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Люцерна – один из лидеров по количеству 
продуцируемого недорого протеина с отличным 
аминокислотным составом, превосходящим  со-
рго-суданковые гибриды в 3 раза, а кукурузу в 2 
[1, 2]. Она пригодна к возделыванию в высоких 
северных широтах с возможностью давать прием-
лемые урожаи и слабо поражаться болезнями [3]. 
Плохая приспособленность к влажным кислым 
почвам и краткосрочным затоплениям корректи-
руется внедрением сортов, полученных благодаря 
сопряженной симбиотической растительно-ми-
кробной селекции с повышенной адаптивностью 
к абиотическим факторам [4–7]. Большие запасы 
азота, оставляемые культурой в почве, позволяют 
значительно сократить использование азотных 
удобрений для последующих культур и снизить 
затраты на производство [8]. 

Однако уровень белка люцерны подвержен 
сильной вариации [2, 9]. Агротехнические реше-
ния для его сохранения подразумевают уборку 
первого укоса на кормовые цели в фазу бутони-
зации – начало цветения, а также своевремен-
ную сушку [8–11]. Уровни многих аминокис-

лот, хлорофилла и флавоноидов, среди которых 
апигенин, лютеолин, кверцетин и мирицетин, 
в этот период в люцерне значительно выше, чем 
в фазу массового цветения культуры [9, 11, 12]. 
Поздняя заготовка приводит к сокращению ли-
стовой массы, содержащей большое количество 
белка, повышенному развитию стеблей, а также 
увеличению доли целлюлозы и лигнина [13–15]. 
Избыточная влажность в период сушки приво-
дит к потерям хлорофилла, положительно кор-
релирующего с белком. Наибольшие его потери 
происходят в первые 12 ч физиологической суш-
ки. Если в этот промежуток выпадают дожди, 
первый этап высыхания продлевается, и потери 
хлорофилла значительно увеличиваются [9, 11].

Одним из возможных селекционных решений 
по увеличению процентного соотношения пока-
зателя белка к уровню клетчатки, плохо сказыва-
ющейся на качестве корма, служит выявление и 
отбор растений с повышенной облиственностью 
для увеличения площади листовой поверхности 
[16]. Для этого надо отбирать растения с круп-
ными листовыми пластинками или образцы с 
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дополнительными листочками на черешке, от-
личные по количеству от дикого растения с тре-
мя листочками [15, 17, 18]. 

Цель исследования обзорной статьи заклю-
чается в изучении информации о причинах и 
последствиях появления многолисточковости у 
люцерны с точки зрения селекции и генетики с 
начала исследований признака, а также его ре-
зультатов на момент публикации обзора. 

ИССЛЕДОВАНИЕ МНОГОЛИСТОЧКОВОСТИ 

Наличие дополнительных листьев вызывает-
ся мутацией, проявляющейся путем увеличения 
количества листочков на черешке, по разным 
данным, от четырех–пяти, до десяти и более 
[19]; некоторые источники отмечают наиболее 
распространенными растения с пятью и семью 
листочками [20, 21]. Есть публикация, сообщаю-
щая о существовании образца, созданного в Бол-
гарии, с рекордными 23–24 листочками на лист 
и приемлемой урожайностью [22]. Вероятность 
проявления признака многолисточковости, в 
случае если до этого его преобладание у образца 
не прослеживалось, может быть очень мала [23]. 

Одни из первых исследований этого призна-
ка за рубежом отсылают в университет Небрас
ки, США. В 1938 г. исследователем Баудером 
(Bauder), в диссертационной работе, явление 
многолисточковости именовалось как “odd-leaf”. 
Выбрав из девяти генотипов, он, для изучения 
отобрал всего два, из-за низких показателей всхо-
жести семян или низкого процента многолисточ-
ковых форм [24, 25]. Баудер предложил дисомный 
характер наследования для каждого из двух неза-
висимых доминантных факторов, при которых 
один замешан в роли ингибитора, а второй эпи-
статичен к другому [20, 24, 25]. Также Баудер из-
учал уровень облиственности среди 50  растений 
трехлисточкового, а также 31 многолисточково-
го типа. Он установил, что в образцах, у которых 
многолисточковые листья представляли меньше 
половины всех листьев, сухое вещество практиче-
ски не отличалось от растений с многолисточко-
востью более чем у 50% листьев [20, 24, 25].

