выделить отдельный морфотип
“ложно-истинное ветвление” (false-true ramifica-
tion) [24], однако сам ген по-прежнему называет-
ся shr2. Ген shr2 был локализован в длинном плече
хромосомы 2A [23]. Данный морфотип изучен в
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меньшей степени и сообщений о наличии серии
ортологичных генов к настоящему время не обна-
ружено.

СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ 
ОРГАНИЗАЦИЯ ГЕНОВ, 

КОНТРОЛИРУЮЩИХ 
МНОГОКОЛОСКОВОСТЬ/
ВЕТВИСТОКОЛОСОСТЬ

Важным этапом в изучении многоколоско-
вых/ветвистоколосых форм пшеницы и генети-
чески близких видов стало определение нуклео-
тидных последовательностей генов, мутации ко-
торых вызывают формирование нестандартных
многоколосковых фенотипов колоса.

С применением позиционного клонирования
была определена последовательность гена Mrs1,
контролирующего формирование сверхчислен-
ных колосков у мягкой пшеницы морфотипа
“многорядный колос”, или MRS. Им оказался
ортолог гена риса FRIZZY PANICLE (wheat fzp,
wfzp), кодирующий транскрипционный фактор c
функциональным доменом APETALA 2/ERF [28,
44]. По результатам ресеквенирования многоко-
лосковых линий пшеницы, объединенных в одну
группу с учетом особенностей развития соцветия,
было показано, что их фенотипы обусловлены
мутациями в функциональном домене AP2 генов-
гомеологов WFZP-A и WFZP-D. Для всех wfzp-му-
тантов мягкой пшеницы характерны сходные изме-
нения развития соцветия – формирование эктопи-
ческих колосковых меристем на месте цветковых
меристем в базальной части колоска либо во всем
колоске. На основании анализа мутантного фе-
нотипа были сделаны выводы о функциональной
роли гена WFZP в развитии колоса мягкой пше-
ницы – генетический контроль перехода к уста-
новлению идентичности цветковых меристем со-
цветия. Мутации гена вызывают нарушения в
установлении идентичности цветковых меристем
и развитие эктопических вторичных аксиальных
меристем (эктопических колосковых меристем)
вместо цветковых.

Аналогичные результаты были получены в от-
ношении роли гена WFZP-A в развитии соцветия
тетраплоидных (T. turgidum и T. durum) и диплоид-
ного T. monococcum видов пшеницы [29, 33]. N. Pour-
sarebani с соавт. [33] выделили ген bh1/WFZP-A в
геноме тетраплоидной пшеницы T. turgidum и
показали, что одна и та же мутация TtBH-A1 при-
водит к формированию колоса с ветвистостью
тургидного типа у 30 ветвистоколосых образцов
T. turgidum разного происхождения, это предпо-
лагает монофилетическое происхождение данно-

го аллеля. Ареал и экологические характеристики
образцов с нормальным фенотипом колоса T. tur-
gidum convar. turgidum и ветвистоколосых образцов
T. turgidum convar. compositum в целом совпадают,
единственное исключение – Тибетский экотип,
среди образцов которого ветвистоколосые растения
обнаружены не были [2]. Следовательно, мутация
TtBH-A1 произошла на ранних этапах эволюци-
онной истории вида T. turgidum. Мутация могла
передаваться другим видам, например T. durum,
при спонтанной гибридизации [29].

R.Q. Zhang с соавт. [46] показали, что наряду с
геном wfzp-A/TtBH-A1 существуют другие генети-
ческие факторы, участвующие в контроле тургид-
ного типа ветвления колоса. Эти факторы опреде-
ляют развитие колоска с удлиненной колосковой
осью (RS, ramified spike) и формирование ветви-
стого колоса типичного тургидного типа.

В целом показано, что структурную организа-
цию генетических локусов и функции генов-ор-
тологов FZP злаков отличает высокий уровень
консервативности. Так, у мутантов fzp риса на-
блюдалось формирование эктопических аксиаль-
ных меристем и замещение цветков на эктопиче-
ские веточки. Это приводило к повторяющимся
циклам ветвления соцветия, на основании чего
был сделан вывод о том, что функция гена FZP за-
ключается в подавлении развития аксиальных
меристем и контроле перехода к установлению
идентичности цветковых меристем соцветия риса
[30]. Результаты исследований N.N. Rao с соавт.
[50] подтвердили тот факт, что FZP подавляет
формирование аксиальных меристем соцветия.
Ген BD1 кукурузы является ортологом гена риса
fzp, мутанты bd1 и fzp имеют сходный фенотип
колоса и функции генов BD1 и FZP консерватив-
ны [31].