Возможно, одним из первых упоминаний это-
го признака в СССР стала работа “Биолого-ана-
томическое исследование люцерны (Medicago 
sativa L.)” Е.А. Мокеевой от 1940 г. На рис. 1, 
созданном на основе иллюстрации из ее работы, 
изображен тройчатый лист с сосудами и жил-
ками. Е.А. Мокеева указывала, что сосудистый 

пучок, выходящий из верхнего листочка, разде-
ляется на три пучка, а именно центральный и бо-
ковые. Последние расходятся на два, где один из 
них сливается с центральным, а другой с боко-
вым, формируя тем самым по всей длине общего 
черешка три сосудистых пучка [19].

Расхождение на три сосуда проводящего пучка 
в сочленении у верхнего листочка (рис. 1,б), как 
подметила автор, свидетельствует о допустимом 
формировании двух дополнительных листочков 
или лопастей, а у соединения боковых листьев 
возможно восстановление только одного листоч-
ка или лопасти. В подтверждение своих выводов 
исследователь привела наблюдения за многоли-
сточковыми формами, часто обнаруживаемыми в 
периоды межсезонья при коротком световом дне, 
и предположила, что данный признак может быть 
проявлением атавизма. Мокеева утверждала, что 
проведенные опыты на сокращающемся свето-
вом дне на местной селекционной станции по-
зволили получить растения как с увеличенными 
листовыми пластинками, так и с перистыми фор-
мами листьев, однако попытки отобрать из них 
образцы для исследований в местных условиях не 
дали результатов [19, с. 29, 113].

Американский исследователь Э. Бингхэм 
(E.  Bingham) предположил, что многолисточ-
ковость в диплоидной люцерне находится под 
контролем как минимум трех генов: multifoliate 
(mf) – рецессивного, отвечающего за экспрес-

Рис. 1. Иллюстрация тройчатого листа, выполнен-
ная по рис. 12 из работы Е.А. Мокеевой [19, с. 26] a – 
общий план листа с сосудами и жилками; б – круп-
ный план расхождения пучков боковых и верхнего 
листочков на второй и третьей ветвях соответствен-
но.
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сию, и двух аддитивных, оказывающих влияние 
на характер проявления признака [20]. В другой 
своей работе он повторил опыты Мокеевой в 
климатической камере с низкими температура-
ми и короткими периодами освещенности, где 
многолисточковых форм не обнаружил, однако 
отметил увеличение размера листовых пласти-
нок [19, 20, 25, 27]. В статье Бингхэма 1966 г. 
появились данные, что черешки многолисточко-
вых листьев имеют размер сосудистых пучков в 
2 раза больше, чем обычные формы. Проявилось 
это за счет рассечения срединного пучка в шейке 
при появлении дополнительных листьев. Сосу-
дистый рисунок листьев остался прежним и был 
сходен с другими бобовыми [28].

В 1969 г. появилось первое упоминание об об-
наружении многолисточковости у гексаплоид-
ной люцерны [29]. Сравнение обычных растений 
с мутантными по высоте в 1973 г. выявило проти-
воречия. Длина междоузлий у обычных растений 
была меньше, чем у мутантных. Авторы посчи-
тали, что данные признаки различаются из-за 
разной плотности посева [30]. В 1976 г. М. Брик 
(M. Brick) и соавт. сообщили, что полученные 
при скрещиваниях многолисточковые растения 
имели как длинные, так и короткие междоузлия, 
а корреляция между высотой растения и длиной 
междоузлий отсутствует [31].

В 1993 г. Н. Хуан (N. Juan) и соавт. подтвер-
дили влияние короткого светового дня на увели-
чение среднего количества листочков и его зна-
чительное взаимодействие с уровнем экспрессии 
признака. Черешки многолисточковых листьев 
оказались тяжелее обычных, однако их разме-
ры остались пропорциональными. У мутантных 
растений была выявлена связь с более длинными 
междоузлиями у образцов с низкой экспрессией 
признака. Повышенная экспрессия многоли-
сточковости не сопровождалась снижением уро-
жайности стеблевой массы [32]. 

В лаборатории селекции люцерны ФНЦ “ВИК 
им. В. Р. Вильямса” также изучают проявление 
многолисточковости у растений люцерны разных 
видов. На рис. 2 изображена вариация листьев, 
встречаемая на одном из опытных образцов, от-
носящихся к люцерне изменчивой (Medicago varia 
Mart.), а на рис. 3 показаны листья с того же об-
разца, но с представлением разной морфологии 
листа, проявляющейся на растении. 

Группа исследователей из Белгорода 
утверждает, что растения с мутацией многоли-

сточковости имеют устойчивость к развитию 
листостебельных заболеваний, причем наиболее 
она выражена у образцов с антоциановой окра-
ской и восковым налетом [33]. В другой своей 
работе они сообщают, что многолисточковые 
сортопопуляции показывают повышенный вы-
ход зеленой массы в условиях высокоплодород-
ных почв и пониженный при возделывании на 
луговых экотопах [34].

В исследовании, изучающем использование 
маркеров для отбора растений, устойчивых к за-
сухе, установили, что урожайность многолисточ-
ковых растений люцерны в среднем несколь-
ко выше, чем у обычных растений. Наиболее 
продуктивными оказались варианты с низкими 
побегами, продемонстрировавшие повышение 
продуктивной массы на 19–20% по сравнению 
с отобранной высокостебельной и начальной 

Рис. 2. Вариация листьев на одном из образцов ла-
боратории селекции люцерны: дикий тип – a (три 
листочка); многолисточковый – б, в, г, д (от четырех 
до семи листочков соответственно).

Рис. 3. Листья с разным строением: a, б – расщепле-
ние верхнего листочка; в – разнонаправленность 
боковых листочков; г – “потеря” бокового листа; д – 
расположение нескольких листочков на одном чере-
шочке. Вероятно, наличие бурой пятнистости на ли-
стьях обусловлено поздним их сбором, 31.08.2023 г.

а	 б 	 в	 г	 д
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популяцией. Наиболее низкая продуктивность 
была отмечена у растений с маркерами, отвечаю-
щими за отбор форм с поверхностным залегани-
ем корневой системы и высокими стеблями [35].

По другим данным, есть риск, что многоли-
сточковые формы растений будут менее устойчи-
вы к условиям засушливых регионов в отсутствие 
искусственного орошения из-за повышенной 
потери воды ввиду большей площади листо-
вой поверхности, подверженной транспирации 
[35]. Однако если засуха будет кратковременной 
и умеренной, уровень клетчатки, в результате 
ускоренного ферментативного осахаривания 
целлюлозы, может снизиться, а показатели пе-
ревариваемости улучшиться [36].

Эффективность фотосинтеза у растений с 
признаками многолисточковости в порядке 
уменьшения листочков выглядит так: 5 > 4 > 3 > 
6 > 7 > 8 > 9. Лист с пятью листочками показыва-
ет значительное превосходство над трехлисточ-
ковым растением, демонстрируя максимальную 
общую эффективность фотосинтеза среди всех 
изученных образцов. В нем содержится наиболь-
шее количество базальных тел, хлоропластов и 
крупных зерен крахмала [37].

ГЕНЕТИЧЕСКОЕ ОБОСНОВАНИЕ ПРИЗНАКА

Люцерна с признаками многолисточковости 
может содержать в своей генетической базе вну-
шительное разнообразие геномов из достаточно 
удаленных друг от друга источников [35]. В под-
тверждение сильного фактора наследования, 
предположения о котором выдвигались и ранее 
[25], научная группа из Аргентины отмечает, что 
при задействовании фенотипического рекур-
рентного отбора в течение четырех поколений, 
представленных 40 образцами, признак, отве-
чающий за многолисточковость, сохраняется в 
созданной популяции без существенного сни-
жения генетического разнообразия, повышения 
уровня инбридинга и дрейфа генов, дополни-
тельно с понижением части антипитательных 
веществ, а также увеличением общей питатель-
ной ценности биомассы [38]. Схожие данные по-
лучила и российская исследовательская группа, 
применив три цикла рекуррентного отбора [33].