P. Derbyshire и M.E. Byrne [32] получили инду-
цированный мутант more spikelets1 (mos1) вида
B. distachyon с нарушениями в развитии и феноти-
пическими особенностями морфологии соцветия,
сходными с мутантами bd1 и fzp. При определении
структурной организации гена, гомологичного
FZP, у мутанта mos1 была обнаружена инсерция в
промоторном районе, связанная с небольшим
(20%), но статистически значимым уменьшением
экспрессии. Скрининг TILLING-популяции вида
B. distachyon обнаружил два новых аллеля с мутация-
ми в функциональном домене AP2/ERF гена-орто-
лога FZP, ассоциированных с мутантным феноти-
пом – формированием дополнительных колосков в
соцветии [28].

Ортолог гена FZP, COMPOSITUM 2 (COM2),
был выделен в геноме ячменя [33]. Мутации com2
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вызывают формирование фенотипа, сходного с
ветвистоколосыми формами пшеницы. Функци-
ональная роль гена в развитии соцветия не отли-
чается от ортологов FZP других представителей
злаков. Интересно, что у ячменя присутствует ген
Com1, рецессивные мутации которого вызывают
сходные дефекты в развитии соцветия. Нуклео-
тидная последовательность гена не известна [51].

В настоящее время мутанты wfzp являются
наиболее изученными среди многоколосковых
форм пшеницы, в то время как морфотип “лож-
но-истинное ветвление колоса” под контролем
гена shr2 (sham ramification 2) изучен в меньшей
степени [23, 24, 29]. Определено положение shr2 в
длинном плече хромосомы 2A [23], структурная
организация гена на настоящий момент не из-
вестна. Функции гена Shr2 в развитии колоса,
установленные на основании анализа особенно-
стей развития мутантного фенотипа, заключают-
ся в генетическом контроле установления иден-
тичности цветковых меристем и детерминиро-
ванности колосковой меристемы [29].

Результаты классического генетического ана-
лиза показали, что несмотря на некоторые сход-
ства развития мутантных фенотипов wfzp и shr2
детерминирующие их гены наследуются независи-
мо [29]. Таким образом, установление идентично-
сти флоральных меристем базальной и дистальной
частей многоцветкового колоска пшеницы проис-
ходит под контролем генов WFZP и Shr2, действу-
ющих независимо на разных этапах развития ко-
лоска и принадлежащих разным генетическим
путям регуляции развития соцветия. Вместе с тем
показано, что SHR2 взаимодействует с RS (rami-
fied spike)-геном (генами), предположительно
определяющим формирование удлиненной оси
колоска у ветвистоколосых форм вида T. turgidum
[29]. Следует отметить, что консервативный ген
WFZP функционирует в базальной части колоска
и у многоцветковых, и у одноцветковых колосков
представителей семейства Злаки, а ген SHR2 дей-
ствует в дистальной части многоцветкового ко-
лоска. В литературе не встречается упоминаний о
мутантах со сходными с shr2 фенотипами у риса
или у других злаков. Возможно, этот ген принад-
лежит специфическому пути регуляции развития
многоцветкового колоска пшеницы.

Образование парных вертикальных колосков
на уступах колоса пшеницы происходит вслед-
ствие некоторых нарушений идентичности ко-
лосковых меристем. Молекулярно-генетический
анализ обнаружил 18 локусов количественных
признаков, отвечающих за формирование этого
признака, наиболее значимый вклад вносит ген,

контролирующий реакцию на фотопериод PHO-
TOPERIOD-1 (Ppd-1) [34]. Обнаружено, что Ppd-1
оказывает влияние на развитие колоска, изменяя
экспрессию гена FLOWERING LOCUS T1 (FT1),
интегратора генетических путей, регулирующих
цветение. На формирование парных колосков
также оказывают влияние некоторые аллели гена
TEOSINTE BRANCHED1 (TB1) [52]. Предполага-
ют, что TB1 координирует формирование акси-
альных меристем во время перехода от вегетатив-
ной к генеративной стадии развития.