Увеличение количества листьев из-за мутации 
многолисточковости может повышать уровень 
белка и облиственности [23]. Если 60% растений 
и более в популяции люцерны будут содержать 
хотя бы один лист с признаком многолисточково-

сти, то их можно отнести к группе с высокой экс-
прессией признака с коммерческой точки зрения, 
указывает А. Одорицци (A. Odorizzi). Также он 
считает, ссылаясь на других авторов, что разные 
варианты оценки выраженности многолисточ-
ковости могут быть результатом противоречи-
вых данных, публикуемых по этой тематике [39]. 
Нами была обнаружена только одна методика уче-
та экспрессии признака, предложенная К. Шиф-
фером (C. Sheaffer) с соавт. в 1995 г. Согласно ей 
каждому стеблю растения/растению присваива-
ется оценка от 0 до 5 в зависимости от количе-
ства листьев с признаками многолисточковости, 
и подсчитывается индекс экспрессии признака 
MultiFoliate Index (MFI) – сумма произведений 
количества (N*) растений, относящихся к каждой 
оценке многолисточковости, разделенная на об-
щее количество растений в популяции. Высокая 
экспрессия признака подразумевает нахождение 
в диапазоне от 2.8 и 3 до 3.8, умеренная – от 2 до 3, 
низкая – 1.4–2.4 [21].

Из-за тетраплоиднсти генома аллогамной 
люцерны со сложным морфогенезом листьев, 
его основу не могли получить длительное время 
[23, 40]. В мае 2020 г. китайскими учеными была 
опубликована работа, в которой описывается 
сборка эталонного генома на уровне хромосом 
и одновременно протокол его редактирования с 
помощью системы Clustered Regularly Interspaced 
Short Palindromic Repeats/CRISPR associated 
protein 9 (CRISPR/Cas9), позволяющей удалять 
конкретные участки заданных генов, что, в свою 
очередь, дает возможность создавать мутанты, 
способные к аллогамному скрещиванию без пе-
редачи потомству трансгенов [40, 41]. 

Китайские исследователи описывают один 
из значимых для формирования структуры ли-
стьев ген, именуемый Palmate-like Pentafoliata1 
(PALM1). Его мутация приводит к образованию 
пятилисточковых листьев, тогда как наиболее 
распространенные формы являются трехлисточ-
ковыми [15]. Ген PALM1 отвечает за один из фак-
торов транскрипции цинкового пальца – Cys(2)
His(2) [15, 42, 43]. Факторы транскрипции явля-
ются крупной группой молекул, контролирую-
щей большое количество генов-мишеней и вызы-
вающей их подавление или активизацию [43, 44]. 

Детализированный анализ показал, что пара 
дополнительных примордиев листочков закла-
дывается на ранней стадии формирования зачат-
ка, тем самым свидетельствуя о том, что PALM1 
угнетает в проксимальной области листа дея-
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тельность морфогенеза и требуется для поддерж-
ки развития трехлисточкового листа. Несмотря 
на то, что у мутантного растения palm1 наблю-
дается увеличенное количество, почти в 3  раза, 
транскрипта Single Leaflet 1 (SGL1), потеря ко-
торого приведет к формированию одиночной 
пластинки вместо тройчатой, на фоне дикого об-
разца сдвоенный мутант palm1sgl1 формирует не 
сложные, а простые листья. По данным иссле-
дователей это свидетельствует о том, что SGL1 
подвержен эпистатическому взаимодействию по 
отношению к PALM1, а дополнительные листоч-
ки, сформированные под воздействием palm1, 
образованы увеличением деятельности морфо-
генеза боковых створок примордия [42, 45].  

Мутирование хотя бы одного из четырех 
идентифицированных аллелей MsPALM1 (Ms – 
приставка к генам из Medicago sativa), которые 
имеют одинаковый экзон, может привести к 
формированию листа с пятью листочками. 
У  растений palm1 все четыре аллеля были му-
тированы. Несколько исследуемых мутантов 
palm1 были идентифицированы как химерные 
[40]. В публикации 2023 г.  говорится об обна-
ружении мутации, приводящей к образованию 
семилисточковых листьев. Она превращает глу-
тамин 15 транскрипционного фактора PALM1 в 
аргинин. В полевых условиях эта доминантная 
мутация в PALM1 приводит к значительному 
повышению уровней облиственности и белка, 
а также снижению нейтрально-детергентной 
клетчатки [46].