Таким образом, в настоящее время детально
изучена структурно-функциональная организа-
ция генов WFZP и Ppd-1, мутации которых вызы-
вают изменения морфогенеза колоса и формиро-
вание дополнительных колосков у двух различ-
ных групп многоколосковых пшениц. Менее изучен
ген shr2, определяющий морфотип “ложно-истин-
ное ветвление колоса” пшеницы, известны локали-
зация данного гена в хромосоме 2A и функции на ос-
новании анализа мутантного фенотипа. Наименее
изученными остаются гены RS, обусловливающие
удлинение колоскового стержня морфотипа “ис-
тинное ветвление колоса” T. turgidum и T. aestivum;
их локализация в геноме и структурная организа-
ция к настоящему моменту не выяснены.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В основе гомологичной наследственной из-

менчивости многоколосковых/ветвистоколосых
форм пшеницы лежат изменения гомологичных
генов, имеющих общее происхождение (генов-
ортологов). Наиболее наглядным примером яв-
ляется формирование сходного мутантного фе-
нотипа – появление дополнительных сидячих ко-
лосков и веточек у мутантов wfzp пшеницы, com2
ячменя, mo1 ржи, fzp риса, bd1 кукурузы, moc1
B. distachyon в результате мутаций генов-ортоло-
гов FZP. Наличие серий мутантов позволило де-
тально охарактеризовать структурно-функцио-
нальную организацию генов ортологов FZP,
определить роль функциональных доменов. Для
FZP характерен высокий уровень консервативно-
сти у всех изученных представителей злаков.

Исследования особенностей развития много-
колосковых линий пшеницы, выявление общих
черт и закономерностей развития позволили раз-
делить их на три основные группы, каждая из ко-
торых объединяет мутантов по определенному
главному гену (wfzp, shr2, Ppd-1). Таким образом,
коллекции многоколосковых линий в настоящее
время служат генетическими моделями для изу-
чения процессов развития соцветия. В целом
формы пшеницы с нарушениями морфогенеза,
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приводящими к изменениям морфологии (архи-
тектуры) колоса, обладают большим потенциа-
лом в изучении генетических основ развития со-
цветия, формирования хозяйственно ценных
признаков.

Работа выполнена при поддержке Российско-
го фонда фундаментальных исследований (про-
ект № 18-04-00483-а) и бюджетного проекта
АААА-А16-116061750188-4.

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

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.
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Supernumerary Spikelet Wheats as Models
for Studying Genetic Regulation of Inflorescence Development

O. B. Dobrovolskayaa, b, *
aInstitute of Cytology and Genetics of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia

bFederal Research Center N.I. Vavilov All-Russian Research Institute of Plant Genetic Resources,
Saint-Petersburg, 190000 Russia
*e-mail: oxanad@bionet.nsc.ru

Almost all wheat species have an unbranched spike. An exception is the tetraploid Revet-wheat Triticum tur-
gidum L., whose branched-headed forms are widespread and have been known for about 2000 years. As for
the other wheat species, supernumerary spikelet form are rare, and supernumerary spikelet/branched spikes
are considered as non-standard morphotypes. N.I. Vavilov, as an example illustrating “The law of homolo-
gous series in variation”, mentioned the branched inflorescence trait, characteristic not only for different
wheat and rye varieties, but also for many other genera with spike or panicle inflorescence. Studies of the ge-
netic factors that underlie the formation of the supernumerary spikelet/branching trait and investigation of
the features of the inflorescence development of non-standard branched wheat forms allowed to show the ge-
netic nature of the parallel hereditary variation of this trait. At the same time, it was found that the group of
supernumerary spikelet/branched-spike lines is heterogeneous, and various genetic mechanisms may under-
lie the formation of spike branching. This review presents a retrospective of scientific studies of the develop-
ment of supernumerary spikelet wheats, genetic investigations of supernumerary spikelet/branched-spike
traits, and demonstrates the results of research of the genetic regulation of cereal inflorescence morphogen-
esis using supernumerary spikelet lines as models.

Keywords: homologous series in variation, inflorescence, spike, spike branching, supernumerary spikelets,
morphogenesis.
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