Сделано предположение, что многолисточко-
вость имеет связь с выраженностью работы ге-
нов Knotted-like Homeobox (KNOX), отвечающих 
за развитие морфогенеза и меристем сложных 
листьев растений, ввиду их повышенной экс-
прессии у многолисточковых образцов. Возмож-
но, данные наблюдения можно использовать 
как маркер многолисточковости [23, 47–50]. 
Homeobox – семейство генов, имеющее общий 
элемент последовательности ДНК, открытое 
в 1983 г. [51]. Нарушение работы этих генов в 
клетках зародыша листа приводит к формирова-
нию листьев с выраженными лопастями или заз-
убринами [52]. У люцерны посевной (Medicago 
sativa L.), как и других бобовых, относящихся к 
Inverted Repeat Lacking Clade (IRLC), в зоне за-
рождения листьев KNOX находятся в состоянии 
подавленности, считается что их роль заменяет 
SGL1, Floricaula (FLO), Lefy (LFY) и другие ор-
тологи [45, 53–55]. SGL1, возможно, оказыва-
ет влияние на регуляцию параллельных путей с 

KNOX в комплексном развитии, так как посто-
янная его экспрессия функционально не равно-
значна KNOX [45]. Данные о том, экспрессирует-
ся ли KNOX у растений из IRCL, противоречивы 
[2, 53, 56]. Высказывается предположение также 
и о влиянии PALM1 на морфогенетические про-
цессы, чувствительные к работе KNOX [42].

Была опубликована научная работа, посвя-
щенная изучению генов SQUAMOSA promoter-
binding Protein-Like (SPL) на уровне всего генома, 
отвечающих за регуляцию признаков в растени-
ях и их адаптацию к абиотическому стрессу, а 
также микроРНК 156 (miR 156), ответственной 
за посттранскрипционную регуляцию некото-
рых SPL. Исследователи пришли к выводам, что 
транскрипты MsSPL08, улучшающие адаптаци-
онные условия люцерны в условиях засухи и за-
соления, были значительно подавлены в много-
листочковой люцерне, а MsSPL08, нацеленный 
на miR156, играет роль в формировании расте-
ний с дополнительными листочками и способ-
ствует образованию ветвей [43]. В публикации 
2023 г. установили, что MsSPL отвечают на стре-
сы, связанные с засухой, засолением и уровнем 
метилжасмоната, а также что их белки локализа-
ны в ядре [57].

Группа исследователей из Аргентины и Фран-
ции во время поиска доминантных мутаций с 
просматриваемым фенотипом у растений, по-
лученных при помощи Transposable element of 
tobacco (Nicotiana tabacum) cell type 1 (Tnt1), об-
наружила мутантную форму растения люцерны 
с многолисточковыми листьями разной морфо-
логии [43, 58]. Количество листочков в образце 
варьировало от трех до семи. Сравнение нового 
растения с родительской формой показало пре-
имущество первого над вторым по соотношению 
листьев к стеблям. Особое внимание привлек тот 
факт, что у половины цветков многолисточково-
го образца с мутацией обнаружено увеличенное 
количество лепестков. По заявлению исследо-
вателей на 2021 г., это является первым упоми-
нанием доминантной мутации, отвечающей за 
развитие многолисточковости, и новых возмож-
ностей для задействования ретротранспозона 
Tnt1 в поисках подобных типов мутаций у поли-
плоидных видов [58]. Анализ фланкирующих по-
следовательностей Tnt1 в растении с мутацией, 
а также его потомстве, свидетельствовал о том, 
что мутация многолисточковости колокализо-
вана в хромосоме 3.4 с геном Nitrogen Assimilation 
Control protein 39 (MsNAC39), который может 
быть ответственным за контроль онтогенеза вви-
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ду родственности c NAC-подобными белками и 
генами Cup-Shaped Cotyledon 1 (CUC1), CUC2 у 
Arabidopsis  thaliana, участвующих в формирова-
нии листьев и цветков [58–60]. Ген CUC2, при 
развитии листового края, содействует форми-
рованию точек сближения транспортера оттока 
ауксина Pin-Formed (PIN1), что приводит к мак-
симальным концентрациям ауксина на зубчатых 
кончиках листа, который сильно угнетает CUC2 
на кончиках зубцов и способствует их росту [45].

Многие мутации люцерны, полученные как 
индуцированием мутагенов, так и естественным 
путем, являются рецессивными, их обнаружению 
способствовало изучение вида Medicago truncatula 
[40, 46, 58]. Гены Revoluta (REV) из семейства 
class III HomeoDomain-leucine ZIPper (HD-ZIPIII), 
отвечающие за адаксиальное развитие клеток в 
листе, при неправильной экспрессии в Medicago 
truncatula формируют новую полярность и струк-
туру сложных листьев вдоль дорсовентральной 
оси, а также, предположительно, участвуют в из-
менении уровня гомеостаза ауксина, изменяют 
сложный рисунок листьев [61].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования причин появления допол-
нительных листьев были начаты уже довольно 
давно. Начиная с изучения строения черешка 
сложного листа, наука дошла до анализа гено-
ма и выявления все новых, вероятно взаимос-
вязанных в работе аллелей. Активное иссле-
дование многолисточковости начато с 60-х гг. 
прошлого века. С 2000-х гг. активно изучается 
работа генов, дающих начало появлению таких 
растений.

При изучении строения листьев в 40-х гг. про-
шлого века было выдвинуто предположение о том, 
что дополнительные листочки являются проявле-
нием атавизма. Обычно многолисточковость со-
провождается наличием от 4 до 10–11 листочков, 
однако существует публикация о люцерне из Бол-
гарии с впечатляющими 23–24 листочками. Ис-
следование признака часто связано с подсчетом 
индекса многолисточковости MFI, предложен-
ного К. Шиффером в 1995 г. Однако при работе 
с ним возникает проблема как интерпретировать 
значения, попадающие в межинтервальный про-
межуток категорий экспрессии. 

Интерес представляет изучение и сравнение 
внутреннего строения различных по количеству 
листочков листьев. Несмотря на их разнообраз-

ное количество у люцерны, отдавать предпочте-
ние в отборе образцам исключительно с самым 
большим количеством листочков из-за вероят-
ных проблем с эффективностью фотосинтеза не 
всегда идеальное решение. Оптимальное коли-
чество листочков в качестве цели для классиче-
ского отбора будет четыре–пять. 

Особое внимание следует обратить на изуче-
ние влияния длины дня ввиду большого коли-
чества световых зон в нашей стране. Короткий 
световой день повышает экспрессию многоли-
сточковости у растений с высоким индексом 
MFI. Cвязь высоты с мутантным признаком 
найдена у растений с длинными междоузлия-
ми и низкой экспрессией многолисточковости. 
Противоречивые данные, рассмотренные в пре-
дыдущих статьях [14, 30, 31], по мнению Н. Хуа-
на и К. Шиффера, связаны с изучением влияния 
конкретных зародышевых плазм, а не самого 
признака [30, 32]. Несмотря на это заключение, 
исследований о связи с высотой по-прежнему 
недостаточно, как и не хватает данных о влиянии 
мутантного признака на засухо- и морозоустой-
чивость, зимостойкость, устойчивость к заболе-
ваниям, изменения площади листовых пласти-
нок, параметры цветения, изменения подземной 
части. По многим из этих тем публикаций нет 
вовсе. Большинство исследований корреляций 
было выполнено более 20 лет назад. Необходи-
мы дополнительные научные работы для под-
тверждения старых и обнаружения новых связей 
между признаками.

Во многих работах, затрагивающих прояв-
ление и изучение многолисточковости, долгое 
время сообщали только про mf-мутацию, пред-
положение о которой выдвинул Э. Бингхэм в 
1965 г. Она представлена как рецессивная и 
подверженная сильному фактору наследования, 
что позволяет выделить ее через использова-
ние классической селекции. Однако с разви-
тием генетики и возможностей оборудования 
геном люцерны, сложность которого связана с 
тетраплоидной природой, удалось представить 
в сборке на уровне хромосом с учетом аллелей. 
Смогли обнаружить часть новых генов, прямо 
или косвенно принимающих участие в разви-
тии признака многолисточковости. Изучением 
их работы и взаимодействия в роли проявления 
признака предстоит заниматься еще длительное 
время. Выделение потенциальных доноров мно-
голисточковости можно осуществлять как мно-
гократным рекуррентным отбором и длитель-
ным инбридингом, так и через задействование 

БАРСУКОВ и др.



9

ГЕНЕТИКА          том 60         № 3          2024

Таблица 1. Гены, участвующие в проявлении многолисточковости

Гены, семейства генов
Роль в растениях

полное название аббревиатура

Palmate-like Pentafoliata1 
или PALM1 from Medicago 
sativa

PALM1 или MsPALM1

Отвечает за образование пятилисточковых и, по последним дан-
ным, семилисточковых листьев. Участвует в транскрипции цин-

кового пальца. Некоторые его рецессивные мутанты являлись 
химерными. Доминантная мутация повышает облиственность и 

уровень белка

Knotted-like Homeobox KNOX

Отвечают за развитие сложных листьев у растений, не относя-
щихся к IRLC. Данные о том, синтезируется ли KNOX у IRLC 

противоречивы, однако у многолисточковых растений их 
экспрессия повышена. Есть предложения использовать их как 

маркер многолисточковости
SQUAMOSA promoter-bind-
ing Protein-Like или SPL 
from Medicago sativa type 08

SPL или MsSPL08
Регулируют адаптацию растений к абиотическим стрессам в 

условиях засухи и засоления. В многолисточковых растениях по-
давлены и оказывают влияние на образование листьев и ветвей

Nitrogen Assimilation 
Control protein 39 from 
Medicago sativa

MsNAC39

С этим геном колокализована доминантная мутация много-
листочковости в хромосоме 3.4, полученная с помощью ре-

тротранспозона Tnt1. Вероятно, отвечает за контроль онтогене-
за, включая вегетативный рост

Revoluta REV
В результате неправильной экспрессии образуют новую струк-

туру и полярность сложных листьев. Могут быть связаны с 
проявлением многолисточковости

системы CRISPR/Cas9, а также ретротранспозо-
на Tnt1. Гены, описанные в настоящей статье и 
имеющие связь с многолисточковостью, собра-
ны в табл. 1 и сопровождены краткой характери-
стикой их роли в растениях.

В настоящей работе мы хотели собрать неко-
торое представление о разных причинах, связан-
ных с появлением дополнительных листочков и 
их влиянием на растения. По данной тематике 
написано не так много публикаций, большая 
часть из них относится к зарубежным авторам. 
Исследователей этого признака в России крайне 
мало, однако опыты в полевых условиях разных 
экотопов уже ведутся на юге страны [62, 63]. Мы 
надеемся, что научные работы по изучению мно-
голисточковости найдут продолжение у исследо-
вателей нашей страны.

Авторы выражают благодарность Ю.Г. Ша-
товой за помощь в подготовке иллюстраций и 
Г.В. Степановой за консультации во время напи-
сания статьи.

Работа выполнена в рамках Государственного 
задания Министерства науки и высшего образо-
вания Российской Федерации (тема № FGGW-
2023-0002.  Разработать биотехнологию управ-
ления процессом сопряженной селекции 
люцерно-ризобиальных симбиотических систем 
для создания сортов люцерны с высокой эффек-
тивностью симбиоза, обеспечивающей устойчи-

во высокую урожайность в различных условиях 
возделывания). 

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с использованием в качестве объ-
екта животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с участием в качестве объекта лю-
дей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта 
интересов.
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MULTIFOLIATE ALFALFA: ITS CAUSES AND INFLUENCE

N. M. Barsukova, b, *, E. S. Leonovaa, b, I. S. Zaitseva, b
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An increase in the leafiness of protein-rich alfalfa (Medicago) is possible not only through selection to change the 
size of the leaf blade. Some of the first reports on the study of the phenomenon of the formation of additional leaves, 
afterwards called multifoliate, date back to the 30 years of the XX century. This review article mentions the main 
articles related to the study of the trait. The structure of the leaf is described and information is collected on the 
correlations of multifoliate with height, internodes, day length and temperature. The influence of germplasm and 
research methods on obtaining contradictory data is indicated. The assumptions initially put forward by researchers 
about the atavistic nature of the manifestation of the trait, and later about the presence of a recessive mutation with 
2 additive genes regulating expression, are considered. The method of finding the index of evaluation of the expression 
of multifoliate proposed by Craig Sheaffer and confirming the strong character of inheritance of the trait in classical 
selection through recurrent selection is shown. In conclusion, the most significant genes and gene families that directly 
or indirectly affect the manifestation of multifoliate, including PALM1 and KNOX, are collected.

Keywords: multifoliate, mf, protein, alfalfa, leafiness, PALM1.
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